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ABSTRACT 

N e u r o p h y s i o l o g i c a l  r e s e a r c h  h a s  e s t a b l i s h e d  t h e  

?zestace o f  c e n t r a l  p a t t e r n  g e n e r a t o r s  t h a t  c a n  p z o d u c e  

m o t c r  p a t t e r r s  d u r i n g  l o c o m o t i o n .  A t t e m p t s  t o  mode l  t h e s e  

2 a t t s r  g e ~ e z a t o r s  h a v e  b e e n  r e s t s i c t e d  t o  s t u d y i n g  s m a l l  

n e t w o r k s  t h a t  p r o v i d e  a l t e z n a t i n g  a c t i v a t i o n  of two g r o u p s  

of n o t c n e u i o n e s .  It i s  n o t  c l e a r  how the c o m p l e x  m o t o r  

p a t t c c  o b s e r v e d  d u r i a g  l o c o m o t i o n  c a l  b e  p r o d u c e d  by s u c h  

o s c i l l a t o r s .  It h a s  b e e a  shown t h a t  a l i m b  i s  c o r t r o l l e d  a s  

a  s i n g l e  u ~ i t  a n d  i n  t h i s  t h e s i s  a n  a l t e r n a t e  a r a l y t i c a l  

a p p r o a c h  t o  m o d e l l i n g  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r s  i s  y r e s e n  zed .  

The mode l  g e 3 e r a t o i  i s  c o n s i d e r e d  t o  h a v e  a  t o n i c  i n ~ u t  

a n d  s i x  o u t p u t s ,  o n e  e a c h  f o r  f l e x i o n  a n d  e x t e n s i o n  f o r  t h e  

three j o i r t s  of t h e  l i m b .  T h e  model  s u g g e s t s  t h a t  t h e  l imb  

p a t t e r n  g e ~ i e r a t o i  c o n s i s t s  o f  a l a b i l e  s i n e / c o s i n e  

r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r  t h a t  p r o d u c e s  t h e  f u n d a m e n t a l  

f r e q u e n c y  o s c i l l a t i o n  o f  t h e  o u t p u t  i~ r e s p o n s e  t o  a t o c i c  

s i g n a l ,  Tkc o u t p u t  o f  t h i s  o s c i l l a t o r  i s  t h e n  f e d  i n t o  

m o d u l e s  f o r  e a c h  m u s c l e  used  i n  t h e  study, t o  p r o d u c e  t h e  

o u t p u t  p a t t e r n  t h a t  we o b s e r v e  d u r i a g  l o c o m o t i o n ,  E a c h  

m c d u l e  c o a t a i n s  two n o n l i n e a r  f u n c t i o n s  * g 8  a n d  'hl that 

d e p e n d  os ;he a m p l i t u d e  o f  t h e  c o s i n e  f u n c t i o n .  The mode l  

was t e s t e d  u s i c g  t h e  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  two  series of 

-i ii- 



e x p e ~ i m e n t ~  u s i n g  : a )  a n  acuze p o s t - m a m n i l l a r y  c a t  

p z e ~ a r a t i o n  a n d  b) k i n e m a t i c  s t u d i e s  o n  h u m a ~  s u b j e c t s .  

~ e s i d e s  t h e s e  e x p e r i m e n t s ,  EIG d a t a  f o r  humans was o b t a i n e d  

f r o m  a r e s e a r c h  r e p o r t .  

F o z  the c a t  d a t a ,  t h e  m o d e l  i s  a b l  e t c  a c c o u n t  f o r  

s p ~ e d  a n d  p h a s e  c h a i i g e s  i n  l o c o n ~ t i o r ~  w i t h  a r e l a t i v e l y  

smooth  c 3 a n g e  o f  system ~ a r a m ~ t e r s ,  Mode l  s i m u l a t i o n  

r e s u l t s  on i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  a i e  i n  c c n c u z r e n c e  w i t h  

t h e  ~ x p e z i n e n t a l  o b s e r v a t i o n s  f o u n d  i n  t h e  l i t e r a t u r e .  A 

s i m ~ l e  n e u r a l  n e t w o r k  i m p l e m e n t a t i o n  o f  t h e  mode l  h a s  aeen 

s u g g e s t e d .  An i x t r i n s i c  p r o p e r t y  of t h e  mode l  i s  t h a t  t h e  

f u ; c t i o ~ s  g a n d  h a r e  a m p l i r u d e  a n d  n o t  time d e p e n d a n t .  

T h e z e  i s  a r e a s o n a b l e  body o f  e v i d e n c e  t o  s u g g e s t  t h a r  

a  s i m i l a r  n o d e l  may be a p ~ l i c a b l e  t o  humans. The mode l  i n  

t h e  case of humans  i s  a b l e  t o  a c c o m o d a t e  d i f f e r e n t  r h y t h m i c  

m o v e m e r t s  of the l o w e r  l i m b  s u c h  as  w a l k i n g ,  c y c l i n g  a n d  

c l i m h i c g  stairs. T h i s  was shown f r o m  EMG a n d  k i ~ e m a t i c  

r e c o r d i n g s ,  
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f e e d b a c k  i n t a c t  f o r  c a t  # I .  

A s a m p l e  human EMG d a t a  s e t  f o r  n o r m a l  l e v e l  
w a l k i n g  f r c m  (68)  . 
B l o c k  d i a g r a m  o f  t h e  t r a n s f o r m a t i o n  o f  t h e  
g e n e r a t o r  o u t p u t  t o  t h e  a n g u l a z  movements  o f  
t h e  l i m b s .  

S c h e m a t i c  d i a g r a m  f o r  m e a s u r i n g  k i n e m a t i c  d a t a  
f o r  human s u b j e c t s .  

A s a m p l e  k i ~ e m a ' d c  d a t a  se t  f o r  n o r m a l  l e v e l  
w a l k i n g  a t  0.94 C/S. 

Flow c h a r t  d i a g r a m  of t h e  b a s i s  f u n c t i o n s  
p r o g r a m .  

A t y p i c a l  r e s u l t  s h o w i n g  t h e  s i x  b a s i s  f u n c t i o n s  
f o r  d a t a  from ca t  # l  f o r  n o r m a l  w a l k i n g  a t  1 .25c/s .  
The e i g e c v a l u e s  a n d  t h e  c u m u l a t i v e  mean s q u a r e  
e r r o r  i n  e s t i m a t i o n  a r e  a l s o  shown. 

Plow c h a r t  of t h e  p rogram f o r  c a l c u l a t i n g  t h e  
' g l  a n d  ' h '  f u n c t i o n s .  

P l o t s  of  'g* a n d  ' h '  f u n c t i o n s  f o r  t h e  a n k l e  
e x t e n s o r  m u s c l e  ( g a s t r o c n e m i u s )  f o r  c a t  # l  f o r  
w a l k i n g  a t  1.12 c/s. 

A s c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  t h e  r e v i s e d  l i m b  p a t t e r n  
g e n e r a  t o r  model. 

P l o t s  o f  I g '  a n d  ' h '  f u n c t i o n s  f o r  t h e  t h r e e  s p e e d s  94- 
o f  l o c o m o t i o n  f o r  e a c h  o f  t h e  s i x  c h a n n e l s  o f  t h e  9 9 
d a t a  s e t .  

S i m u l a t i o n  r e s u l t  s h o w i n g  c h a n g e s  i n  f r e q u e n c y  w i t h  100 
c h a n g e  i n  s t i m u l u s  f o r  t h e  l a b i l e  s i n e / c o s i n e  
r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r .  
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P l o t s  o f  t h e  f i v e  c o e f f i c i e n t s  o f  t h e  series 
e x p a n s i o n  o f  t h e  ' g '  a n d  ' h '  f u n c t i c n s  v e r s u s  t h e  
n o r m a l i s e d  p e r i o d  f o r  e a c h  o f  t h e  s i x  c h a ~ n e l s  o f  
t h e  d a t a .  

P l o t s  o f  ' g '  a n d  ' h *  f u n c t i o n s  f o r  t h e  two s p e e d s  
o f  w a l k i n g  f r o m  t h e  human EHG d a t a  f o r  e a c h  o f  t h e  
s i x  c h a n n e l s .  

P l o t s  of ' g '  a n d  ' h v  f u n c t i o n s  f o r  w a l k i n g  a n d  
c l i m b i n g  s t e p s  f r o m  t h e  human E H G  d a t a  f o r  e a c h  o f  
t h e  s i x  c h a n n e l s .  

S i m u l a t i o n  r e s u l t  o f  t h e  c e u r a l  n e t w o r k  f o r  t h e  
s i n e / c o s i n e  o s c i l l a t o r .  

N e u r a l  Network f o r  a  l a b i l e  s i n e / c o s i n e  
o s c i l l a t o r .  

N e u r a l  n e t w o r k  r e a l i s a t i o n  o f  t h e  ' g *  a n d  'hl 
f u n c t i o n s .  

I n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  bekween t h e  h i n d l i m b s  f o r  
l o c o m o t i o n  i n  a  s t r a i g h t  l i n e .  

S i m u l a t i o n  r e s u l t  o f  i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  
b e t w ~ e r i  t h e  h i n d l i m b s  d u r i n g  l o c o m o t i o n  o n  a 
s p l i t  t r e a d m i l l  (10  % s p e e d  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  
t h e  t w o  b e l t s ) .  

S i m u l a t i o n  r e s u l t  o f  i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  
b e t w e e n  t h e  h i r d l i m b s  d u r i n g  l o c o m o t i o n  o n  a 
s p l i t  t r e a d m i l l  ( o n e  b e l t  moving a t  twice t h e  
s p e e d  o f  t h e  o t h e r ) .  

S i m u l a t i o n  r e s u l t  o f  t h e  b i d i r e c t i o n a l l y  c o u p l e d  
l i m b  o s c i l l a t o r s  d i s t u r b e d  b y  a  r e c t a n g u l a r  
p u l s e .  

Append ix  F i g u r e s  

P l o t s  of ' g '  a ~ d  ' h '  f u n c t i o n s  f o r  t h e  t h r e e  
s p e e d s  o f  l o c o m o t i o n  f o r  e a c h  o f  t h e  s i x  
c h a c n e l s  o f  t h e  c a t  E H G  d a t a  s e t .  

P l c t s  of ' g '  a n d  ' h '  f u n c t i o n s  f o r  t h e  t h r e e  
s p e e d s  o f  l o c o m o t i o n  f o r  e a c h  o f  t h e  t h r e e  
c h a n c e l s  o f  t h e  human k i n e m a t i c  d a t a  se t .  

P l o t s  o f  'g' a n d  ' h '  f u n c t i o n s  f o r  t h e  d i f f e r e n t  
modes o f  r h y t h m i c  a c t i v i t i e s  o f  t h e  lower l imbs  
f o r  e a c h  o f  t h e  t h r e e  c h a n r e l s  o f  t h e  human 
k i c e m a t i c  d a t a  set .  



CHAPTER I 

I N T R O D U C T I O N  

1.1 I n t r o d u c t i o n  

L o c o m o t i o n  i n v o l v e s  movement of t h e  body f r o m  o n e  p o i n t  

t o  a n o t h e r ,  r e l a t i v e  t o  i ts e n v i r o n m e n t .  It is  u n d e r s t o o d  

t h a t  t kree b a s i c  m e c h a n i  ~ms a r e  u t i l i s e d  f o r  l o c o m o t i o n  : 

amoebo id ,  c i l i a r y  a n d  m u s c l e  a c t i o n .  Amoeboid movements  a r e  

a s  a  r e s u l t  of c h a n g e s  i n  t h e  ce l l  s h a p e  by f l o w  of 

c y t o p l a s m  a n d  p s e u d o p o d a l  a c t i v i t y .  C i l i a r y  movements ,  

o c c u r i n g  i n  a n  a q u e o u s  medium, a r e  p r o d u c e d  by wave l i k e  

m o t i o n  o f  f i n e  h a i r s  known a s  c i l i a .  I n  t h e  m a j o r i t y  of 

a n i m a l s  h o w e v e r ,  movements  a re  a c c o m p l i s h e d  by t h e  u s e  o f  

t h e  s k e l e t a l  m u s c l e s .  T h e s e  e f f e c t o r  o r g a n s  are d r i v e n  b y  

t h e  a n i m a l ' s  n e u r a l  mach ine ry .  T h e y  a c t  on t h e  s k e l e t a l  f r a m e  

s t r u c t u r e  t o  p r o d u c e  movements. Though t h e  p r i n c i p l e  is  t h e  

same fo r  a l l  a n i m a l s ,  t h e  r e s u l t i n g  f o r m s  o f  l o c o m o t i o n  a r e  

q u i t e  d i f f e r e n t .  T h e  d i f f e r e n c e s  a r e  m a i n l y  d u e  t o  t h e  

v a r i o u s  t y p e s  of  s k e l e t a l  s t r u c t u r e s  a n d  t h e  e n v i r o n m e n t  i n  

w h i c h  t h e s e  movements  a i e  p e r f o r m e d .  

L o c o m o t i o n  h a s  b e e n  s t u d i e d  b y  v a r i o u s  i n d i v i d u a l s  f o r  

some h u n d r e d s  of  y e a r s .  The s u s t a i n e d  i n t e r e s t  i n  t h e  s t u d y  
I 
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o f  t h i s  r e p e t i t ' i v e  b e h a v i o u r  i s  u n d e r s t a c d a b l e .  M a n ' s  d e s i r e  

to f l y  f o r  i n s t a n c e ,  l e d  t o  t h e  s t u d y  o f  n a t u r a l l y  o c c u r i n g  

s o l u t i o n s  of s i m i l a r  movemen t s  w i t h  some  a t t e m p t s  a t  

i m i t a t i o n .  T h o u g h  d e t a i l e d  u n d e r s t a n d i n g  o f  how b i r d s  f l y  

c o n t r i b u t e d  l i t t l e  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  a i r p l a n e ,  i t  

d i d  l e a d  t o  s o m e  i m p r o v e m e n t s  i n  i t s  d e s i g n .  B e s i d e s  t h e  

human d e s i r e  t o  i m p r o v e  m o b i l i t y ,  t h e  s t u d y  o f  l o c o m o t i o n  

h a s  o t h e r  i m p l i c a t i o n s  t h a t  a r e  d i s c u s s e d  n e x t .  

A c i m a l s  e x h i b i t  a  v a r i e t y  o f  r h y t h m i c  b e h a v i o u r s  s u c h  

as w a l k i n g ,  s w i n m i n g ,  s c r a t c h i c g ,  b r e a t h i n g  a n d  c h e w i n g .  A l l  

t h e s e  b e h a v i o u r s ,  i n  w h i c h  a l l  o i  p a r t  o f  t h e  a n i m a l ' s  b o d y  

moves  i n  a  r e p e t i t i v e  m a n n e r ,  a r e  g e n e r a t e d  by t h e  n e r v o u s  

s y s t e m .  A s  p o i n t e d  o u t  b y  Delcomyn ( 1 )  , t h e  s t u d y  of t h e s e  

b e h a v i o u r s  h a s  h e l p e d  e s t a b l i s h  a g e n e r a l  p r i n c i p l e  o f  

i n t e g r a t i o n  i n  t h e  n e r v o u s  s y s t e m .  T h e r e  a r e  g e r i e r a l  

p r i n c i p l e s  i n  n e u r o b i o l o g y  a t  t h e  c e l l u a r  l e v e l  s u c h  a s  t h e  

p h y s i o l o g i c a l  b a s i s  of an a c t i o n  p o t e n t i a l .  B u t ,  t h e  n e u r a l  

b a s i s  of l o c o m o t i o ~  i n  a n i m a l s  a d d r e s s e s  o r g a n i s a t i o n  a t  a  

m u l t  i c e l l u l a r  l e v e l  w h e r e  a re  t h e r e  a re  few u n i v e r s a l l y  

a c c e p t e d  p r i n c i p l e s .  T h e  s t u d y  o f  l o c o m o t o r  m o v e m e n t s  may 

h e l p  i r  g a i r i n g  i n s i g h t s  i n t o  s t o r a g e  a n d  c o n t r o l  of l e a r n e d  

m o v e m e n t s  i n  g e n e r a l .  



A s i d e  from t h e  f u n d a m e n t a l  n a t u r e  o f  i ts  i n q u i r y ,  t h e  

s t u d y  of l o c o m o t i o n  h a s  some u s e f u l  a p p l i c a t i o n s .  I t  is  

g e n e r a l l y  r e c o g n i s e d  t h a t  a n i m a l s ,  i n c l u d i n g  man, p o s s e s s  

o f f - r o a d  m o b i l i t y  c h a r a c t e r i s t i c s  f a r  s u p e r i o r  t o  t h o s e  o f  

c o n v e n t i o o a l  whee led  o r  t r a c k e d  v e h i c l e s .  The  p r i n c i p l e  of 

l e g g e d  l o c o m o t i o n  s h o u l d ,  i n  t h e o r y ,  a l l o w  f o r  e f f i c i e n t  and 

m o b i l e  l e g g e d  v e h i c l e s .  Bu t  t h e  a c t u a l  e f f e c t i v e  r e a l i s a t i o n  

of s u c h  r o b o t s  i s  i r  i t s  i n f a n c y  ( 2 ) .  

A m a j o r  co r rce rn  i r .  t h e  t r e a t m e n t  of p h y s i c a l  

d i s a b i l i t i e s  i n  humans i s  d e a l i n g  w i t h  v a r i o u s  d e g r e e s  o f  

f u n c t i o n a l  l o s s  o f  t h e  l o w e r  l i m b s .  D i a g n o s i s  o f  t h e  

p r o b l e m ,  a n d  e f f e c t i v e  d e s i g n  a c d  u t i l i s a t i o n  o f  v a r i o u s  

o r t  h o s e s  a n d  p r o s t h e s e s  u s e d  i n  t r e a t m e n t ,  n e c e s s i t a t e s  

u n d e r s t a n d i n g  normal  a n d  p a t h o l o g i c a l  g a i t .  T h i s  h a s  l e d  

t o  a  r e c e w e d  i n t e r e s t  ir- t h e  s t u d y  of g a i t  c h a r a c t e r i s t i c s  

g u i d e d  i n  p a r t  b y  b i o m e c h a n i c a l  c o n s i d e r a t i o n s  ( 3 , 4 ) .  

B i o f e e d b a c k  t r a i n i n g  h a s  b e e n  u s e d  t o  i m p r o v e  t h e  g a i t  o f  

t h e  p a t i e n t  ( 5 ) .  A l s o ,  s t u d i e s  i n  m u s c l e  s t i m u l a t i o n  h o l d  

o u t  h o p e  f o r  r e h a b i l i t a t i o n  o f  p a r a p l e g i c  p a t i e n t s  (6 ,7)  . 

1.2 G e n e r a l  O b j e c t i v e s  o f  t h e  T h e s i s  

N e u r o p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  h a v e  e s t a b l i s h e d  t h a t  t h e r e  

a r e  p a t t e r n  g e n e r a t o r s  i 3  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  o f  a n i m a l s  t h a t  
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p r o d u c e  l o c o m o t o r y  m o v e m e n t s  ( 1 )  . T h i s  t h e s i s  a d d r e s s e s  t h e  

p r o b l e m  of u n d e r s t a n d i r i g  t h e  n a t u r e  o f  t h e s e  p a t t e r n  

g e n e r a  t o r s ,  

T h e  m a i n  o b j e c t i v e  o f  t h i s  t h e s i s  i s  t o  m o d e l  t h e  

p e r i o d i c  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  m u s c l e s  o f  t h e  l o w e r  l i m b s  

d u r i n g  l o c o m o t i o n  a s  t h e  o u t p u t  g e n e r a t e d  by a  

m u l + i o s c i l l a t o r  c o m m u r i t y .  I t  i s  h y p o t h e s i s e d  t h a t  a 

p o p u l a t i o n  of o s c i l l a t o r s  t h a t  p r o d u c e s  t h e  d e s i r e d  o u t p u t ,  

c a n  be a n  a d e q u a t e  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  a c 5 u a l  s y s t e m  

c o c t r o l l i c g  t h e  movements .  

It i s  i n t e z d e d  t h e r e f o r e  t o :  

a )  d e t e r m i n e  a m a t h e m a t i c a l  mode l  f o r  s u c h  a n  o s c i l l a t o r  

c o m m u n i t y ,  

b) d e t e r m i n e  t h e  m o d e l  p a r a m e t e r s  f r o m  e x p e r i m e n t a l  d a t a ,  arid 

c) t r y  t o  a s c e r t a i n  t h e  n e u r o p h y s i o l o g i c a l  c o r r e l a t e s  t o  

t h e  mode l .  

A m a t h e m a t i c a l  m o d e l  f o r  t h e  l i m b  p a t t e r n  g e ~ e r a t o i  i s  

d e r i v e d .  T h e  mode l  p a r a m e t e r s  a re  d e t e r m i f i e d  from 

e l e c t r o m y o g r a p h i c  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  t h e  c a t  m u s c l e s .  T h e  

a p p l i c a b i l i t y  o f  t h i s  m o d e l  t o  human l o c o m o t i o n  i s  

d i s c u s s e d .  E l e c ? r o m y o g r a p h i c  a n d  k i n e m a t i c  d a t a  from human 

s u b j e c t s  i s  u s e d  t o  s t u d y  t h e  m o d e l ' s  b e h a v i o u r  u n d e r  

d i f f e r e n t  t y p e s  o f  r h y t h m i c  movements  o f  t h e  l o w e r  l i m b .  



I t  i s  h o p e d  t h a t  t h e  s t u d y  w i l l  e n h a n c e  o u r  

u n d e r s t a n d i n g  a b o u t  t h e  g e n e r a t i o n  a n d  c o n t r o l  of movements  

i n  g e n e r a l  a s d  l o c o m o t i o n  i n  p a r t i c u l a r .  B e f o r e  we c a n  

d i s c u s s  t h e  d e t a i l s  of t h e  p r o p o s e d  work,  i t  i s  e s s e n t i a l  t o  

g e t  a  p e r s p e c t i v e  on some g e n e r a l  a s p e c t s  o f  m o t o r  c o n t r o l . .  

1 .3 Ar. O v e r v i e w  or. N e u r a l  C o n t r o l  o f  Movement 

I n  t h i s  s e c t i o n  'he g e n e r a l  p r i n c i p l e s  o f  m o t o r  

o r g a n i s a t i o ~  d u r i n g  v o l u n t a r y  movemer.ts a r e  d i s c u s s e d .  T h i s  

i s  f o l l o w e d  by a r e v i e w  of t h e  ~ e u r a l  c o n t z o l  of l o c o m o ~ i o n .  

G e n e r a l  P r i n c i p l e s  of  Motor  C o n t r o l  

The  c o s t r o l  o f  movements i n  g e n e r a l  h a s  b e e n  a  m a j o r  

c o n c e r n  of n e u r o p h y s i o l o g y .  F o r  c o o r d i n a t e d  movements  t h e  

s k e l e t a l  m u s c l e s  h a v e  t o  be a c t i v a t e d  i n  a n  a p p r o p r i a t e  

s p a t i a l ,  t e m p o r a l  a n d  q u a n t i t a t i v e  manner .  H o w  t h i s  

r e q u i r e m e n t  i s  met i s  d i s c u s s e d  n e x t .  

a )  What i s  t h e  O u t p u t  ? 

I t  i s  known t h a t  t h e  m o t o ~ e u r o n e  p o o l  c h a n c e l s  t h e  

o u t p u t  of the n e r v o u s  s y s t e m  t o  t h e  s k e l e t a l  m u s c l e .  B u t  



w i t h  which  ~ a r a m e t e r s  o f  t h e  m u s c l e  o u t p u t  t h e s e  

m o t o n e u r o n e s  a re  programmed is n o t  c l e a r .  A s  n o t e d  b y  S t e i n  

(8), t h e  c o n t r o l l e d  v a r i a b l e s  may be f o r c e ,  v e l o c i t y  o r  

l e n g t h .  It c a n  b e  a r g u e d  t h a t  g i v e n  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n s ,  

t h e  s p e c i f i c a t i o r .  o f  t h e  f o r c e s  a t  a n y  i n s t a n t  c a n ,  t h r o u g h  

N e w t o n i a n  m e c h a n i c s ,  d e t e r m i c e  t h e  o t h e r  v a r i a b l e s .  F o r  

c o n c e n t r i c  c o n t r a c t i o ~ ? ~  P a t l a  e t  a 1  (9 )  h a v e  s u g g e s t e d  t h a t  

t h e  power  o u t p u t  o f  t h e  m u s c l e  is programmed i n  t h e  f i r i n g  

r a t e  o f  t h e  m o t o n ~ u r o n e  p o o l .  

b )  How i s  t h e  O u t p u t  G e n e r a t e d  ? 

F o r  coordinated move men?^ t o  t a k e  p l a c e ,  i t  i s  c l e a r  

t h a t  t h e  s y s t e m  must p r o g r e s s  t h r o u g h  t h e  f o l o w i n g  s t a g e s .  

i) Geceral D e c i s i o n  t o  A c t  

H o w  t h e  d e c i s i o n  t o  a c t  i s  made is  n o t  known. But ,  t h e  

s t u d y  o f  EEG r e c o r d i n g s  p r i o r  t o  v o l u n t a r y  movenlents h a s  

shown a  d e p r e s s i o n  o f  t h e  R o l a n d i c  Alpha  rhy thm.  T h i s  was 

t e r m e d  b y  v a r i o u s  r e s e a r c h e r s  a s  t h e  I E  - wave1 ( e x p e c t a x i o n  

wave)  o r  t h e  ' R e a d i n e s s  P o t e n t i a l '  ( 1 0 ) .  15 i s  most c l e a r l y  

e x p r e s s e d  i n  t h e  a s s o c i a t i v e  r e g i o n  of  t h e  c o r t e x  a n d  o c c u r s  

1-1.5 s e c o n d s  p r i o r  t o  a n y  m y o e l e c t r i c  a c t i v i t y .  The 

r e a d i n e s s  p o t e n t i a l  is  showc t o  b e  d e p e c d a n t  on a v a r i e t y  o f  

f a c t o r s  s u c h  a s  a t t e n t i o n ,  r e a c t i o  c time a n d  i n s t r u c t i o n .  



i EEG r e c o r d i n g s  t e r m e d  a s  'Premoi-or  P o t e n L - i a l * .  T h e s e  

t c h a n g e s  i n  p o t e s t i a l  seem t o  s i g n a l  t h e  n e r v o u s  s y s t e m ' s  

d e c i s i o n  t o  a c t .  

ii) P r e p a r a t i o n  a n d  Movement E x e c u t i o n  

It is  r e a l i s e d  t h a t  movements  a r e  n o t  g e n e r a t e d  b y  a 

s i m p l e  stream o f  i n s t r u c t i o c s  i n  a  ' t o p - d o w n '  s e q u e n c e  o f  

b r a i n  s t r u c t u r e s ,  b u t  r a t h e r  b y  m u l t i p l e  f e e d b a c k  a n d  

f e e d f o r w a r d  i n t e r a c t i o n s  (11). 

The p y r a m i d a l  t r a c t  n e u r o n s  (PTN) w h i c h  a r e  t h e  o u t p u t  

n e u r o r s  of + h e  motor  c o r t e x ,  weze shown t o  be a c t i v e  p r i o r  

t o  t h e  o n s e t  of movement by E v a r t s  ( 1 2 ) .  Thus ,  a  t e m p o r a l  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  i n i t i a t i o n  o f  a  movement a n d  t h e  

a c t i v i t y  o f  t h e  m o t o r  c o r t e x  was e s t a b l i s h e d .  B u t  t h e  

I s u b s t a n t i a l  d e l a y  ( 1 0 0  msec) b e t w e e n  t h i s  a c t i v i t y  a n d  t h e  

o n s e t  o f  movements  l e d  r e s e a r c h e r s  t o  c o n s i d e r  t h a t  t h e s e  

I 
I 

n e u r o r s  may h a v e  ar, i n d i r e c t  m o t o r  f u n c t i o n  a n d  may p l a y  a  

r o l e  i n  t h e  r e c r u i t m e n t  o f  s u b c o r t i c a l  s t r u c t u r e s .  

