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Neurophysiologie 

M. Yves LAPORTE, professeur 

Le cours de cette année a porté sur l’activité des motoneurones fusimoteurs γ 
au cours de divers mouvements, sur l’activation réflexe de ces motoneurones 
par les fibres afférentes d’origine musculaire et sur le développement post-natal 
des réponses des récepteurs musculaires sensibles à l’étirement. 

Murthy, Stein et Taylor ont observé, chez des chats « mésencéphaliques », 
le mode de décharge d’axones fusimoteurs au cours de mouvements de 
marche. La marche était déclenchée par le déroulement d’un tapis roulant 
sur lequel reposait les deux membres antérieurs et l’un des membres posté
rieurs de l’animal, l’autre étant immobilisé. La tension contractile et l’activité 
électromyographique du muscle triceps sural du membre postérieur immo
bilisé ont été enregistrées. Les potentiels d’action de fibres a et γ activées 
au cours de la phase d’extension de la marche, ont été dérivés d’une branche 
nerveuse sectionnée à son entrée dans le muscle. Les neurones γ ont été 
identifiés par leur vitesse de conduction dans un trajet compris entre le nerf 
sciatique et la branche nerveuse ; cette vitesse a été mesurée grâce à une 
méthode de moyennage de potentiels d’action « uniques » dérivés du nerf 
sciatique lui-même, après synchronisation des traces par l’un des potentiels 
d’action dérivés de la branche nerveuse. 

Deux modes de décharges de motoneurones γ ont été observés : au repos, 
certains motoneurones ont une fréquence de décharge inférieure à 20 influx/sec 
mais cette fréquence croît jusqu’à 60-70 influx/sec dès que le mouvement de 
marche est déclenché et elle n’est que très faiblement modulée au cours des 
cycles locomoteurs. D’autres motoneurones γ au contraire déchargent, au 
repos, à une fréquence élevée, de l’ordre de 70 influx/sec, mais cette fré
quence diminue considérablement au cours de chaque cycle. Le maximum 
de fréquence de décharge des axones γ du premier groupe précède d’environ 
60 ms le maximum d’activité électromyographique du triceps tandis que 
celui des axones γ du deuxième groupe survient après ce maximum. L’iden
tification de la fonction dynamique ou statique des axones de chaque 
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groupe a quelquefois pu être faite malgré des difficultés techniques consi
dérables. L’activité des fibres motrices α et γ et des fibres afférentes I et II 
a été recueillie à partir d’une branche nerveuse intacte très fine du muscle 
(technique de Bessou, Joffroy et Pagès). Le mode de décharge d’un moto-
neurone γ au cours de l’activité locomotrice a d’abord été déterminé, puis 
les racines ventrales ont été dissociées dans le but d’isoler un filament radi-
culaire ne contenant pas d’autre axone destiné au triceps que celui provenant 
du motoneurone identifié. Cet axone a ensuite été stimulé de façon à déter
miner son action statique ou dynamique sur la décharge de fibres Ia recueillie 
à partir de la branche nerveuse intacte. De cette manière Murphy et coll. 
ont constaté que les fibres γ du premier groupe étaient du type statique et 
celles du deuxième groupe dynamique. 

Dans des conditions expérimentales sensiblement différentes, Gottlieb et 
Taylor ont également observé deux modes d’activation des axones fusimoteurs 
au cours de mouvements reflexes de la mâchoire (mouvement de déglutition 
et de lappage). Dans ces expériences les décharges γ étaient enregistrées à 
partir de branches nerveuses fines du muscle masseter sectionnées à leur 
entrée dans le muscle ; l’identification des axones y reposait sur leur absence 
d’activation au cours du reflexe myotatique du muscle masseter. L’activité 
des fibres afférentes était enregistrée par dérivation dans la racine mésencé-
phalique du trijumeau. Gottlieb et Taylor ont constaté que la fréquence de 
décharge de certains axones γ, très faible au repos augmentait d’une manière 
modérée et progressive au cours des mouvements de la mâchoire tandis que 
celle d’autres axones était considérablement modulée au cours de ces mou
vements. Se fondant sur des arguments assez indirects ces auteurs estiment 
que les axones γ à activité tonique sont du type dynamique et les axones γ 
à forte modulation du type statique. 

