développement, une émergence de fibres et cellules nerveuses vers le
haut, suivie d’une retombée des neurones ; ils quittent les couches
superficielles et viennent s’enfouir en couches plus profondes au sein
de la matiére nerveuse ().

1.7 AUTRES PROPRIETES GENERALES DU SYSTEME
NERVEUX.

111.7.1 Nos premiéres remarques se rapportent & I'origine des
cellules nerveuses. Nous avons relaté le développement de nerfs & partir
de photorécepteurs (II1.3.1) et envisagé en I11.3.2.3 la maniére dont
la matiére vivante a pu se fagonner au voisinage immédiat des stigma.
Des apports d’énergie extérieure, d’énergie solaire a I’origine, aménent
cette matiére vivante a se modeler et & passer brusquement d’un état
dans un autre. A la limite, une pression extérieure, un stimulus externe,
possédent une énergie propre, qui est en partie transformée en énergie
biochimique, et dont l'effet conduit comme précédemment a des dila-
tations ou & des contractions de matiere.

Nous supposerons que, du point de vue phylogénétique, la cellule
sensori-motrice a ¢té la premiére & se constituer. Plus tard est apparue
une spéeialisation des fonctions. Par phénomeénes de renforcement et de
bifurcation, la cellule vaguement sensori-motrice divergeait soit vers
une voie préférentielle motrice, soit vers une voie privilégiée sensorielle.
Entre ces deux tendances, la cellule nerveuse proprement dite intégrait
les deux fonctions précédentes : d’une part elle restait sensible aux
excitations, d’autre part elle conservait une fonction motrice interne ;
le mouvement de cette cellule consiste a changer d’état biochimique
interne ; une projection de la dynamique de ce mouvement contient la
dynamique moins riche des cellules sensorielles et motrices. Dans la
mesure ot I'évolution accentue la spécialisation des neurones, ces der-
niers peuvent, originellement, se diviser en trois types : neurones sen-
sitifs dont la fonction est d’exprimer le stimulus externe en langage
énergétique de nature biochimique, d’amplifier la portée de ce langage ;

1) Sous la signature de D. P. Richardson, R. M. Stewart, J. W. Hutchin-
son, V. S. Caviness, Mechanical Model of Brain Convolutional Development
(Science, vol. 189, p. 18-21) décrit un modele réaliste de la formation des petites
convolutions cérébrales. On peut & ce sujet poser la question suivante : le degré
de différenciation d’une couche nerveuse, la nature de cette différenciation sont-
elles fonction d’une part des pressions qui s’exercent sur les bords de cette
couche, d’autre part de la nature des parois qui enserrent cette méme couche ?

neurones intégrateurs ou intermédiaires & la dynamique complexe et qui
font la synthése des renseignements qui leur parviennent ; leurs réac-
tions peuvent animer les neurones moteurs a la dynamique pauvre.

Nous rencontrerons & plusieurs reprises des exemples de réalisation
du fait général suivant : toute dynamique jeune et non différenciée est
beaucoup plus riche en potentialités d’évolution que la dynamique
plus Agée et spécialisée qui en est Issue.

En effet supposons que la dynamique D(z) associée & 'objet soit
structurellement stable et posséde une fonction de Liapounoff L(t).
Considérons un bassin i de D(¢). Nous pouvons caractériser la stabilité
de ce bassin par AL(t) = sup Ly(t) — inf Ly(t), ot sup Lq(t) (resp.
inf Lq(t)) désigne la plus grande valeur (resp. la plus petite valeur) que
prend la restriction de L(z) & la sous-variété qui supporte le bassin i. Si
la dynamique est jeune, les AL;(t) sont peu élevés. Les bassins se creu-
sent avec I'dge et se fragmentent en sous-bassins. Comme d’aprés
Pobservation premiére OP 16, les fonctions physiques ont des valeurs

finies, il existe un instant ¢ & partir duquel le bassin ne peut plus se
creuser ; 'évolution est donc terminée, si toutefois 'objet n’est pas déja

mort, bien avant I'instant £.

Examinons par exemple le probléme de I'écoulement d’'un fleuve.
Son point-source peut étre considéré comme une singularité isolée, au
potentiel élevé. L’eau qui s’écoule regoit des affluents, puis, arrivant
prés de la mer, se divise en bras. Au bout de quelques siécles, un bras
principal se forme, qui absorbe ses voisins. De la méme fagon, lors de la
constitution du couple muscle-« neurone musculaire » ou motoneurone,
on observe que celui-ci envoie diverses ramifications vers le muscle ;
au bout de quelques jours, seule subsiste la ramification qui minimise la
distance du motoneurone au muscle. Tout modeéle réaliste d’épigenése
nerveuse ne devrait-il pas s’appuyer sur des considérations énergétiques
et dynamiques ? Un systéme aussi ramifi¢ que le précédent est carac-
térisé par la présence d'un grand nombre d’attracteurs et par conseé-
quent posséde une chance non négligeable d’étre instable ; la spécialisa-
tion traduit une stabilisation, une réduction des potentialités d’action.
Si on associe a chaque bassin d’attraction une fonction, un role a tenir,
on observera, avec la maturation, une diminution du nombre de ces
bassins, corrélative 4 'accroissement de leurs volumes ; chaque tache
spécifique est ainsi mieux réalisée a la fois en précision, a la suite d’un
apprentissage millénaire qui modéle les contours des bassins, et en élé-
gance, car la dépense d’énergie y est moindre.