The r o l e  of b a s a l  g a n g l i a  a n d  t h e  c e r e b e l l u m  i n  t h e  

i n i t i a t i o n  a n d  c o n t r o l  o f  movements h a s  a l s o  b e e n  s t u d i e d  by  

v a r i o u s  r e s e a r c h e r s  ( l 3 , l Q ) .  T h e s e  f u n c t i o n a l  g r o u p s  o f  

c u c l e i  h a v e  c c n n e c t i o n s ,  s e p a r a t e d  by s e v e r a l  s y n a p s e s ,  t o  



[ t h e  m o t o n e u r o n e  p o o l .  B e s i d e s  t h e i r  d i r e c t  i n v o ' l v e m e n t  i n  

t h e  i n i t i a t i o r  a n d  c o r t r o l  o f  movements ,  t h e s e  s t r u c t u r e s  

h a v e  r i c h  i n + e r c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  c o r t e x  a n d  t h e  

b r a i n s t e m .  F i g u r e  1 (15 )  s h o w s  a  v e r y  s i m p l i f i e d  i n f o r m a t i o n  

f l o w  d i a g r a m  i n  t h e  c e r t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  I t  h a s  b e e n  

s u g g e s t e d  ( 1 6 )  t h a t  t h e s e  s t r u c k u r e s  p l a y  a v i t a l  r o l e  i n  

' + u n i n g q  t h e  movement  p r i o r  t o  i t s  o c c u r e n c e .  

B e s i d e s  t h e  e f f e r e n t  s y s t e m  p r e p a r a t i o n ,  i t  i s  known 

t h a t  t h e  a f f e r e n t  s y s t e m  i s  a l s o  r e a d i e d  p r i o r  t o  t h e  o n s e t  

o f  + h e  movemer?t (10 )  . T h e  s o m a t o s e n s o r y  c o r t e x  w h i c h  h a s  

e f f e r e c t  cor; .necL_ioris t o  t h e  PTNs, r e c e i v e s  i n p u t  from 

s u b c o r t i c a l  s t r u c t u r e s  l i k e  t h e  c e r e b e l l u m .  T h e  a f f e r e n t  

p a t h w a y s  a r e  a l s o  u n d e r  c e n t r a l  c o n t r o l .  T h u s  t h e  s y s t e m  is 

r e a d i e d  f o r  r e c e i v i n g  a n d  i n t e r p r e t i n g  f e e d b a c k  r e l e v a n t  t o  

t h e  movement.  

T h u s  a l l  t h e  c o m p o n e n t s  of t h e  m o t o r  s y s t e m  seem t o  

p l a y  a n  a g g r e g a t e  r o l e  i n  t h e  o r g a n i c a t i o n  a n d  c o n t r o l  of 

movement s. 

iii) Er ro r  C o r r e c t i o n s  B a s e d  o n  t h e  F e e d b a c k  R e c e i v e d  

M o v e m e n t s  a r e  a c c o m p l i s h e d  b y  m e a n s  of a c t i v e  m u s c u l a r  

f o r c e s  ( i n t e r n a l )  a s  well  a s  i n e r t i a l  a n d  r e a c t i v e  

( e x t e r n a l )  f o r c e s ,  It i s  c l e a r l y  i m p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  a 
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p r i o r i ,  t h e  e f fec ts  of t h e  n u m e r o u s  f a c t o r s  i n v o l v e d .  T h u s  

c o r r e c t i o n s  a r e  made b a s e d  o n  t h e  f e e d b a c k  r e c e i v e d .  T h e s e  

c o r r e c t i o n s ,  l i s t e d  i n  o r d e r  o f  t h e  r e s p o n s e  time, are 

m e d i a t e d  by:  

S p i n a l  R e f l e x e s  : 

M u s c l e  s p i z d l e  a f f e r e n t  s h a v e  d i r e c t  m o n o s y n a p t i c  

c o n n e c t i o n s  t o  t h e  a l p h a  m o t o n e u r o n e .  They m o n i t o r  t h e  

l w - g t h  o f  + h e  m u s c l e  a n d  f o r m  a  c e g a t i v e  f e e d b a c k  l o o p .  T h i s  

p r o m p t e d  r e s e a r c h e r s  C-o v iew t h e  m u s c l e  a s 1  a se rvomechar i i sm 

(17) . S t u d i e s  s h o w i n g  alpha-gamma c o a c t i v a t i o n  ( 1 8 )  l e d  to  

t h e  f o r m a t i o n  o f  a  s e r v o  a s s i s t e d  h y p o t h e s i s  ( 1 9 )  . S i n c e  t h e  

g a i n  o f  t h i s  r e g a t i v e  f e e d b a c k  l o o p  i s  low t h e  c o m p e n s a t i o n  

i t  car ,  p r o v i d e  i s  l o w  ( 2 0 ) .  

B e s i d e s  l e n g t h  f e e d b a c k ,  t h e  G o l g i  t e n d o n  o r g a n s  

w h i c h  r e s p o n d  t o  t e c s i o r .  h a v e  d i s y n a p t i c  c o n n e c t i o n s  t o  

t h e  a l p h a  m o t o n e u r o n e .  I n i t i a l l y ,  i t  was t h o u g h t  t h a t  t h i s  

n e g a t i v e  f e e d b a c k  l o o p  was a c t i v e  o n l y  a t  v e r y  h i g h  l e v e l  o f  

f o r c e  p r o d u c t i o 3  t o  p r o t e c t  t h e  m u s c l e  f r o m  damage. 

S u b s e s u e n t  s t u d i e s  h a v e  shown t h a t  i t  i s  a c t i v e  a t  l o w  

l e v e l s  o f  force g e n e r a t i o n  ( 2 1 ) .  T h i s  l e d  N i c h o l s  a n d  Houk 

( 2 2 )  t o  s u g g e s t  t h a t  t h e  m u s c l e  s t i f f n e s s  ( r a t i o  o f  f o r c e  t o  

c h a ~ g e  i n  l e n g t h )  i s  c o c t r o l l e d  r a t h e r  t h a n  force a n d  l e n g t h  

i r .  d i v i d u a l l y  . T h e  r e f l e x e s  c o m p e n s a t e  f o r  t h e  n o n l i n e a r  



p r o p e r t i e s  of  t h e  m u s c l e  and make it. m o r e  l i n e a r ,  a n d  h e n c e  

a  s i m p l e r  e l e m e n t  t o  c o n t r o l  ( 2 3 ) .  

Long L o o p  R e f l e x e s  : 

The  r e s p o n s e  o f  a l i m b  t o  m u s c l e  s t r e t c h  c a n  a l s o  

i n v o l v e  l o r g - l o o p  r e f l e x  p a t h w a y s ,  p r o b a b l y  m e d i a t e d  by t h e  

f a s t  p a t h w a y  t o  t h e  s o m a t o s e n s o r y  c o r t e x  a n d   the^ t o  t h e  

m o t o r  c o r t e x  a n d / o r  t h e  r e d  n u c l e u s  (8 ,24) .  T h e s e  p a t h w a y s  

con?  a i n  many s y n a p s e s  a n d  h e n c e  p o s e s s  g r e a t e r  f l e x i b i l i t y  

il r e s p o n d i r g  t o  p e r t u r b a t i o n s .  Miles a n d  E v a r t s  (25)  p o i n t  

out t h a t  t h e  c o r t e x  r e c e i v e s  c o n v e r g e n t  i n p u t s  f r o m  v a r i o u s  

m o d a l i t i e s  and h e n c e  t h e  l o n g - l o o p  r e f l e x  r e s p o n s e  may b e  

d e p e n d a n t  u p o n  t h e  i n t e r a c t i o n s  of t h e s e  v a r i o u s  i n p u t s .  

C o r r e c t i o n s  M e d i a t e d  by t h e  C e n t r a l  S t r u c t u r e s  : 

A s i d e  f r o m  t h e  f a s t  r e f l e x  r e s p o n s e s ,  o n g o i n g  

c o r r e c t i o n s  a r e  m e d i a t e d  by t h e  c e n t r a l  s t r u c t u r e s  which 

m o d i f y  t h e i r  o u t p t  b a s e d  on t h e  f e e d b a c k  r e c e i v e d .  A s  s e e n  

i c  f i g u r e  1, a l l  t h e  c e n t r a l  s t r u c t u r e s  r e c e i v e  f e e d b a c k ,  

p e r i p h e r a l  a s  well a s  i n t e r n a l  ( e f f e r e n c e  c o p y  o r  c o r o l l a r y  

d i s c h a r g e )  . They  a l t e r  t h e i r  o u t p u t  a p p r o p r i a t e l y  a n d  smooth  

c o o r d i n a t e d  c o n t r o l  of movements is a c h i e v e d .  



1 .3 .2  N e u r a l  C o n t r o l  o f  L o c o m o t i o n  

L o c o m o t i o n  is a n  u n i q u e  s u b s e t  o f  t h e  f u l l  r a n g e  of 

moveme3 t s  a n  a n i m a l  i s  c a p a b l e  o f  p e r f o r m i n g .  T h e  r a n g e ,  

o f  c o u r s e ,  i s  d e p e n d a ~ t  upon t h e  a n i m a l ' s  p o s i t i o n  on c h e  

p h y l o g e ~ e t i c  s c a l e .  T o  e x p l a i n  t h e  g e n e r a t i o n  o f  l o c o m o t o r y  

movements ,  t w o  mair! h y p o t h e s e s  h a v e  b e e n  p u t  f o r w a r d .  T h e  

f i rst  h y p o t h e s i s ,  p e r i p h e r a l  c o n t r o l ,  m a i n t a i n s  t h a t  

a f f e r e n t  f e e d b a c k  c u e s  a r e  u s e d  t o  g e n e r a t e  t h e  m o t o r  

p a t t e r n s  o b s e r v e d  d u r i n g  l o c o m o ~ i o n .  E a r l y  e x p e r i m e ~ t s  a s  

m e n t i o n e d  by Delcomyn ( I ) ,  d i d  s u p p o r t  t h i s  h y p o t h e s i s ,  b u t  

s u b s e q u e n t  s t u d i e s  p r o v e d  them t o  be i n c o r r e c t .  H a v i n g  

shown  t h a t  f e e d b a c k  i s  n o t  n e e d e d  f o r  t h e  g e n e r a t i o n  of t h e  

r h y t h m i c  p a t t e r n s ,  e f f o r t s  were d i r e c t e d  t o w a r d s  

u n d e r s t a n d i n g  t h e  i c t r i n s i c  p r o p e r t i e s  o f  t h e  c e n t r a l  

n e r v o u s  s y s t e m  t h a t  r e g u l a t e s  t h e s e  movements .  T h e  i d e a  

t h a t  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  is c a p a b l e  o f  g e c e r a t i n g  t h e  

m o v e m e n t s  w i t h o u t  t h e  h e l p  o f  t h e  a f f e r e n t  f e e d b a c k ,  

c o c s t i  t u  t e s  t h e  s e c o n d  h y p o t h e s i s .  

a)  E v i d e n c e  for  a C e n t r a l  P a t t e r n  G e n e r a t o r  

Numerous  i s o l a t i o n  ( a l l  o r  p a r t  o f  t h e  o e r v o u s  s y s t e m  

i s  p h y s i c a l l y  r emoved  f r o m  t h e  a n i m a l )  , d e a f  f e r e n t a t i o n  ( a l l  

o r  some of t h e  s e n s o r y  r e r v e s  a r e  c u t )  a n d  p a r a l y s i s  ( u s i n g  



a  p a r a l y t i c  a g e n t  l i k e  c u r a r e  a l l  movements a n d  h e n c e  p h a s i c  

f e e d b a c k  is e l i m i n a t e d )  e x p e r i m e n t s  h a v e  shown t h a t  t h e  

b a s i c  movements  d u r i n g  l o c o m o t i o n  c a n  b e  g e n e r a t e d  by t h e  

c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m .  I n  h i s  p a p e r ,  Delcomyn ( 1 )  lists 

t h e  s t u d i e s  d o n e  o n  a  v a r i e t y  o f  a n i m a l s .  I n  mammals 

v a r i o u s  a u t h o r s  ( 2 6 , 2 7 , 2 8 , 2 9 , 3 0 )  h a v e  shown t h a t  a  c e n t r a l  

p a t t e r n  g e n e r a t o r  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  l o c o m o t o r y  

movement s. 

b )  Where a r e  t h e s e  C e n t r a l  P a t t e r n  G e n e r a t o r s  ? 

T o  d e t e r m i l e  t h e  m i n i m a l  n e u r a l  s u b s t r a t e  c a p a b l e  o f  

p r o d u c i r - g  t h e  d e s i r e d  movements ,  r e s e a r c h e r s  h a v e  t r a c s e c t e d  

t h e  n e u r a x i s  a t  v a r i o u s  l e v e l s  ( f r o m  t h e  c o r t e x  t o  t h e  

s p i r a l  c o r d )  a n d  s t u d i e d  t h e  a n i m a l ' s  l o c o m o t o r  b e h a v i o u r .  

The  l o c o m o t o r  b e h a v i o u r  i n  d i f f e r e n t  p r e p a r a t i o n s  i s  

d e s c r i b e d  b e l o w .  

i) D e c o r t i c a t e  P r e p a r a t i o n  (26,271 

Removal  o f  t h e  c o r t e x  h a s  n o  a p p 2 r e n t  e f f e c t  on  t h e  

l o c o m o t i o n  cf t h e  a n i m a l .  It c a n  move a r o u n d  s p o n t a n e o u s l y  

a n d  a v o i d  o b s t a c l e s  p r o p e r l y .  



ii) A c u t e  T h a l a m i c  P r e p a r t i o n  ( 2 6 , 2 7 )  

S t i m u l a t i o n  o f  t h e  s u b t h a l a m i c  r e g i o n ,  t h e  n u c l e u s  

s u b t h a l a m i c u s  c a n  e l i c i t  r h y t h m i c  l o c o m o t o r - l i k e  a c t i v i t y  

(see f i g u r e  2 ,  p r e p a r a t i o n  I ) .  B i l a t e r a l  l e s i o n  o f  t h e  

s u b t h a l a m i c  l o c o m o t o r  r e g i o n  (SLR) e l i m i r i a t e s  o n l y  v o l u n ~ a r y  

l o c o m o t i o n .  From s t u d i e s  03 t h e  m e s e ~ c e p  h a l i c  p r e p a r a t i o n ,  

i t  seems l i k e l y  t h a t  t h e  SLR i s  r e s p o ~ s i b l e  f o r  i n i t i a t i o n  

o f  l o c o m o t i o n  a s  a p a r t  o f  g o a l  d i r e c t e d  b e h a v i o u r .  T h u s  t h e  

f u n c ' i o n  o f  t h e  SLR c a n c o t  b e  d e s c r i b e d  i n  m o t o r  terms. 

iii) M e s e n c e p h a l i c  P r e p a r a t i o n  ( 2 6 , 2 7 )  

T h e  b r a i n s t e m  i s  t r a n s e c t e d  s u c h  t h a t  t h e  e n t i r e  

m e s e c c e p h a l o n  i s  i n t a c t  ( s e e  f i g u r e  2, p r e p a r a t i o n  11). 

U ~ d e r  s u c h  c o n d i t i o r s  t h e  a n i m a l  c a n n o t  w a l k ,  b u t  when a 

c i r c u m s c r i b e d  r e g i o r  b e l o w  t h e  i n f e r i o r  c o l l i c u l u s  is  

s t i m u l a t e d  r e p e t i t i v e l y  (30-60  Hz) t h e  a n i m a l  s t a r t s  t o  

w a l k .  I n c r e a s i n g  t h e  s t z e n g t h  o f  s t i m u l a t i o c  r e s u l t s  i n  

i n c r e a s e d  s p e e d  a r d  a l t e r e d  mode o f  l o c o m o t i o n  (walk- 

t r o t - g a l l o p )  . T h e  SLR e f f e c z s  c o u l d  s t i l l  b e  e l i c i t e d  a f t e r  

t h e  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  m e s e n c e p h a l i c  l o c o m o t o r  r e g i o n  (NLR)  . 
T h u s  i t  a p p e a r s  t h a t  MLF is  n o t  a common c e n t e r  f o r  

l o c o m o 5 . o n  i n  t h e  b r a i n s t e m  o v e r  w h i c h  a l l  t h e  e f f e c t s  a r e  

r e l a y e d .  I t  seems t o  b e  o n e  o f  t h e  s e v e r a l  s t r u c t u r e s  f r o m  

w h i c h  l o c o m o t i o r .  car!  be e l i c i t e d  a n d  t h e s e  e f f e c t s  a r e  

e x e r t e d  o v e r  s e v e r a l  b r a i n s t e m  d e s c e n d i n g  s y s t e m s .  



Figure 2. A schematic diagram of the brainstem of 
a cat on the L4 parasagittal plane 
showing acute thalamic preparation (I) 
and post-mammillary preparation (11). 
Abbreviations include : IC, inferior 
colliculus, SC, superior colliculus, 
CN, cuneiform nucleus, SUB, subthalamic 
nucleus (SLR), and MB, mammillary body. 

(Adapted from Mori et,al, J.Neurophys,l977) 



i v )  S p i n a l  P r e p a r a t i o n s  (29 ,30)  

If t h e  s p i i i a l  p r e p a r a t i o n s ,  where  t h e  n e u r a x i s  is  

t r a n s e c t e d  a t  t h e  l u m b a r  l e v e l ,  a r e  k e p t  f o r  a l o n g e r  p e r i o d  

o f  time, l o c o m o t o r  movements c a n  b e  e l i c i t e d .  T h i s  c o u l d  n o t  

b e  d u e  t o  p l a s t i c  c h a n g e s  i n  t h e  n e u z o n a l  c i r c u i t s  b e c a u s e  

t h e  a c u t e  s p i n a l  c a t  c a n  p e r f o r m  s t e p p i n g  movements a f t e c  

i r ~ j e c t i o n  o f  DOPA ( a  n o r a d r e r e r g i c  p r e c u r s o r ) .  

A l l  o f  t h i s  e v i d e n c e  make a s t r o c g  c a s e  f o r  c e n t r a l  

p a t t e r n  g e n e r a t o r s  a t  t h e  s p i n a l  l e v e l .  T h i s  d o e s  n o t  

p r e c l u d e  t h e  i n v o l v e m e n t  o f  t h e  h i g h e r  c e n t e r s  a n d  

p e z i p h e r a l  f e e d b a c k  i n  t h e  c o n t r o l  o f  t h e  l o c o m o t o r  

movement s. 

c) How a r e  t h e  P a t t e r n  G e n e r a t o z s  T r i g g e r e d  ? 

I t  is  c l e a r  t h a t  t h e  p a t t e r r i  g e r e r a t o r s  r e s p o n s i b l e  f o r  

l o c o m o t i o n  u n l i k e  t h o s e  f o r  b r e a t h i n g  f o r  i n s t a n c e ,  a r e  n o t  

c o n t i n o u s l y  a c t i v e  a n d  rieed t o  be i n i t i a t e d .  The e v i d e n c e  

f r o m  t h e  m i d b r a i n  s t i m u l a t i o n  arAd t h e  e f f e c t s  o f  DOPA i n  t h e  

s p i r a l  p r e p a r a t i o ~  s u g g e s t s  t h a t  t h e  n o r a d r e n e r g i c  s y s t e m  is 

i n v o l v e d  i n  i n i t i a t i n g  a n d  m a i n t a i n i r g  t h e  l o c o m o t o r  

movements ( 2 6 , 2 7 ) .  The a r g u m e n t s  f o r  t h i s  h y p o t h e s i s  a r e  as 

f o l l o w s .  The c i r c u m s c r i b e d  H L R  r e g i o n  i s  c l o s e  t o  



n o r a d r e n e r g i c  c e l l  b o d i e s  a n d  t h u s  c o u l d  s t i m u l a t e  - t h e  

n o r a d r e c e r g i c  s y s t e m .  F u r t h e r m o r e ,  b y  b l o c k i n g  t h e  

n o r a d r e n e r g i c  r e c e p t o r s ,  l o c o m o t i o n  i s  p r e v e n t e d  i n  t h e  

m e s e n c e p h a l i c  c a t .  A l s o  t h e r e  a r e  no  i n t e r s p i n a l  n e u r o n e s  

cor , t  a i n i n g  c o r a d r e n a l i c e .  The i r i v o l v e m e n t  o f  o t h e r  

d e s c e n d i n g  s y s t e m s  i s  n o t  d i s c o u n t e d ,  

d )  How i s  t h e  O u t p u t  of t h e  P a t t e r n  G e n e r a t o r s  M o d i f i e d  ? 

Though t h e  b a s i c  m o t o r  p a t t e r n s  d u s i n g  l o c o m o t i o n  

r e q u i r e  o r l y  t o c i c  e x c i t a t i o n  from t h e  h i g h e r  c e n t e r s ,  t h i s  

p a t t e r n  c a n  b e  m o d i f i e d  b y  o t h e r  d e s c e n d i n g  p a t h w a y s  ar.d t h e  

p e r i p h e r a l  f e e d b a c k .  

i) E f f e c t s  o f  F a s t  D e s c e c d i c g  P a t h w a y s  

The  t o n i c  command s y s t e m  c a n  t r i g g e r  t h e  l o c o m o t o r  

movements  b u t  t h e  r a p i d  a d a p t a t i o n  t o  t h e  e n v i r o n m e n t  

r e q u i r e s  the f a s t  d e s c e c d i n g  p a t h w a y s  t o  a c t ,  a t  l e a s t  i n  

p a r t ,  or! t h e  m o t o n e u r o n e s  a n d  t h e  l a s t  o r d e r  i n h i b i t o r y  

P e u r o n e s .  T h e  f a s t  r u b r o -  a n d  reticula-spinal n e u r o n e s  a r e  

a c t i v e  d u r i c g  t h e  f l e x i o n  p h a s e  of t h e  s t e p  c y c l e ,  w h e r e a s  

t h e  v e s t i b u l o - s p i n a l  n e u r o n e s  a r e  a c t i v e  d u r i n g  t h e  

e x t e c s i o ~  p h a s e  o f  t h e  s t e p  c y c l e  ( 3 1 , 3 2 ) ,  T h e i r  a c t i v i t y  

d o e s  c o t  seem t o  be n e c e s s a r y  f o r  t h e  g e n e r a t i o n  o f  

l o c o m o ? i o n  n o r  i s  t h e r e  e v i d e n c e  t h a t  t h e s e  p a t h w a y s  a r e  
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p a r t  o f  t h e  i n t r i n s i c  g e n e r a t o r  r e t w o r k  i t s e l f .  R a t h e r ,  t h e y  

may b e  u s e f u l  i n  p r o v i d i n g  p h a s i c  c o r r e c t i o n s  a c t i n g  a t  t h e  

g e r i e r a t o r  o u t p u t  l e v e l .  T h i s  p h a s i c  a c t i v i t y  i s  d e p e n d a n t  

upon a n  i n t a c t  c e r e b e l l u m .  

ii) Effects o f  P e r i p h e r a l  F e e d b a c k  

Though p e r i p h e r a l  a f f e r e n t  i n p u t  i s  n o t  n e c e s s a r y  f o r  

g e n e r a t i o n  of t h e  l o c o m o t o r  p a t t e r n ,  i t  c a n  i n t e r a c t  w i t h  

a n d  h e n c e  i n f l u e n c e  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r .  The v a r i o u s  

e f f e c t s  t h e  p e r i p h e r a l  i n p u t  c a n  h a v e  a r e  (33)  : 

1) t o n i c  e x c i t a t i o n  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  a s  i n  t h e  

c a s e  of t h e  l o c u s t ' s  f l i g h t  s y s t e m ,  

2) p h a s i c  r e i n f o r c e m e n t  o f  a l p h a  m o t o n e u r o n e  a c t i v i t y  

a s  i n  t h e  c a s e  o f  l o b s t e r  swimmeret. 

I n  t h e  c a s e  o f  mammals t h e r e  a re  t w o  t y p e s  o f  i n p u t  

t h a t  c a n  i n t e r a c t  w i t h  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r  ( 2 6 ) .  They are: 

1) Hip  I n p u t  

S i n c e  t h e  d u r a t i o 2  o f  t h e  s t a n c e  p h a s e  i n  s p i n a l  c a t s  

v a r i e s  w i t h  t h e  s p e e d  of  t h e  t r e a d m i l l ,  it i s  a p p a r e c t  

t h a t  p e r i p h e r a l  s i g n a l s  mus t  b e  i n f l u e n c i n g  t h i s  p a r t  

of t h e  s t e p  c y c l e .  It i s  o b s e r v e d  t h a t  a f f e r e n t  

s i g n a l s  from t h e  h i p  c a n  t r i g g e r  t h e  s w i t c h  from 

e x t e n s o r  t o  f l e x o r  a c t i v i t y .  S i n c e  t h e  c e n t r a l  

p r o g r a m  c a n  g e n e r a t e  t h e  s w i t c h ,  i t  seems t h a t  t h i s  



i n p u t  d i r e c t 1  y i n t e r a c t s  w i t h  t h e  g e n e r a t o r  a n d  c o u l d  

b l o c k  t h e  s w i t c h  u n d e r  a b n o r m a l  c i r c u m s t a n c e s  s u c h  a s  

when t h e  movement is  s l o w e d  down. 

2) N o n s p e c i f i c  E x c i t a t i o n  

I n  a  s p i n a l  p r e p a r a t i o n  i t  i s  o b s e r v e d  t h a t  

n o n s p e c i f i c  s t i m u l a t i o n  s u c h  a s  s q u e e z i n g  t h e  t a i l  

r e s u l t s  i n  Z a s t e r  and  more f o r c e f u l  l o c o m o t i o n  ( 2 6 ) .  

T h i s  p o t e n t i a ' i n g  e f f e c t  seems t o  b e  a  g e ~ e r a l  f e a t u r e .  

The p r e c i s e  a c t i o n  o f  t h i s  s t i m u l u s  i s  unknown. 

T h e r e  i s  a l s o  e v i d e n c e  o f  p h a s i c  c o n t r o l  o f  t h e  r e f l e x  

a r c s  ( 3 4 , 3 5 , 3 6 , 3 7 ) .  F o r  e x a m p l e ,  e l e c t r i c a l  o r  m e c h a r - i c a l  

s t i m u l a t i o n  o f  t h e  d o r s u m  o f  t h e  f o o t  p r o d u c e s  r e s p o n s e s  

w h i c h  d e p e n d  on t h e  p h a s e  o f  t h e  s t e p  c y c l e .  S t i m u l a t i o n  

i r .  t h e  s w i n g  p h a s e  p r o d u c e s  f l e x i o n  o f  t h e  l i m b  w h e r e a s  

s t i m u l a t i o r  i n  t h e  s t a n c e  p h a s e  p r o d u c e s  e x t e n s i o n  o f  t h e  

l i m b .  Thus  t h e  a n i m a l  c a n  r e s p o n d  a p p r o p r i a t e l y  t o  

u n p r e d i c t a b l e  d i s t u r b a n c e s  o f  t h e  s t e p  c y c l e .  

e) Summary o f  Known F a c t s  

The f o l l o w i o g  i s  a summary o f  t h e  e v i d e n c e  a c c u m u l a t e d  

by v a r i o u s  r e s e a r c h e r s  t h r o u g h  n u m e r o u s  e x p e r i m e r ~ t s :  

1 )  t h e r e  a r e  g e ~ e r a t o r s  a t  t h e  s p i ~ l a l  l e v e l  which  on  

a c t i v a t i o n  by t h e  h i g h e r  c e n c e r s  p r o d u c e  t h e  s t e p p i n g  

movements.  



2) t h e r e  a r e  g e n e r a t o r s  f o r  e a c h  l i m b  ar?d t h e s e  a r e  

c o u p l e d  d u r i n g  l o c o m o t i o n .  

3)  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  i s  n o t  n e c e s s a r y  f o r  t h e  s e q u e n c i n g  

o f  t h e  l i m b  movements d u r i n g  l o c o m o t i o n .  