Les effets exercés sur les motoneurones γ par la stimulation électrique des 
fibres afférentes appartenant au groupe I, II et III d’un grand nombre de 
muscles fléchisseurs et extenseurs ont été systématiquement étudiés par 
Appelberg, Hulliger, Johansson et Sojka, chez le Chat. Ces effets ont été 
appréciés en observant soit le changement du rythme de décharge des moto
neurones γ (enregistrement extracellulaire) soit la nature des potentiels post-
synaptiques engendrés (enregistrement intracellulaire). Les motoneurones γ, 
identifiés par stimulation antidromique, ont été classés en motoneurones à 
fonction dynamique ou statique suivant qu’ils étaient ou non activés par la 
stimulation d’une aire mésencéphalique située au voisinage du noyau rouge 
(Mes A D C, mesencephalic area for dynamic control) qui selon les travaux 
d’Appelberg et coll. contrôle exclusivement les motoneurones dynamiques. 
Selon ces critères d’identification les motoneurones γ dynamiques seraient 
environ deux fois plus nombreux que les motoneurones γ statiques ce qui est 
en contradiction avec les observations fondées sur la préparation de fibres 
« uniques » par dissociation de racines ventrales montrant que le nombre de 
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fibres γ statiques est deux à trois fois supérieur à celui des fibres γ dyna
miques. 

La stimulation des fibres I (fibres d’origine fusoriale et golgienne) est 
presque sans effet sur les motoneurones γ. Par contre la stimulation des 
fibres II, qui se distribuent principalement aux terminaisons fusoriales secon
daires entraîne des effets excitateurs ou inhibiteurs puissants. L’effet le plus 
souvent observé est l’activation de motoneurones γ dynamiques (fléchisseurs 
ou extenseurs) ce qui suggère que la sensibilité dynamique des terminaisons 
primaires contrôlée par ces motoneurones serait indirectement liée au niveau 
d’activité des terminaisons secondaires, elles-mêmes activables par la contrac
tion de fibres musculaires intrafusales innervées par des axones γ statiques. 

La stimulation des fibres III est également suivie d’effets excitateurs ou 
inhibiteurs importants, l’effet le plus fréquent étant l’activation de moto
neurones γ statiques (fléchisseurs ou extenseurs). 

Appelberg et coll. qui ont également étudié l’action exercée sur les moto
neurones γ par les fibres afférentes d’origine cutanée et articulaire considèrent 
que la fonction des motoneurones fusimoteurs est d’intégrer aussi bien les 
signaux provenant de la quasi-totalité des récepteurs sensitifs que les signaux 
d’origine supraspinale et proposent d’appeler « entrée finale commune » pour 
les motoneurones α la voie la parce que son niveau d’activité est contrôlé 
par le système fusimoteur. 

Le fonctionnement des récepteurs sensibles à l’étirement musculaire a été 
étudié par Vejsada et coll. chez le Rat, espèce chez laquelle la différentiation 
des fibres musculaires intrafusales n’est pas complète à la naissance. Dès le 
premier jour après la naissance des récepteurs répondant d’une manière 
soutenue à des allongements de plusieurs secondes de durée ont pu être 
observés ; néanmoins beaucoup de récepteurs cessent de répondre après deux 
à trois secondes d’étirement. Au cours des deux premières semaines le nombre 
des récepteurs de ce type diminue tandis que celui des réponses à adaptation 
lente croît. 

Y. L. 

Plusieurs séminaires ont porté sur le contrôle sensoriel de l’oculomotricité : 

1) Sous-systèmes neuronaux qui sous-tendent le regard (A. Berthoz, Paris). 