Le modéle hydrodynamique permet de rendre compte du pro-
cessus de croissance arborescente des neurones. Au départ le neurone est
comme une goutte d’eau quiserait posée sur un papier légérementincliné.
Cette goutte posséde une énergie dont la valeur potentielle est V.Siun



bras liquide s’avance, celui-ci est freiné par une force de friction dissi-
pative qui dépend de la hauteur du bras, ou encore de la pression exer-
cée par le liquide sur le papier. Au fur et & mesure que le liquide avance,
il perd de son énergie potentielle. De sorte que, pour un seuil donné, la

Effets des couples

Reéflection des forces

Fre. 39.

poussée liquide est plus forte sur les cotés du bras qu’en son centre, ou
le frottement est plus vif. Le bras liquide est cisaillé en deux par la
force de frottement. Par le jeu des forces mises en présence, les bras fils,
plus fins que leur ascendant, vont d’abord exercer une pression 'un sur
I'autre ; la réflexion de ces forces conduit a la séparation des bras vers
des directions divergentes.

H1.7.2 Voici, telle que nous I'imaginons, la logique du dévelop-
pement nerveux dans sa globalité. Ce développement s’appuie sur
deux données premiéres que nous avons déja mentionnées et dont
Iexplication nous échappe quelque peu. Lia premiére donnée, D, est
celle de I'accroissement du potentiel céphalo-caudal. La seconde, D,,
observe le rapprochement spatio-temporel induit par effet de réso-
nance ; un tel rapprochement diminue 1'énergie dissipée et, par suite,
accroit I'amplitude des résonances.

Prenons comme point de départ de I'évolution Paramecium.
D’aprés D, et D,, les motoneurones de ce cilié vont se rassembler vers
les demi-ellipses, constituées par les intersections du plan de symétrie

Fic. 40.

du cilié passant par son pharynx, avee l’ellipsoide reproduisant la forme
du cilié lui-méme. On va donc voir apparaitre d’une part une ligne
abdominale, d’autre part une ligne dorsale, le long desquelles les cellules
nerveuses vont se rassembler. Par ailleurs I'entourage 7' du pharynx
d’une part, son symétrique G par rapport au centre C de Vellipsoide
d’autre part, vont étre des lieux privilégiés de concentration de neu-
rones. Dans tous les cas, les symétries sont conservées. La symétrie est
bilatérale lorsqu’elle concerne les organes destinés & la régulation de
Iétre vivant dans son environnement spatio-temporel (voir I11.1.2.2
ainsi que les figures 6 et 41).

La symétrie est sphérique lorsqu’elle se rapporte a la régulation
du milieu interne. Peut-étre pourrait-on rechercher de telles symé-
tries dans les études expérimentales sur les voies nerveuses.

Avec le déroulement du temps, en vertu de D, et D,, ganglions et
nuclei se forment et se gonflent, la téte et les gonades augmentent
d’importance. La ligne de noyaux abdominaux, absorbée par G, finit
par disparaitre.

L
L2IL]

Yy yyy
ANARAR

1 2 3 4

Fic. 41. — Systémes nerveux de divers arthropodes, montrant la fusion
des ganglions. 1. Crustacé primitif. 2. Chenille. 3. Abeille. 4. Puce d’eau
(D’aprés Animals without backbones de Ralph Buchsbaum, 1938. Chicago
Univ. Press.)

Insistons sur ce point : noyaux et ganglions ne peuvent se consti-
tuer que par les grandes similitudes de propriétés entre neurones primi-
tifs. Leur association est d’autant plus facile et forte que les fréquences
de résonance sont nombreuses et proches les unes des autres, a de petits
facteurs entiers pres.



On en déduit que toute résonance qui affecte une parcelle d’un
noyau, affecte alors le noyau tout entier. La localisation ponctuelle est
impossible.

On en conclut également & la présence de propriétés de dominance,
& la possibilité d’un pré-ordre entre les neurones et leurs associations
diverses. Par effet de résonance, un centre dominant pourra attirer a
lui un amas neuronique dominé. Le centre dominant aura encore ren-
forcé sa puissance. Ainsi, sans doute, peut-on s’expliquer le développe-
ment constant du potentiel céphalo-caudal.

Nous pouvons enfin penser que les zones spécifiques sont d’autant
plus proches les unes des autres que leurs propriétés fonctionnelles sont
plus voisines. Les systémes dynamiques correspondants peuvent en
effet présenter des similarités locales de structure et par suite résonner,
puis s’assembler. De fait, si I'on examine les projections motrices ou
sensorielles dans le cervelet et le cortex, nous constatons :

— La présence d’aires globales qui se différencient en aires locales.
Ainsi l'aire motrice des bras forme un ensemble relativement homo-
gene ; cette aire se subdivise en aires plus petites et plus spécialisées
(épaule, coude, poignet, doigts...).

— Une aire est d’autant plus importante qu’elle posséde davan-
tage d’aires locales et que son rdle fonctionnel est plus riche.

L’examen de la figure 42 montre, au niveau du cervelet, la présence
de commissures séparant les aires motrices des membres postérieurs,
des membres, antérieurs de la face. On est amené a prétendre que ces
trois aires se sont développées par vagues successives. Les plus
anciennes sont les moins étendues en volume.

Ainsi nous trouvons chez les poissons des nageoires caudales,
latérales, une bouche inexpressive. Avec I'évolution, les membres de
posture arriere ont pris une importance de plus en plus grande, alors
que les membres avant, la face, restaient sans envergure ou dénuée de
vie. La fuite est premiére, avant la capture (OP 11) : d’ou ce déve-
loppement rapide et plus accentué des membres postérieurs (1). Leur
relative simplicité fonctionnelle n’impose pas un développement exces-
sif de leur centre directeur. Dés que la complexité fonctionnelle
s’accroit, I'aire correspondante augmente de dimension. Etant enfin
plus nouvelle dans la phylogénie, elle peut n’avoir pas atteint le maxi-
mum d’économie architecturale et, de ce fait, occuper un volume plus

grand.