4 )  f e e d b a c k  f r o m  t h e  h i p  when p r e s e n t ,  h a s  i n f l u e n c e  o n  

t h e  d u r a t i o r !  o f  t h e  s w i n g  p h a s e .  
I 

5) s p e c i f i c  c u t a n e o u s  i n p u t s  f r o m  t h e  d o r s u m  o f  t h e  f o o t  

e l i c i t  d i f f e z e n t  r e s p o n s e s  i n  d i f f e r e n t  p h a s e s  o f  t h e  

s t e p  c y c l e .  

6 )  t h e  d e s c e 9 d i r . g  p a t h w a y s ,  t h e  c o r t i c o s p i n a l  t r a c t ,  z h e  

r e t i c u l o s p i n a l  t r a c t ,  t h e  v e s t i b u l o s p i n a l  t r a c t  a n d  

+ h e  r u b r o s p i n a l  t r a c t  m o d u l a t e  t h e  a c t i v i t y  of t h e  

s t e p p i n g  g e n e r a t o r  i n  d i f f e r e n t  p h a s e s  of l o c o m o t i o n .  

F i g u r e  3 i s  a s c h e m a t i c  r e p r e s e c t a t i o n  o f  t h e  c o n t r o l l i n g  

s y s t e m .  
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CHAPTER I1 

PROBLEM DEFINITION 

2 .1  I n t r o d u c t i o n  

T h r o u g h  t h e  e f f o r t s  o f  many r e s e a c h e r s  o v e r  t h e  s p a n  of 

a  few d e c a d e s ,  t h e  c o n c e p t  o f  a  c e n t r a l  p a t t e r n  g e n e r a t o r  

t h a ?  c a r  p r o d u c e  t h e  m o t o r  p a t t e r r s  d u r i n g  l o c o m o t i o n  h a s  

b e e n  e s ' a b l i s h e d .  Though by no means  a  t r i v i a l  

a c c o m p l i s l i m e n t ,  t h e  r e a l  m y s t e r y  l i e s  i n  u n r a v e l l i n g  t h e  

s t r u c t u r e  o f  s u c h  a  p a t t e r n  g e n e r a t o r .  H e r e i n ,  n a t u r e  h a s  

p r o v i d e d  u s  w i t h  a way t o  u n d e r s t a n d  how t h e  n e r v o u s  s y s t e m  

s to re s  m o t o r  p r o g r a m s  a n d  how it i n t e r a c t s  w i t h  i n f o r m a t i o n  

from t h e  p e r i p h e r y  a s  w e l l  a s  t h e  h i g h e r  c e n t e r s .  We c a n  

c e r t a i n l y  e n t e r t a i n  t h e  hope t h a t  s o m e d a y ,  t h r o u g h  i m p r o v e d  

e x p e r i m e n t a l  t e c h n i q u e s ,  we may b e  a b l e  t o  e x p l a i n  t h e  

s t z u c t u r e  a d e q u a t e l y .  B u t  f o r  t h e  p r e s e n t ,  we h a v e  t o  r e l y  

o n  d e d u c i n g  a t  l ea s t  t h e  p r i n c i p l e ,  i f  n o t  t h e  s t r u c t u r e ,  of 

t h e  o p e r a t i o n  of t t is n e t w o r k  f r o m  t h e  a v a i l a b l e  d a t a .  T h i s  

is t h e  p r e m i s e  o f  t h i s  t h e s i s .  

T o  u n d e r s t  a c d  t h e  p r i n c i p l e  of o p e r a t i o n  o f  s u c h  

p a t t e r n  g e n e r a t o r s ,  it i s  d e s i r a b l e  t o  mode l  them, Two 

o p t i o r i s  a re  a v a i l a b l e  t o  us. T h e s e  a r e :  
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a )  t o  f i n d  a m a t h e m a t i c a l  model  which  p r o d u c e s  t h e  d e s i r e d  

i n p u t  o u t p u t  c h a r a c t e r i s t i c s ,  o r  

b )  t o  s t u d y  t h e  m o t o r  p a t t e r n  g e n e r a t i o n  t h r o u g h  s i m u l a t i o n  

of  h a r d  w i r e d  n e t  w o r k s .  

T r a d i t i o n a l l y ,  n e u r a l  m o d e l l i n g  h a s  f o l l o w e d  t h e  s e c o n d  

a p p r o a c h  a n d  f o r  good r e a s o n s ,  F o r  b i o l o g i c a l  s y s t e m s  i n  

g e n e r a l  a n d  n e u r a l  z e t w o r k s  i n  p a r t i c u l a r ,  it h a s  b e e n  

d i f f i c u l t  t o  i d e n t i f y  t h e  s t a t e  v a r i a b l e s ,  Even i f  i n  some 

i n s + a n c e s  t h e y  a r e  i d e n t i f i e d ,  m e a s u r e m e n t  of t h o s e  

v a r i a b l e s  i s  a l w a y s  a  d i f f i c u l t  t a s k .  B e s i d e s ,  ? o n l i n e a r  

m o d e l l i r i g  t e c h n i q u e s  w h i c h  c a n  b e  a p p l i e d  t o  a n a l y s i s  o f  

s u c h  ? e t w o r k s  h a v e  o n l y  r e c e n t l y  b e e n  d e v e l o p e d .  T h e  

s i m u l a t i o n  of  n e u r o n s  a n d  s m a l l  n e t w o r k s  u s i n g  h a r d  w i r e d  

s y s C e m s  on t h e  o t h e r  h a n d ,  was  a v a i l a b l e .  Based  o n  t h e  

C a r t e s i a n  n o t i o n  t h a t  u n d e r s t a n d i n g  of t h e  so  c a l l e d  ' a t o m s '  

o r  ' b u i l d i n g  b l o c k s 1  would  l e a d  t o  u n d e r s t a n d i n g  o f  l a r g e  

m a s s e s  of n e u r a l  t i s s u e ,  t h e r e  h a s  b e e n  e x t e n s i v e  u s e  of 

n e u r o m i m e s  i n  n e r v o u s  s y s t e m  m o d e l l i n g .  T h i s  a p p r o a c h  l e d  t o  

b e t t e r  u ~ d e r s t a n d i n g  o f  t h e  n e u r o n  a n d  small  n e t w o r k s .  B u t  

how t h i s  m e t h o d  c o u l d  b e  u s e d  t o  d e d u c e  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  

c e n t r a l  p a t t e r n  g e n e r a t o r  f o r  i n s t a n c e ,  i s  n o t  clear.  

I n  this t h e s i s  t h e  m a t h e m a t i c a l  m o d e l l i n g  a p p r o a c h ,  a 

k k i n d  of a  peuzomime, w i l l  b e  a d o p t e d .  It i s  h o p e d  t h a t  t h i s  



w i l l  h e l p  t o  e l u c i d a t e  t h e  c o n c e p t u a l  p r i n c i p l e s  o f  

o r g a n i s a t i o n  o f  s u c h  g e c e r a t o r s  a n d  t o  s u g g e s t  p o s s i b l e  h a r d  

w i r e d  i m p l e m e n t a t i o n s  o f  t h e  c e t w o r k .  

2.2 Review of E x i s t i n g  Models  

N e u r a l  m o d e l l i n g  h a s  b e e n  u s e d  f o r  g e n e r a l  s t u d i e s  o f  

n e t w o r k s  w h i c h  p r o d u c e  r h y t h m i c  b e h a v i o u r .  I n  t h i s  s e c t i o n  

g e 2 e r a l  ~ l e u r a l  y e t w o r k s  f o r  r h y t h m i c  b e h a v i o u r  a r e  r e v i e w e d  

f i r s t  f o l l o w e d  by a  d i s c u s s i o n  of s p e c i f i c  n e t w o r k s  f o r  

l o c o m o t i o n  i r i  a ~ i m a l s .  

2.2.1 N e u r a l  N e t w o r k s  f o r  R h y t h m i c  B e h a v i o u r  

R h y t h m i c  m o t o r  p a t t e r n s  cac b e  g e n e r a t e d  b y  t h e  

e n d o g e n o u s  o s c i l l a t o r y  p r o p e r t y  o f  i n d i v i d u a l  n e u r o n s  o r  b y  

a  r e t w o r k  of i n t e r c o n n e c t e d ,  e n d o g e n o u s l y  s t a b l e ,  n e u r o n s  . 
T h e s e  two modes  a r e  d i s c u s s e d  n e x t .  

i) E n d o g e n o u s  Rhythm G e n e r a t i o n  

T h e r e  a r e  n e u r o n s  f o r  e x a m p l e  i n  t h e  m o l l u s c a n  n e r v o u s  

s y s t e m ,  w h i c h  a r e  c a p a b l e  o f  p r o d u c i n g  r h y t h m i c  b u r s t s  o f  

i m p u l s e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  a n y  r h y t h m i c  s y n a p t i c  

i n p u t ( 3 8 , 3 9 ) .  T h e s e  r h y t h m i c  b u r s t s  h a v e  a n  i o n i c  b a s i s  a n d  

i r v o l v e  c h a n g e s  i n  membrane c o n d u c t i o n  t h a t  a r e  slow 



F i g u r e  4 s h o w s  a s c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  how t h e s e  r h y t h m s  a re  

g e n e r a t e d .  A s  p o i n t e d  o u t  b y  P r e i s e n  a n d  S t e n t  ( 3 8 ) ,  it i s  

p o s s i b l e  t o  c o n t r o l  t h e  p e r i o d  o f  t h e  r h y t h m  b y  s e t t i n g  t h e  

t o n i c  i n h i b i t o r y  o r  e x c i t a t o i y  i n p u t  t o  t h e  ce l l .  It c a n  a l s o  

p r o d u c e  m u l t i p h a s i c  r h y t h m i c  movement by a n  e n s e m b l e  of 

e n d o g e n o u s  o s c i l l a t o r  ce l l s .  T h e s e  e n d o g e n o u s  b u r s t e r s  

g e n e r a t e  c h r o n i c  r a t h e r  t h a n  e p i s o d i c  r h y t h m s ,  s u c h  a s  i n  

t h e  h e a r t  a n d  s c o m a c h  movemen t s  o f  t h e  l o b s t e r  a n d  t h e  

l e e c h  (39). 

ii) Ne'_work Rhythm G e n e r a t i o n  

E p i s o d i c  r h y t h m s  l i k e  w a l k i n g  o r  swimming a r e  b e l i e v e d  

t o  b e  p r o d u c e d  b y  n e t w o r k  o s c i l l a t o r s .  T h e  r h y t h m i c  o u t p u t  

o f  s u c h  a n  o s c i l l a t o r  d o e s  n o t  d e p e n d  u p o n  a n y  e n d o g e n o u s  

o s c i l l a t o r  n e u r o n  i n  i t s  n e t w o r k ,  b u t  r a t h e r  o n  t h e  p a t t e r n  

o f  i n t e r c o ~ r ! e c t i o n s .  I t  is u s e f u l  t o  c l a s s i f y  s u c h  n e t w o r k s  

i n  terms of t h e  n a t u r e  o f  t h e i r  n e u r o n a l  i n t e r c o n n e c t i o n s  : 

e x c i t a t o r y ,  i r h i b i t o r y  o r  a c o m b i n a t i o n  o f  t h e  two. 

N e t w o r k s  w i t h  E x c i t a t o r y  C o n n e c t i o n s  : 

I n  n e t w o r k s  w i t h  e x c i t a t o r y  c o n n e c t  i o n s ,  r h y t h m  is 

g e n e r a t e d  t h r o u g h  p o s i t i v e  f e e d b a c k  w h i c h  forces t h e  c e l l s  

t o  f i r e  a t  c u c c e s i v e l y  h i g h e r  f z e q u e ~ c i e s .  T o  o s c i l l a t e ,  a 

r e s t o r a t i v e  f e a t u r e  h a s  t o  be  i n c l d d e d  s o  t h a t  t h e  c e l l s  



Figure 4. The process responsible for the generation 
of endogenous rhythm bursts (38). 

-- 

Figure 5. A schematic diagram of a neural network with 
excitatory inter-connections. 



P 
c o u l d  s t a r t  a f r e s h .  One s u g g e s t i o r  h a s  b e e n  a d a p t a t i o n  which 

would  i n c r e a s e  t h e  t h r e s h o l d  o f  f i r i n g .  F i g u r e  5 s h o w s  a  

s c h e m a t i c  d i a g r a m  of s u c h  a n e t w o r k .  T h e s e  n e t w o r k s  of t w o  o r  

more  n e u r o n s  g e n e r a t e  c o n c u r r e n t  b u r s t s  of i m p u l s e s .  To 

p r o d u c e  s t a b l e  o s c i l l a t o r y  p a t t e r n s  r e q u i r e s  a  d e l i c a t e  

b a l a n c e  o f  t h e  s y s t e m  p a r a m e t e r s  (39). No a c t u a l  c a s e  o f  a 

o s c i l l a t o r y  n e t w o r k  b a s e d  on t h i s  c o n f i g u r a t i o r  i s  knowc s o  

f a r .  

Net w o r k s  w i t h  I n h i b i t o r y  C o n n e c t i o n s  : 

N e t w o r k s  w i t h  i n h i b i t o r y  c o n n e c t i o n s  a n d  t o n i c  

e x c i t a t o r y  d r i v e  ( i n t r i n s i c  o r  e x t r i r s i c )  c a n  p r o d u c e  s t a b l e  

r h y t h m i c  o u t p u t  p z t t e r n s  p r o v i d e d  t h e y  h a v e  c e r t a i n  

i n t e r c o n n e c t i o n  p a t t e r n s .  The f irst  s u c h  n e t w o r k  c o n s i s t i n g  

o f  two  n e u r o n s  w i t h  t o n i c  e x c i t a t i o n  a n d  i n h i b i t i n g  e a c h  

o t h e r  ( F i g u r e  6 )  was p r o p o s e d  by H c D o u g a l l  (39). F o r  s t a b l e  

o s c i l l a t o r y  o u t p u t  a  r e s t o r a t i v e  p r o c e s s  s u c h  a s  f a t i g u e ,  

a d a p t a t i o n  o r  p o s t - i n h i b i t o r y  r e b o u n d  h a s  t o  be p r e s e n t ,  

V a r i o u s  n e u r o m i m e s  i n c o r p o r a t i n g  a d a p t a t i o n  a n d  

p o s t - i n h i b i t o r y  r e b o u n d  h a v e  b e e n  p r o p o s e d  ( 3 9 ) .  T h e s e  

s i m u l a t i o n s  show t h a t  t h e  maximum r a n g e  o f  p e r i o d s  o b t a i n e d  

i s  a b o u t  t w o - f o l d ,  T h i s  n e t w o r k  is a l s o  l i m i t e d  t o  p r o d u c i n g  

b i p h a s i c  r h y t h m s .  
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F i g u r e  6 .  McDouga l l t s  two neuron  i n h i b i t o r y  ne twork .  

F i g u r e  7 .  R e c u r r e n t  C y c l i c  I n h i b i t o r y  Network w i t h  
more t h a n  two neurons .  

F i g u r e  8.  N e u r a l  network w i t h  i n h i b i t o r y  and  e x c i t a t o r y  
i n t e r c o n n e c t i o n s .  



When t h e  number o f  n e u r o n s  i n  s u c h  a  n e t w o r k  i s  

g r e a t e r  t h a n  t w o  ( F i g u r e  7 ) ,  t h e  p r o d u c t i o n  o f  r h y t h m i c  

b u r s t s  b e c o m e s  i n d e p e n d a n t  o f  t h e  time v a r y i n g  p r o p e r t i e s  o f  

a  n e u r o n .  O n l y  t h e  p a t t e r n  of c o n n e c t i o n s  d e t e r m i n e s  t h e  

o u t p u t .  T h e s e  n e t w o r k s  h a v e  b e e n  s t u d i e d  e x t e n s i v e l y  

(38,39,QO) a n d  c a n  p r o d u c e  s t a b l e  m u l t i p h a s i c  o u t p u t  

p a t t e r n s .  T t i s  n e t w o r k  c o n f i g u r a t i o c  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  a s  

a  b a s i s  f o r  t h e  mammalian e l e c t r o e n c e p h a l o g r a m .  

N e t w o r k s  w i t h  I n h i b i t o r y  a n d  E x c i t a t o r y  C o n n e c t i o n s  : 

T h e o r e t i c a l l y  r :e tworks  w i t h  mixed  c o n n e c t i o n s  s h o u l d  

- h a v e  a  s t a t i s t i c a l  a d v a n t a g e  o v e r  t h e  o t h e r  two. D e s p i t e  

t h i s  v e r y  few e x a m p l e s  h a v e  b e e n  f o u n d  20 s u p p o r t  i ts  

c a n d i d a c y .  The  s c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  F i g u r e  8 s h o w s  t h e  

o p e r a t i o n  o f  s u c h  a  ne twork .  T h i s  mechan i sm h a d  b e e n  

s u g g e s t e d  a s  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r  f o r  mammalian r e s p i r a t i o n  

( 3 8 ) ,  b u t  h a s  n o t  f o u n d  u n i v e r s a l  a c c e p t a n c e  (41). 

2.2.2 Neural N e t w o r k s  f o r  L o c o m o t i o n  

S t u d i e s  on mammaliar  l o c o m o t o r  b e h a v i o u r  h a v e  shown 

t h a t  t h e  l i m b  b e h a v e s  a s  a  s i n g l e  u n i t  (26,271, T h u s  t h e  

m o d e l s  t h a t  were s u g g e s t e d  were f o r  a s i n g l e  l imb .  T h e  

s p i n a l  g e n e r a t o r  c a n  c o a c t i v a t e  a l p h a  a n d  gamma motor -  

n e u r o g e s  t o  t h e  same m u s c l e  a n d  c a n  a l t e r n a t e l y  e x c i t e  a n d  



r e c i p r o c a l  i n h i b i t i o n  f r o m  I a  a f f e r e n t s .  It i s  a p p a r e n t  t h a t  

t h e r e  is r e c i p r o c a l  o r g a n i s a t i o n  a t  t h e  o u t p u t  s t a g e ,  b u t  

t h e  i r t r i n s i c  o r g a n i s a t i o n  o f  t h e  g e n e r a t o r  i t s e l f  is s t i l l  

n o t  clear. V a r i o u s  h y p o t h e s e s  h a v e  b e e n  p u t  f o r w a r d  a n d  

t h e s e  a r e  d i s c u s s e d  below.  

i) Brown ' s  Ha l f  C e P t e r  H y p o t h e s i s  

Browr f i rs t  p r o p o s e d  t h e  h a l f  c e n t e r  h y p o t h e s i s  t o  

e x p l a i n  t h e  l i m b  movements  i n  c a t s  (42). T h i s  i s  e q u i v a l e n t  

t o  M c D o u g a l l v s  model  a s  shown i n  F i g u r e  6. T h i s  model  i s  - 

f o u r d e d  b a s i c a l l y  on t w o  g r o u p s  o f  n e u r o n s  which i n h i b i t  

e a c h  o t h e r  a n d  i n  a d d i t i o n  h a v e  h i g h  e n o u g h  e x c i t a b i l i t y  t o  

d i s c h a r g e  when n o t  i n h i b i t e d .  Such  a  s y s t e m  c a n  b e  made t o  

o s c i l l a t e  i f  f a t i g u e  i s  i n t r o d u c e d  a s  a  c r u c i a l  f a c t o r .  T h e  

f a t i g u e  c o u l d  o p e r a t e  a s  a n  a c c u m u l a t i n g  

a f t e r h y p e r p o l a r i z a t i o n  i n  t h e  d i s c h a r g i n g  n e u r 0 r . s  o r  b y  

s u c c e s s i v e l y  d e c r e a s i n g  t r a n s m i t t e r  release i n  t h e  

i n h i b i t o r y  s y n a p s e  p o s s i b l y  c o m b i n e d  w i t h  p o s t i n h i b i t o r y  

r e b o m d .  S u c h  a n e t w o r k  h a s  n o t  b e e n  shown t o  g e c e r a t e  

l o c o m o t o r  movements.  Though it is c o n c e p t u a l l y  c o n s i s t e n t ,  

t h e  i d e a  o f  f a t i g u e  p l a y i n g  a  c r u c i a l  r o l e  i n  g e n e r a t i o n  of  

s u c h  c o m p l i c a t e d  movements  d o e s  n o t  seem r i g h t .  B e s i d e s  t h i s  

i s  a  s y m m e t r i c  model  p r o d u c i n g  b i p h a s i c  r h y t h m s .  L o c o m o t o r  

r h y t h m s  a r e  'mul ' ipha sic a n d  a s y m m e t r i c .  



ii) S h i k ' s  Ring Model 

S e c o n d l y ,  we c o n s i d e r  a r i n g  model  d u e  t o  S h i k  e t  a 1  

( 2 7 ) .  T h i s  i s  shown i n  t h e  s c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  F i g u r e  9. 

The model  c o n s i s t s  o f  a c l o s e d  c h a i n  o f  n e u r o n s  a n d  f l e x o r  a n d  

e x t e n s o r  m o t o r n e u r o n s  a r e  c o n n e c t e d  t o  d i f f e r e n t  p a r t s  o f  

t h e  c h a i n .  I n  t h i s  way it i s  e a s y  t o  g e n e r a t e  r h y t h m i c  

c o o r d i n a t e d  a c t i v i t y  i n  d i f f e r e n t  m o t o r - n e u r o n a l  g r o u p s  a n d  

a l s o  mode l  e f f e r e n t  a c t i v i t y  w i t h  c o c o n t r a c t i o n  o f  d i f f e r e n t  

m u s c l e  g r o u p s .  The asymmetry i n  e x t e n s o r s  a n d  f l e x o r s  w i t h  

s p e e d  i s  e x p l a i n e d  b y  d i f f e r n t  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a s  i n  t h e  

r i n g .  Though t h e  b e h a v i o u r  i s  e x p l a i n e d  c o n c e p t u a l l y ,  

 either t h e  a c t u a l  s t r u c t u r e  o f  t h e  n e t w o r k  n o r  t h e  

p r i n c i p l e  o f  o p e r a t i o n  i s  c l e a r .  

iii) S c o t t  a n d  Miller Model 

The t h i r d  mode l ,  p r o p o s e d  by Miller a n d  S c o t t  ( 4 3 ) ,  is 

u n i q u e  s i n c e  i t  is t h e  f irst  a t t e m p t  t o  model  t h e  g e n e r a t o r  

u s i n g  kr,own n e u r o n a l  c o n n e c t i o n s  a t  t h e  s p i n a l  l e v e l .  They 

h a v e  u s e d  a l p h a  m c t o r n e u r o n e s ,  t h e  Renshaw c e l l s  a n d  t h e  Ia 

i n h i b i t o r y  i n t e r n e u r o n  t o  form an o s c i l l a t o r  ne twork .  I t  

d e m o n s t r a t e s  r e c i p r o c a l  a c t i v a t i o n  o f  t h e  f l e x o r  a n d  

e x t e n s o r  m o t o r n e u r o n s  a n d  by v a r y i n g  t h e  tcnic i n p u t  t o  t h e  

a l ~ h a  m o t o r n e u r o n  a n d  t h e  I a  i n h i b i t o r y  i n t e r n e u r o n  , 
c o a c t i v a t i o n  of t h e  f l e x o r s  a n d  e x t e n s o r s  i s  a c h i e v e d .  The  

o b j e c t i o a s  t o  t h i s  m o d e l  ( c - f i g  10) a r e  (44)  : 



Figu re  9 .  S h i k ' s  r i n g  model f o r  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r  
f o r  locomotion i n  mammals. 



TONIC INPUT 

F i g u r e  1 0 .  M i l l e r  6 S c o t t  model of t h e  p a t t e r n  
g e n e r a t o r  f o r  locomot ion  i n  mammals. 
A b b r e v i a t i o n s  i n c l u d e  : Ia IN,  I a  i n h i b i t o r y  
i n t e r n e u r o n ,  R C ,  renshaw c e l l s ,  a m n ,  a l p h a  
motoneurone and ' e l  and ' f '  s t a n d  f o r  
e x t e n s o r s  and f l e x o r s .  



o n l y  v e r y  few n e u r o n s  a r e  u s e d  i n  t h e  o s c i l l a t o r  

n e t  work. 
/ 

t h e  n e t w o r k  i s  s y m m e t r i c  

t h e  Renshaw c e l l  i n h i b i t i o n  of t h e  a l p h a  

motoneuror !  i s  n o t  c o n s i d e r e d ,  a n d  

o n l y  t h e  r e c i p r o c a l  o r g a n i s a t i o n  a t  t h e  o u t p u t  

s t a g e  is m o d e l l e d .  The i n t r i n s i c  o r g a r i s a t i o n  o f  

t h e  g e n e r a t o r  i t s e l f  i s  n o t  t a c k l e d .  

D e s p i t e  t h e s e  o b j e c t  i o n s  i t  d o e s  r e p r e s e n t  a g e c u i n e  a t t e m p t  

a t  m o d e l l i n g  t h e  p a t t e r r i  g e r e r a t o r  u s i n g  known r e u r o n a l  

con:i ec t i o ~ s .  

i v )  Willisv s Model 

W i l l i s  ( 4 5 )  u s e d  a  ma',hema'-,ically t r a c t a b l e  model  o f  

a c t i v i t y  i n  a n e u r a l  p o p u l a t i o n .  T h e  n e u r a l  n e t w o r k  u s e d  

( F i g u r e  1 1 )  was  b a s i c a l l y  s i m i l a r  t o  S c o t t  a n d  Miller's. 

Though t h e  m o d e l l i n g  a p p r o a c h  i s  a t t r a c t i v e ,  t h e  o u t p u t  h a s  

n o  p h y s i o l o g i c a l  b a s i s .  One c o u l d  a r g u e  t h a t  a n y  h a r m o n i c s  

a n d  h e n c e  a n y  waveform c o u l d  i n  p r i n c i p l e ,  b e  g e n e r a t e d .  

Though n a t u r e  i s  n o t  a l w a y s  p a r s i m o n i o u s  ( 4 6 )  , t h i s  seems t o  

be a  cumbersome  way of g e n e r a t i n g  t h e  m o t o r  p a t t e r n s  d u r i n g  

l o c o m o t i o n .  



Figure 11. Willis's adaptation of the Miller 6 Scott 
model for mathematical analysis. 



I 

I n  mammals t h e r e  i s  a  d e f i n i t e  p h a s i c  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  t h e  l i m b s  f o r  d i f f e r e n t  modes  o f  l o c o m o t i o n .  A s t u d y  

by H a l b e r t s m a  e t  a 1  (47)  shows t h e  ~ h a s e  r e l a t i o n  b e t w e e n  

l i m b s  i n  c a t  l o c o m o t i o n .  T h e  c h a n g e s  i n  t h e  p h a s e  

r e l a t i o n s h i p  f o r  d i f f e r e n t  modes o f  l o c o m c t i o n  a r e  o b s e r v e d  

t o  b e  a b r u p t .  I n  c o n t r a s t  t o  a n i m a l s  l i k e  f i s h ,  t h e r e  i s  no 

e v i d e n c e  of c o o r d i n a t i n g  n e u r o n s  i n  c a t s .  V a r i o u s  

s u g g e s t i o c s  h a v e  b e e n  made ( 2 6 , 2 7 ) ,  i n c l u d i n g  t h e  h y p o t h e s i s  

t h a t  i n f o z m a t i o n  from t h e  VSCT o r  t h e  v e s t i b u l a r  a p p a r a t u s  

c o u l d  be u s e d  f o r  i n t e r l i m b  c o n t r o l .  T h i s  c a n  be q u e s t i o n e d  - 

sirce i n t e r l i m b  c o n t r o l  i s  p o s s i b l e  i n  s p i n a l  c a t s  ( 4 8 ) .  

F r o s s b ~ r g  e t  a1  (48) s u g g e s t  t h a t  r e c i p r o c a l  i n h i b i t i o n  

b e t w e e n  c o n g r u e n t  p a r t s  ( b o t h  f l e x o r  f o r  e x a m p l e )  o f  t h e  

i n d i v i d u a l  l i m b  g e n e r a t o r  may p r o v i d e  a l t e r n a t e  c o u p l i n g  a s  

i n  wa lk ,  w h e r e a s  m u t u a l  e x c i t a t i o n  may p r o v i d e  s y n c h r o n o u s  

c o u p l i n g  a s  i n  g a l l o p .  T h i s  h y p o t h e s i s  n e e d s  t o  b e  t e s t e d .  