L’ensemble des sous-systèmes neuronaux responsables de l’oculomotricité 
ainsi que le mode de fonctionnement des circuits de contrôle de la saccade 
oculaire et des réflexes d’origine visuelle et vestibulaire ont été décrits. 
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M. Berthoz a exposé comment, chez le Chat éveillé, les méthodes d’étude 
intracellulaire de l’activité de neurones qui associe techniques électrophysio
logiques et morphologiques, permettent de révéler la spécificité des signaux 
codés par les neurones de chaque sous-système. 

2) Neuroanatomy of pathways underlying rapid eye movements (J. Buttner-
Ennever, Dusseldorf). 

M m e J. Buttner-Ennever a présenté une synthèse de la neuro-anatomie 
des voies oculomotrices. Elle a décrit l’organisation centrale, chez le Singe, 
des circuits responsables des mouvements horizontaux et verticaux des yeux 
ainsi que les propriétés des motoneurones des muscles extraoculaires. Les 
centres mésencéphaliques, récemment découverts, qui sont spécifiquement 
responsables des saccades oculaires verticales ont été particulièrement étudiés. 

3) Genetic and environmental influence on the wiring of a visuo-motor 
reflex in mammals (K.P. Hoffmann, Ulm). 

M. K.P. Hoffmann a résumé les observations récentes sur le système 
optique accessoire. Ce système constitue la voie primaire du traitement des 
informations visuelles nécessaires au déclenchement du réflexe optocinétique 
qui emprunte des voies prétecto-olivo-cérébelleuses. En coopération avec le 
reflexe vestibulo-oculaire, ce reflexe sert à stabiliser sur la rétine l’image de 
l’environnement. Les enregistrements des réponses neuronales dans les noyaux 
des tractus optiques accessoires ainsi que les effets de diverses lésions cen
trales ont montré que le développement de la vision binoculaire s’accom
pagne au cours de l’évolution de l’apparition de nouvelles connexions céré
brales, notamment transcorticales entre la rétine et les noyaux optiques acces
soires. 

4) Pathophysiology of rapid eye movements (V. Henn, Zurich). 

M. V. Henn a présenté les données récentes sur lesquelles reposent une 
nouvelle hypothèse sur la transformation du code topologique du système 
visuel en un code temporel de signaux qui utilisent les motoneurones oculaires 
pour engendrer les saccades. Les enregistrements d’activité unitaire dans la 
formation réticulée pontique, chez le Singe, ont récemment révélé des classes 
de neurones qui correspondent aux étapes successives de cette transformation. 
Le mécanisme de la coordination entre circuits mésencéphaliques et pontiques 
respectivement responsables des composantes verticales et horizontales des 
mouvements oculaires a également été étudié. 
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5) Sémiologie et physiopathologie des paralysies oculomotrices (Ch. Pierrot-
Desseilligny). 

Après avoir rappelé l’anatomie des voies et des centres responsables de 
l’oculomotricité chez l’Homme, M. Charles Pierrot-Desseilligny a comparé 
les données neurophysiologiques sur l’oculomotricité fournies par l’expéri
mentation animale aux déficits oculomoteurs observés chez des patients 
présentant diverses lésions du tronc cérébral et a insisté sur la valeur diagnosti
que des observations neurophysiologiques. 

TRAVAUX DE LABORATOIRE 

I. — Fuseaux neuro-musculaires 

a) Après-effets dus à la stimulation fusimotrice et à l’étirement. 