?

(') La récente découverte paléontologique selon laquelle « L’évolution a
commencé par les pieds » (titre du Journal Le Monde, du 29.1.75) renforce notre
position, cf. H. M. McHenry, Fossils and the Mosaic Nature of Human Evo-
lution, Sciences 190, 31 oct. 1975, 425-430.
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A) Diagramme montrant interrelation entre Ies représentations dans le
cortex moteur et les représentations dans le lobe antérieur du cervelet.

(D’aprés Adrian, 1943, in Fulton, « Physiologie des lobes frontaux du cer-
velet », Masson éd., 1953.)
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B) Schéma des trois, puis des cinq vésicules cérébrales embryonnaires
d’ou provient ’ensemble des structures du systéme nerveux central de tous les
vertébrés (P. Laget, Encyclopedia Universalis, Paris, 1973).

Fig. 42.

On ne sera pas étonné d’observer que le développement phylo-
génétique premier des membres a son pendant dans Pontogenése : les
aires motrices font leur apparition avant les aires sensorielles. Les aires
associatives sont les derniéres 4 se mettre en place.



I1I.8 REMARQUES SUR LA GENESE DE L’ENCEPHALE.

La présence de vagues successives de développement que nous
avons notée dans le paragraphe précédent, est nettement visible quand
on examine I'embryogenése du cerveau.

Un tel développement, qu’on peut décrire par un modeéle « hydrau-
lique », nécessite d’abord la présence d’un nombre abondant de cellules.
Or nous avons déja relevé la propriété des cellules nerveuses d’avoir
pour ancétres des cellules plus différenciées qu’elles: ces cellules
seraient par la suite revenues a un état plus embryonnaire ; dans une
large mesure, les cellules nerveuses sont done des cellules jeunes, issues
d’un milieu & peine différencié, comme celui d’un brouillard. Celui-ci
éclate en myriades de gouttelettes d’eau par un processus mal défini de
catastrophe généralisé. Toute prolifération cellulaire peut étre consi-
dérée comme le résultat d’une catastrophe de ce type. On peut donc
s’attendre & voir tout milieu nerveux, insuffisamment stabilisé, ou
destabilisé par un agent extérieur (radiations...) se mettre soudain a
proliférer. D’ou la localisation ganglionnaire de nombreux cancers.

Les premiers encéphales peuvent étre considérés comme de gros
ganglions, ou comme des amas de ganglions. Les nécessités de I’adapta-
tion & l'environnement se sont traduites par des actions sur les
contraintes régulatrices de ces ganglions. Ces contraintes ont pu lacher,
d’autant plus que I'acquis phylogénétique était récent. On a di assister
alors 4 des déferlements cellulaires. Peut-étre certains d’entre eux
sont-ils a lorigine de la disparition d’espéces. Dans la mesure ol ces
déferlements se stabilisaient, puis devenaient contrdlés, Pespéce pou-
vait connaitre une nouvelle phase de développement (cf. théoréme1 . 14).
A la lumiére de cette vision du passé et de ’observation des faits pré-
sents, on peut penser que le cerveau de I'homo soit-disant sapiens
connaitra, dans quelques siécles, un nouvel essor.

Mais, & nouveau, penchons-nous vers le passé. L’embryologie nous
apprend queletube neural connait un premierrenflement, le rhombencé-
phale (cf. Fig. 42). Celui-ci se dédouble ensuite en deux vésicules, d’une
part le myélencéphale, qui donne le bulbe, d’autre part le métencé-
phale, comprenant le cervelet et le pont.

Si Ton se place d’un point de vue fonctionnel, ou bien si I'on
examine les symétries des objets céphaliques, on constate que le bulbe
appartient au systéme nerveux parasympathique et se rattache a la
fonction endodermique : il contribue a régler la circulation sanguine
et la respiration. Par contre, la fonction essentielle du cervelet est
d’assurer 'équilibre statique de I’étre vivant. Le cervelet a donc une
fonction ectodermique. On retrouve donc, au niveau du rhombo-

céphale et de ses premiéres divisions, le schéma de la différenciation
d’un tissu en deux autres tissus de nature différente (myélen- et méten-
céphale), suivie d’une différenciation complémentaire du second tissu
ectodermique en un tissu plus proprement ectodermique (le cervelet),
et un tissu & vocation mésodermique et & fonction régulatrice entre les
deux tissus précédant le pont. Le role fonctionnel du pont est évidem-
ment trés spéculatif. On ne peut, a I'heure actuelle, lui attribuer
une fonction véritable, puisqu’il est devenu, pour Iessentiel, un lieu
de passage et de relais de fibres nerveuses. Mais si on déplace le pont en
remontant avec lui jusqu’a la source de la riviére, on arrive en ce point
ou la rive régulatrice rejoint la rive a réguler.

Le rhombencéphale est en somme la partie principale du dévelop-
pement du motorium en encéphale. On remarquera son caractére dyna-
mique et régulateur.

Naturellement, la Nature n’a pas construit chez I’étre vivant le
cervelet puis le nerf optique, puis, ete... Toutes les fonctions sont déja
potentiellement présentes au niveau de 1'étre le plus petit. L’étonnant
est qu'elles se développent, qu’elles s’accusent, se coordonnent, se
rejoignent. Ainsi les fonctions sensorielles se développent de maniére
d’abord indépendante, du moins apparemment, puis convergent vers les
fonctions centrales. Comme le développement est simultané, il peut
sans difficulté rester coordonné. La répétition d’un méme processus ren-
force encore sa stabilité et permet son codage, de méme qu’en maths-
matiques, une opération, une transformation n’est susceptible d’étre
prise en considération que par sa propriété répétitive, caractérisant sa
valeur de stabilité et autorisant I’emploi d’un langage réduit pour la
décrire. Former un engramme devient possible. Mais tout n’a pas
besoin d’étre codé : car un processus dont les conditions initiales ont été
données peut se dérouler d’aprés les simples lois de 1'effet des causa-
lités. Leur complexité ne cache pas obligatoirement quelque deus ex
machina.

