
Université de Montréal 

OSCILLATIONS LOCALES DANS LE CERVELET: 
ORGANISATION, MODULATION ET SYNCHRONISATION 
AVEC LE CORTEX CÉRÉBRAL LORS DU MOUVEMENT 

Par 

Richard Courtemanche 

Département de Physiologie 

Faculté de Médecine 

Thèse présentée à la Faculté des études supérieures 
en vue de l'obtention du grade de Philosophiœ Doctor (Ph.D.) 

en sciences neurologiques 

Septembre 1999 

CD Richard Courtemanche, 1999 



‘SIO 

q 

U3 

Vt 0 



IDENTIFICATION DU JURY 

Université de Montréal 
Faculté des études supérieures 

Cette thèse intitulée: 

Oscillations locales dans le cervelet: organisation, modulation et synchronisation avec 
le cortex cérébral lors du mouvement 

présentée par: 

Richard Courtemanche 

a été évaluée par un jury composé des personnes suivantes: 

ii 

Dr. Allan M. Smith, Ph.D., Département de Physiologie 	 

Dr. Yves Lamarre, M.D., Ph.D., Département de Physiologie 	 

Dr. Christian Casanova, Ph.D., École d'Optométrie 	  

Dr. William A. MacKay, Ph.D., Department of Physiology, 
University of Toronto 	  

Dr. Jocelyn Faubert, Ph.D., École d'Optométrie 	  

président du jury 

directeur de recherche 

membre du jury 

examinateur externe 

représentant du doyen 

Thèse acceptée le 7 décembre 1999. 



ill 

SOMMAIRE 

Récemment, des oscillations entre 15 et 25 Hz dans les potentiels de champs 

locaux ont été découvertes dans le cervelet du singe éveillé, qui sont modulées de 

façon systématique par une tâche motrice. Des oscillations de même fréquence sont 

aussi présentes dans les cortex pariétal et moteur du singe. Le but de cette dissertation 

est de clarifier le rôle de telles oscillations dans le mouvement volontaire, et des 

relations cérébro-cérébelleuses possiblement impliquées. Premièrement, la 

localisation des oscillations cérébelleuses a été déterminée: elles sont importantes 

surtout dans le lobule paramédian, mais aussi présentes dans le paraflocculus dorsal et 

le crus. Des oscillations plus rapides ont aussi été remarquées dans des régions plus 

rostrales. Deuxièmement, le rôle des oscillations 15-25 Hz dans le mouvement a été 

exploré chez un singe entraîné à presser un bouton avec une ou l'autre des mains, 

selon un délai après l'apparition d'un son ou d'une lumière. Une autre condition 

exposait le singe au son ou à la lumière tout en recevant du jus selon un même délai 

que la tâche de pression du bouton. Des enregistrements simultanés des oscillations 

cérébelleuses et pariétales ou du cortex moteur révèlent une modulation 

caractéristique et similaire des oscillations corticales et cérébelleuses, dans la tâche de 

pression du bouton. Dans les trois régions, les oscillations sont interrompues par la 

survenue du son, reprennent, et sont arrêtées de nouveau par le mouvement du singe. 

Durant la tâche, les oscillations du cortex pariétal et du cortex moteur se 

synchronisent progressivement avec les oscillations du cervelet, le maximum étant 

atteint au moment de la pression du bouton. En revanche, dans la condition où le 
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singe reçoit la récompense sans bouger, le stimulus provoque une hausse des 

oscillations, qui durent tout le délai; cependant, aucune hausse de synchronisation 

n'accompagne l'événement de la récompense. La modulation des oscillations dans 

chaque région pourrait indiquer la fin d'une période de traitement d'information, les 

rythmes permettant d'en gérer temporellement l'entrée. La synchronisation cérébro-

cérébelleuse des oscillations pourrait aussi permettre la formation d'unités 

fonctionnelles, requises ici alors que le singe effectue un mouvement. Des 

enregistrements simultanés des oscillations ont aussi été effectués au sein du cervelet: 

une plus grande synchronisation a été retrouvée pour des sites disposés selon un 

arrangement parasagittal que coronal, impliquant une modularité parasagittale dans 

l'activité oscillatoire. De plus, la synchronisation des sites selon l'arrangement 