L’étude des après-effets de la stimulation d’axones fusimoteurs et de 
l’étirement musculaire sur les fibres intrafusales à sac du type b 1 a été pour
suivie. La réponse de terminaisons primaires de fuseaux de-efférentés du 
muscle soléaire du Chat a de brèves stimulations d’axones γ dynamiques 
laire préalable. La stimulation conditionnante d’un axone dynamique entraîne 
les effets résiduels d’une stimulation fusimotrice ou d’un étirement muscu
laire préalable. La stimulation conditionnante d’un axone dynamique entraîne 
une augmentation considérable de la réponse test. Les interactions entre 
plusieurs axones dynamiques β ou γ innervant le même fuseau ont été 
étudiées. La stimulation d’un seul d’entre eux produit un après-effet facilitateur 
non seulement sur la réponse test de sa propre stimulation mais aussi sur 
celle des autres axones dynamiques. Lorsque deux axones dynamiques sont 
stimulés, les après-effets qui en résultent dépendent de l’importance de la 
stimulation conditionnante. Si la stimulation de chaque axone est faite de 
façon à ne produire que de faibles après-effets (stimulation de courte durée 
à fréquence basse), la stimulation combinée des deux axones produit une 
augmentation de la réponse test plus grande que la somme des effets indivi
duels (facilitation) ; par contre si les après-effets individuels sont très impor
tants la stimulation combinée des deux axones n’entraîne pas d’effet plus 
grand que les effets individuels (occlusion). Ces observations suggèrent que 
chaque axone innervant la même fibre à sac b1 active seulement une partie 
de cette fibre et que la partie activée de la fibre croît avec l’importance de 
la stimulation conditionnante. Des étirements musculaires rapides (4-5 mm, 
triangulaire, 6 à 10 fois par sec) appliqués au muscle produisent également 
une augmentation notable des réponses à la stimulation γ dynamique test, 
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même s’ils sont appliqués une minute avant cette stimulation. L’importance de 
la facilitation dépend du nombre d’étirements conditionnants. L’étirement 
musculaire et la stimulation dynamique paraissent engendrer des après-effets 
par le même mécanisme ; en effet lorsque chacun d’eux donne des après-effets 
faibles, leurs actions combinées donnent des réponses beaucoup plus grandes. 
Ces observations suggèrent que la fibre à sac b1 pourrait être activée directe
ment par l’étirement musculaire (F. Emonet-Dénand, C. Hunt et Y. Laporte). 

b) Effets de la stimulation à fréquence basse d’axones β statiques. 

Les axones β statiques sont des axones qui innervent à la fois des fibres 
musculaires extrafusales et intrafusales et dont la stimulation diminue la 
sensibilité dynamique des terminaisons fusoriales primaires. La stimulation 
de la plupart d’entre eux à des fréquences comprises entre 20 et 50/s produit 
une réponse des terminaisons fusoriales primaires dont la fréquence de dé
charge reproduit celle de la stimulation (phénomène du « driving »). Comme 
la contraction non fusionnée de fibres musculaires extrafusales peut, à elle 
seule, produire du « driving » par stimulation purement mécanique du fuseau, 
il a été nécessaire de déterminer l’origine, intra ou extrafusale, du « driving » 
produit par les axones β statiques. Dans la quasi totalité des cas le « driving » 
a pu être attribué à la contraction de fibres intrafusales car le phénomène 
persiste après suppression sélective de la contraction des fibres musculaires 
extrafusales par stimulation répétitive d’axones réitérée jusqu’à l’obtention 
d’une fatigue des jonctions neuromusculaires ou/et des effecteurs. La signifi
cation fonctionnelle du phénomène du « driving », que la stimulation 
d’axones y statiques peut également donner, reste obscure mais ces expériences 
montrent que les axones β statiques sont capables d’exercer leur action 
spécifique lorsqu’on les stimule à des fréquences voisines des fréquences 
« physiologiques » de décharge des motoneurones (L. Jami, J. Petit et J.J.A. 
Scott). 

II. — Système visuel 

a) Etude du développement post-natal. 

Chez le chaton intact, privé dès sa naissance d’expérience visuelle on 
observe après une exposition visuelle brève, que les orientations codées par 
les neurones visuels corticaux se répartissent dans toutes les directions. Par 
contre, chez des chatons ne pouvant effectuer, pendant l’exposition, que des 
mouvements oculaires verticaux ou horizontaux les orientations restaurées sont 
presque toujours perpendiculaires à la direction des mouvements oculaires 
effectués (voir précédents rapports). Dans le but de déterminer le rôle respectif 
des afférences proprioceptives extraoculaires et des afférences visuelles nous 
avons exposé des chatons disposant d’un côté de mouvements oculaires nor-
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maux mais privés d’afférences proprioceptives et de l’autre de mouvements 
limités à une seule direction (horizontale ou verticale) mais sans vision. La 
restauration observée a été la même que celle que présentent des chatons 
dont les mouvements des yeux étaient limités des deux côtés à une seule 
direction. 