Pour aller plus avant dans notre étude de 'encéphale, la connais-
sance des propriétés des neurones nous est nécessaire. C’est a examen
de ces propriétés qu’est consacré le prochain paragraphe.

1.9 LA CELLULE NERVEUSE.

I11.9.1 Description sommaire.

On attribue l'origine des cellules nerveuses a la spécialisation des
cellules sensori-motrices des formes primitives, qui auraient, en grande
partie, perdu leurs propriétés motrices, mais accru leur réceptivité



sensorielle. On connait, aujourd’hui, de nombreux types de cellules
nerveuses ; cependant, on n’a pas relevé de différences sensibles dans
les principes qui président a leur activité.

Une cellule nerveuse comprend essentiellement un soma, pourvu ou
non de dendrites, et unaxone, muni ou non de collatérales et debranches
terminales (voir Fig. 33). Aux somas sont associées des cellules dites
gliales ; elles constituent la névroglie et participent au métabolisme
des cellules nerveuses. A distance convenable des somas, les fibres ner-
veuses peuvent étre, ou non, enrobées de myéline. Cette enveloppe,
lorsqu’elle existe, n’est pas continue, mais séparée par des intervalles,
appelés nceuds de Ranvier. A I'intérieur de I'axone et des dendrites, on
retrouve les neurotubules de 200 A de diamétre qui rappellent ’origine
flagellaire du nerf.

L’intérieur de Paxone contient, pour I'essentiel, des ions potassium
(K+), sodium (Na+), chlore (C1), calcium (Ca*+), magnésium (Mg++)
et des macromolécules protéiniques ionisées. La parol qui sépare
intérieur de I'axone de son milieu intérieur est perméable aux ions
minéraux. Cette perméabilité est différente selon les ions et selon I'état
de la membrane séparatrice, de sorte qu’entre intérieur et extérieur de
P'axone, une différence de potentiel due a écart entre les concentrations
en ions s'établit ; elle peut atteindre plusieurs dizaines de millivolts.
A TI'état de repos, la perméabilité de la membrane reste constante au
cours du temps. Une variation rapide de cette perméabilité, par exei-
tation artificielle ou non, peut induire une variation correspondante
de la différence de potentiel : les concentrations initiales en ions miné-
raux, essentiellement sodium et potassium, se trouvent modifides par
passage rapide de ces ions d’un milieu dans un autre. Notons que le
mécanisme précis qui préside aux changements de la perméabilité
membranaire fait I’objet de nombreuses hypothéses.

La membrane active du neurone (ou névrilemme), pratiquement
mvisible au microscope électronique, est constamment soumise 4 des
variations de polarisation d’origine endogéne ou exogéne. En dessous
d’un certain seuil Vz, la différence de potentiel induite par les variations
(faibles) du champ résultant se propage le long des axones et des den-
drites & la maniére d’une perturbation électrostatique le long d’un
cdble doté de capacités.

Dés qu’en un point y de axone le potentiel atteint la valeur seuil
Vs, se déclenche une variation brutale du potentiel membranaire, dont
la valeur interne passe 4 un maximum a peu preés fixe. On obtient ainsi
un signal électrique appelé « potentiel d’action », en Anglais « spike ».
Le minimum temporel observé entre deux spikes est de l'ordre de la
demi-milliseconde.

L’introduction d’électrodes permet d’obtenir des dépolarisations
artificielles qui, au-dela du seuil de dépolarisation correspondant a ¥,
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Fre. 43. — Synapse interneuronale - schéma fonctionnel et métabolisme

du médiateur. Le médiateur chimique, synthétisé dans la ter
synaptique de I'axone 1 (1 et 2), est stocké dans les vésicules synaptiques (3).
L’arrivée de I'influx nerveux libére le médiateur {4) qui se répand dans Iespace
synaptique, ot il diffuse et se fixe sur Je récepteur spécifique (5) localisé dans la

minaison pré-

>

au niveau de la membrane, des modifications de la perméabilité aux ions Na+ et
K+, d’ou production d’un phénomene électrique : le potentiel postsynaptique
d’excitation (P. P. S, E.) qui déclenchera le potentiel d’action (P. A.) propags.
Le médiateur est alors rapidement inactivé par recapture (6) ou par action des
enzymes, soit dans les éléments postsynaptiques (7 et 8) et présynaptiques (9),
soit dans la cellule gliale (10). Les métabolites sont ensuite éliminés (11), la mem-
brane postsynaptique retrouve ses propriétés de repos et le récepteur redevient
disponible (A. Fessard, Encyclopedia Universalis, Paris, 1973)

thétisées a Iintérieur des corps cellulaires, puis seraient véhiculées le
long des axones (flux axonal, travaux de Droz et Leblond, Hyden,
Weiss et Hiscoe).

Si la grande majorité des synapses est chimique, on trouve néan-
moins des synapses électriques caractérisés par de faibles espaces inter-
synaptiques (15 A environ). De tels synapses se rencontrent dans les
fibres musculaires lisses [79], dans certains noyaux liés & Péquilibra-

tion. Ces synapses présentent I'avantage de favoriser la rapidité de
agation des influx nerveux. . .
?,oﬁOm: notera également qu’a la naissance de ’homme la momeSo.:
des contacts synaptiques est loin d’étre terminée — elle se poursui-
it mé i Pindividu.
t méme pendant toute la vie de N
i Nous mmosm voir maintenant ooBBmi.NmmBmz a su :E_mﬁ la
métaphore géométrique de Thom pour mmozwo, 4 des fins quantita-
tives, 'évolution du potentiel membranaire.