coronal semblait dynamique: lors de la tâche de pression du bouton, une 

augmentation de synchronisation était notable durant le délai. L'ensemble de ces 

résultats révèle une organisation dynamique des oscillations locales dans le cervelet et 

le cortex cérébral: lors de l'expectative d'entrée d'information, ces régions adoptent 

un mode de traitement rythmique. Afin d'en favoriser la mise en commun, une 

synchronisation des rythmes entre les régions peut s'opérer, selon les exigences: une 

telle organisation dynamique a été révélée dans les relations cérébro-cérébelleuses et 

intra-cérébelleuses. Dans ce contexte, le cervelet pourrait permettre d'optimiser le 

traitement de l'information afférente ou même son anticipation, en agissant comme 

un synchroniseur de l'activité corticale. 
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xvi 

AVANT-PROPOS 

J'ai toujours été intéressé à savoir comment le cerveau contrôle les 

mouvements, comment il utilise les informations provenant de l'environnement pour 

produire des mouvements plus efficaces. J'ai entrepris des études de baccalauréat en 

sciences de l'activité physique pour en savoir plus, tout en enseignant le tennis, un 

sport approprié à ce problème. J'ai ensuite entrepris une maîtrise dans le même 

champ, sous la direction de Normand Teasdale. Lors de cette étape, j'ai rencontré un 

de ses collaborateurs, le Dr Yves Lamarre, mon actuel directeur de recherche, qui 

s'intéressait aussi aux mécanismes oeuvrant dans le cerveau pour produire les 

mouvements, avec des techniques neurophysiologiques. Le projet initial que nous 

avions élaboré était relié à des études psychophysiques chez l'humain, mais l'attrait 

d'étudier le système nerveux directement était trop fort. J'ai donc entrepris des 

enregistrements dans le cortex somatosensoriel du singe lors de mouvements du bras, 

afin de vérifier les caractéristiques de la modulation de l'information sensorielle 

parvenant au cortex lors de mouvements. Un autre changement dans mon projet de 

thèse a été provoqué par la découverte très prometteuse d'oscillations dans le cortex 

cérébelleux du singe éveillé, un phénomène nouveau décrit par Jean-Pierre Pellerin et 

Yves Lamarre. Sans grand besoin de persuasion de la part de ce dernier, j'ai changé 

mon projet de thèse pour ce qui suit. Je crois que cette thèse contribue à l'avancement 

des connaissances dans la neurophysiologie du cervelet et de ses liens avec le cortex 

cérébral. À vous de juger. 



CHAPITRE 1: INTRODUCTION GÉNÉRALE 

En utilisant comme point de départ les oscillations dans le cervelet, cette 

recension des écrits traitera ensuite le phénomène général des oscillations dans le 

système nerveux, puis plus spécifiquement des oscillations dans les régions 

impliquées dans le contrôle des mouvements, et après aux mécanismes sous-jacents à 

ces oscillations. Par la suite, leur fonction est aussi approchée, surtout en ce qui 

concerne comment elles pourraient influencer les opérations cérébelleuses et les 

relations entre le cervelet et le cortex cérébral. 

1. Oscillations dans les potentiels de champs cérébelleux 

La découverte par Pellerin et Lamarre (1997) d'oscillations dans les potentiels 

de champ locaux (PCL) dans la couche de cellules granulaires (CCG) du cervelet du 

singe était un fait nouveau, bien que les actions des circuits cérébelleux semblaient 

assez bien caractérisées depuis longtemps (résumées dans le volume d'Eccles, Ito et 

Szentàgothai, 1967). Ces oscillations semblent être générées dans la CCG, car 

l'activité cellulaire au niveau des régions optimales pour l'enregistrement des 

oscillations est très dense et faite de petits potentiels d'action difficiles à isoler (une 

caractéristique de la CCG - Morissette et Bower, 1996). Cette activité cellulaire est 

aussi en phase avec les oscillations de PCL. Les oscillations ne sont pas présentes 

dans toute l'étendue du cortex cérébelleux, et sont aussi plus faciles à enregistrer dans 

le cortex cérébelleux du lobule paramédian: un travail de cartographie sera exposé 