2.3 L i m i t a t i o n s  o f  t h e  E x i s t i c g  Models  f o r  L o c o m o t i o n  

A m a j o r i t y  of t h e  m o d e l s  d i s c u s s e d  a b o v e  are c o n c e p t u a l  

i n  n a t u r e .  It i s  r e a l i s e d  t h a t  i n  mammals t h e  loccmotor 

b e h a v i o u r  is d u e  t o  a n  e n e r g e n t  p r o p e r t y  c f  a n e t w o r k  o f  

n e u r o n s .  T h u s ,  t h e s e  e f f o r t s  a r e  a i m e d  a t  s t u d y i n g  a ' u n i t 1  



n e t w o r k  t h a t  e x h i b i t s  a l t e r n a t e  b u r s t s  i n  t w o  g r o u p s  o f  

motoneuror i e s .  It is a l w a y s  a r g u e d  t h a t  t h i s  c o u l d  b e  a 

b u i l d i n g  b l o c k  f o r  g e n e r a t i n g  a n y  c o m p l e x  waveform t h a t  

may be  r e q u i r e d .  From an a n a l y t i c a l  p o i n t  of v i e w  t h i s  i s  

c l e a r l y  p o s s i b l e .  B u t ,  w h e t h e r  i t  i s  p r o b a b l e  i s  a m a t t e r  

o f  c o n j e c t u r e .  

The a p p l i c a t i o n  o f  t h e  p h i l o s o p h y  o f  r e d u c t i o n i s m  h a s  

h e l p e d  u s  u n d e r s t a n d  t h e  b e h a v i o u r  o f  s i m p l e  n e t w o r k s .  B u t  

it h a s  n o t  b e e n  a b l e  t o  e x p l a i n  t h e  p r i n c i p l e  of g e n e r a t i o n  

o f  t h e  c o m p l e x  f i r i n g  p a t t e r n  o f  m u s c l e s  m e a s u r e d  d u r i n g  

mary k i n d s  o f  r h y t h m i c  b e h a v i o u r .  T h u s ,  i n s t e a d  of t r y i n g  

t o  f i n d  t h e  a p p r o p r i a t e  ' u n i t '  n e t w o r k  i t  may b e  h e l p f u l  

t o  c h a n n e l  t h e  e f f o r t s  i n t o  u n d e r s t a n d i n g  t h e  p r i n c i p l e  of  

g e n e r a t i o n  o f  a  c o m p l e x  p a t t e r n .  

2.4 Limb P a t t e r n  G e ~ e r a t o r  I n p u t / O u t p u t  C h a r a c t e r i s t i c s  

It h a s  beer shown t h a t  a  l imb i s  c o c t r o l l e d  a s  a s i n g l e  

u ~ i t  (26,27,48) , a n d  i n  t h i s  t h e s i s  a n  a n a l y t i c a l  model of  a  

l i m b  p a t t e r n  g e c e r a t o r  i s  p r e s e n t e d .  B e f o r e  p r o c e e d i n g  

f u r t h e r ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  list t h e  known i n p u t s  a n d  t h e  

o u t p u t s  of  t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r ,  d e f i n e  t h e  n a t u r e  of 

t h e s e  s i g n a l s  a a d  d e t e r m i n e  how t h e y  c a n  b e  e s t i m a t e d .  



2.4. 1 I n p u t s  t o  t h e  G e r e r a t o r  

The i ~ p u t s  t o  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r  are l i s t e d  below, 

T h e i r  e f f e c t s  o n  t h e  g e n e r a t o r  o u t p u t  h a v e  b e e n  r e v i e w e d  i n  

t h e  ~ r e v i o u s  c h a p t e r .  

i) T o n i c  i n p u t  from t h e  h i g h e r  c e n t e r s  

T h i s  i n p u t  is c e c e s s a r y  f o r  l o c o m o t i o n  t o  o c c u r .  I t  can  

b e  r e p r e s e n t e d  by a  s i g n a l  l e v e l .  F o r  a  m e s e n c e p h a l i c  

p r e p a r a t i o n  t h e  s t r e n g t h  o f  t h e  s t i m u l a t i o n  c a n  b e  a n  

e s t i m a t e  o f  t h i s  i n p u t .  

ii) F e e d b a c k  s i g n a l s  f rom t h e  p e r i p h e r y  

It i s  known t h a t  t h e s e  a r e  n o t  e s s e n t i a l  f o r  ~ r o d u c i n g  

t h e  Lasic s t e p p i n g  movements. The  n a t u r e  o f  t h e  f e e d b a c k  

s i g n a l s  is d i f f i c u l t  t o  e s t i m a t e .  One c a n  d e d u c e  t h e i r  e f fec t s  

t h r o u g h  s t u d y i n g  t h e  p a t t e r n s  i n  a d e a f f e r e n t a t ~ d  a n i m a l .  

iii) I n p u t s  f r o m  f a s t  d e s c e n d i n g  t r a c t s  

( R e S T ,  VeST ,RUST) 

The  i n p u t s  f rom t h e s e  t r a c t s  a re  n o t  n e c e s s a r y  fo r  t h e  

g e r e r a t i o n  o f  lccomotor r h y t h m s .  T h e  n a t u r e  of t h e s e  s i g n a l s  

i s  d i f f i c u l t  t o  e s t i m a t e .  



i v )  C o u p l i n g  s i g n a l  

It h a s  beer.  s p e c u l a t e d  t h a t  a  c o u p l i n g  s i g n a l  t a k e s  

c a r e  o f  t h e  i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n .  V h a t  fo rm,  if any ,  t h i s  

s i g n a l  t a k e s  is a  m a t t e r  o f  c o n j e c t u r e .  

2 .4 .2  O u t p u t  o f  t h e  G e n e r a t o r  

S i n c e  l o w e z  l i m b  m o t i o n  i s  a  d i r e c t  r e s u l t  of m o t i o n  of 

t h e  j o i n t s  of  t h e  l o w e r  l i m b ,  i t  i s  o b v i o u s  t h a t  t h e  m o t i o n  

o f  t h e  j o i n t s  i s  p e r i o d i c .  The m o t i o n  o f  t h e  j o i n t s  is  

p r o d u c e d  b y  a g r o u p  of  m u s c l e s .  The g e n e r a t o r  o u t p u t  i s  t h e  

a c t i v a t i o n  of t h e s e  m u s c l e s  v i a  t h e  a l p h a  a n d  t h e  gamma 

m o t o r r , e u r o n e s .  T h i s  a c t i v a t i o n  c a n  b e  d e f i n e d  i n  terms o f  t h e  

i ~ s t a n t a ~ e o u s  f i r i n g  r a t e  o f  t h e  m o t o r n e u r o n e  p o o l  t e r m e d  o C .  

To est imate t h i s  p a r a m e t e r  OC ', r e c o r d i n g s  c a n  b e  

made f rom t h e  n e r v e  t r u n k s  t h a t  i n n e r v a t e  t h e  m u s c l e s .  

Though t h e o r e t i c a l l y  p o s s i b l e ,  t h e r e  a r e  p r o b l e m s  s i n c e  t h e  

s i g n a l  t h u s  o b t a i n e d  i s  a  c o m p o s i t e  of  m o t c r  a n d  s e n s o r y  

s i g n a l s .  S t e i n  e t  a1  (49) h a v e  shown a n  e l e g a n t  way of 

s e p a r a t i n g  t h e s e  two s i g n a l s .  The method r e q u i r e s  s i g n a l s  

from t w o  sets o f  e l e c t r o d e s  p l a c e d  a p a r t  o n  t h e  same n e r v e  

t r u n k .  Long  n e r v e  t r u n k s  a r e  n o t  e a s i l y  a v a i l a b l e  t o  meet 

t h i s  demand e s p e c i a l l y  f o r  t h e  h i p  m u s c l e s .  B e s i d e s ,  t h e  

a d d i t i o n a l  s u r g e r y  i n v o l v e d  i n c r e a s e s  t h e  t r a u m a  t o  t h e  



a n i m a l  a n d  r e d u c e s  t h e  c h a n c e  f o r  a s u c c e s f u l  e x p e r i m e n t .  

T h u s  a n  i n d i r e c t  way o f  e s t i m a t i n g  t h i s  p a r a m e t e r  i s  

r e q u  i r e d .  

M o d e l s  of m y o e l e c t r i c  s i g n a l  g e n e r a t i o n  (5O,5 l ,52)  h a v e  

shown t h a t  t h e  p a r a m e t e r  ' car, b e  e s t i m a t e d .  F o r  

c o n s t a n t  force o u t p u t ,  time a v e r a g e  o f  t h e  r e c t i f i e d  

m y o e l e c t r i c  s i g n a l  g i v e s  a  r e a s o r a b l e  e s t i m a t e  of  'O(' 

( 5 0 , 5 1 ) .  B u t  i x  t h e  case of  time v a r y i n g  f o r c e  o u t p u t  

o b s e r v e d  d u r i n g  movement, t h e  m y o e l e c t r i c  s i g n a l  i s  

n o n s t a t i o n a r y .  Hence i n s t e a d  o f  time a v e r a g i n g  we need  t o  d o  

e n s e m b l e  a v e r a g i n g  ( 5 1 , 5 2 ) .  

T h u s ,  at, l e a s t  i n  p r i n c i p l e ,  e s t i m a t i n g  t h e  o u t p u t  o f  

t h e  g e n e r a t o r s  s h o u l d  b e  s i m p l e .  B u t  t h e r e  are  p r a c t i c a l  

p r o b l e m s .  G r o u p s  o f  m u s c l e s  a r e  i n v o l v e d  a n d  t h e y  a r e  

a c t i v a t e d  i n  a d e f i n i t e  p a t t e r n  s i n c e ,  f o r  e x a m p l e ,  some 

m u s c l e s  act  on  two j o i n t s .  V a r i o u s  h y p o t h e s e s  h a v e  b e e n  

f o r w a r d e d  t o  e x p l a i n  t h e  a c t i v a t i o n  p a t t e r n .  S e v e r a l  

a t t e m p t s  h a v e  u s e d  e n e r g y  m i n i m i s a t i o n  a s  t h e  p r i n c i p l e  

b e h i n d  t h e  a c t i v a t i o n  o f  t h e s e  m u s c l e s  (53,54). It i s  n o t  

t h e  t a s k  of t h i s  t h e s i s  t o  a n s w e r  t h i s  p r o b l e m ,  a n d  t o  

c i r c u m v e n t  t h e  p r o b l e m  a r e p r e s e n t a t i v e  m u s c l e  i s  u s e d  f o r  

e a c h  j o i c t .  T h i s  a p p r o x i m a t i o n  is r e a s o n a b l e ,  s i n c e  o u r  

i n t e r e s t  l i e s  m a i n l y  i n  t h e  t e m p o r a l  a s p e c t  of t h e  g e n e r a t o r  

o u t p u t .  ~ e s i ' d e s  it i s  known t h a t  t h e r e  a r e  p r o b l e m s  w i t h  



c o m b i n i n g  E H G 1 s  f rom d i f f e r e n t  m u s c l e s  t o  g i v e  a c o m p o s i t e  

s i g n a l  (9) - 

2.5 Froblem D e f i n i t i o n  

The i n p u t s  and  t h e  o u t p u t s  o f  t h e  l i a b  g e n e r a t o r  a r e  

s u m m a r i s e d  i n  t h e  s c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  F i g u r e  12. The 

p r o b l e m  t h e n  is t o  d e t e r m i n e  t h e  n a t u r e  o f  t h e  l i m b  

g e n e r a t o r .  T h e  q u e s t i o n s  t h a t  n e e d  t o  b e  a n s w e r e d  are : 

a )  Is t h e  l i m b  g e g e r a t o r  a  c o l l e c t i o n  o f  i n t e r a c t i n g  

o s c i l l a t o r s  ? 

b )  How many o s c i l l a t o r s  a r e  t h e r e  ? 

c) What i s  t h e  fo rm o f  a  m a t h e m a t i c a l  e q u a t i o n  t h a t  c a n  

r e p r e s e n t  t h e  o s c i l l a t o r s  ? 

d )  How d o e s  t h e  model  r e p r o d u c e  c h a n g e s  o b s e r v e d  i n  t h e  

p a t t e r n  d u r i n g  s p e e d  c h a n g e s  ? 

e)  Ca i t  p r e d i c t  t h e  p h a s i c  r e v e r s a l  of t h e  r e f l e x  a rc  ? 

f )  Can i t  r e p r o d u c e  t h e  c o u p l i n g  b e t w e e n  t h e  l i m b s  ? 

g )  I f  a  s imi l a r  model  i s  a c c e p t e d  f o r  human l o c o m o t i o n ,  

how d o e s  t h e  model  ~ ~ F I O ~ U C ~  t h e  d i f f e r e n t  t y p e s  of 

r h y t h m i c  movements o f  t h e  l o w e r  l i m b  s u c h  a s  c y c l i n g ,  

a n d  c l i m b i n g  s t a i r s  ? 

h) Can t h e s e  e q u a t i o n s  s u g g e s t  a  p o s s i b l e  ' h a r d  w i r e d '  

i ~ p l e m e n t a t i c n  ? 

i) I s  t h i s  i ~ p l e m e n t a t i o n  n e u r o p h y s i o l o g i c a l l y  f e a s a b l e  ? 

T h e s e  q u e s t i b n s  w i l l  b e  a d d r e s s e d  i n  t h e  s u b s e q u e n t  c h a p t e r s .  
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CHAPTER I11 

I n  t h i s  c h a p t e r  a  m a t h e m a t i c a l  mode l  f o r  t h e  l i m b  

p a t t e r n  g e n e r a t o r  ( c . f i g  12) i s  d e r i v e d .  Only  t h e  t o n i c  

i n p u t ,  t r e a t e d  a s  a  c o n s t a n t  s i g n a l  l e v e l ,  i s  c o n s i d e r e d .  

S i n c e  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  a n d  p h a s i c  d e s c e n d i n g  t r a c t s  

i n p u t s  a r e  n o t  c e c e s s a r y  f o r  t h e  g e n e r a t i c n  o f  t h e  o u t p u t ,  

t h e y  a r e  n o t  e x p l i c i t l y  i n c o r p o r a t e d  i n t o  t h e  model.  The  

o u t p u t s  o f  t h e  g e n e r a t o r .  a r e  a s s u m e d  t o  b e  g e n e r a l  p e r i o d i c  

waveforms.  

3.1 P r o p o s e d  N o d e 1  

F o r  a g i v e n  s p e e d  t h e  t o n i c  i n p u t  i s  c o n s t a n t ,  b u t  t h e  

o u t p u t s  o f  +he g e n e r a t o r  a r e  p e r i o d i c .  T h u s  t h e  g e n e r a t o r  is 

r o t  a l i n e a r  f i l t e r ,  b u t  f u n c t i o n s  a s  a n  o s c i l l a t o r  

commuxiity w h i c h  a l t e r s  i t s  o u t p u t  i n  r e s p o n s e  t o  i n p u t .  The 

p e r i o d i c  o u t p u t s  a r e  d u e  t o  t h e  i n t r i n s i c   ropert ti as o f  t h e  

g e n e r a t o r .  T h e r e  a r e  s i x  o u t p u t s  a s  s h o w r  i n  F i g u r e  12. The 

n a t u r e  of t h e  o u t p u t s  d e t e r m i n e  t h e  number  o f  o s c i l l a t o r s  

t h a t  c o n s t i t u t e  t h e  l i m b  F a t t e r n  g e n e r a t o r .  F o r  i n s t a ~ c e  i f  

a l l  t h e  o u t p u t s  were i d e n t i c a l ,  a s i n g l e  o s c i l l a t o r  would 

s u f f i c e .  



The  p r o b l e m  of d e t e r m i n i n g  t h e  minimua number  o f  

 oscillator^ r e q u i r e d  c a n  be  v i e w e d  a s  d e t e r m i n i n g  t h e  

minimun number  o f  o r t h o g o n a l  b a s i s  f u n c t i c n s  r e q u i r e d  t o  

r e p r e s e n t  a s e t  o f  time f u n c t i o x s .  The Karhunen-Loeve 

t e c h n i q u e  of r e p r e s e n t i n g  a  s e t  o f  time f u n c t i o n s  a s  a  

l i n e a r  sum of b a s i s  f u n c t i o n s  i s  a p p r o p r i a t e  f o r  t h e  

p r o b l e m  a t  h a n d  (55,561 . T h i s  t e c h n i q u e  m i n i m i s e s  t h e  mean 

s q u a r e  error i n  e s t i m a t i o n  o f  t h e  g i v e n  f u a c t i o n s .  

L e t  o i (t)  [ i  = 1 , 6 ] ,  b e  t h e  o u t p u t s  o f  t h e  g e n e r a t o r .  

T h e s e  time f u n c t i o n s  cari b e  e x p r e s s e d  a s  a l i n e a r  sum o f  

b a s i s  f u n c t i o n s  u (t) [ j = l , n  n  ,< 61 ,  a s  shown be low J 

0.  (t) = c i j  . u j  (t) ......... ..... ..... (3.1)  
t - 

J = l 

w h e r e  ci j  is a  c o n s t a n t  g i v e n  b y  

............ C - 8  . . - - o ,  (t) u  (t) d t  (3 .2)  
?I 3 

The d e r i v a t i o n  o f  t h i s  e x p a n s i o n  i s  g i v e n  i n  Append ix  A .  

T h e  number o f  b a s i s  f u n c t i o n s  r e q u i r e d  i s  d i c t a t e d  b y  t h e  

mean s q u a r e  e r r o r  i r  e s t i m a t i o n  of  t h e  g i v e n  time f u n c t i o n s .  

The a l l o w a b l e  minimum mean s q u a r e  error  i s  d e t e z m i n e d  b y  t h e  

n o i s e  l e v e l  i n  t h e  d a t a .  



I 
$ S i n c e  t 2 e  time f u n c t i o n s ,  o i  ( t )  [ i  = 1 , 6 ] ,  a r e  

p e r i o d i c ,  t h e  b a s i s  f u n c t i o n s ,  u  j (t) [ j = 1  ,n n  < 6  3, a r e  

a l s c  p e r i o d i c .  T h u s  t h e  p a t t e r n  g e c e r a t o r  c o n s i s t s  o f  ' n1  

i l d e p e n d a n t  o s c i l l a t o r s .  T h e r e  a r e  r i c h  c o n n e c t i o r i s  b e t w e e n  

t h e  a g o n i s t  a n d  t h e  a n t a g o n i s t  and  b e t w e e n  t h e  m u s c l e s  of 

d i f f e r e n t  j o i n t s  ( 5 7 ) ,  a n d  t h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  

o s c i l l a t o r s  a r e  c o u p l e d .  T h e  p r e c i s e  f u n c t i o n  a n d  n a t u r e  o f  

t h e s e  i n t e r a c t i c n s  b e t w e e n  o s c i l l a t o r s  i s  unknown, I t  may 

p r o v i d e  p h a s e  l o c k i n g  of t h e  waveforms.  T h e r e f o r e  t h e  l i m b  

p a t t e r n  g e n e r a t o r  c a n  b e  r e p r e s e n t e d  b y  a  p o p u l a t i o n  of 

i n t e r a c t i n g  o s c i l l a t o r s .  F i g u r e  13 s u m m a r i s e s  t h e  p r o p o s e d  

model .  

3.2 Model f o r  a n  I n d i v i d u a l  O s c i l l a t o r  

T o  s t u d y  t h e  b e h a v i o u r  o f  t h e  p o p u l a t i o n  o f  o s c i l l a t o r s  

i n  F i g u r e  13, w e  n e e d  t o  model  a n  i s o l a t e d  o s c i l l a t o r  a s  

d e p i c t e d  i n  F i g u r e  14.  To f i n d  a n  e q u a t i o n  f o r  s u c h  a n  

o s c i l l a t o r ,  we ceed t o  d e t e r m i n e  t h e  o r d e r  o f  t h e  

d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n .  Us ing  t h e  s t a t e  s p a c e  a p p r o a c h ,  i t  is 

c l e a r  t h a t  t h e  s t a t e  v a r i a b l e s  l u ,  l ,  t h e  i n s t a n t a n e o u s  

v a l u e  c f  t h e  o u t p u t  a n d  * u 2  ', t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  of u ,  

w i t h  r e s p e c t  t o  time, d e f i n e  t h e  s y s t e m  c o m p l e t e l y .  T h u s  we 

h a v e  a s y s t e m  w i t h  o n e  d e g r e e  o f  f r e e d o m  a n d  i t  c a n  b e  







i 
r e p r e s e ~ t e d  by t h e  f o l l o w i n g  g e r i e r i c  p a i r  of  d i f f e r e n t i a l  

e g u a  t i o n s  : 

w h e r e  f ,  a n d  f 2  a r e  f u n c t i o n s  cf  t h e  two s t a t e  

v a r i a b l e s .  

T h e  r o n l i n e a i  o u t p u t  o f  t h e  o s c i l l a t o r  r e c e s s i t a t e s  t h e  

e x a m i n a t i o n  o f  t h e  t w o  c l a s s e s  of  n o n l i n e a r  d i f f e r e n t i a l  

e q u a t i o n s  : n o n l i n e a r  c o n s e r v a t i v e  s y s t e m s  a n d  n o n l i n e a r  

n o n c o n s e r v a t i v e  s y s t e m s .  T h e s e  two  c l a s s e s  of  n o n l i c e a r  

d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  a i e  d i s c u s s e d  n e x t ,  

3.2.1 N c n l i n e a r  C o n s e r v a t i v e  S y s t e m s  

A n o n l i n e a r  c o n s e r v a t i v e  o s c i l l a t o r  c a n  b e  d e f i n e d  b y  

t h e  f o l l o w i n g  e q u a t i o n  : 

w h e r e  u is t h e  o u t p u t  o f  t h e  o s c i l l a t o r  a n d  

p  is a c o n l i n e a r  m o n o t o n i c  f u n c t i o n s .  



I n t e g r a t i n g  e q u a t i o n  3.5 we h a v e ,  

2 
( 1 / 2 )  ( u )  + P ( u )  = T ..,...... -..... .... (3 .6)  

w h e r e  P  ( u  ) = 

a n d  T i s  t h e  i n t e g r a t i o n  c o r s t a n t  . 

I t  i s  known t h a t  t h e  p e r i o d  o f  t h e  o u t p u t  i s  a f u n c t i o n  

o f  t h e  v a l u e  o f  T . T h u s  'Tt c a n  be t h o u g h t  o f  a s  

r e p r e s e n t i n g  t h e  t o n i c  i n p u t  t o  t h e  o s c i l l a t o r .  T h o u g h  t h e  

o u p u t  f r o m  s u c h  a n  o s c i l l a t o r  i s  n o n l i o e a r ,  f r o m  e q u a t i o n  

3.6 it i s  a p p a r e n t  t h a t  i t  i s  s y m m e t r i c  a b o u t  t h e  p e a k  

v a l u e .  T h u s  t h e  o s c i l l a t o r  i s  n o t  s u i t a b l e  f o r  o u r  m o d e l  

( 5 ' 3 )  - 

3.2.2 N o n l i n e a r  N o n c o n s e r v a t i v e  O s c i l l a t o r  

I t  i s  koown  t h a t  f o r  e n d o g e n o u s  ( w i t h i n  t h e  s y s t e m )  

o s c i l l a ' i o n s  t o  o c c u r  t h e  n o n l i n e a r  n o n c o n s e r  v a t i v e  s y s t e m  

m u s t  h a v e  a l i m i t  c y c l e .  Many b i o l o g i c a l  r h y t h m s  l i k e  t h e  

mammalian h e a r t  a n d  t h e  g a s t r o i n t e s t i n a l  s i g n a l ,  h a v e  b e e n  

m o d e l l e d  u s i n g  v a r i a n t s  o f  t h e  well known V a n d e r  P o l  

e q u a t i o n  ( 5 9 , 6 0 ) .  T h e  V a n d e r  P o l  e q u a t i o n  p r o d u c e s  r h y t h m i c  

o u t p u t  o n c e  a s i g n a l  p u s h e s  it i n t o  the l i m i t  c y c l e .  O n c e  it 

i s  i n  t h e  l i m i t  c y c l e  n o  i n p u t  is r e q u i r e d  t o  s u s t a i n  t h e  



o s c i l l a t i o n s .  Thus  i t  c a n n o t  b e  u s e d  i n  m o d e l l i n g  t h e  

l o c o m o t o r  r h y t h m .  B e s i d e s  t h e  o s c i l l a t o r  c a p n o t  f a i t h f u l l y  

r e p r o d u c e  t h e  f r e q u e n c y  c o n t e n t  o f  t h e  i n n e r v a t i o n  p a t t e r n  

m e a s u r e d  d u r i n g  l o c o m o t i o n .  

Chua a n d  Greerr (61)  a n d  s u b s e q u e n t l y  B a s s  ( 6 2 )  a n d  

B a r d a k  j i a n  e t  a 1  ( 6 3 )  h a v e  s u g g e s t e d  ways  o f  s y n t h e s i s i n g  

a r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r  t o  p r o d u c e  a n y  g i v e n  p e r i o d i c  

waveform.  I n  t h i s  t h e s i s  t h e i r  g e n e r a l  a p p r o a c h  i s  a d o p t e d .  

The  d e r i v a t i o n  o f  a  s y n t h e s i s e d  r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r  i s  

d i s c u s s e d  n e x t .  

It is  a well known f a c t  t h a t  a n y  p e r i o d i c  s t a b l e  

waveform c a n  b e  r e p r e s e n t e d  by a  f i n i t e  F o u r i e r  ser ies  (64). 

T h u s  t h e  o u t p u t  of t h e  o s c i l l a t o r ,  u ( t ) ,  car! b e  r e p r e s e n t e d  

b y  t h e  f o l l o w i n g  ser ies  

w h e r e  a. r e p r e s e n t s  + h e  d o c .  v a l u e  of t h e  waveform 

a K  i s  t h e  c o s i n e  c o e f f i c i e n t  

b k  is  t h e  s i n e  c o e f f i c i e n t  a n d  

a i s  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y .  



T h e  ser ies  i n  e q u a t i o n  3.7 i s  a  l i n e a r  sum o f  t h e  

h a r m o n i c s .  Us ing  t h e  C h e b y s h e v  p o l y n o m i a l s  o f  t h e  f i r s t  and 

t h e  s e c o n d  k i n d ,  Tk a n d  Uk , a n y  h a r m o n i c  c a n  b e  

r e p r e s e n t e d  a s  a f u n c t i o n  o f  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  

a s  shown b e l o w  (65) : 

c o s ( k # t )  = Ik ( c o s ( ~ ~ ) )  . ............... (3.8)  

a n d  

s i n ( k W t )  = s i n ( C l ) t )  * U k- I (COS (dt)) ....... (3.9) 

S u b s t i t u t i n g  e q u a t i o n s  3.8 a n d  3.9 i n  3 .7  we h a v e  

u ( t )  = a + a .  T K l c o s ( a t ) )  + 
O kt1 

b k  . s i n  ( U t )  . UI(-, ( c o s  ( c 3 t ) )  ) 

...... ...... (3.10) 

The se r i e s  d e f i n e d  by  e q u a t i o n  3. 10 i s  a n o n l i n e a r  sum 

o f  f u n c t i o r s  o f  s i n u s o i d s  o f  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y .  L e t  

u s  d e f i n e  t w o  f u n c t i o n s  @ g *  a n d  I h '  a s  f o l l o w s  



w h e r e  x = c o s ( 0 t )  . 
2 

T h u s  t h e  e q u a t i o r .  3.10 c a n  b e  r e w r i t t e n  a s  

w h e r e  x = s i r .  (fdt) . 
1 

T h e  e q u a t i o n  3.11 s u g g e s e s  ways o f  g e n e r a t i n g  a n y  

waveform u s i n g  a  s i n e / c o s i n e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  g e n e r a t o r  

a n d  t h e  two n o c l i s e a r  f u n c t i o n s  ' g l  a n d  'hl. 