L’ensemble de ces résultats montre que, pendant la période de développe
ment de la sélectivité, la direction des mouvements oculaires influence la 
caractéristique d’orientation des neurones visuels par l’intermédiaire des affé-
rences proprioceptives extraoculaires (P. Buisseret, E. Gary-Bobo et C. 
Milleret). 

L’étude comparative du développement des propriétés des champs récepteurs 
des neurones de l’aire 18 chez des chatons élevés normalement et chez des 
chatons élevés à l’obscurité totale a été poursuivie. Il a été observé d’une 
part que la maturation de la sélectivité d’orientation de ces neurones se fait 
plus tardivement que celle des neurones de l’aire 17 (au cours de l’acqui
sition de cette sélectivité un type fonctionnel particulier de champs récepteurs 
est transitoirement observé) et d’autre part que chez les très jeunes animaux 
la grande majorité des neurones est dominée par l’œil contralatéral. L’inté
gration binoculaire n’apparaît que 4 à 5 semaines après la naissance chez des 
animaux ayant une expérience visuelle normale et seulement 8 à 10 semaines 
après chez des animaux élevés à l’obscurité alors qu’au niveau de l’aire 17 
elle est observée dès la naissance, quelles que soient les conditions d’élevage 
des animaux (C. Milleret, E. Gary-Bobo, J. Dauvillier, P. Buisseret). 

Des réponses à l’étirement d’un muscle du cou, le Biventer Cervicis, et à 
la stimulation électrique de sa branche nerveuse principale, ont été observées 
dans l’aire visuelle 17. La latence de ces réponses (30 à 40 ms) est réduite 
de 10 à 15 ms lorsque ces stimulations sont associées à une stimulation 
visuelle aléatoire. Ces observations conduiront à rechercher si les récepteurs 
sensitifs des muscles du cou en association avec ceux des muscles extraoculaires 
jouent un rôle dans le développement de la sélectivité à l’orientation des 
neurones visuels corticaux (J. Dauvillier, C. Milleret, E. Gary-Bobo, P. 
Buisseret). 

b) Etude histochimique d’un muscle extraoculaire du Chat. 

Dans le but de déterminer par la méthode de la déplétion glycogénique 
la taille et les caractères histochimiques des unités motrices d’un muscle extra
oculaire du Chat, le Droit Externe, il a été préalablement nécessaire de faire 
une étude histochimique des fibres de ce muscle, fondée sur les réactions 
ATPasiques après préincubation à différents pH. On a pu ainsi classer les 
fibres du Droit Externe dans les 4 catégories décrites pour les muscles sque-
lettiques : types 1, 2A, 2B et 2C, bien que la teneur en enzymes oxydatives 
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de ces fibres diffèrent sensiblement de celles des fibres des muscles sque-
lettiques. La majorité des fibres du Droit Externe présentent des caractères 
histochimiques qui sont habituellement corrélés avec la rapidité de contraction 
et la résistance à la fatigue ; de plus, elles présentent une très forte teneur 
en glycogène. Toutefois 10 % environ des fibres du Droit Externe présentent 
les caractères histochimiques de fibres à contraction lente et fatiguable, pauvres 
en glycogène ; leur signification fonctionnelle reste à élucider. 

Dans chacune des expériences de déplétion glycogénique, l’activation d’une 
seule unité motrice a été obtenue par stimulation intracellulaire de son moto-
neurone, situé dans le noyau moteur du VIe nerf cranien, au niveau du tronc 
cérébral. Dans deux expériences, après respectivement 45 et 60 minutes de 
stimulation intracellulaire, l’examen histochimique du muscle a permis de 
déceler un groupe d’une dizaine de fibres vidées de leur glycogène. Ces deux 
unités motrices étaient composées de fibres appartenant au type 2A, mais 
relativement pauvres en enzymes oxydatives. 