111.9.2 Le modéle de Zeeman.

111.9.2.1 Données : Faisons <m19.w par mo&ob extérieure, la
valeur du potentiel de la BoBEmSw d’un m._mmea d mxo%m. La zmmm:wm
des flots d’ions sodium et potassium qui _:.wéu.mm:w a mem H.mdg.
permet de calculer sa conductance gy, pour le sodium, gx pour em
potassium. On admet que la oo:g:ogco.m des autres #ocmmqmm e
constante et relativement petite. Ob. peut oﬁmvr.a la <mEmSm.b m%mm
conductances en fonction du potentiel V (cf. Fig. 44 (1)). Si on fai

A
s

passer le potentiel de sa valeur d’équilibre a une ﬂimc,ﬂ. M\, mcvmzmﬂﬂm
a une valeur seuil V, la oo:mzoﬁmgw .m: sodium croit wcmM:mEM mu
puis revient lentement a sa valeur initiale. La conductance u vo_m
sium reste stationnaire dans un E.ﬁiﬂ, temps, augmente ensuite, a oH.M
que celle du sodium décroit, puis revient a sa <m_m:u. ::S&m.mOz mmmﬁ
représenter ces phénomeénes sur une surface de Riemann-Hugo
?oﬁbm,mﬂmmmwwhwmvmv numériques qu’utilise Zeeman sont omzmm de mommﬂm
et Huxley. Les coefficients du Bo%&‘m sont donc wm_me;m au ‘SGMomm
neurone sur lequel les biologistes précédents ont fait leurs expérie .

On pose
i <0 - 0 st y=20
=1 %Y =, S Y2
) y si y >0 . y sl y <
et <
V=2006+416 . (mV)

gx = 2,38[a + 0,5] (mmho oEva

gxa = (4[x + 0,5] ) (mmho oS\mv

go1 = 0,15 (mmho em 7).
Ces données sont tirées de I’expérience et m:.; été, en partie, Emvmwmmm
de maniére que résultats gmoiacmm. et mxwmzﬁa:ﬁmcx solent en mooww:m

On remarque ‘que les expressions qui mmm«:mmmsﬁ.@ gx mﬁ ENa aom

intervenir des barriéres vaoobomz.ﬂgos.goi il serait Ee@qmmmmb: e
mieux connaitre la signification. Expérimentalement, ces barriéres
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(Zeeman, in Dynamical Systems, Ac. Press, New York, 1973.)

ariation du potentiel d’action par la surface de

sont associées aux retards qu’on observe : la concentration de gg doit
avoir atteint un certain seuil correspondant & ¢ = 0,5 avant qu'il n’y
ait possibilité de transport d’ions. 1.’équation d’évolution de la concen-
tration en sodium traduit le double fait d’observation suivant : la
presque absence de fuites d’ions sodium lorsque I’axone est au repos

la présence d’une « pompe» ou membranaire extérieure.

111.9.2.2  Equations d’évolution locale de Uimpulsion nerveuse.

L’étude de I'équilibre électrique de la membrane permet d’établir
la relation (cf. Appendice II) :

(b) 0" = —g(b + 1,4) — gxalb — 4,95) — gci(b — 0,15) .

Si on suppose un instant les g; constants et si 'on couple cette équa-

tion différentielle avec 1'équation :
(x) ' = —1,25(z® + ax + b),

on obtient un systéme différentiel du type Liénard-Van der Pol, déja
étudié en I1.12.3. Le réseau de trajectoires qui lui est associé ne rend
pas compte du phénoméne de retour lent des valeurs du potentiel et des
conductances a leur position d’origine.

Mais les g; ne sont pas constants ; par suite le réseau effectif des
trajectoires ne sera pas celui que nous avons dessiné figure 113, tome 1.
Il faut écrive la variation de a en fonction de celle des autres para-
métres. On peut avec Zeeman ¢tablir une expression donnant la valeur
de a', en supposant que cette expression est un polynome. Celui-ci
s’annule quand la valeur correspondante de a est celle d’une valeur de
repos, ou bien d’'un maximum. ¢’ peut done s’établir comme un produit
de trois facteurs (équation (a)) :

i) (x— 1,6 a—1,67)
s’annule pour les valeurs de repos = 1,07 et ¢ = 0,4. On posera plus
loin 1,67 = p.

i) (z + 0,06(a -+ 0,5))

s’annule quand le potentiel atteint son maximum.

iii) (0,054(b — 0,8)* + 0,75)

est un terme qui permet de faire concorder la théorie avec 1'expé-
rience.

On remarquera I'absence dans les deux premiers facteurs de terme
en b : en conformité avec 'expérience, on a découplé 'effet des varia-
tions des concentrations d’une part et du potentiel d’autre part.
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Plagons-nous au voisinage du point d’équilibre. On suppose alors
z' mm z nuls (on projette sur le plan = 0), a et b assez petits pour
négliger les termes du second ordre a2, b2, ab. Le calcul numeérique
montre que le systéme donné se comporte comme le systéme :

’

a = —aq l_.» @
b =—a—5b.
La forme des trajectoires au voisinage de I’origine est d o
la figure 45 (1). g g onnée par

En fait les approximations que nous avons faites sont trop gros-

siéres. Le tracé exact des trajectoires est le suivant, par projection dan
. ! w
le plan (a, b) (Fig. 45 (2)). PRl

x
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Frc. 45. — Flot engendré par les équations du mouvement « lent ».

(Zeeman, 1973.)