To p r o d u c e  a s e t  o f  e q u a t i o n s  t h a t  w i l l  g e n e r a t e  t h e  

waveform o f  e q u a t i o n  3.7, we n e e d  t o  g e n e r a t e  t h e  s i n e  a n d  

c o s i n e  w a v e f o r m s  f rom a r - o t h e r  s e t  o f  e q u a t i o n s .  T h e  

d e r i v a t i o n -  of a s e c o n d  o r d e r  s y s t e m  t h a t  c a n  p r o d u c e  t h e s e  

f u n c t i o n s  h a s  b e e n  shown by S a n s o n e  E C o n t i  ( 6 6 ) .  T h i s  

s y s t e m  i s  d e f i n e d  by t h e  f c l l o w i n g  s e t  o f  e q u a t i o n s  

0 

w h e r e  x ,  i s  t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  o f  x ,  w . r . . t  time a n d  
- 
x i s  t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  of  x 2  w.r.t time . 

2 



It  cat b e  e a s i l y  shown ( A p p e n d i x  B) t h a t  t h e  s y s t e m  

d e f i n e d  by t h e  e q u a t i o n s  3 .14  8 3 . 1 5  h a s  u n i q u e  n o n p e r i o d i c  

s o l u t i o n s  g i v e n  by 

...................... x = s i n  ( a t  + 8 ) (3.16) I 

C h o o s i n g  a p p r o p r i a t e  i r r i t i a l  time we c a n  s e t  8 = 0. 
0 

. 

To embed t h e  n o n 1 i n e a r i . F - i e s  ' g '  a n d  ' h '  we h a v e  f r o m  3.13 

* 
w h e r e  u  i s  t h e  first d e r i v a t i v e  o f  u  w . r .  t. time 

0 

g  i s  t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  o f  g  w.r.t. 2 

a n d  h  i s  t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  o f  h  w . r . . t .  x z  

0 0 

S u b s t i t u t i n g  f o r  x, a n d  x z  f r o m  3.14 a n d  3.15 we h a v e  



The t r a n s f o r m a t i o n  o f  e q u a t i o n  3. 13  e s t a b l i s h e s  a  o n e  

t o  o n e  mapp ing  b e t w e e n  t h e  s t a t e  s p a c e  p o i n t s  o f  s y s t e m  

d e f i n e d  by e q u a t i o o s  3 .14  & 3.15 a n d  t h o s e  o f  s y s t e m  g i v e n  

by e q u a t i o n  3 .19  p r o v i d e d  h  ( x Z )  = 0 ( f o r  a l l  x z  ) .  

T h e r e f o r e  t h e  s y s t e m  d e f i n e d  b y  e q u a t i o n  3.19 i r h e r i t s  a 

number o f  p r o p e r t i e s  f r o m  t h e  s y s t e m  g i v e n  by e q u a t i o n s  3.14 

& 3 .  15 ( 6 1 , 6 2 , 6 3 ) .  Among them is t h e  e x i s t e n c e  o f  a s i n g l e  

s t a b l e  l i m i t  c y c l e  g e ~ l e r a t i n g  

u ( t )  = a + x  ( a K  . c o s ( k ~ t )  + b k , .  
0 

s i n  ( k O t )  ) 

k=l 

a n d  

X Z  = C O S  ( a t  ) 

3.2.3 O s c i l l a t o r  Model Used 

The s y n t h e s i s e d  r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r  d e f i n e d  by 

e q u a t i o n  3 .19  i s  a n  a u t o n o m o u s  o s c i l l a t o r .  B a r d a k  j i a n  e t  a1 

( 6 7 )  h a v e  shown how t h i s  c a n  e a s i l y  b e  t r a n s f o r m e d  i n t o  a  

l a b i l e  r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r .  F o r  t h e  s e c c n d  o r d e r  s y s t e m  



g e n e r a t i n g  t h e  s i n e  a n d  c o s i n e  o s c i l l a t o r  t h e  t r a n s f o r m a t i o n  

i s  a s  shown b e l o w  

2 2. 

I 
= a .  [ X *  + X ( s t - x  - X 2  

I 1 
) ] . (3.20) 

w h e r e  st = ( T i  - Th) 

T i  = t o n i c  i n p u t  

TC = e x c i t a t i o n  t h r e s h o l d  

F i g u r e  15 i s  t h e  p l o t  f o r  a  l a b i l e  r e l a x a t i o n  o s c i l l a t o r  which 

was s i m u l a t e d -  u s i n g  t h e  CSMP s i m u l a t i o n  p r o g r a m  o n  a c o m p u t e r .  

3 .4  Summary 

A se t  o f  e q u a t i o n s  h a s  b e e n  f o r m u l a t e d  t o  d e s c r i b e  t h e  

o s c i l l a t o r  i n  t h e  l i m b  g e n e r a t o r .  T h e r e  a r e  ' n l  s u c h  

o s c i l l a t o r s  w h e r e  ' n v  i s  less t h a n  o r  e q u a l  t o  s i x .  Each o n e  

o f  t h e s e  o s c i l l a t o r s  i s  d e s c r i b e d  by 'dl, t h e  f u n d a m e n t a l  

f r e q u e n c y  a n d  t w o  n o n l i n e a r  f u n c t i o n s  ' g '  a n d  ' h l .  S i n c e  

t h e y  a r e  c c u p l e d ,  t h e  o u t p u t  of e a c h  o s c i l l a t o r  a f f e c t s  t h e  

o u t p u t  of t h e  o t h e r s .  The  c o u p l i n g  may p r o v i d e  p h a s e  l o c k i n g  

o f  t h e  waveforms .  
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CHAPTER I V  

EXPEl? IMENTAL DETE R H I N A T I O N  OF SP ST EH PARAMETERS 

I n  t h e  p r e v i o u s  c h a ~ t e r  a t h e o r e t i c a l  mode l  f o r  t h e  

l i m b  p a t t e r n  g e r i . e r a t o r  was d e r i v e d .  To s t u d y  how t h e  m o d e l  

b e h a v e s ,  we n e e d  t o  r e c o r d  t h e  o u t p u t s  o f  t h e  g e n e z a t o r  

u n d e r  v a r y i n g  i n p u t  c o n d i t i o n s .  From t h e s e  r e c o r d i n g s  t h e  

s y s t e m  p a r a m e t e r s  a r e  d e t e r m i n e d .  The o u t p u t  d a t a  was 

o b t a i n e d  from t w o  ser ies  of  e x p e r i m e n t s  u s i n g  : a )  a c u t e  

p o s t - m a m m i l l a r y  c a t  p r e p a r a t i o n s  a o d  b)  k i n e m a t i c  s t u d i e s  on 

human s u b j e c t s .  B e s i d e s  t h e s e  e x p e r i m e n t s ,  EMG d a t a  f o r  

humans f rom a r e s e a r c h  r e p o r t  b y  t h e  B e r k e l e y  g r o u p  (68)  was 

a l s o  u s e d .  I n  t h i s  c h a p t e r  t h e  e x p e r i m e 2 t a l  p r o c e d u r e s  a r e  

d e s c r i b e d .  

4 .1  B a c k g r o u n d  on  C a t  E x p e r i m e n t  

I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  t h e  o s c i l l a t o r  c h a r a c t e r i s t i c s  

u n d e r  d i f f e r e n t  i n p u t  c o n d i t i o n s ,  it i s  n e c e s s a r y  t o  c o n t r o l  

t h e s e  i n p u t s .  S p e c i f i c a l l y  the t o n i c  i n p u t  mus t  b e  c o n t r o l l e d  

a n d  t h u s  w e  c a t n o t  r e c o r d  f rom aI; i n t a c t  a n i m a l .  B s p i n a l  

p r e p a r a t i o n  i s  most  a p p r o p r i a t e  t o  m i n i m i s e  t h e  e f f e c t s  o f  

o t h e r  d e s c e n d i n g  i n p u t s .  However, a l t h o u g h  a c u t e  a d u l t  

s p i n a l  c a t s  car, w a l k ,  t h e y  u s u a l l y  t a k e  few s t e p s  o r  p r e s e n t  



d i s t u r b e d  movements i n  some j o i n t s  ( 6 9 ) .  T h e r e f o r e  t h i s  

p r e p a r a t i o n  i s  n o t  u s e f u l  f o r  o u r  purpose , .  A c h r o n i c  s p i n a l  

c a t  w i t h  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  c a n  w a l k  r e m a r k a b l y  well ( T O ) ,  

b u t  t h e  time i n v o l v e d  i n  the e x p e r i m e n t a t i o n  l i m i t s  i t s  

usef u l c e s s .  

An a c u t e  m e s e n c e p h a l i c  p r e p a r a t i o n  w i t h o u t  t h e  

mammi l l a ry  b o d i e s  is  a n  u s e f u l  e x p e r i m e n t a l  p r e p a r a t i o n  

w h i c h  meets o u r  r e q u i r e m e n t s .  T h i s  p r e p a r a t i o n  was used i n  

t h e  e x p e r i m e n t s  c a r r i e d  o u t  i n  t h e  l a b o r a t o r y  o f  D r .  R.B. 

S t e i n  i n  t h e  D e p a r t m e n t  o f  P h y s i o l o g y  a t  + b e  U n i v e r s i t y  o f  

A l b e r t a .  I n  t h e s e  e x p e r i m e n t s  g e n e r a t o r  o u t p u t  d a t a  f rom a  

c a t  was r e c o r d e d  f o r  v a z i o u s  i n p u t s  u n d e r  t w o  d i f f e r e n t  

c o n d i t i o n  : a )  w i t h  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  p r e s e n t  a n d  b) w i t h  

t h e  d o r s a l  r o o t s  c u t .  T h e  p r o c e d u r e s  u s e d  i n  t h i s  

e x p e r i m e n t  a r e  R O W  d e s c r i b e d .  

4.2 E x p e r i m e n t  on C a t  P r e p a r a t i o r ,  

4.2.1 G e n e r a l  P r o c e d u r e  

T w e l v e  a d u l t  c a t s  w e i g h i n g  2-4 Kg were u s e d  i n  t h i s  

s t u d y .  The  c a t s  were a n e s t h e t i s e d  w i t h  a h u m i d i f i e d  m i x t u r e  

o f  95% 02, 5% COe a n d  4 %  H a l o t h a n e .  The h a l o t h a n e  

c o n c e n t r a t i o n  was r e d u c e d  t o  2 %  a f t e r  a b o u t  h a l f  a n  h o u r .  



H a l o t h a n e  was  u s e d  b e c a u s e  it is v o l a t i l e  a n d  i t s  ef fec ts  

wear o f f  q u i c k l y .  I n  p r e p a r a t i o n  f o r  t h i s  e x p e r i m e n t  t h e  c a t s g  

h i n d  l imbs  were s h a v e d  t o  f a c i l i t a t e  l a t e r  i n s e r t i o n  o f  

t h e  e l e c t r o d e s  . Under  a n a e s t h e t i c  t h e  t w o  s u p e r i o r  c a r o t i d  

a r t e r i e s  were l i g a t e d  a n d  o n e  was c a t h e t e r i s e d  t o  m o n i t o r  

t h e  b l o o d  p r e s s u r e .  A s e c o n d  c a t h e t e r ,  p l a c e d  i n  t h e  j u g u l a r  

v e i n ,  was  u s e d  t o  i n j e c t  a volume e x p a n d e r  i n  c a s e  o f  

e ~ e c e s s i v e  b l o o d  p r e s s u r e  d r o p .  A t r a c h e a l  c a n n u l a  was a l ~ o  

i n s e r t e d  t o  a r t i f i c i a l l y  v e n t i l a t e  t h e  c a t  i n  c a s e  o f  a  

r e s p i r a t  i o r  problem.  

The  r i g h t  h i n d  l i m b  was u s e d  t o  r e c o r d  t h e  m y o e l e c t r i c  

s i g n a l s .  T h e  f o l l o w i n g  m u s c l e s  were m o n i t o r e d  : 

H i p  f l e x o r  - I l i o p c o a s  

e x t e r s o r  - B i c e p s  P e m o r i s  

Knee f l e x o r  - S e m i t e n d i n o s u s  

e x t e n s o r  - V a s t u s  L a t  e r a l i s  

A n k l e  f l e x o r  - T i b i a l i s  A n t e r i o r  

e x t e n s o r  - S o l e u s  . 

T h e s e  m u s c l e s  h a v e  t e e n  u s e d  by many r e s e a r c h e r s  t o  

m o n i t o r  l o c o m o t o r  r h y t h m s  (29,30,7 1 , 7 2 ) .  As p a r t  o f  a s t u d y  

u n r e l a t e d  t o  t h i s  t h e s i s  t h e  l e f t  h i n 3  l i m b  was u s e d  t o  

s t u d y  t h e  m o d u l a t i o n  o f  t h e  s t r e t c h  r e f l e x  d u r i n g  t h e  

l o c o m o t o r  c y c l e .  T h i s  i c v o l v e d  e x t e n s i v e  s u r g e r y  a n d  a l l o w e d  



i d e c t i f i c a t i o n  o f  t h e  a p p r o p r i a t e  m u s c l e s  f o r  e l e c t r o d e  

p l a c e m e n t  o n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  l i m b .  The p h o t o g r a p h i c  p l a t e s  

f rom a  c a t  a n a t o m y  book (73) a l s o  h e l p e d  i n  l o c a t i n g  t h e  

m u s c l e s .  A l l  m u s c l e s  e x c e p t  t h e  I l i o p s o a s ,  were a c c e s s e d  

t h r o u g h  t h e  s k i n .  To g e t  a t  t h e  I l i o p s o a s  a small i n c i s i o n  

was made o c  t h e  m e d i a l  s i d e  o f  t h e  h i p  j o i n ?  a n d  t h e  m u s c l e  

was i d e ~ t i f i e d ,  X y l o c a i n e  j e l l y  was a p p l i e d  a r o u n d  t h e  

i n c i s i o n  before it was c l o s e d  t o  r e d u c e  a n y  n o x i o u s  s t i m u l i  

t h a t  may i n h i b i t  w a l k i n g .  F i g u r e  16 s h o w s  a  s c h e m a t i c  

d i a g r a m  of t h e  ana tomy o f  m u s c l e s  u s e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t .  

T h e  e l e c t r o d e s  u s e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t w e r e  9 s t r a n d e d  

200 m i c r o n  t e f l o n  c o a t e d  s tee l  wires f r o m  B e r g e n  Rope C o . ,  

N . J .  About  o n e  c e n t i m e ' e r  of t h e  t i p  was b a r e d  on  b o t h  e n d s  

and  t h e  wire was t h r e a d e d  t h r o u g h  a  22 g a u g e  h y p o d e r m i c  

n e e d l e .  T h e  b a r e  e n d  a r c u n d  t h e  n e e d l e  was  b e n t  t o  f o r m  a 

hook .  O n c e  t h e  e l e c t s o d e s  were i n s e r t e d  i n t o  t h e  

a p p r o p r i a t e  m u s c l e s ,  t h e  n e e d l e  was removed.  T h e  hook 

a s s u r e d  t h a t  t h e  e l e c t r o d e  s t a y e d  i n  t h e  m u s c l e .  T h r e e  

p a i r s  of e l e c t r o d e s  were i n s e r t e d  i n t o  t h e  b e l l y  of e a c h  

m u s c l e  u s e d .  

Bfter t h i s  p r o c e d u r e  t h e  c a t  was t a k e n  t o  t h e  

t r e a d m i l l .  T h e  c a t ' s  h e a d  was p l a c e d  i n  a s t e r o t a x i c  frame 

a n d  t h e  c a t  i t s e l f  was s u p p o r t e d  a t  t h e  h i p  w i t h  t h e  h e l p  of 



Figure 16. A schematic diagram of the anatomy of the 
muscles used in the cat experiment (a, lateral 
view and b is the medial view of the Hindlimb). 



b a r s  i n s e r t e d  b e l o w  t h e  i l i a c  crest. The  h i p  b a r s  a r e  

n e c e s s a r y  s i n c e  a  m e s e n c e p h a l i c  c a t  h a s  n o  s e n s e  of b a l a n c e .  

T h e  a r e a s  a r o u n d  t h e  h i p  b a r  were i n j e c t e d  w i t h  n o v a c a i n e  t o  

l e s s e n  t h e  9 o x i o u s  i n p u t s .  To f i x  t k e  h e a d  p r o p e r l y  i n  t h e  

s t e r o t a x i c  f r a m e ,  b a r s  were c a r e f u l l y  i z s e r t e d  i n t o  t h e  ear 

c a n a l .  The h e a d  s h o u l d  r o t a t e  i c  t h e  s a g i t t a l  p l a n e  f r e e l y  

i f  t h i s  is  d o n e  c o r r e c t l y .  N e x t  t h e  h e a d  i s  f i x e d  w i t h  t h e  L 

s h a p e d  b a r s .  One o f  t h e  b a r s  is  p l a c e d  o n  t h e  bony  o r b i t  o f  

+ h e  e y e s  a n d  t h e  o t h e r  i s  i n s e r ' e d  i n t o  t h e  mouth arid 

c l a m p e d  on t h e  h a r d  p a l a t e .  T h e s e  b a r s  s e c u r e  t h e  h e a d  

tightly f o r  t h e  d e c e r e b z a t i o n  p r o c e d u r e .  A r e c t a l  p r o b e  was 

u s e d  t o  m o n i t o r  t h e  c a t ' s  body t e m p e r a t u r e ,  a n d  t h e  ca t  was 

h e a t e d  b y  a h e a t  lamp.  T h i s  i s  n e c e s s a r y  b e c a u s e  t h e  

A , e m p e r a t w e  r e g u l a t i o n  i s  o f t e n  p o o r  i n  s u c h  a p r e p a r a t i o n ,  

p r o b a b l y  d u e  t o  some damage t o  t h e  h y p o t h a l a m u s .  Once t h e s e  

p r o c e d u r e s  a r e  c o m p l e t e ,  t h e  d e c e r e b r a t i o n  p r o c e d u r e  b e g i n s .  

A l a r g e  i ~ c i s i o n  w a s  made on t h e  h e a d  f rom f r o n t  t o  

b a c k  a n d  t h e  s k i n  was p a r t e d .  The u n d e r l y i n g  t i s s u e  was  t h e n  

c l e a r e d  t o  e x p o s e  t h e  s k u l l .  A h o l e  was d r i l l e d  a n d  w i t h  a 

b l u c t  s p a t u l a  t h e  c e r e b r u m  was c a r e f u l l y  l i f t e d  o u t .  To 

p r e v e n t  b l e e d i n g  b o n e  wax was a p p l i e d  t o  t h e  c u t  e n d  of t h e  

b o n e s .  With  t h e  h e l p  of f i n e  g a u z e  any b l o o d  p o o l  i n  t h e  

c a v i t y  was removed .  N e x t  a i n c i s i o n  was made t h a t  e x t e n d e d  

f r o m  t h e  r o s t r a 1  b o r d e r  of t h e  s u p e r i o r  c o l l i c u l u s  d o r s a l l y  



t o  t h e  c a u d a l  b o r d e r  o f  t h e  mammi l l a ry  b o d i e s  v e n t r a l l y .  The 

a r e s t h e t i c  was removed a f t e r  t h e  c a t  was d e c e r b r a t e d .  The  

c a t  was b r e a t h i n g  on i t s  own a n d  t h e  e f f e c t s  o f  t h e  

a n e s t h e t i c  wore  o f f  q u i c k l y .  

L o c o m o t i o n  was i n d u c e d  by s t i m u l a t i n g  t h e  m e s e n c e p h a l i c  

l o c o m o t o r  r e  g i o l  w i t h  a  m o n o p o l a r  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e .  The 

e l e c 5 r o d e  w a s  p o s i t i o n e d  4 m m .  l a t e r a l  t o  t h e  m i d l i n e  a n d  

1.0-1.5 m m  c a u d a l  t o  t h e  r o s t r a 1  b o r d e r  o f  t h e  i n f e r i o r  

c o l l i c u l u s  a n d  l o w e r e d  4 - 7 mm.  u n t i l  a d e p t h  was  r e a c h e d  

a t  which c o n s i s t e n t  l o c o m o t i o n  was p r o d u c e d .  T h e  s t i m u l u s  

u s e d  was  a  s q u a r e  wave c o n s t a n t  c u r r e n t  p u l s e  o f  0.5 msec 

d u r a t i o r . ,  1 0 0  - 200 microamp a m p l i t u d e  a n d  a t  a  r e p i t i t i o n  

r a t e  o f  30  Hz. F i g u r e  17 s h o w s  a  s c h e m a t i c  d i a g r a m  of t h e  

e x p e r i m e n t a l  s e t  up. 

4.2.2 EMG R e c o r d i n g  P r o c e d u r e s  

The wire e l e c t r o d e s  were numbered s t a r t i n g  f r o m  1 f o r  

t h e  a n k l e  e x t e n s o r  t o  6 f o r  t h e  h i p  f l e x o r .  Once  t h e  c a t  was 

s e c u r e d  o v e r  t h e  t r e a d m i l l ,  t h e s e  wires were a t t a c h e d  t o  

s p r i n g  l o a d e d  c o n s e c t o r  p l a c e d  n e a r  t h e  l i m b .  From t h i s  

c o n n e c t o r  a  s h i e l d e d  c a b l e  c a r r i e d  t h e  s i g n a l s  t o  t h e  

i n s t r u m e n t a t i o n  p a n e l .  The  s i g n a l s  were p a s s e d  t h r o u g h  

p r e a m p l i f i e r s  a n d  h i g h  p a s s  f i l t e r s  a n d  r e c o r d e d  o n  a 8 



Figure 17. A schematic diagram of the experimental 
setup. The layout of the apparatus is 
as follows : 1, stereotaxic head holder, 
2, electrode holder, 3, hip bar holder, 
4, EMG electrode holder and 5, treadmill. 



c h a n n e l  1 /2  i n c h  H o n e y w e l l  t a p e  r e c o r d e r .  The s c h e m a t i c  

d i a g r a m  o f  c o n n e c t i o n s  i s  shown i n  F i g u r e  18. The s i g n a l s  

r e c o r d e d  o n  t h e  t a p e  were m o n i t o r e d  on aR o s c i l l o s c o p e  a n d  

s i g r i a l s  from f o u r  c h a n n e l s  were r e c t i f i e d  a n d  p a s s e d  t h r o u g h  
\ 

a  30Hz l o w  p a s s  P a y n t e r  f i l t e r  and r e c o r d e d  on  a  f o u r  

c h a r n e l  c h a r t  r e c o r d e r .  On t h e  t a p e  a  v o i c e  c h a n n e l  

p r o v i d e d  a  r e c o r d  o f  t h e  e x p e r i m e n t .  T h e  t r e a d m i l l  u s e d  was 

m o t o r  d r i v e n  a n d  by m a n u a l l y  c h a n g i n g  t h e  g e a r  r a t i o ,  a 

r a n g e  of s p e e d s  c o u l d  b e  o b t a i n e d .  

4.2.3 P a r t  A - M e s e n c e p h a l i c  P r e p a r a t i o n  w i t h  

P e r i p h e r a l  F e e d b a c k  

The p u r p o s e  o f  t h i s  p a r t  o f  t h e  e x p e r i m e n t  was t o  

r e c o r d  m y o e l e c t r i c  s i g n a l s  i n  t h e  p r e s e n c e  of p e r i p h e r a l  

f e e d b a c k ( i . e .  w i t h  d o r s a l  r o o t s  i n t a c t ) .  By v a r y i n g  t h e  

a m p l i t u d e  of t h e  s t i m u l u s  a n d  i n c r e a s i n g  t h e  s p e e d  o f  t h e  

t r e a d m i l l ,  a t w o  f o l d  r a n g e  o f  s p e e d s  was o b t a i n e d  f o r  t w o  

c a t s  o u t  o f  t h e  t o t a l  o f  t w e l v e  u s e d  i n  t h e  s t u d y .  I n  t h e  

m a j o r i t y  o f  t h e  p r e p a r a t i o n s ,  t h e  r a n g e  o b t a i n e d  was 

l i m i t e d ,  

4.2.4 P a r t  B - D e a f f e r e n t e d  M e s e n c e p h a l i c  P r e p a r a t i o n  

F o r  t h e  s e c o n d  p a r t  of t h e  e x p e r i m e n t  p e r i p h e r a l  

f e e d b a c k  was ' e l i m i n a t e d  by c u t t i n g  t h e  d o r s a l  r o o t s  i n  o r d e r  
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t o  s t u d y  t h e  e f f e c t s  of p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  on  t h e  o u t p u t s  

o f  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r .  

The. l a m i n e c t o m y  p r o c e d u r e  t o  c u t  t h e  d o r s a l  r o o t s  

i n v o l v e d  m a k i n g  a  l a r g e  i n c i s i o n  o v e r  t h e  s p i n a l  c o r d  

f rom f r o n t  t o  back,  T h e  s k i n  was p a r t e d  a n d  t h e  m u s c l e s  and 

t i s s u e  were removed.  T h e  n o t c h  b e t w e e n  t h e  l u m b a r  a n d  t h e  

s a c r a l  c o r d  was u s e d  t o  s t a r t  c u t t i n g  t h e  b o n e  w i t h  a b o n e  

c u t t e r .  The  s p i n a l  c o r d  was e x p o s e d  f rom L 3  - L7. Bone wax 

was a p p l i e d  t o  s t o p  b l e e d i n g  f r o m  t h e  b o ~ e s .  A g a u z e  p a d  

b a t h e d  i n  s a 1 i r . e  was p u t  o v e r  t h e  c o r d  a n d  t h e  s k i n  c l o s e d  

w i t h  t h e  h e l p  o f  c l i p s .  T h i s  p r o c e d u r e  was c a r r i e d  o u t  

p r i o r  t o  t r a n s p o r t i n g  t h e  c a t  t o  t h e  t r e a d m i l l .  

After t h e  d a t a  or- t h e  p r e p a r a t i o n  w i t h  f e e d b a c k  h a d  k e e n  

r e c o r d e d ,  t h e  c o r d  was e x p o s e d .  T h e  d u r a  was c u t  v e r y  

c a r e f u l l y  a n d  w i t h  t h e  a i d  of a magni f  y i r g  g l a s s  a n d  a g l a s s  

h o o k ,  t h e  d o r s a l  r o o t  i n p u t s  t o  t h e  c o r d  were t r a c e d  a n d  c u t .  

T h i s  p r o c e d u r e  i s  p o s s i b l e  i n  mammals si9ce t h e r e  i s  a  c l e a r  

d i v i s i o n  b e t w e e n  t h e  m o t o r  a n d  s e r s o r y  f i b e r s  a t  t h e  e n t r y  

p o i n t  t o  t h e  c o r d .  Some r e s e a r c h e r s  h a v e  c u t  t h e  d o r s a l  

roo+-s  o u t s i d e  t h e  d u r a  Co r e d u c e  t h e  t r a u m a  t o  t h e  a n i m a l s  

(74), b u t  t h e r e  i s  a  d a r g e r  o f  d a m a g i n g  t h e  v e n t r a l  r o o t s  i n  

t h i s  p r o c e s s .  B y  r e m o v i n g  t h e  d o r s a l  r o o t s  f r o m  L 3  - L 7  on  

t h e  r i g h t  s i d e ,  a l l  t h e  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k  f r o m  t h a t  l i m k  
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is  e l i m i n a t e d .  T h e r e  a r e  some u a m y e l i n a t e d  af f e r e n t  f i b e r s  

- i r  t h e  v e n t z a l  r o o t  (75) , b u t  t h e s e  a re  m a i n l y  f r o m  t h e  

v i s c e r a  a n d  d o  r o t  p r o v i d e  a n y  r e l e v a n t  p h a s i c  i n f o r m a t i o n .  

Once  t h e  d o r s a l  r o o t s  were c u t ,  t h e  a n i m a l  w a s  a l l o w e d  

t o  r e c o v e r  f r o m  t h e  s p i n a l  s h o c k  f o r  a b o u t  h a l f  a n  hour .  
t 

P L o c o m o t i o n  was i n d u c e d  b y  s t i m u l a t i n g  t h e  MLR a n d  t h e  
F 

m y o e l e c t r i c  s i g ~ a l s  were r e c o r d e d  f rom t h e  same m u s c l e s  

u n d e r  v a r i o u s  s t i m u l u s  a m p l i t u d e s .  T h i s  p a r t  of t h e  
r 

e x p e r i m e n t  w a s  c a r r i e d  o u t  o n  two c a t s .  