dans le chapitre 3 afin de vérifier si ces oscillations se limitent au lobule paramédian 
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ou bien peuvent aussi être enregistrées au sein des lobules environnants. Pour ce qui 

est donc connu de Pellerin et Lamarre (1997), on peut formuler l'hypothèse initiale 

que ces oscillations se limitent au lobule paramédian, peut-être parce que cette région 

du cervelet est particulièrement sensible aux afférences proprioceptives. En général, 

ces oscillations ont une fréquence variant de 14 à 20 Hz, et sont présentes alors que le 

singe est immobile et attentif à son environnement, puis sont influencées par le niveau 

d'excitation de l'animal. Si le singe est trop excité (e.g., en se faisant fixer dans les 

yeux), elles sont moins présentes; c'est aussi le cas lorsque que le singe n'est pas assez 

intéressé par ce qui l'entoure et somnole. 

Les oscillations de la CCG chez le primate sont aussi modulées par l'exécution 

d'une tâche motrice. Chez un singe ayant appris à produire un mouvement de flexion-

extension du coude environ 1 s après l'arrivée d'un stimulus sonore, le phénomène 

oscillatoire se trouve perturbé par deux événements: le son et le début du mouvement. 

Ainsi, lors d'un essai typique, les oscillations sont arrêtées par le stimulus, reprennent 

un peu avant le début du mouvement, et sont encore une fois interrompues par le 

mouvement lui-même. Elles reprennent par la suite, alors que le singe se prépare pour 

le prochain mouvement. Pellerin et Lamarre (1997) interprètent ce type de 

modulation comme étant une preuve que le cervelet est sensible à l'occurrence de 

deux périodes d'aftente, la première étant interrompue par le stimulus, en mode plutôt 

réactif, et la deuxième période d'attente est interrompue par le mouvement dans un 

mode plus volontaire, plus proactif. Un tel comportement oscillatoire est semblable 
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aux rythmes "mu" présentés par Rougeul et collègues (1979) dans le cortex 

sensorimoteur du singe. 

Un autre groupe a depuis trouvé des oscillations dans les PCL de la CCG du 

cervelet chez le rat qui est libre de se déplacer à sa guise. Hartmann et Bower (1998) 

ont en effet trouvé des oscillations à 7-8 Hz dans le Crus IIa du rat, qui ne sont pas 

dues au mouvement des vibrisses, mais qui sont présentes alors que le rat est 

immobile et éveillé. Des enregistrements simultanés révèlent que ces oscillations 

étaient même synchronisées entre les hémisphères. L'interprétation des auteurs est que 

ces oscillations représentent un mécanisme de segmentation de l'information 

somatosensorielle parvenant au cortex cérébelleux du rat. Par leurs propriétés, ces 

oscillations, bien que de fréquence différente, semblent s'apparenter aux oscillations 

trouvées par Pellerin et Lamarre (1997) dans le lobule paramédian du primate éveillé. 

Deux articles de revue faisaient justement état du manque d'évidence d'activité 

oscillatoire dans les PCL à l'intérieur du cortex cérébelleux. En effet, malgré la 

structure laminaire et la présence de neurones excitateurs et inhibiteurs dans le cortex 

cérébelleux, Freeman et Skarda (1985) et Bullock (1997) remarquaient qu'aucune 

étude ne rapportait la présence d'oscillations dans la bande jusqu'à 50 Hz dans le 

cervelet. C'est donc plus tard que les résultats de Pellerin et Lamarre (1997) et 

Hartmann et Bower (1998) ont été publiés pour finalement rapporter une telle activité 

oscillatoire dans le cortex cérébelleux. 



2. Oscillations et synchronisation dans le système nerveux 

Les oscillations spontanées dans les structures nerveuses sont étudiées depuis 

plusieurs années et font partie de l'analyse courante dans les tests 

électroencéphalographiques (EEG). Initialement découverts par Berger en 1929 

(Fessard, 1959; Grey Walter, 1959), les rythmes cérébraux enregistrés en EEG sont 

toujours utilisés couramment pour l'étude du sommeil. À titre indicatif, les 

oscillations EEG ont été classées selon leur bande de fréquences, soit en ondes 

dénommées delta (1-3,5 Hz - sommeil profond), alpha (8-13 Hz - assoupissement), 

theta (4-7 Hz - sommeil léger) lors d'épisodes enregistrés pendant le sommeil (Grey 