On remarquera la présence d’'un point-selle correspondant & un
équilibre instable. Ce point-selle est défini par z =1, a = 0,45,
b = 0,55. Le potentiel V, qui lui est associé est le potentiel-seuil, en
deca duquel le systéme chimique revient & sa position d’équilibre ini-
tiale, sans subir de variation brusque.

Zeeman a noté qu’un faible changement dans la valeur numérique
de p, paramétre associé a I'équation a', a des conséquences intéres-
santes sur le comportement des trajectoires. Lorsqu’on passe de
p = 1,67 a p = 1,7, le point-selle et le point de repos viennent & se
confondre et & disparaitre. On est alors en présence d’un réseau de
trajectoires qui sont des cycles dont la fréquence de parcours est f : le
neurone se décharge alors de fagon périodique — il en est ainsi pour les
neurones du cortex visuel. On peut également supposer que 'action
d’un stimulus provenant d’un neurone voisin augmente la valeur de p.
Le neurone connaitrait alors une période de battement qui se traduirait
par une bouffée de spikes ; elle prendrait fin lorsque le paramétre
reviendrait & sa valeur initiale p = 1,67.

111.9.2.3 Application a Uévolution du potentiel membranaire en

~

un point y de Pazone. Nous n’étudierons pas ici 'équation temporelle
de propagation de I'onde de potentiel le long de I'axone (cf. ’Appen-
dice II). Nous allons seulement examiner I’évolution locale de ce poten-
tiel. Elle comporte deux phases. Dans la premiére phase, le potentiel
croit par effet de 'onde de potentiel qui arrive. Lorsque ce potentiel
atteint une valeur seuil, il recoit une impulsion qui le pousse vers des
valeurs élevées. Puis il décroit.

100 100
= s
& 50 f % 50 )
> 0 1 2 > 0 1 2
oC 1 L L msec 0L L 1 1 msec
i
Arrivée de
1'"onde de propagation
(1) (2)

Fie. 46. = (1) Courbe expérimentale de Hodgkin-Huxley.
(2) Potentiel d’action calculé.

Reportons-nous 4 la figure 46 ; jusqu’en J, la croissance du poten-
tiel est le fait de I’onde qui parcourt’axone ; cette croissance est expo-
nentielle. A partir du point J la croissance est linéaire, par conséquent
Ieffet de I'onde de potentiel ne joue plus. La valeur V,; du potentiel
est la valeur-seuil qui déclenche la formation d’une impulsion locale
définie par le systéme d’équations différentielles ((a), (b), (x)). L’expé-
rience donne

Vy=40mV,  ViJ)=567mVst.



On peut alors calculer la vitesse 6 de propagation de I’onde en évaluant
V: d’apres I’équation de propagation (cf. PAppendice IT).

On obtient § = 21,9 ms-! (vitesse expérimentale 21,4 ms—1;
vitesse théorique selon le modéle de Hodgkin-Huxley, 18,8 ms-1),

Pour V; = 40, by = 1,2. Si on connait a, on en déduit 2z comme
solution de l’équation z? 4 ax + b = 0. La valeur de a est choisie
assez proche de celle a I’équilibre. Avec a; — — 0,45, 27 = — 1,2, 1a
courbe théorique obtenue s’ajuste trés bien aux données expérimen-
tales. Cette courbe est déterminge, a partir du point J, en suivant

I'évolution de I'orbite de la figure 45 passant par le point (as, bs).

111.9.3 Commentaires.

IT1.9.3.1 11 faut voir dans le comportement électrique du nerf
tel qu’il est décrit par le modéle précédent, celui d’un phénomeéne glo-
bal. Selon le point de vue analytique, ¢’est au niveau de la texture
interne du nerf, de la membrane, qu’on cherchera le mécanisme du
comportement nerveux. Des théories voient actuellement le jour ;
il est difficile encore de les confirmer par 'expérience. Pour ces théo-
ries, assez voisines [50], [205], la vibration électromagnétique exté-
rieure, d’origine optique, nerveuse ou artificielle, agit sur la couche
bimoléculaire lipoprotéique qui constitue la membrane.

Nous penchons vers une conception selon laquelle cette vibration
fait osciller a sa fréquence propre des ions organiques dipolaires qui
sautent, dés qu'ils sont en nombre suffisant pour résonner entre eux,
dans un autre état énergétique avec changement de leur moment
dipolaire. Ce changement s’accompagne de I'émission d’un flux d’élec-
trons.

Dans la mesure ou il y aurait, pour un type d’ions donné, plusieurs
configurations admissibles, le passage brusque de I’une & I'autre se tra-
duirait par I’émission d’un spike ; le nombre de spikes présents dans un
train d’impulsions refléterait le nombre des configurations envisagées.
Une autre possibilité pour expliquer ces trains d’impulsions consiste &
supposer que la réorganisation d’un ion déclenche la restructuration
d’une chaine réactive. Il est enfin possible que plusieurs ions soient
touchés par la méme fréquence, mais aient des temps de réaction diffé-
rents ; ce qui serait une autre explication de la présence espacée des
spikes.

Ces schémas d’explication présentent le grand avantage de per-
mettre la propagation de micro-ondes : les ions résonnant de proche
en proche, le conduit nerveux sert de support et de guide a4 onde de
résonance, qui peut induire, & un niveau méme tres avancé du pro-
cessus d’intégration, des fréquences d’oscillations de bras ou de confi-

gurations bio-ioniques, égales a celles qui frappent notre vue ou notre
ouie.

Par ailleurs, rappelons que nous croyons que les constituants bio-
chimiques que nous observons se sont constitués, ou se forment encore,
par le passage de courants vibratoires d’énergie, qui contribuent a
accentuer la différenciation du milieu jeune et plastique sur lequel ils
opérent. Nous avons déja dit qu’un milieu jeune et peu différencié est
susceptible de recevoir un trés grand nombre « d’empreintes ». Cette
qualité s’atténue au fur et & mesure que la spécificité s’accentue ; un
milieu biochimique bien différencié ne répond plus qu’a des fréquences
particuliéres.