4.2.5 Data E x t r a c t i o n  from E N G  R e c o r d i n g s  

I n  b o t h  p a r t s  B a n d  B o f  t h e  e x p e r i m e n t  h i g h  p a s s  

f i l ' e r e d  ( 1 0  Hz c u t o f f )  EMG s i g c a l s  ( t o  e l i m i n a t e  movement 

a r t i f a c t s )  were r e c o r d e d  or; t h e  t a p e .  To e x t r a c t  r e l e v a c t  

i n f o r m a t i o n ,  t h e s e  r e c o r d i n g s  were p r o c e s s e d  a s  fo l lows  : 

a )  The h i g h  p a s s  f i l t e r e d  s i g n a l  was p a s s e d  t h r o u g h  a b a n d  

p a s s  f i l t e r  (10 - 50 Hz) a n d  a  30  Hz P a y n t e r  l o w  p a s s  

f i l t e r  i n  c a s c a d e .  

b)  F o u r  c h a n n e l s  o f  P a y n t e r  f i l t e r e d  d a t a  were s a m p l e d  a t  

1 2 5  Hz arid the d i g i t i s e d  d a t a  s t o r e d  o n  a d i s k  on a 

PDP-11 m i n i c o m p u t e r .  T h i s  s a m p l e d  d a t a  c o n t a i n e d  a 

number  of s t e p  c y c l e s  o f  w a l k i n g .  



c) A b l o c k  o f  d a t a  i n  e a c h  c h a n n e l  w a s  a v e r a g e d  o v e r  t h e  

r e c o r d e d  r u n  t o  g i v e  a n  e n s e m k l e  a v e r a g e  f o r  more t h a n  

o n e  s t e p  c y c l e .  The  f l o w  c h a r t  o f  F i g u r e  1 9  s h o w s  t h e  

e n s e m b l e  a v e r a g e  program used .  

d)  The s t e p s  a t o  c were r e p e a t e d  f o r  f o u r  more c h a n n e l s  o f  

d a t a ,  t w o  o f  w h i c h  were c h a n n e l s  f r o m  t h e  p r e v i o u s  

set .  T h u s  t h e  same a n k l e  e x t e n s o r  c h a n n e l  was u s e d  

f o r  t r i g g e r i n g  i n  t h e  e n s e m b l e  a v e r a g e  program.  T h i s  

c h a r i n e l  h a d  a f a s t  r i s e  a n d  h e n c e  was c h o s e n  f o r  t h a t  

p a r t  of t h e  program.  

e) Each a v e r a g e d  d a t a  c h a n n e l  was n o z m a l i s e d  t o  i t s  

maximum v a l u e .  

F i g u r e  2 0  i s  a  p l o t  of  a  t y p i c a l  p r o c e s s e d  d a t a  set : 

t h e  e x a m p l e  shown i s  f o r  c a t  # l  a t  \.85c/s w i t h  p e r i p h e r a l  

f e e d b a c k  i n t a c t .  

4 . 3  f c t r o d u c t i o n  t o  Human E x p e r i m e n t s  

I n  t h i s  t h e s i s  it i s  assumed t h a t  t h e  g e n e r a l  

c o n c l u ~ i o n s  d e r i v e d  f rom c a t  e x p e r i m e n t s  are a p p l i c a b l e  t o  

man. The v a l i d i t y  o f  t h i s  a s s u m p t i o n  is d i s c u s s e d  i n  t h e  

n e x t  c h a p t e r .  T o  see how t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r  m o d e l  

a c c o m o d a t e s  r h y t h m i c  movements s u c h  a s  w a l k i n g ,  c y c l i n g  and 
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Figure 19. Flowchart of the ensemble averaging program. 
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c l i m b i n g  s t a i r s ,  t w o  s t e p s  were t a k e n  : 

a)  EMG d a t a  for humans from a  r e s e a r c h  r e p o r t  were used 

t o  s t u d y  t h e  model ,  a n d  

b)  K i n e m a t i c  d a t a  f o r  humar s u b j e c t s  were m e a s u r e d  t o  

e x a m i n e  t h e  model .  

T h e s e  t w o  d i f f e r e n t  ways o f  t e s t i n g  t h e  model  are d e s c r i b e d  

n e x t .  

4.4 Human EMG D a t a  

I t  i s  t h e o r e t i c a l l y  p o s s i b l e  t o  r e c o r d  E H G  s i g n a l s  from 

t h e  lower l i m b  m u s c l e s  d u r i n g  1ocomo';ion arid t o  e s t i m a t e  

t h e  l i m b  g e n e r a t o r  o u t p u t ,  b u t  i n  p r a c t i c e ,  m u l t i p l e  EMG 

r e c o r d i n g s  a re  a t  b e s t  d i f f i c u l t .  U n t i l  z e c e n t l y ,  EMG 

r e c o r d i n g s  f r o m  t h e  m u s c l e s  of t h e  l o w e r  l i m b  d u r i n g  a 

r h y t h m i c  a c t i v i t y  were d o n e  o n e  a t  a time, K i n e m a t i c  d a t a  

was t h e n  u s e d  t o  a l i g n  t h e  r e c o r d i n g s  from a l l  t h e  m u s c l e s .  

R e c e n t  a d v a n c e s  i n  small  t e l e m e t r y  t r a n s m i t t e r  u n i t s  w i l l  

f a c i l i t a t e  t h i s  p r o c e d u r e  (76).. F o r  t h i s  t h e s i s  EMG 

r e c o r d i n g s  made by t h e  P r o s t h e t i c  R e s e a r c h  Group  a t  B e r k e l e y  

(68)  were u s e d .  They s t u d i e d  t h e  f o l l o w i n g  r h y t h m i c  

a c t i v i t i e s  : 

a )  oormal l e v e l  w a l k i n g  

b)  f a s t  l e v e l  w a l k i n g  

C) c l i m b i n g  s t a i r s  



d )  g o i n g  d o w n s t a i r s  

e)  w a l k i n g  u p  a ramp, a ~ d  

f) w a l k i n g  down a  ramp. 

EMG d a t a  were c o l l e c t e d  f o z  t h i r t y  l o w e r  l i m b  m u s c l e s  

f o r  s i x  n c r m a l  s u b j e c t s .  The EMG s i g n a l s  were r e c o r d e d  u s i r g  

wire e l e c t r o d e s  and  were a p p r o p r i a t e l y  a m p l i f i e d ,  low p a s s  

f i l t e r e d  a n d  a v e r a g e d  o v e r  t h e  s u b j e c t s .  From t h i s  s e t  d a t a  

f o r  s i x  m u s c l e s  were h a n d  d i g i t i s e d  and  a n a l y s e d .  T h e  

f o l l o w i n g  m u s c l e s  were c h o s e n  a s  r e p r e s e n t a t i v e  of t h e  

f l e x o r  a c d  e x t e n s o r  g r o u ~ s  a c r o s s  t h e  t h r e e  j o i r t s  : 

h i p  f l e x o r  - i l i a c u s  

e x t e n s o r  - b i c e p s  f e m o r i s  l o n g  h e a d  

k n e e  f l e x o r  - s e m i t e n d i n o s u s  

e x t e n s o r  - v a s t u s  l a t e r a l i s  

a n k l e  f l e x o r  - t i b i a l i s  a n t e r i o r  

e x t e n s o r  - s o l e n s  . 
F i g u r e  2 1  s h o w s  a  s a m p l e  d a t a  s e t  f o r  a n o r m a l  l e v e l  walk. 

T h i s  was t h e  o n l y  s t u d y  f o u n d  b y  t h e  a u t h o r  t h a t  

c o n t a i n e d  u s a b l e  r e c o r d i n g s  f r o m  a  number  o f  l o w e r  l i m b  

m u s c l e s  f o r  a v a r i e t y  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t i e s .  W h e r e v e r  

p o s s i b l e ,  t h e  da ta  was c h e c k e d  f o r  c o n c u r r e n c e  w i t h  o t h e r  

s t u d i e s  (77) . 





4.5 K i n e m a t i c  M e a s u r e m e n t s  or Human S u b j e c t s  

The  o u t p u t s  o f  t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r  a r e  t h e  

f i r i n g  r a t e s  o f  t h e  p o o l  o f  m o t o n e u r o n e s .  T h i s  o u t p u t  

a c t i v a t e s  t h e  m u s c l e s ,  which  i n  t u r n  g e a e r a t e  a p p r o p r i a t e  

t o r q u e s  a t  t h e  j o i n t s  a n d  c a u s e  t h e  l i m b s  t o  move. The 

k i n e m a t i c  d a t a  d e s c r i b e  t h e s e  movements a n d  h e n c e  a r e  

i n d i r e c t  m e a s u r e m e n t s  o f  t h e  g e n e r a t o r  o u t p u t .  One c a n  t h i n k  

o f  t h e  k i n e m a t i c  d a t a  a s  g e n e r a t o r  o u t p u t s  t h a t  h a v e  b e e n  

t h r o u g h  a t r a n s f e r  f u n c t i o n .  F i g u r e  22  i s  t h e  s c h e m a t i c  

d i a g r a m  of t h i s  t r a n s f o r m a t i o n .  A t  l e a s t  f o r  t h e  p r e s e n c  t h e  

t r a n s f e r  f u n c t i o n  i s  v e r y  d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e  b e c a u s e  o f  

many unknowns  i n  t h e  p r o c e s s .  D e s p i t e  t h e s e  p r o b l e m s ,  i t  

i s  a n  e a s y ,  a c c e s s i b l e  way of s t u d y i ~ g  l o c o m o t i o n  and  was  

u s e d  i n  t h i s  t h e s i s .  

4.5.1 E x p e r i m e 2 t a l  P r o t o c o l  

The C A R S  - UBC e l e c t r o g o n i o m e t e r  was  u s e d  i n  t h i s  

s t u d y .  T h i s  e l e c t r o g o n i o m e t e r  r e c o r d s  t h e  j o i n t  a n g l e s  w i t h  

t h e  h e l p  o f  t h r e e  p o t e n t i o m e t e r s  p l a c e d  o r t h o g o n a l  t o  e a c h  

o t h e r  a t  e a c h  j o i n t .  T h e  d o u b l e  p a r a l l e l o g r a m  a r r a n g e m e n t  

a n d  t h e  s l i d i n g  t e l e s c o p i c  b a r  a b s o r b s  t h e  l i n e a r  

t r a n s l a t i o r i s  (78) a n d  a l l o w s  t h e  r e c o r d i z g  o f  t h e  r e l a t i v e  

a n g u l a r  d i s p l a c a n e n t s .  
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The s u b j e c t ,  a  m a l e  U n i v e r s i t y  s t u d e n t ,  was  f i t t e d  w i t h  

t h e  g o n i o m e t e r .  The o u t p u t s  o f  t h e  g o n i o m e t e r  were f e d  

d i r e c t l y  i n t o  t h e  PDP-11 m i n i c o m p u t e r  v i a  a 1 6  c h a n n e l  

m u l t i p l e x e r  u n i t .  D a t a  were r e c o r d e d  f o r  b o t h  l i m b s  b u t  t h e  

a n k l e  r o t a t i o n s  were n o t  measured  i n  t h i s  s t u d y .  F i g u r e  2 3  

i s  a s c h e m a t i c  d iagyam o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  s e t u p .  K i n e m a t i c  

d a t a  were r e c o r d e d  f o r  t h e  f o l l o w i n g  a c t i v i t i e s  : 

a )  T h r e e  s p e e d s  o f  w a l k i n g  

The  s u b j e c t  was a s k e d  t o  wa lk  a l o n g  a s t r a i g h t  l i n e  

a t  s u b n o r m a l ,  no rmal  a n d  f a s t  w a l k i n g  s p e e d s .  T h i s  

s e l f  p a c i n g  m i n i m i s e s  a n y  d i s t u r b a n c e  o f  t h e  s t e p  c y c l e .  

A c t u a l  ~ e r i o d  o f  t h e  s t e p  c y c l e  were i n  t h e  r a n g e  of 

1.0 sec t o  2 .0 sec. 

b )  C y c l i n g  

A b i c y c l e  e r g o m e t e r  was u s e d  f o r  t h e  s t u d y ,  The seat  

was a d j u s t e d  such t h a t  t h e  l e g  was f u l l y  e x t e n d e d  when 

t h e  p e d a l  was a t  t h e  l o w e s t  p o s i t i o n .  T h r e e  d i f f e r e n t  

l o a d s ,  1 , 3 , 5  k p  were u s e d .  The s u b j e c t  was a s k e d  t o  

p r o d u c e  t h e  maximal e f f o r t  e a c h  time. T h u s  w i t h  

i n c r e a s i n g  l o a d  t h e  f r e q u e n c y  o f  p e d a l l i n g  d e c r e a s e d .  

C )  Hopp ing  

The s u b j e c t  was a s k e d  t o  h o p  or. t h e  s p o t  a t  s u b n o r m a l ,  

n o r m a l  a r d  f a s t  r a t e .  The p e r i o d  o f  h o p ~ i n g  r a n g e d  

from 1.0 sec. t o  2.0 sec. 





d)  S t a i r  C l i m b i n g  

The s u b j e c t  was a s k e d  t o  g o  up and down a f l i g h t  of 

s t a i r s  n e a r  t h e  l a b o r a t o r y .  The l o n g  u m b i l i c a l  

c o r d  a l l o w e d  freedom o f  movement. 

All t h e s e  r e c o r d i n g s  were r e p e a t e d  a t l e a s t  t h r e e  times. 

F i g u r e  2 3  i s  a sample  d a t a  set f o r  l e v e l  w a l k i n g  a t  0-94-c/s. 





CHAPTER V 

RESULTS,  ANALYSES A N D  DISCUSSION 

5.,1 D a t a  A n a l y s i s  

The d a t a  o b t a i n e d  f rom t h e  e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  i n  

C h a p t e r  I V  a r e  a n a i y s e d  t o  s t u d y  t h e  model .  As shown i n  

C h a ~ t e r  111, t h e  f i r s t  s t e p  i n  d a t a  a n a l y s i s  i s  t o  d e t e r m i n e  

t h e  minimum number o f  b a s i s  f u n c t i o n s  r e q u i r e d  t o  r e p r e s e n t  

a  g i v e n  se t  o f  d a t a .  S u b s e q u e n t  a n a l y s i s  d e a l s  w i t h  t h e  

- c a l c u l a t i o n  of t h e  o s c i l l a t o r  ~ a r a m e t e r s .  T h e s e  two s t a g e s  

o f  a n a l y s i s  a r e  d e s c r i b e d  below. 

5.. 1.. 1 C a l c u l a t i o n  o f  B a s i s  F u n c t i o n s  

The  t h e o r e t i c a l  a n a l y s i s  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  b a s i s  

f u n c t i o n s  i s  shown i n  Append ix  A. A c o m p u t e r  p r o g r a m  

i m p l e m e n t a t i o n  o f  t h i s  p r c c e d u r e  is  s u m m a i i s e d  i n  t h e  f l o w  

c h a r t  d i a g r a m  o f  F i g u r e  25, The E N G  d a t a  f r o m  t h e  h i n d l i m b  

m u s c l e s  of t h e  c a t  were p r o c e s s e d  a n d  a  t y ~ i c a l  r e s u l t  f o r  
i. 

n o r m a l  w a l k i n g  (\.25c/s) f o r  c a r  # 1  is  shown i n  F i g u r e  26, - 

f 2 
! The mean s q u a r e  error [ ] i n  e s t i m a t i n g  t h e  d a t a  i s  
k 
F g i v e n  by t h e  l i n e a r  summat ion o f  t h e  e i g e n v a l u e s  whose  

e i g ~ n v e c t o r s  ( b a s i s  f u n c t i o n s )  a r e  n o t  s e l e c t e d  t o  
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a p p r c x i m a t e  t h e  d a t a ,  T h u s  t h e  b a s i s  f u n c t i o n s  c a n  be 
2 

s e l e c t e d  i n  o r d e r  o f  e i g e n v a l u e s  u n t i l  ( becomes  smaller 

t h a n  t h e  n o i s e  l e v e l  i n  t h e  d a t a .  N o i s e ,  f rom v a r i o u s  

s o u r c e s ,  c a n  ,be i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  d a t a  a t  e a c h  s t a g e  o f  

s i g n a l  r e c o r d i n g  and a n a l y s i s .  To e s t i m a t e  t h e  r o i s e  l e v e l  

i n  t k e  d a t a ,  e a c h  p o t e n t i a l  s o u r c e  o f  c o n t a m i n a n t  i s  

e x a m i n e d  i n  some d e t a i l .  

S t a i n l e s s  s teel  wire e l e c t r o d e s  p r o d u c e  t h e  l e a s t  

t issue r e a c t i c n  and  a r e  e a s y  t o  make. They  were u s e d  t o  

r e c o r d  t h e  m y o e l e c t r i c  s i g n a l ,  T h e s e  e lec t  l o d e s  w i t h  o n l y  

t h e i r   ti^ e x p o s e d ,  p i c k u ~  s i g n a l s  f rom a  s m a l l  r e g i o n  a n d  

h e n c e  n i n i m i s e  n o i s e  d u e  t o  c r o s s t a l k .  B u t  t h e  small a r e a  of  

t h e  e l e c t r c d e  o f f e r s  h i g h  i m p e d a n c e  a c d  c a n  c a u s e  s i g n a l  

d i s t o r t i o n  d u e  t o  l o a d i n g  ( 7 9 ) .  B e s i d e s  c r o s s t a l k ,  t h e  

b i o l o g i c a l  n o i s e  i n  t h e  s o u r c e  i tself  ( f o r  e x a m p l e  n e u r a l  

n o i s e )  c o n t a a i n a t e s  t h e  s i g n a l  (79)  .. 

Elec t r i ca l  i n t e  r f e r e n c e  f rom s o u r c e s  s u c h  a s  

f l u o r e s c e n t  l i g h t s ,  arid e l e c t r i c  m o t o r  o f  t h e  t r e a d m i l l  c a n  

d i s t o r t  t h e  s i g n a l .  S h o r t  u i r e  e l e c t r o d e  l e a d s ,  s h i e l d e d  

cable,  s i n g l e  g r o u n d ,  c h a r g e  p r e a m ~ l i f  iers and  d i f f e r e n t i a l  

a m p l i f i c a t i o n  o f  t h e  s i g n a l  h e l p e d  m i n i m i s ~  t h e  o u t s i d e  

e l e c t r i c a l  n o i s e .  B e s i d e s  t h e  e x t e r n a l  i n t e r f e r e n c e ,  

e l e c t r i c a l  c o m p o n e n t s  o f  t h e  a m ~ l i f i e r  c a n  g e r i e r a t e  n o i s e . ,  

An example  o f  t h e  i n t e r n a l  n o i s e  would  b e  t h e  t h e r m a l  n o i s e  



8  5 

g e n e r a t e d  by  t h e  p a s s i v e  r e s i s t i v e  elemerts i n  t h e  c i r c u i t  ( 8 0 ) -  

S i n c e  t h e  d a t a  p r o c e s s i n g  c o u l d  n o t  b e  d o n e  i n  r e a l  

time, t h e  s i g n a l s  were s t o r e d  o n  a t a p e  r e c o r d e r .  Beyond t h e  

l i m i t a t i o n s  i n  m a g n e t i z a t i o n -  r e p r o d u c e  a n d  

m o d u l a t i o n - d e m o d u l a t i o n  o ~ e r a t i o n s ,  t h e r e  a r e  o t h e r  p r o b l e m s  

i n  t a p e  r e c o r d i n g  t h a t  n e e d  t o  be c o ~ s i d e x e d .  T h e  F r e q u e n c y  

Modula ted  r e c o r d i n g  h a s  h i g h  s i g n a l  t o  n o i s e  r a t i o  (49  db, 

f o r  t h e  t a g €  r e c o r d e r  u s e d )  , b u t  i s  s e n s i t i v e  t o  t a p e  s p e e d .  

The time b a s e  e r r o r s  a s s o c i a t e d  w i t h  v a r i a t i o n  i n  s ~ e e d  

( f l u t t e r )  c a n  be  on t h e  o r d e r  o f  0- 2 5  % , n o i s e  a m p l i t u d e  

l e v e l  (8 1) . 

T h e  r a w  d a t a  c o l l e c t e d  f rom t h e  e x p e r i m e r t s  was 

d i g i t i s e d  a n d  p r o c e s s e d .  D i g i t i s a t i o n  i n v o l v e s  two d i s t i n c t  

o p e r a t i o n s  a )  s a m p l i n g  a n d  b )  q u a n t i z a t i o n .  E a c h  o f  t h e s e  

o p e r a t i c n s  c a n  i n t r o d u c e  e r r o r  i n  the d a t a ,  The  raw s i g n a l s  

from t h e  t a p e  r e c o r d e r  were f i l t e r e d  (30 Hz. low p a s s  

P a y n t e r  f i l t e r )  a n d  s a m ~ l € d  a t  125 s a m p l e s / s e c ,  T h i s  

s a m g l i n g  r a t e  i s  well  a b o v e  t h e  N y q u i s t  f r e q u e n c y  f o r  t h e  

d a t a  a n d  h e n c e  t h e  p r o b l e m  o f  a l i a s i n g  is m i c i m i s e d .  

Q u a n t i z a t i o n  e r r o r  i s  i n v e r s e l y  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  number  

o f  b i t s  u s e d  t o  r e p r e s e n t  t h e  d a t a  i n  n u m e r i c a l  form, F o r  

e x a m p l e  t h e  t e n  b i t  a n a l o g  t o  d i g i t a l  c o n v e r t e r  u s e d  would  

h a v e  a s i g r a l  t c  n o i s e  r a t i o  o f  a b o u t  7 0  db  ., The r a n g e  cf 

a n a l c g  d a t a  was set  t o  o c c u p y  a s  much o f  t h e  a v a i l a b l e  



q u a n t i z i n g  r a n g e  a s  ~ o s s i b l e  t o  m i n i m i s e  e r r o r .  

T h u s  it i s  e v i d e n t  t h a t  d e s p i t e  c a r e f u l  

i n s t r u m e n t a t i o n ,  t h e  m y o e l e c t r i c  s i g n a l  r e c o r d i n g  i s  

c o n t a m i n a t e d  b y  n o i s e .  An e s t i m a t e  o f  0.1 9[ n o i s e  power 

l e v e l  in t h e  d a t a  seems r e a s o n a b l e .  F o r  a  s a m p l e  d a t a  s e t ,  

t h e  c u m u l a t i v e  mean s q u a r e  e r r o r  i n  e s t i m a t i o n  when t h e  

c o r r e s p o n d i n g  e i g e n v e c t o r s  a r e  n o t  c h o s e n  t o  a p p r o x i m a t e  t h e  

d a t a ,  is shown a l o n g  w i t h  t h e  e i g e n v a l u e s  i n  F i g u r e  25. From 
2 

t h i s  f i g u r e  i t  i s  c l e a r  t h a t  f o r  C < 0.1 I, t h e  number o f  

L a s i s  f u n c t i o n s  r e q u i r e d  t o  e s t i m a t e  t h e  d a t a  i s  s i x .  T h i s  

d e c i s i o n  d o e s  n o t  t a k e  i n t o  a c c o u n t  t h e  i ~ t e r - s t e p  

v a r i a b i l i t y  i n  t h e  m y o e l e c t r i c  s i g n a l . .  I f  t h i s  v a r i a b i l i t y  

i s  c o n s i d e r e d  t o  be  e q u i v a l e n t  t o  a c o i s e  Fower o f  5  96, o o e  

c a n  e s t i m a t ~  t h e  d a t a  u s i n g  f o u r  b a s i s  f u n c t i o n s .  B u t  t h i ~  

would  n e c e s s i t a t e  d e t e r m i n i n g  f o u r  c o n s t a n t s  f o r  e a c h  o f  t h e  

s i x  c h a c n e l s  of d a t a  a n d  a l s o  t a k i n g  i n t o  a c c o u n t  t h e i r  
, 

v a r i a b i l i t y  w i t h  s p e e d  of l o c o m o t i o n .  B e s i d e s ,  u n l i k e  t w o  

( o n e  e a c h  f o r  f l e x i o n  a=ld e x t e n s i o n )  o r  t h r e e  ( o n e  e a c h  f o r  

t h e   hi^, k n e e  and  a n k l e  j c i n t )  b a s i s  f u n c t i o n s ,  there i s  n o  

p h y s i o l o g i c a l  c o r r e l a t e  f o r  f o u r  O i  f i v e  b a s i s  f u n c t i o n s .  

T h e r e f o r e ,  a l t h o u g h  t h e  d e c i s i o n  i s  somewhat  a r b i t r a r y ,  f o r  

t h e  p u r p o s e  o f  t h i s  t h e s i s  s i x  i n d ~ ~ e n d a n t  o s c i l l a t o r s  were 

u s e d  t c  p r o d u c e  t h e  s i x  c h a n n e l s  of o u t p u t . .  It is 

r e c o g r  i s e d  t h a t  t h e  a c t u a l  p h y s i c l c g i c a l  s i t u a t i o n  may be 

d i f  f s e n t .  



5.1.2 C a l c u l a t i o n  o f  'a 

8 7 

a n d  ' g '  & ' h l  F u r c t i o n s  

E a c h  of t h e  s i x  o s c i l l a t o r s  i n  t h e  l i m b  p a t t e r n  

g e n e r a t o r  is d e f i n e d  by t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  'a and 

two n o n l i r e a r  f u n c t i o n s  'g* a n d  * h l .  T h e s e  p a r a m e t e r s  were 

c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  of t h e  s i x  c h a n n e l s  i n  a  g i v e n  d a t a  set. 

F i g u r e  27  s h o w s  t h e  flow c h a r t  d i a g r a m  f o r  t h e  c o m ~ u t e r  

p r o g r a m  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e s e  p a r a m e t e r s .  The f u n c t i o n s  

* g l  a n d  ' C '  f o r  t h e  a n k l e  e x t e n s o r  c h a n n e l  f o r  c a t  # l  a r e  

shown i n  F i g u r e  28. 

5.2 R e v i s e d  Model o f  t h e  Limb P a t t e r n  G e n e r a t o r  

Prom t h e  d a t a  a n a l y s i s  i t  is c l e a r  t h a t  f o r  a n y  g i v e n  

d a t a  s e t ,  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  f o r  e a c h  of t h e  s i x  

c h a n n e l s  i s  i d e n t i c a l .  T h e r e f o r e  o n l y  oae s i n e / c o s i n e  

o s c i l l a t o r  i s  n e e d e d  t o  g e n e r a t e  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  

of t h e  o s c i l l a t i o n .  The o u t p u t  o f  t h i s  o s c i l l a t o r  c a n  t h e n  

be f e d  i n t o  t h e  two n o n l i n e a r  f u n c t i o n s  f o r  each of  t h e  s i x  

m u s c l e s  t o  p r o d u c e  t h e  o b s e r v e d  p a t t e r n  g e n e r a t o r  o u t p u t .  

F i g u r e  2 9  is a  s c h e m a t i c  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  r e v i s e d  l i m b  

p a t t e r n  g e n e r a t o r  model .  

The m o d e l  o f  F i g u r e  29  is a p a r s i m o n i o u s  r e a l i z a t i o n  of 

t h e  c b s e r v e d  s i g n a l  g e n e r a t i n g  p r o p e r t y  of t h e  l i m b  p a t t e r n  
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g e n e r a t o r ,  I n  f a c t ,  i t  i s  v e r y  l i k e l y  t h a t  t o  i m p r o v e  t h e  

r e a l i b i l i t y ,  t h e  mammalian n e r v o u s  s y s t e m  h a s  e v o l v e d  more  

t h a n  o n e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  o s c i l l a t o r  p e r  l imb,  

Redundancy,  t o  i m p r o v e  r e a l i b i l i t y ,  seems t o  be t h e  r u l e  

r a t h e r  t h a n  t h e  e x c e p t i o n  a s  e v i d e n c e d  by  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  

n e r v o u s  s y s t e m  t o  f u n c t i ~ n  n o r m a l l y  ever:  when some p a r t s  o f  

i t  a re  damaged (82). 