Dans six autres expériences la stimulation d’un motoneurone pendant 45 
à 110 minutes n’a pas suffi à produire de déplétion glycogénique. Ces résultats 
suggèrent que des facteurs autres que la stimulation — peut-être une réduction 
de la circulation locale — sont nécessaires pour provoquer la déplétion des 
fibres les plus résistantes du muscle Droit Externe (G. Horcholle-Bossavit, 
L. Jami et D. Thiesson, en collaboration avec J.P. Guéritaud et S. Tyc-
Dumont, de l’Unité de Recherches Neurobiologiques de l’I.N.S.E.R.M. à 
Marseille). 

III. — Système auditif 

Les interactions, dans le cas de stimulations par des sons complexes, entre 
les fréquences ont été étudiées au niveau des réponses microphoniques 
cochléaires chez le Cobaye. Les stimulus étaient des clics à large compo
sition spectrale. Le rapport du spectre de la réponse et du spectre du stimulus 
fournit la courbe de réponse en fonction de la fréquence. Cette courbe, 
obtenue pour un stimulus complexe, est différente de celle mesurée pour 
des fréquences présentées isolément et successivement. Elle varie en parti
culier selon les caractéristiques du stimulus. D’une manière générale, les 
interactions tendent à renforcer les fréquences proches de la fréquence carac
téristique et à atténuer les autres ce qui contribue à renforcer le filtrage 
cochléaire (J.P. Legrouix et P. Avan). 

Les modifications des réponses microphoniques cochléaires consécutives 
à des déplacements excessifs de la membrane basilaire ont été étudiées dans 
le but de déterminer le rôle des déplacements mécaniques par opposition aux 
effets métaboliques souvent invoqués dans les traumatismes acoustiques. Les 
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déplacements étaient provoqués (sur la cochlée de Cobaye) en produisant 
des variations de pression hydrostatique dans la périlymphe. A partir d’une 
certaine amplitude, des effets irréversibles sont observés qui conduisent à une 
modification importante de la courbe de réponse en fréquence ; cette courbe 
est divisée en deux parties suggérant l’existence de deux résonateurs qui 
seraient découplés à la suite des déplacements excessifs. Après un certain 
nombre d’actions de la pression, la partie de la courbe de réponse située 
dans les fréquences élevées (proches de la fréquence caractéristique) disparaît 
totalement et laisse subsister une seule zone de réponse dans les basses 
fréquences. Il est remarquable que cette zone soit identique aux différents 
emplacements le long de la cochlée, ce qui suggère que l’analyse des fré
quences a disparu. Ces faits ont été interprétés comme résultant du découplage, 
à la suite des déplacements excessifs, de la membrane tectoriale et des cils 
des cellules ciliées externes. Ils confirment les interprétations récentes selon 
lesquelles le filtrage est assuré principalement par les phénomènes micro-
mécaniques siégeant au niveau des cils et de la membrane tectoriale (J.P. 
Legouix et M. Berreby). 

Le rôle des systèmes efférents cochléaires a été étudié chez le Cobaye. 
L’expérimentation a concerné principalement le système médian dont les 
fibres établissent des synapses très nombreuses au niveau des cellules ciliées 
externes et dont on suppose qu’il pourrait agir sur la mécanique cochléaire. 
Afin d’explorer cette possibilité, un certain nombre de caractéristiques des 
réponses cochléaires ont été étudiées avant et après section du système 
médian. Il a été constaté que la nonlinéarité du potentiel microphonique est 
modifiée à la suite de l’interruption du système médian et que le phénomène 
de suppression classique d’une fréquence par une autre est diminué. Cet effet 
suggère une modification de la micromécanique cochléaire que l’on pourrait 
attribuer à un changement du couplage entre la membrane tectoriale et la 
membrane basilaire. Ce changement pourrait résulter d’une variation de 
volume des cellules ciliées externes sous l’influence du système efférent médian 
(M.C. Remond et R. Pujol). 
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