1II.9.3.2 Nous n’avons pas abordé¢, dans le paragraphe précé-
dent, les problémes de croissance et de morphologie des neurones. Nous
avons déja donné sur ce sujet quelques indications en I111.5.2.3. La
morphologie des neurones est trés diverse et des explications de nature
trés différente peuvent en rendre compte. On peut y voir, dans cer-
tains cas, 'effet de métriques hyperboliques (cas des neurones étoilés).
Dans [101], W. C. Hoffman tente une analogie audacieuse entre la
forme des neurones du cortex visuel et celle des trajectoires associées,
au voisinage de points singuliers, & certains groupes de transformation
(voir I1.7.6 et I1.7.7). On n’a pas réussi encore & prouver, a notre
connaissance, que tel neurone visuel, ayant telle morphologie, est spé-
cialisé dans la simulation d’un groupe de transformations spatiales spé-
cifiques. Dans le cas ot une telle hypothése serait vérifiée, il faudrait
encore reconstituer les mécanismes qui président a la dynamique
interne du neurone, et déterminer les trajectoires correspondantes effec-
tives. Nous avons des doutes sur la valeur de I'analogie de Hoffman.

Nous n’avons pas abordé les problémes de phylogénie du neurone ;
sur ces problémes la littérature est peu abondante. On peut alors se
tourner vers la neurogenése. Le tableau ci-aprés résume les infor-
mations les plus intéressantes sur ce sujet (Fig. 47).

On observe, une fois de plus, la division trichotomique du tissu
primitif. I’analogie endoderme-mésoderme-ectoderme conserve son
intérét. Le role des astrocytes, des oligodendroglia est d’assurer une
certaine rigidité au milieu nerveux, de fabriquer la myéline, de nourrir
et permettre la régénération des neurones.

HI1.9.3.3 Quelques enseignements sont a tirer de 1'examen des
propriétés du neurone. Avant tout une confirmation d’un certain
nombre de données premiéres exposées au chapitre I (tome I) : pré-
sence et influence des soubassements archétypes, existence de seuils
d’évolution vers une rapidité actantielle plus grande.

Nos capacités discriminatives, la vitesse d’exécution de nos mou-
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et Pribram (1971).

vements, de déplacement, de pensée, dépendent des processus physio-
logiques qui entrent en jeu au niveau local du neurone. C’est dire leur
importance et la nécessité d’en approfondir la connaissance.

Un autre trait important du fonctionnement nerveux élémentaire
tient & la nature dichotomique du passage de I'influx nerveux ; cette
dichotomie est liée a la présence de seuils.

On verra plus loin quelques conséquences de cet ensemble de pro-
priétés nerveuses.

I11.9.3.4 Enfin, un dernier point est & souligner, qui jusqu’a
présent n’a pas été évoqué. Pour mieux en rehausser 'importance, nous
lui consacrons, trés briévement, ce dernier paragraphe.

« Les premiers étres vivants vivaient sans air, mais aujourd’hui,
l’atmosphére qui nous baigne est relativement riche en oxygéne, et
précisément les cellules nerveuses sont fortement oxygéne-dépen-
dantes : il suffit de trois & quatre minutes d’hypoxie chez I’Homme pour
que les cellules nerveuses les plus évoluées — celles du néopallium
en particulier — soient irréversiblement détruites » (B. Rybak) [194].

Peut-étre, le pouvoir d’alarme de cette remarque est-il suffisant,
pour faire prendre conscience a nos sociétés que I’enrichissement cons-
tant de Patmosphére en gaz carbonique peut avoir les conséquences les
plus désastreuses sur le devenir de I’étre humain.

111.10 SUR LE CERVELET ET LA MEMOIRE.

111.10.1 Quelques données générales.

Les mouvements doivent respecter I'équilibre spatial de l'indi-
vidu. Ces mouvements sont donc dans une large mesure dépendants des
centres nerveux, appelés noyaux vestibulaires, qui percoivent et
régulent I’équilibre. I faut chercher auprés de ces noyaux lorigine
phylogénétique du cervelet [46], [125], appelé aussi « petit cerveau ».

Il recoit des messages sensoriels en provenance des muscles et de
nombreuses parties du cerveau. Chacune des extrémités des nerfs pro-
prioceptifs dans les muscles du squelette a une image précise sur
la surface du cervelet. La figure 48, page 106, précise un peu les
différentes connexions.

On notera encore que les fibres en provenance des olives infé-
rieures (') se distribuent en bandes longitudinales paralléles au plan de
symétrie du corps. Le cervelet participe a toutes les modalités de
Paction dirigée vers un but. Les destructions partielles ou complétes du
cervelet ne suppriment pas les Boﬁﬁﬁ:oim a caractére « automa-
tique », mais conduisent & une ataxie. Celle-ci se traduit par le manque
de souplessgjet d’harmonie dans les mouvements : brusquerie explosive,
exceés d’amplitude, tremblements, instabilité de ’équilibre. De fagon
plus générale, les mouvements saccadiques (ceil qui regarde, main qui
palpe) et les mouvements programmeés sont sous la dépendance du
petit cerveau.

La structure anatomique et cytologique du cervelet a toujours
frappé par sa régularité architecturale, que résume la figure 50
page 108.