5,.3 P e r f o r m a n c e  o f  t h e  Model o v e r  a  r a n g e  of I n p u t  

S i g n a l s  - C a t  Data 

An a n a l y t i c a l  model  o f  t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r  h a s  

b e e n  d e r i v e d .  The most  i m p o r t a n t  t e s t  o f  t h e  u s e f u l n e s s  o f  

t h e  mode l  w o u l d  be t o  d e t e r m i n e  i ts  p e r f o r m a n c e  o v e r  a r a n g e  

o f  i n p u t  s i g n a l .  The i n p u t  t o  t h e  model  is t h e  t o n i c  

e x c i t a t i o n  t o  t h e  NLR.. When t h i s  i n p u t  i s  a l t e r e d ,  t h e  s p e e d  

o f  l o c o m o t i o o  i s  modi f i ed , .  T h i s  a l t e r a t i o n  i n  t h e  s p e e d  of 

l o c o m o t i o n  i s  d u e  t o  t h e  c h a n g e  i n  t h e  g e n e r a t o r  o u t p u t  

which  w i l l  be r e f l e c t e d  i n  t h e  c h a n g e s  i n  t h e  m o d e l  

p a r a m e t e r s  'a', * g q  ar;d ' h '  f o r  e a c h  o f  the s i x  c h a n n e l s ,  

The m o d e l  p a r a m e t e r s  were d e t e r m i n e d  f r o m  a d a t a  set 

f o r  t h r e e  s p e e d s  of  l o c o m o t i o n  f rom c a t  # l .  T h r e e  ' g* a n d  

three 'hq f u n c t i o o s  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  t h r e e  s p e e d s  of 

l o c o r n o t i o c  were p l o t t e d  f o r  e a c h  o f  t h e  s i x  m u s c l e s  u s e d  i n  



t h e  s t u d y  (see F i g u r e s  3 0 a - 3 0 f ) .  A s  t h e  g ~ a p h s  show, t h e  

g '  and  ' h '  c u r v e s  c h a n g e  w i t h  s p e e d  of l o c o m o t i o n .  The 

f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  la' a l s o  c h a n g e s  w i t h  s p e e d  of 

l o c o m o t i o n .  The c h a n g e s  i n  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  o f  

o s c i l l a t i o r :  w i t h  c h a n g e s  i n  t h e  t o n i c  i 3 p u t  car .  b e  s e e n  i n  

t h e  c i m u l a t i o n  r e s u l t  o f  F i g u r e  31. 

Each of t h e  ' g l  a n d  ' h v  c u r v e s  c a n  g e n e r a t e  u g  t o  

t h i r t i e t h  h a z m o n i c  i n  t h e  o u t p u t  waveform. V i s u a l  

i n s p e c t i o n  of t h e  ' g '  a n d  * h e  c u r v e s  f r o m  F i g u r e s  30a-30f  

r e v e a l s  t h a t  t h e  c h a n g e s  a r e  smooth .  To c o r r o b o r a t e  t h i s  

d e d u c t i o n ,  e a c h  c u r v e  was f i t t e d  w i t h  a ~ c l y ~ o m i a l  series 

( f i f t h  o r d e r )  and  t h e  c o e f f i c i e n t s  o f  t h e  terms i n  t h e  

e x p a n s i o n  ( r a n g i n g  f r o m  -1 t o  1 f o r  t h e  p a r t i c u l a r  

s u b z o u t i n e  u s e d )  were p l o t t e d  a g a i n s t  t h e  n o r m a l i s e d  p e r i o d .  

The n o r m a l i s e d  p e r i o d  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  t o n i c  i n p u t .  

T h e s e  p l o t s  ( F i g u r e s  3 2 a - 3 2 f )  show a s m o o t h  c h a c g e  o f  

c o e f f i c i e n t s  w i t h  c h a n g e s  i n  t o n i c  i n p u t  t o  t h e  g e c e r a t o r , -  

S i m i l a r  r e s u l t s  were o b t a i n e d  from a c o t h e r  c a t  

p r e p a r a t i o n .  T h e s e  r e s u l t s  are  shown i n  A ~ p e n d i x  111. T h u s  

t h e  model  c a n  h a n d l e  d i f f e r e n t  i n p u t  z o n d i  t i o n s  x e a s o c a b l p  

well. 



F i g u r e s  3 0 a - 3 0 f .  These  f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  o f  
' g '  and ' h '  c u r v e s  f o r  t h e  t h r e e  
s p e e d s  of  locomot ion  f o r  e a c h  o f  t h e  
s i x  c h a n n e l s  o f  t h e  Cat  EMG d a t a  s e t .  
Each c u r v e  i n  t h e  f i g u r e s  i s  g e n e r a t e d  
from 100 p o i n t s  j o i n e d  by a smooth 
l i n e .  The symbols used  i n  t h e  f i g u r e s  
r e p r e s e n t  t h e  f o l l o w i n g  : 
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Figures 32a-32f. These figures contain the plots of 
the five coefficients of the series 
expansion of the ' g '  (agl - ag5) and 
the 'h' (ah1 - ah5) curves versus 
the normalised period (np) for each 
of the six channels of the Cat EMG 
data set. 















5-4 On V a l i d i t y  o f  u s i n g  C a t  P a t t e r n  G e n e r a t o r  Model 

f o r  Humans 

One o f  t h e  p r i n c i p a l  m o t i v e s  f o r  t h i s  r e s e a r c h  h a s  been  

t h e  d e s i r e  t o  g a i n  i c s i g b t s  i n t o  t h e  p r o c e s s e s  i r i v o l v e d  i n  

human l o c o m o t i o n .  T h e  c e u r o p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  m e o t i o n e d  

i n  t h e  p r e v i o u s  c h a p t e r s  h a v e  been  d o n e  on rcammals o t h e r  

t h a n  man.. Are t h e  c o n c l u ~ i o n s  d e r i v e d  f r o m  t h e s e  e x p e r i m e n t s  

v a l i d  f o r  human l o c o m o t i o n  ? It is n o t  p o s s i b l e  t o  g i v e  a n  

a b s o l u t e  a n d  u n q u a l i f i e d  a n s w e r  t o  t h i s  q u e s t i o n ,  b u t  by  

c o m p a r i n g  c a t  a n d  human l o c o m o t i o n  o n e  c a n  make a n  e d u c a t e d  

- g u e s s ,  The s i m i l a r i t i e s  be tween  c a t  a n d  human l o c o m o t i o n  a r e :  

a )  C a t s  u s e  d i g i t i g r a d e  locomot ion . .  Though man u s e s  

p l a n t i g r a d e  l o c o m o t i o n  f o r  w a l k i n g ,  h e  d o e s  c o n v e r t  

t.o t h e  d i g i t i g r a d e  f o r m  o f  l o c o m o t i o n  d u r i n g  r u n n i n g  (26).. 

b )  T h e  s t a n c e / s w i n g  p h a s e  d u r a t i o n  a s  a f u n c t i o n  o f  s p e e d  

i n  ca t s  (26)  is s imi l a r  t o  t h a t  i n  man (83).  

c) The i n t r a -  j o i n t  a n d  i n t e r -  j o i n t  d i s p l a c e m e n t s  i n  

c a t s  a n d  man a r e  s imilar (26 ) .  

d)  A l t h o u g h  t h e r e  i s  n o  o n e - t o - o a e  c o r r e l a t i o n  be tween  

t h e  m u s c l e s  i n v o l v e d  i n  l o c o m o t i o n  i n  c a t s  a n d  i n  humans 
- 

t h e  o v e r a l l   att tern o f  m u s c l e  a c t i v a t i o n  i s  similar ,  



e) The s h o u l d e r  t o  h i p  p h a s e  r e l a t i o n  i n  man h a s  b e e n  

show9 t o  h a v e  some  s i m i l a r i t y  t o  t h a t  d e s c r i b e d  

i n  t h e  c a t  (84,851. 

f )  A p r e l i m i n a r y  s t u d y  by t h e  a u t h o r  s u g g e s t s .  t h a t  i n  

mar! t h e r e  i s  t h e  same p h a s i c  c o n t r o l  o f  t h e  r e f l e x  

arc  a s  h a s  b e e n  d e s c r i b e d  f o r  c a t s  (34-37)- 

I n  summary it c a n  b e  a r g u e d  t h a t  t h e  d i f f e r e n c e s  

b e t w e e n  q u a d r i p e d a l  and b i p e d a l  a m b u l a t i o r !  i s  more  d u e  t o  

d i f f e r e n c e s  i n  p o s t u r a l  s t r u c t u r e  t h a n  t o  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  

n e u r a l  c o c t r o l  s y s t e m .  

It i s  a p p a r e n t  t h a t  we d o  n o t  c o n s c i o u s l y  c o n t r o l  e a c h  

a p p r o p r i a t e  m u s c l e  a t  a  g i v e n  i n s t a n t  i n  o u r  s t e p p i n g  c y c l e  

a n d  t h u s  ' h e r e  seems t o  b e  a m o t o r  p r o g r a m  f o r  human 

locomo'_ior: .  S t u d i s s  oc i n f a n t s  h a v e  shown r e c i p r o c a l  

a c t i v a t i o n  e v e n  b e f o r e  t h e  c h i l d  l e a r n s  t o  wa lk  ( 8 6 ) .  F r o m  

a n  e v o l u t i o n a r y  p o i n t  o f  v iew t h e r e  would seem t o  b e  no 

r e a s o n  t o  d i s c a r d  t h e  n e u r a l  s c h e m e  f o r  p r o d u c i n g  t h e  

r h y t h m i c  p a t t e r n s  d u r i n g  l o c o m o ~ i o n .  A c a s e  c a n  b e  made f o r  
I 

i h a v i n g  more c o n t r o l  o v e r  t h e s e  g e n e r a t o r s  s o  t h a t  t h e y  c a n  

b e  a d a p t e d  f o r  new r h y t h m i c  movements o f  t h e  l o w e r  l i m b  
i 
L 

o b s e r v e d  i n  a c t i v i t i e s  s u c h  a s  c y c l i n g  a n d  c l i m b i n g  sb i rs .  



5.5 P e r f o r m a n c e  o f  t h e  Model f o r  Human D a t a  

The p e r f o r m a n c e  o f  t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a t o r  model  was 

s t u d i e d  f o r  v a r i o u s  t y p e s  o f  r h y t h i o i c  a c t i v i t i e s  s u c h  a s  

w a l k i n g ,  c y c l i n g  a n d  c l i m b i n g  s t a i r s .  

5.5. 1 C h a n g e s  i n  Model P a r a m e t e r s  w i t h  S p e e d  o f  L o c o m o t i c n  

The a n a l y s i s  c a r r i e d  o u t  on t h e  c a t  d a t a  was  r e p e a t e d  

h e r e  o n  t h e  human d a t a .  The EHG d a t a  was a v a i l a b l e  f o r  o n l y  

two s p e e d s  of l e v e l  w a l k i n g .  The ' g t  a n d  * h l  f u n c t i o n s  f o r  

t h e s e  t w o  s p e e d s  were p l o t t e d  (see F i g u r e s  3 3 a - 3 3 f ) .  V i s u a l  

i c s p e c t i o n  r e v e a l e d  a  smooth  c h a n g e  i n  t h e  ' g '  a n d  * h *  

f u n c t i o n s  w i t h  s p e e d  of l o c o m o t i o n .  The k i n e m a t i c  d a t a  

( A p ~ f r d i x  C) f o r  w a l k i n g  g a v e  s i m i l a r  r e s u l t s .  

5.5.2 C h a t g e s  i n  Model P a r a m e t e r s  w i t h  

D i f f e r e n t  B o d e s  o f  Rhythmic  A c t i v i t y  

B e s i d e s  w a l k i n g ,  humans u s e  t h e i r  l o w e r  l i m b s  for  

v a r i o u q  o t h e r  s t e r e o t y p i c a l  r h y t h m i c  a c t i v i t i e s  s u c h  as 

c y c l i n g  a n d  c l i m b i n g  s t a i r s .  Is it p o s s i b l e  t o  a d a p t  t h e  

l o c o m o t o r  s y s t e m  f o r  u s e  i n  o t h e r  r h y t h m i c  a c t i v i t i e s  ? To 

a n s w e r  t h i s  q u e s t i o r ~  t h e  'g' a n d  * h 1  c u r v e s  f o r  w a l k i n g  a n d  

c l i m b i n g  s tairs  were s t u d i e d  (see F i g u r e s  34a-34f )  . 



F i g u r e s  33a -33f .  These f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  o f  
' g '  and ' h '  c u r v e s  f o r  two speeds  o f  
l e v e l  wa lk ing  ( U  - normal ,  D - f a s t )  
f o r  each  of  t h e  s i x  c h a n n e l s  of  t h e  
Human EMG d a t a  s e t .  Each c u r v e  i n  t h e  
f i g u r e s  i s  g e n e r a t e d  from 1 0 0  p o i n t s  
j o i n e d  by a  smooth l i n e .  
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F i g u r e s  3 4 a - 3 4 f .  These f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  of  
' g '  and ' h '  c u r v e s  f o r  wa lk ing  ( U ) 
and c l i m b i n g  s t a i r s  ( a ) f o r  each  
of  t h e  s i x  c h a n n e l s  of  t h e  Human 
EMG d a t a  s e t .  Each c u r v e  i n  t h e  
f i g u r e s  i s  g e n e r a t e d  from 1 0 0  p o i n t s  
j o i n e d  by a  smooth l i n e .  
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p o s s i b l e  t h a t  o n e  c a n  m o d i f y  t h e  ' g '  a n d  ' h '  f u n c t i o n s  u s e d  

f o r  w a l k i n g  t o  f u n c t i o n s  t h a t  c a n  be  u s e d  f o r  c l i m b i n g  

s ta i rs .  C o m p a r i s o n  b e t w e e n  o t h e r  f o r m s  of r h y t h m i c  

a c t i v i t i e s ,  u s i n g  ENG a n d  K i n e m a t i c  d a t a  i s  shown i n  

A p p e n d i x  C. 

5.6 N e u r a l  Network S e a l i s a t i o o  o f  t h e  Limb P a t t e r n  

Gererat o r  Model 

A case h a s  beer! made f o r  the a n a l y t i c a l  m o d e l ' s  a b i l i t y  

t o  e x p l a i n  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  f o r  c a t s  and  human s u b j e c t s .  

S i n c e  one  of t h e  g o a l s  o f  t h i s  s t u d y  i s  t o  u n d e r s t a n d  t h e  

s t r u c t u r e  o f  t h e  p 3 t t e r n  g e n e r a t o r ,  a v a l i d  q u e s t i o n  t h a t  

c a n  be a s k e d  o f  t h e  model  i s  ' Can t h e  model  b e  i m p l e m e n t e d  

b y  a n e u r a l  n e t w o r k  ? '. To a n s w e r  t h i s  q u e s t i o n ,  o n e  

p o s s i b l e  i m p l e m e n t a t  i o n  is  d e s c r i b e d  below. T h e  f i rs t  

s e c t i o n  d e s c r i b e s  a n e t w o r k  f o r  t h e  s i n e / c o s i n e  o sc i l l 3  t o r  

a n d  t h e  n e x t  o n e  d e s c r i b e s  a n e t w o r k  f o r  t h e  ' g f  a n d  ' h f  

f u n c t i o n s .  

5.6. 1 Network f o r  s i n e / c o s i c e  o s c i l l a t o r  

The  p r o p e r t i e s  o f  r e c u r r e n t  c y c l i c  i n h i b i t o r y  n e t w o r k s  

h a v e  b e e =  s t u d i e d  e x t e r s i v e l y  (38 ,33,4O)  . A f o u r  n e u r o z  



c e t w o r k  c a n  p r o d u c e  f o u r  a c t i v i t y  p h a s e s  e a c h  l e a d i n g  t h e  

o t h e r  by 90  d e g r e e s  ( 3 9 ) .  T h e s e  t y p e s  o f  n e t w o r k  seem t o  

b e  t h e  most  l i k e l y  c a n d i d a t e s  f o r  r e a l i s i n g  t h e  s i n e / c o s i n e  

o s c i l l a t o r .  

U i l l i s  ( 4 5 )  h a s  d e s c z i b e d  a  m o d e l  w h e r e  e a c h  o f  t h e  

f o u r  n e u r o n - l i k e  e l e m e n t s  r e p r e s e r t s  a  p o o l  o f  a c t u a l  

n e u r o n s  a n d  i s  d e s c r i b e d  by a  first o r d e r  d i f f e r e n t i a l  

e q u a t i o n .  T h e  n e t w o r k  mode l  is  d e f i n e d  b y  f o u r  c o u p l e d  f i r s t  

o r d e r  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  (Append ix  D )  . A n o n l i n e a r i t y  

i s  i n t r o d u c e d  i n t o  t h e  model s i n c e  t h e  o u t p u t  c a n n o t  be 

r i e g a t i v e .  This model was s i m u l a t e d  u s i ~ g  a  CSMP p r o g r a m  a n d  

F i g u r e  35 s h o w s  a  s i m u l a t i o n  r e s u l t  f o r  p a r t i c u l a r  v a l u e s  o f  

t h e  model  p a r a m e t e r s .  

T h u s  a s i m p l e  f o u r  c e l l  n e t w o r k  ( F i g u r e  3 6 ) ,  b a s e d  on 

known n e u r o n a l  p r o p e r t i e s ,  i s  a  s u i t a b l e  a n a l o g  f o r  t h e  

s i n e / c o s i n e  o s c i l l a t o r .  

5.6.2 N e t w o r k s  f o r  ' g '  a n d  ' h l  F u n c t i o n s  

The ' g '  a n d  ' h q  are  static n o n l i n e a r  f u n c t i o n s  of t h e  

a m p l i t u d e  of c o s i n e ( C 3  t). The  p r o b l e m  o f  ~ r o d u c i n g  t h e s e  

f u n c t i o n s  i s  e q u i v a l e n t  t o  g e n e r a t i n g  a n  a r b i t r a r y  f u n c t i o r  

of a s i n g l e  v a r i a b l e .  Ir a n a l o g  c o m p u t e r  s i m u l a t i o n  of 



Figure 35. Simulation result of the neural network 
for the sine/cosine oscillator (k=l,a=0.28, 
b=0.32,c=0.4,d=0.0) 

Figure 36. Neural network for the labile sine/cosine 
oscillator. 



m o d e l s ,  o n e  i s  o f t e n  f a c e d  w i t h  a s i m i l a r  p rob lem.  One 

s o l u t i o n  w h i c h  is  r e l e v a n t  t o  o u r  p r o b l e m ,  is  a  p i e c e - w i s e  

l i n e a r  a p p r o x i m a t i o n  o f  t h e  f u n c t i o n  by a  d i o d e  f u n c t i o n  

g e n e r a t o r  ( 8 7 ) -  T h i s  s o l u t i o n  c a n  b e  d i r e c t l y  a p p l i e d  t o  the 

p r o b l e m  a t  h a n d  and  is  i l l u s t z a t e d  by t h e  f o l l o w i n g  e x a m p l e ,  

L e t  u s  a s s u m e  t h a t  we wish t o  i m p l e m e n t  t h e  f u n c t i o n  

g i v e n  b y  t h e  d a s h e d  l i c e  i n  F i g u r e  37a with a  t w o  s e g m e n t  

s t r a i g h t  l i n e  a ~ ~ r o x i m a t i o n  a s  showr)., I t  i s  a p p a r e n t  t h a t  

t h i s  t w o  s e g m e n t  a p p r o x i m a t i o n  o f  t h e  f u c c t i o n  i s  a  sum o f  

s e p a r a t e  f u n c t i o n s  shown i n  F i g u r e  37b a n d  37c.  T h e  f u n c t i o ~  

o f  P i g u r e  36b c a n  be p r o d u c e d  b y  a  n e u r o n  w i t h  a  t h r e s h o l d  

X ,  , g a i n  k, , and  s a t u r a t i o n  a t  X 2  ' The s e c o n d  f u n c t i o n  

( F i g u r e  3 7 c )  cail b e  g e n e r a t e d  by a n o t h e r  r e u r o n  w i t h  a 

t h x e s h o l d  x 2 t g a i n  k~ ' a n d  s a t u z a t i o n  a b o v e  x  3 -  T h u s  a 

p a r a l l e l  n e t w o r k  of n e u r o n s  ( F i g u r e  37d) w i t h  d i f f e r e n t  

t h r e s h o l d ,  g a i n  a n d  s a t u r a t i o n  v a l u e s  c a n ,  i n  p r i n c i p l e ,  

g e n e r a t e  a n  a r b i t r a r y  f u n c t i o r  o f  a  s i n g l e  v a r i a b l e .  

S i n c e  n e u r o n s  e x h i  b i t  a  t h r e s h o l d  phenomenon a n d  

s a t u r a t i o n  d u e  t o  t h e  r e f r a c t o r y  p e r i o d ,  t h i s  method o f  

p r o d u c i c g  t h e  * g v  a n d  ' h v  f u r c t i o r s  i s  f e a s i b l e .  

I t  i s  r e a s s u r i n g  t h a t  a  s i m p l e  n e u r a l  n e t w o r k  

i m p l e m e n t a t i o n  o f  t h e  m o d e l  c a n  be p r o p o s e d .  T h i s  e n h a n c e s  
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t h e  u s e f u l n e s s  o f  t h e  a n a l y t i c a l  model ,  These s u g g e s t i o n s  

a r e  n o t  u n i q u e  a n d  i t  would  b e  e a s y  t o  d e s c r i b e  o t h e r  

s u i t a b l e  a n a l o g s . .  E v o l u t i o n  o f  n e u r a l  n e t w o r k s  i n  t h e  

n e r v o u s  s y s t e m  h a s  b e e n  g u i d e d  by n u m e r o u s  c o n s t r a i n t s ,  
. 

i n c l u d i n g  t h o s e  imposed  b y  p h y l o g e n y ,  o n t o g e n y ,  a n d  t h e  

b a s i c  s t r u c t u r a l  and o p e r a t i o n a l  l i m i t a t i o n  o f  n e u r o n s  (46)- 

T h u s  it h a s  b e e n  d i f f i c u l t  t o  d e d u c e  a  n e t w o r k  b a s e d  on t h e  

o p e r a t i o n  of a  s y s t e m ,  t h a t  i s  known t o  be a n a t o m i c a l l y  

c o r r e c t .  However ,  t h e  r e s u l t s  a r e  v e r y  u s e f u l  i n  e l u c i d a t i n g  

t h e  o p e r a t i o n a l  p r i ~ c i p l e s  o f  t h e  s y s t e m  u n d e r  s t u d y ,  

5.. 7  I n t e r l i m b  C o r o d i n a t i o n  i n  C a t s  

U p t o  now we h a v e  c o n c e n t r a t e d  o n  a s i n g l e  h i n d  l i m b  
\ 

p a t t e r n  g e n e r a t o r .  T o  s t u d y  t h e  i n t e r  l i m b  c o o r d i n a t i o n  we 

c o n c e n t r a t e  o n  t h e  s i n e / c o s i n e  o s c i l l a t o r s  f o r  t h e  t w o  h i n d  

limbs. 

I n  n o r m a l  l o c o m o t i o n  a l o n g  a s t r a i g h t  l i n e ,  d e s p i t e  

l a r g e  v a r i a t i o n s ,  t w o  m a i n  f o r m s  of h i n d l i m b  c o o r d i n a t i o n  c a n  

b e  o b s e r v e d  : a l t e r n a t e  mode a s  i n  w a l k i n g  a n d  i n - p h a s e  

mode a s  i n  gal lo^ ( 2 6 , 2 7 , 4 8 ) . -  The c h a n g e  from a l t e r n a t e  t o  

i n - p h a s e  g a i t  seems t o  b e  a b r u p t . ,  



T h e  a l t e r n a t e  g a i t  would r e q u i r e  t h e  s i n u s o i d a l  o u t p u t  

f r o m  t h e  t w o  o s c i l l a t o r s  t o  b e  180 d e g r e e s  o u t  of p h a s e  

w h e r e a s  i n - p h a s e  g a i t  would r e q u i r e  t h e m  t o  b e  i n  p h a s e .  A 

s i m u l a t i o n  of t h e  t h e  o s c i l l a t o r s  f o r  t h e  t w o  h i n d  l imbs  was 

c a r r i e d  o u t ,  They  were b i - d i r e c t i o n a l l y  c o u p l e d  w i t h  t h e  

c o u p l i n g  c o e f f i c i e n t s  v a r y i n g  f r o m  0 t o  1.. T h e  s i m u l a t i o n  

r e s u l t s  show t h a t  t h i s  fo rm of c o u p l i n g  c a n  p h a s e  lock t h e  

t w o  w a v e f o r m s  b u t  c a n n o t  a l t e r  t h e  p h a s e s  t o  p r o v i d e  

a l t e r r a t e  a n d  i n - p h a s e  c o u p l i n g .  T h u s  t h i s  t y p e  o f  

i n t e r a c t i o n  c a n n o t  c o o r d i n a t e  t h e  l i m b s  a p p r o p r i a t e l y -  

A s o l u t i o n  t o  t h i s  p r o b l e m  c a n  be f o u n d  i n  t h e  

s i m u l a t i o n  o f  t h e  n e t w o r k  f o r  t h e  s i n e / c o s i n e  f u n c t i o n .  The 

u s e  o f  f o u r  n e u r o n s  p r o v i d e d  u s  w i t h  f o u r  s i n u s o i d a l  o u t p u t s  

e a c h  l e a d i n g  t h e  o t h e r  by 90 d e g r e e s ,  T h u s  we h a v e  two s e t s  

o f  s i n e / c o s i n e  f u n c t i o n s  t h a t  are  180 d e g r e e s  o u t  o f  p h a s e .  

T o  p r o v i d e  t h e  t w o  f o r m s  of c o u p l i n g ,  t h e  o s c i l l a t o r s  o f  t h e  

t w o  l imbs  a r e  c o n n e c t e d  a s  shown i n  F i g u r e  38.. E i t h e r  t h e  

v e l o c i t y ,  d u r a t i o n  o f  t h e  e x t e n s i o n  o r  t h e  d u r a t i o n  of t h e  

s u p p o r t  p h a s e  c a n  p r o b a b l y  be a c r i t i c a l  f a c t o r  i n  

d e t e r m i n i n g  t h e  s w i t c h  f rom a l t e r n a t e  t o  i n - p h a s e  g a i t  (48). 

A n o t h e r  c o m p l e x  f o r m  o f  i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  o c c u r s  

when a n  mimal w a l k s  a l o n g  a c i r c u l a r  p a t h .  T h i s  c a n  be 

s t u d i e d  by h a v i n g  t h e  c a t  walk  on a s p l i t  t r e a d m i l l -  T h i s  
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s i t u a t i o n  was  s i m u l a t e d  f o r  two l i m b  o s c i l l a t o r s  u s i n g  

b i d i r e c t i o z a l  c o u p l i n g .  The  two o s c i l a t o r s  were 1 8 0  d e g r e e s  

o u t  of phase, .  Vhen t h e  d i f f e r e n c e  i n  f r e q u e n c y  of 

o s c i l l a t i o c  w a s  lo%,  t h e  s i m u l a t i o n  r e s u l t  ( F i g u r e  39) s h c w s  

a s  u n s t a b l e  b e h a v i o u z .  T h e r e  i s  n o  p h a s e  l o c k i n g  of t h e  

wavefoxms. B u t  when t h e  d i f f e r e n c e  i o  f r e q u e n c y  of 

o s c i l l a t i o c s  i s  two  f o l d ,  t h e  s i m u l a t i o n  r e s u l t  ( F i g u r e  40)  

s h o w s  a s t a b l e  p h a s e  l o c k e d  o u t p u t s .  It a l s o  s h o w s  t h a t  

t h e r e  i s  a n  a s y m m e t r y  i n  t h e  s t e p  c y c l e s  o f  t h e  f a s t  l i m b .  

T h e s e  r e s u l t s  h a v e  Deer! oblporved by  K u l a g i n  G S h i k  (88) a n d  

F o t s s b c g  e t  a l  (48).. 

- 

R e s e a r c h e r s  h a v e  p r o p o s e d  t h a t  l o n g  a s c e n d i n g  a n d  

d e s c e n d i n g  p r o p i o s p i n a l  p a t h w a y s  a r e  t h e  p r i m a r y  s u b s t r a t e  

f o r  t h e  n e u r a l  c o n t r o l  of f o r e l i m b - h i n d l i m b  c o o r d i n a t i o n  

d u r i n g  l o c o m o t , i o n  (89,90).. The t r o t t i n g  f c r m  of 

f o r e l i m b h i n d l i m b  c o u p l i n g  i s  mos t  p r e v a l e n t  i n  i n t a c t  c a t s  

( 8 9 ) .  D i a g o n a l  c o u p l e t  c o o r d i n a t i o n  may b e  c o r s i d e r e d  t o  be 

a  s u b s e t  o f  t h e  t r o t t i n g  mode , o f  c o u p l i n g  ( 8 9 ) .  I t  may be 

t h a t  t h e  i n i t i a l  c o n d i t i o n  a c c o u n t s  f o r  t h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  

b e t w e e n  t h e  f o r e l i m b  a n d  t h e  h i n d l i m b  , a n d  t h e  p r o p i o s p i n a l  

p a t h y a y s  p r o v i d e  t h e  b i d i r e c t i o n a l  c o u p l i n g  t o  p h a s e  l o c k  

t h e  o s c i l l a t i o n s  o f  t h e  t w o  l i m b s .  
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5-8 L i m i t a t i o n s  o f  t h e  Model 

The d a t a  r e c o r d e d  from t h e  c a t  p r e p a r a t i o n s  were 

a f f e c t e d  b y  o t h e r  d e s c e n d i n g  t r a c t  i n p u t s  b e s i d e s  t h e  t o n i c  

i n p u t  a n d  b y  p e r i p h e r a l  f e e d b a c k .  S i n c e  r e s e a r c h  h a s  

d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e s e  i n p u t s  t o  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r  are 

n o t  n e c e s s a r  g (26,27) , t h e  p r o b l e m  i s  n o t  s e r i o u s ,  D e s p i t e  

t h i s  k n o w l e d g e ,  o m  woilld p r e f e r  t o  c o l l e c t  t h e  g e n e r a t o r  

o u p t u t  u n d e r  i d e a l  c o n d i t i o n s  o f  o n l y  t o n i c  i n p u t  a n d  n o  

p e r i p h e r a l  f e e d b a c k .  T h e r e  a z e  p r a c t i c a l  p r c b l e m s  i n  g e t t i n g  

a  s u c c e s s f u l  p r e ~ a ~ a t i o n  t h a t  w i l l  meet t h e s e  c o n d i t i o n s  

( 3 O , 7 Q )  . 

Though d i f f i c u l t ,  l o c o m o t o r  a c t i v i t y  i n  a d e a f f e r e n t ~ d  

p r e p a r a t i o n  h a s  b e e n  s t u d i e d  b y  o t h e r  r e s e a r c h e r s  (26,30) , 

T h e i r  q u a n t i t a t i v e  r e s u l t s  c a n  b e  a c c o m o d a t e d  b y  t h e  m o d e l  

e a s i l y .  F o r  i n s t a n c e ,  i t  is known t h a t  i n  t h e  a b s e n c e  o f  

p e r i p h e r a l  f e e d b a c k ,  t h e  f r e q u e n c y  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  of 

t h e  l imb i s  s l o w e d  down ( 2 6 ) .  It h a s  b e e i l  s u g g e s t e d  (70) 

t h a t  r i o n s p e c i f i c  a f f e r e n t  i n p u t  may p r o v i d e  some e x t r a  d r i v e  

t o  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r ,  The  s i m u l a t i o n  r e s u l t  of F i g u r e  31 

show t h e  r e d u c t i o n  o f  f r e q u e n c y  w i t h  d e c r e a s e  i n  t h e  t o n i c  

d r i v e  t o  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r ,  T h i s  o b s e r v a t i o n  i n d i c a t e s  

t h a t  t h e  p e z i p h e r a l  f e e d b a c k  a c t s  o n  t h e  s i r e / c o s i n e  

o s c i l l a t o r .  Does it a l s o  affect  t h e  ' g l  a n d  ' h q  f u n c t i o n s  ? 



G r i l l n e r  (30)  h a s  o b s e r v e d  n o  q u a l i t a t i v e  d i f f e r e n c e  i n  t h e  

m u s c l e  a c t i v i t y  w i t h  and  w i t h o u t  f e e d b a c k .  T h i s  would 

s u g g e s t  t h a t  t h e  * g q  a n d  * h *  f u n c t i o n s  a r e  n o t  a f f e c t e d  b y  

p e r i ~ h e r a l  f e e d b a c k .  T h i s  n e e d s  t o  b e  c o n f i r m e d  b y  

q u a n t i t a t i v e  a n a l y s i s  o f  t h e  d a t a .  

The p h a s e  d e p e n d e n t ,  c o m p e n s a t o r y  r ~ a c t i o n  t o  a 

m e c h a n i c a l  o r  e l e c t r i c a l ,  s t i m u l u s  i s  a n  i m ~ o r t a n t  a s p e c t  o f  

t h e  l o c c m o t o r  b e h a v i o u r .  T h e s e  r e a c t i o n s  h a v e  b e e n  r e v i e w e d  

i n  t h e  f i r s t  c h a p t e r .  I t  h a s  b e e c  s u g g e s t e d  (91 )  

t h a t  t h e  c o m p e n s a t o r y  r e s p o n s e  is c c n t r o l l e d  b y  t h e  s p i n a l  

l o c o m o t o r  g e n e r a t o r .  T h i s  b e h a v i o u r  w a s  n o t  s t u d i e d  

e x p e r i m e c t  a l l y ,  b u t  model  s i m u l a t i o n  s t u d i e s  were c a r r i e d  

o u t .  

The  b e h a v i o u r  o f  t h e  s i n e / c o s i n e  o s c i l l a t o r  t h a t  i s  

d i s t u r b e d  b y  a r e c t a n g u l a r  p u l s e  was s t u d i e d .  T h i s  

o s c i l l a t o r  r e p r e s e n t i n g  o n e  h i n d  l i m b  w a s  b i d i r e c t i o n a l l y  

c o u p l e d  t o  t h e  o t h e r  h i n d  l i m b  o s c i l l a t o r ,  The  s i m u l a t i o n  

r e s u l t s  a r e  shown i n  F i g u r e  41, T h e  r e s p o n s e  of t h e  

s + , i m u l a t e d  o s c i l l a t o r  i s  a l w a y s  a t r a n s i e n t  i n c r e a s e  i n  t h e  

a m p l i t u d e  of t h e  s i n e  wave. D e p e n d i n g  02 v h i c h  p a r t  of t h e  

s t e p  c y c l e  t h e  s t i m u l u s  i s  a p p l i e d ,  o n e  e i t h e r  g e t s  a n  

i n c r e a s e  i n  f l e x o r  m u s c l e  a c t i v i t y  o r  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  

e x t e r s o r  m u s c l e  a c t i v i t y .  T h i s  f o l l o w s  f r o m  t h e  model .  T h u s  





t h e  p h a s e  d e p e n d a n t  c o m p e n s a t o r y  r e s p o n s e  seems t o  b e  a 

p r o p e r t y  o f  t h e  o s c i l l a t o r , .  But t h e r e  i s  c n e  p r o b l e m -  A 3  

seex! f r o m  t h e  s i m u l a t i o n  r e s u l t ,  t h e  d i s t u r b a n c e  i n t r o d u c e s  a 

p h a s e  c h a n g e  i n  t h e  o u t p u t  of t h e  o s c i l l a t o r ,  Duysen & 

S t e i n  (37) h a v e  o b s e r v e d  t h a t  a f t e r  t h e  c o r r e c t i v e  r e s p o n s e ,  

t h e  d i s t u r b e d  l i m b  r e g a i n s  i t s  p h a s e  r e l a t i o n s h i p  w i t h  t h e  

o t h e r  l i m b ,  B i d i r e c t i o n a l  c o u p l i n g  c o u l d  n o t  c o r r e c t  t h i s  

p h a s e  change,.  Bu t  i t  i s  known t h a t  w h e n e v e r  a s t i m u l u s  

e v o k e s  a n  i p s i l a t e r a l  f l e x o r  r e a c t i o n  d u r i n g  s w i n g ,  a  

c r o s s e d  e x t e n s o r  a c t i v a t i o n  a l s o  o c c u r s  ( 9 1 ) -  T h i s  e f fec t  o n  

t h e  o t h e r  l i m b  c o u l d  a i d  i n  a l i g n i n g  t h e  g h a s e  o f  t h e  

s t i m u l a t e d  l i m b  w i t h  t h e  o t h e r  l i m b  ( F i g u r e  4 1 ) .  

The m o d e l  a s s u m e s  o n l y  s i x  o u t p u t s  f rom t h e  p a t t e r n  

g e n e r a t o r . .  T h e y e  a r e  more t h a n  s i x  m u s c l e s  i n v o l v e d  i n  

l o c o m o t i o n ,  A s  s e e n  from t h e  mode l ,  a d d i n g  more m u s c l e s  

w o u l d  increase t h e  number  of n o n l i n e a r  f u n c t i o n  modules .  The 

basic s t r u c t u r e  o f  t h e  model  w i l l  n o t  a l t e r .  It  may be  that 

t h e  t h e o r y  of b a s i s  f u n c t i o n s  c o u l d  be u s e f u l  i n  f i n d i n g  a 

common d e n c m i n a t o r  i n  the s y n e r g i e s  o b s e r v e d  d u r i n g  

l o c o m o t i o n . ,  

It  i s  e v i d e n t  from t h e  a b o v e  d i s c u s s i o n  t h a t  t h o u g h  

t h e r e  are l i m i t a t i o n s  t o  t h i s  s t u d y ,  t h e y  d o  n o t  d i m i n i s h  

t h e  a n a l y t i c a l  model 's u s e f u l n e s s . .  



5 .. 9 D i s c u s s  i o n  

T h e  t h e s i s  s t a r t e d  w i t h  t h e  c o n c e p t  t h a t  a n a l y t i c a l  

m o d e l l i n g  o f  t h e  p a t t e r n  g e n e r a t o r s  i n  mammals would  p r o v i d e  

a u s e f u l  b a s i s  f o r  s t u d y i n g  a n d  u n d e ~ s t a n d i n g  t h e  s y s t e m .  

T h o u g h  t a c i t  m o d e l l i n g  i s  a 1  ways a  s s o c i a  t e d  w i t h  
X 

e x p e r i m e n t a l  d e s i g n ,  m e a s u r e m e c t s ,  d e s c r i p t i o n ,  a n d  

i n t e r p r e t a t i o n  o f  r e s u l t s ,  t h i s  was a s p e c i f i c  a t  t e m p t  a t  

a n a l y t i c a l  n o d e l l i n g  Z e s i g z e d  t o  c o n p l e m e n t  e x p e r i m e n t a l  

c e u r o p h y s i o l o g y .  

The a n a l y t i c a l  mode l  d e r i v e d  f o r  t h e  l i m b  p a t t e r n  

g e n e r a t o r  i s  a b l ~  t o  e x p l a i n  a l a z g e  b o d y  o f  e x p e r i m e n t a l  

r e s u l t s  o b t a i n e d  n o t  o r l y  by t h e  a u t h o r  b u t  by  o t h e r  

r e s e a r c h e r s  a s  w e l l .  T h i s  a b i l i t y  t o  f o c u s  e x p e r i m e n t a l  

e v i d e n c e  a n d  i n t e r p r e t a t i o n s  i n t o  a  c o h e r e n t ,  p a r s i m o n i o u s  

v i e w ,  i n d i c a t e s  t h e  u s e f u l n e s s  o f  t h e  model .  The  mode l  is 

a m e n a b l e  t c  s i m u l a t i o n  s t u d i e s  a n d  h e n c e  may be  u s e f u l .  

A n o t h e r  a t t r a c t i v e  f e a t u r e  of t h e  mode l  i s  t h a t  i t  c a n  b e  

r e a l i s e d  b y  a n e u r a l  n e t w o r k .  T h u s  i t  i s  n o t  o n l y  a n a l y t i c a l  

b u t  a l so  p h y s i o l o g i c a l l y  f e a s i b l e .  

Though t h e  model  c a n n o t  be c l a i m e d  tc b e  u r i g u e ,  i t  is 

a n  a d e q u a t e  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  s y s t e m  b a s e d  o n  t h e  

p r e s e n t  k s o w l e d g e .  T h u s ,  i t  c a n  b e  s a i d  t h a t  t h e  g o a l s  o f  



t h i s  t h e s i s  have b e e n  met. I t  i s  hoped t h a t  t h e  model h a s  

p r o v i d e d  s o m e  pew i n s i g h t s  and w i l l  be  an u s e f u l  t o o l  f o r  

f u t u r e  s t u d i e s . ,  



CHAPTER V I  

C O N C L U S I O N S  AND S U G G E S T I O N S  FOR FURTHER RESEARCH 

6 -  1 C o n c l u s i o n s  

I n  t h i s  t h e s i s  a n  a n a l y t i c a l  model  o f  a l i m b  p a t t e r n  

g e n e r a t o r  h a s  been  d e s c r i b e d .  T h e  mode l  g e n e r a t o r  i s  

c o n s i d e r e d  t o  h a v e  o n e  i n p u t  a n d  s i x  o u t p u t s .  T h e  o n l y  i n p u t  

i s  t o n i c  a n d  i s  t r e a t e d  a s  a s i g n a l  l e v e l .  F o r  e a c h  o f  t h e  

t h r e e  j o i n t s ,  a  f l e x o r  a n d  e x t e n s o r  o u t p u t  i n  t h e  form of a 

g e n e r a l  p e r i o d i c  waveform is  u s e d .  The mode l  s u g g e s t s  t h a t  

t h e  l i m b  p a t t e r n  g e n e r a  t o r  c o n s i s t s  o f  a  l a b i l e  s i n e / c o s i n e  

o s c i l l a t o r  t h a t  p r o d u c e s  t h e  f u n d a m e n t a l  f r e q u e n c y  of t h e  

o u t p u t  i n  r e s p o n s e  t o  a  t o n i c  s i g n a l .  T h e  o u t p u t  o f  t h i s  

o s c i l l a t o r  i s  t h e r i  f e d  i n t o  m o d u l e s  f o r  e a c h  m u s c l e  u s e d  ,in 

t h e  s t u d y ,  t o  p r o d u c e  t h e  o u t p u t  p a t t e r n  t h a t  we o b s e r v e  

d u r i n g  l o c o m o t i o n .  

The m o d e l  i s  a b l e  t o  e x p l a i n  e x p e r i m e n t a l  d a t a  

c o l l e c t e d  i n  t h i s  s t u d y ,  C o m p u t e r  s i m u l a t i o n  of t h e  m o d e l  

f o r  i n t e r l i m b  c o o r d i n a t i o n  p r o d u c e d  r e s u l t s  i n  c o n c u r r e n c e  

w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n s  made b y  o t h e r  r e s e a r c h e r s .  A p o s s i b l e  

n e u r a l  i m p l e m e n t a t i o n  of t h e  m o d e l  h a s  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d .  



6.2 S u g g e s t i o n s  f o r  F u r t h e r  R e s e a r c h  

Some p o s s i b l e  a r e a s  o f  t h e  f u r t h e r  r e s e a r c h  which a r i s e  

from t h i s  t h e s i s  a r e  : 

A r i g o r o u s  q u a n t i t a t i v e  a n a l y s i s  of m y o e i e c t r i c  s i g n a l  

r e c o r d e d  f r o m  a  d e a f f e r e n t e d  c a t  p r e p a r a t i o n  n e e d s  t o  

b e  d o n e .  The e f fec t  o f  f e e d b a c k  on the n o n l i n e a r  

f u n c t i o n a l  m o d u l e s  c a n  t h u s  b e  d e t e r m i n e d . .  

A s i m i l a r  a n a l y s i s  s h o u l d  b e  d o n e  on t h e  d a t a  o b t a i n e d  

f rom a s p i n a l  c a t  p r e p a r a t i o n .  Along w i t h  t h e  r e s u l t s  

o b t a i n e d  f r o m  s t e p  (a) , t h i s  would h e l p  e s t a b l i s h  

t h e  p a t t e r n  g e r e z a t o r  o u t p u t  w i t h  o n l y  t o n i c  i n p u t .  

It may b e  h e l p f u l  t o  s t u d y  a s i n g l e  j c i n t  i r !  d e t a i l .  

The EMG from a l l  t h e  m u s c l e s  a c t i n g  a t  t h i s  j o i n t  

s h o n l d  b e  r e c o r d e d  d u r i n g  l o c o m o t i o n  and  a n a l y s e d ,  

T h i s  w o u l d  b e  h e l p f u l  i n  u c d e r s t a n d i n g  a f u n c t i o n a l  

u n i t  o f  t h e  g e n e r a t o r  better .  

T r a n s i t i o n  b e t w e e n  t w o  f o r m s  o f  r h y t h m i c  a c t i v i t y  

s u c h  a s  w a l k i n g  a n d  c l i m b i n g  s ta i rs  f o r  humans  

s h o u l d  be  s t u d i e d  i n  d e t a i l ,  T h i s  c o u l d  s h e d  l i g h t  

on how t h e  locomotor s y s t e m  a d a p t s  t o  new a c t i v i t i e s -  



A P P E N D I X  A 

DETYRMINATION OF BASIS FUNCTIONS 

I n  t h i s  a p p e n d i x  t h e  t h e o r e t i c a l  d e t e r m i r i a t i o n  o f  t h e  

b a s i s  f u n c t i o n s  i s  e x a m i n e d ,  This i s  b a s e d  on  t h e  book b y  

Young & C a l v e r t  (55) a n d  t E e  p a p e r  by Trukunaga & K o o r t z  

L e t  o - (t) 1 2 , . . . , N )  b e  ? h e  s e t  o f  time f u n c t i o i l s  
L 

r e p r e s e n t e d  b y  n d i s c r e e t  s a m p l i n g  p o i n t s .   the^ t h e  

f n r , c + i o ~ s  may b e  e p r e s e z t e d  a s  c o l u m n  v e c t o r s  

T h e s e  f n r . c t i o n s  c a n  b e  e x p a n d e d  a s  a linear c o m b i o a t i o r ?  

of b a s i s  f u r . c t i o n s ,  n; (t) (j=l , 2, -.. -. , N), a s  f o l l o w s  : 



T h e  c o e f f i c i e n t s  " ij i n  e q a a t i o ~  2 a r e   give^ b y  t h e  

f o l l o w i n g  e q u a t i o n  

T 
w h e r e  the U r e p r e s e n t s  + h e  t r a n s p o s e  of P *  J j 

0 

The b a s i s  fuxtions "j (t) ( j  1 2  . N )  a r e  t h e  

e i a e n v e c t o r s  of t h e  a u t o c o r r e l a t i o n  m a t r i x ,  S , g i v e n  b y  

T 
w h e r e  O i  is t h e  t r a n s p o s e d  v e c t o r ,  o f  0 ;  , a n d  

E r e p r e s e n t s  t h e  o p e r a t i o n  i n  w h i c k  t h e  

e x p e c t e d  v a l u e  ( a v e r a g e )  o f  the sum i n  the 

s q u a r e  bracket i s  t a k e n -  



Sirce the b a s i s  f u n c t i o n s  a r e  e i g e n v e c t o r s  they a r e  

mutually orthonormal- T h n s  

f o r  i = j 

. ( 6 )  

c L O T  i f j  

The b a s i s  f u n c t i o n s  U *  were c a l c u l a t e d  u s i n g  a J 
stazdard s u b r o u ' i c e  f o r  e v a l u a t i r g  t k e  e i g e n v e c  t o r  s. From 

e q u a t i o n s  4 E 6 , t h e  e x p a c s i o n  of + h e  t ime f u n c t i o l s  0; 

g i v e n  by  eqnatioz 2 f o l l o w s ,  



APPENDIX B 

SOLUTION OF TRE SINE/COSINE RELAX ATTON OSCILLATOR 

13 t h i s  part of t h e  t h e s i s ,  t h e  s o l u t i o n  f o r  +he s e c o n d  

o r d e r  system, S (x , , x a  ) ,  d e f i r e d  b y  '.he e q u a 5 i o r . s  : 

0 2 2 
X = a o [  X + X  Z I ( 1 -  x 

I 
- x ) 3 ..-.. 

2 (1) 
1 

F 
k 

- i s  d e v e l o p e e - T h i s  i s  b a s e d  o n  t h e  work b y  many a u t h o r s  . 

Using p o l a r  c o o r d i n a t e  i r a n s f o z m a '  i o n  g i v e c  b y  t h e  

e q u a t i o n s  

the second ozder system S (x , , x 2) i s  t r a n s f o r m e d  i n t o  



0 

w k e r e  r is t h e  first d e r i v a t i v e  o f  r w i t h  r e s p e c t  t o  time. 

Y x c l u d i ~ ! g  ;s = 0 ,  e q u a t i o r ?  5 s h o w s  ?hat r = 1 is the 
0 

o ? l y  p o s i t i v e  v a l u e  of  r f o r  w h i c h  r = 0  . A l s o  from . 
e q u a t i o n  5 i t  f o l l o w s  t h a t  r < 0 f o r  all r > 1 a n d  
0 

r > 0 f o r  a l l  0 < r < 1 . Hence a l l  s o l u t i o n s  a p p r o a c h  

A? r = 1 , e q u a t i o n s  1 G 2 r e d u c e  t o  

Her.ce ir! the limit, we h a v e  

a n d  



f w h e r e  0 is t h e  constant p h a s e  a n g l e -  By choosing a p p r o p r i a t e  

i e i t i a l  time, this p h a s e  a ~ g l e  caii be set t o  zero. 



APPENDIX C 

ADDITIONAL RESULTS FROM THE THESIS 

I n  t h e  f o l l o w i n g  p a g e s ,  a d d i t i o n a l  r e s u l t s  f rom t h e  

d a t a  c o l l e c t e d  f o r  t h e  t h e s i s  a r e  p r e s e n t e d ,  The d a t a  were 

a n a l y s e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  p r o c e d u r e s  l i s t e d  i n  t h e  main 

t e x t .  The d e s c r i p t i o n  of  t h e  f i g u r e s  i s  g i v e n  below. 

F i g u r e s  C l a - C l f .  These f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  o f  ' g '  
and ' h '  c u r v e s  f o r  t h e  t h r e e  s p e e d s  of 
locomot ion  ( 0 - 0.91 c / s ,  A - 1.1 c / s ,  
l k -  1.43 c / s  ) f o r  e a c h  of  t h e  s i x  

c h a n n e l s  o f  t h e  c a t  EMG d a t a  s e t .  Each 
c u r v e  i s  g e n e r a t e d  from 100 p o i n t s  j o i n e d  
by a  smooth l i n e .  

F i g u r e s  C2a-C2c. These f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  o f  ' g '  
and ' h '  c u r v e s  f o r  t h e  t h r e e  s p e e d s  of 
locomot ion  ( 0 - 0.60 c / s ,  A - 0 . 9 4  c / s ,  

- 1.00 c / s  ) f o r  e a c h  o f  t h e  t h r e e  
c h a n n e l s  o f  t h e  human k i n e m a t i c  d a t a  s e t .  
Each c u r v e  i s  g e n e r a t e d  from 1 0 0  p o i n t s  
j o i n e d  by a  s m o o t h - l i n e ,  

F i g u r e s  C3a-C3c. These f i g u r e s  c o n t a i n  t h e  p l o t s  o f  ' g '  
and ' h '  c u r v e s  f o r  t h e  t h r e e  d i f f e r e n t  
r h y t h m i c  a c t i v i t i e s  o f  t h e  lower  l i m b s  
( O  - w a l k i n g ,  A - c y c l i n g ,  X - hopping)  
f o r  each  o f  t h e  t h r e e  c h a n n e l s  o f  t h e  
human k i n e m a t i c  d a t a  s e t .  
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APPENDIX D 

NETWORK FOR S I N E / C O S I N E  O S C I L L A T O R  - 
MATHEMATICAL MODEL 

A m a t h e m a t i c a l  mode l  of a f o u r  n e u r o n  r e c u r r e n t  

i n h i b i t o r y  c e t w o r k ,  b a s e d  on  Willis's work (45) , i s  

d e s c r i b e d  i n  t h i s  a p p e n d i x .  

To s y n t h e s i s e  a n e t w o r k  t o  p r o d u z e  a s i n u s o i d a l  o u t p u t ,  

o n e  n e e d s  t o  select a model  f o r  a s i n g l e  neuron .  A  lumber o f  

n e u r o n a l  m o d e l s  o f  v a r y i n g  c o m p l e x i t y  a r e  a v a i l a b l e  i n  t h e  

l i t e r a t u r e  (46,32) .  One h a s  t o  c h o o s e  a model  t h a t  i n c l u d e s  

t h e  most i m p o r t a n t  c h a r a c t e ~ i s t i c s  of r e a l  n e u r o n s ,  y e t  i s  

s i m p l e  e o o  ugh t o  p e r m i t  d e t a i l e d  a n a l y  sis o f  n e t w o r k  

p r o ~ e r  ties. 

The model s e l e c t e d  f o r  t h i s  s t u d y  i s  d e s c r i b e d  by a  

f i z s t  o r d e r  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  

where y  is t h e  r a t e  of g e n e r a t i o r  of n e r v e  i m p u l s e s  

k i s  t h e  t o n i c  i c p n t  t o  t h e  n e u r o n  



a i s  (1 / (time c o n s t a n t ) )  t h a t  d e s c r i b e s  t h e  c h a r i g e  i n  

'y' f o r  a  s t e p  c h a n g e  i n  'kl 
8 

y  i s  t h e  f i r s t  d e r i v a t i v e  of y  w i t h  r e s p e c t  t o  t i m e .  

The m o d e l  ~ e g l e c t s  t h e  r e f r a c t o r y  p e r i o d  a n d  

a d a p t a t i o n  i n  n e u z o n s  a n d  a s s u m e s  a  l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  the i n p u t  and t h e  s t e a d y  s t a t e  r a t e  o f  c e r v e  i m p u l s e  

g e n e r a t i o n .  

U s i n g  t h i s  n e u r o n a l  iaodel ,  a  r e c u r r e n t  i n h i b i t o r y  

n e t w o r k  c o n s i s t i n g  o f  f o u r  n e u r o n s  c a n  b e  d e s c r i b e d  b y  f o u r  

c o u p l e d  f i r s t  o r d e r  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  

where t h e  v a r i a b l e s  f i (i = 1 , 2 , 3 , 4 )  are  d e f i n e d  by 

t h e  f o l l o w i n g  e q u a t i o n s  



The c o n s t r a i n t s  o f  e q u a t i o n s  3 & 4 e n s u r e  t h e  t h a t  

o u p u t s  y. a r e  a l w a y s  p o s i t i v e .  T h e s e  d i s c o n t i n u i t i e s  i n  t h e  
t 

f i r s t  d e r i v a t i v e  o f  p i  i n t r o d u c e  n o n l i n e a r i t y  i n  t h e  

m o d e l  e q u a t i o n s .  T h e s e  e q u a t i o c s  were s o l v e d  n u m e r i c a l l y  

u s i n g  t h e  CSMP program. 

The d i s c r e t e  time l a g s  i ~ v o l v e d  i n  t h e  i n t e r a c t i o n s  

b e t w e e n  n e u r o n s  a r e  n e - g l e c t e d  i n  t h e  s i m u l a t i o n  o f  t h e  

n e t w o r k  shown i n  F i g u r e  36  o f  t h e  t e x t  of t h e  t h e s i s .  

B e c a u s e  of t h e  n o i s e  i n  t h e  n e r v o u s  s y s t e m ,  i m b a l a n c e  in t h e  

i n i t i a l  c o n d i t i o n s  c a n  o c c u r  a n d  t h e  s y s r e m  w i l l  o s c i l l a t e  

w i t h  a p p r o p r i a t e  c h o i c e  o f  t h e  p a r a m e t e r s .  F i g u r e  35  s h o w s  a 

s i m u l a t i o n  r e s u l t  f o r  p a r t i c u l a r  v a l u e s  o f  t h e  s y s t e m  

p a r a m e t e r s .  
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