Les cellules de Purkinje jouent un réle trés particulier. Si les fibres
afférentes transmettent les impulsions qui les parcourent a différents
types de cellules cérébelleuses, toutes les fibres afférentes ont leur
origine dans les seules cellules de Purkinje — qui peuvent avoir jusqu’a
100 000 synapses avee leurs afférentes. Chaque type de cellule afférente
4 une cellule de Purkinje posséde un territoire spécifique sur cette
cellule. La couche moléculaire est organisée en réseau trés fin, quasi
cristallin, dont I'intérét physiologique n’est pas encore connu. Toutes
ces caractéristiques architecturales se conservent au cours de I'évolu-
tion. Notons encore qu’on estime a 15 millions le nombre de cellules
de Purkinje chez ’Homme.

() Sur le réle de Dolive inférieure, cf. D. E. Hillman, R. Llinas,
K. Walton, Inferior Olive : Its role in motor learning, Science, 190, (1975)
1230-1231.



Fic. 48. — Schéma des trajets efférents et afférents au cervelet. Ce dia-
gramme contient les principaux tracés. Les afférents en provenance de la moelle
épiniére (—e—e—e—) atteignent le cortex par Pintermédiaire @) du tractus
dorsal cérébello-spinal, b) du tractus cunéo-cérébelleux, ¢} du tractus ventral
spino-cérébellzux, dont une partie pénétre dans le cervelet i travers le pédoncule
cérébelleux inférieur (1), et le reste par Pintermédiaire du pédoncule cérébelleux
supérieur (S). On montre la projection d’un noyau dorsal (DRG) sur le noyau
cunéen externe (EC). Les afférents de la moelle se distribuent dans le lobe
antérieur du cortex cérébelleux, et sur une partie du vermis postérieur (—s—e—

). Les afférents vestibulaires ( ) comprennent les fibres vestibu-
laires primaires en provenance du VIIIe ganglion nerveux, et des fibres vesti-
bulaires secondaires en provenance des noyaux vestibulaires (V). Ces fibres se
distribuent sur le noyau fastigial (F), le lobe flocculo-nodulaire, le nodule et
Puvula ( ). Les afférents en provenance de la formation réticulée
(RF) pénetrent dans le cervelet et se répartissent sur tout le cortex I
La formation réticulée recoit des données des centres les plus ¢levés et des
centres les plus bas. Les fibres arrivant de DPolive inférieure (OL) (===---2)
se distribuent sur la totalité du cortex {=—==——=—). Les entrées proviennent
des centres les plus et les moing élevés (fleches >). Toutes les entrées.
ci-dessus pénétrent par le pédoncule cérébelleux inférieur {1). Les afférents au
cervelet en provenance du pont (~sseeeeees) g répartissent sur tout le cortex en
pénétrant a travers le pédoncule cérébelleux inférieur (M). Le pont recoit ses
entrées du cortex cérébral (tracés ). Les principaux afférents du
cervelet (- -~ --_ . ) le quittent au travers du pédoncule céréhelleux supérieur
(8). Les fibres en provenance du noyau denté (D) se dirigent vers les noyaux
ventro-latéral (VL) et ventro-antérienr (V4) du thalamus. Les fibres venant du
noyau interpositus (I) se dirigent vers le noyau rouge (RN). Les fibres venant
des noyaux fastigiaux atteignent la formation réticulée (RF} et les noyaux
vestibulaires (V). Le tractus réticulo-spinal (=) et le tractus
vestibulo-spinal (Frerzs=zam) apportent, au bas de la moelle épiniére, des
informations intégrées en provenance des noyaux vestibulaires et de la formation
réticulée. (Chan, Chan-Paley, Springer-Verlag, 1974.)

oy LB LWARVELET BT LA MEMOIRE 107

Trajets des fibres cérébelleuses

Origine

Pédoncule inférieur

Afférents :
afférents vestibulaires

primaires (ganglion vesti-
bulaire)

secondaires (noyaux vesti-
bulaires)

afférents de la moelle

noyau dorsal de Clarke, cu-
neus externe, gris dorsal
intermédiaire

noyau réticulaire latéral
(cortex cérébral, moelle
épiniére)

formation réticulée

olive inférieure

(cortex  cérébral, moelle
€piniére, noyau caudsé, glo-
bus- pallidus, gris « péria-
queductal »)

Efférents :

Cellules de Purkinje du
lobe flocculo-nodulaire

vermis latéral
noyau fastigial

Pédoucule moyen

Afférents :

noyaux du pont
(cortex cérébral)

Pédoncule supérieur

Afférents :

afférents de la moelle
gris dorsal intermédiaire

Efférents :
nucleus interpositus

noyau denté

noyau fastigial

Type de fibres/tractus

Destination

fibres  moussues/« corps
juxtarestiformes »

fibres moussues/tractus spi-
nocérébelleux dorsal et
ventral

fibres moussues

fibres moussues
fibres grimpantes (croisées)

cortex : lobe flocculo-nodu-
laire, uvula ventrale,
noyau fastigial

cortex : lobe antérieur, ver-
mis ; parite du lobe posté-
rieur, pyramis, uvula

totalité du cortex

totalité du cortex
totalité du cortex

corps juxtarestiformes

« corps restiformes »

noyaux vestibulaires

noyaux vestibulaires, for-
mation réticulée

fibres moussues / tractus
ponto-cérébelleux croisé

—_—

fibres moussues / tractus

spino-cérébelleuxventral

brachium conjonctivum

tractus rubro-denté (bra-
chium conjonctivum)

« hooked bundle » (croisé)
(faisceau « accroché »)

totalité du cortex sauf le
lobe flocculo-nodulaire

corlex : lobe antérieur

noyau rouge, noyaux tha-

lamiques VA et VL, autres
noyaux du thalamus et du
cerveau moyen
noyaux thalamiques VL et
VA, autres noyaux du
thalamus et du cerveau
nioyen
noyaux vestibulaires, for-
mation réticulée

Fic. 49.

(Chan, Chan-Paley, Springer-Verlag, New York, Heidelberg, Berlin, 1974.)































