Walter, 1959; Shepherd, 1994). Des ondes beta (14-30 Hz) et gamma (30-80 Hz) ont 

aussi été décrites chez l'animal et l'humain éveillé, et on retrouve aussi certains 

épisodes alpha et theta dans ces conditions (MacKay, 1997). La localisation des 

différents rythmes dans l'EEG permet aussi de les caractériser, comme par exemple 

les rythmes alpha qui sont situés au-dessus du cortex pariétal postérieur et du cortex 

visuel alors que le sujet a les yeux fermés (Grey Walter, 1959; Shepherd, 1994). Les 

mécanismes des oscillations durant le sommeil commencent à être élucidés, étant 

particulièrement influencés par les interactions thalamocorticales (Steriade et al., 

1993; Steriade, 1994; Sejnowski et al., 1995; McCormick et Bal, 1997). 

La découverte d'oscillations dans le cortex cérébelleux s'inscrit tout de même 

dans une longue lignée d'études qui rapportent des oscillations dans les PCL de 

plusieurs structures nerveuses lors d'enregistrements chez l'animal en relation avec 

des événements extérieurs, oscillations qui semblent avoir un rôle fonctionnel et 
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représenter une forme de signal (Fessard, 1959; Bullock, 1997). Les travaux analysant 

le signal magnétoencéphalographique (MEG) supportent aussi cette notion (Hari et 

Salmelin, 1997). Des oscillations électriques ont été décrites dans des structures 

nerveuses très diverses, comme les pacemakers cardiaque et circadiens (Shepherd, 

1994), les ganglions du système nerveux sympathique (e.g., Chang et al., 1999), 

Phippocampe (Macrides et al., 1982; Jefferys et al., 1996), et maintenant le cervelet. 

L'analyse de l'activité de groupes de neurones, par le codage d'information en 

population - comme par exemple l'activité oscillatoire et la synchronisation entre des 

groupes - est un moyen puissant de comprendre le système nerveux (McKenna et al., 

1994). Le codage en population par l'enregistrement simultané de plusieurs neurones 

ou de populations neuronales offre la possibilité d'enquêter sur les interrelations 

qu'ont les neurones entre eux, afin d'influencer la perception d'un stimulus ou 

l'exécution d'une tâche motrice (Sakurai, 1996; Deadwyler et Hampson, 1997; 

Eichenbaum, 1998). 

2.1. Oscillations dans le système visuel 

Comme exemple d'oscillations qui auraient un rôle fonctionnel dans le 

système nerveux chez l'animal éveillé, les travaux du groupe de Singer portant sur les 

oscillations de PCL et la synchronisation de la décharge neuronale dans le cortex 

visuel peuvent être considérés. Ces phénomènes constitueraient des mécanismes 

servant au traitement de l'information (revus dans Singer, 1993; Singer, 1994; Singer 

et Gray, 1995; Singer et al., 1997): en effet, au sein du cortex visuel, des oscillations 
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de 20-80 Hz prédominent et tout indique qu'elles pourraient supporter le codage 

d'information. Il est postulé que les oscillations permettraient aux différents groupes 

de neurones activés par la stimulation visuelle de décharger avec une plus grande 

probabilité de simultanéité: ceci entraînerait une population locale de neurones dans 

des cycles d'excitabilité maximale et minimale, selon le rythme. Ces rythmes 

favoriseraient alors la formation d'une population neuronale servant au codage de 

l'information visuelle, basée sur la simultanéité de leur décharge: ceci rappelle le 

concept de codage par assemblées cellulaires initialement proposé par Hebb (1949). 

Ce type de codage, où les neurones responsables d'encoder une partie de l'information 

déchargent avec une synchronisation à la milliseconde près, serait plastique (facile à 

construire et à démanteler) et permettrait la mise en commun de plusieurs attributs 

visuels par des populations neuronales parfois disparates et/ou éloignées (Singer et 

al., 1997). Une forme de "binding" des attributs visuels est donc envisagée selon cette 

théorie (von der Marlsburg, 1995; Treisman, 1996). Parmi les évidences les plus 

probantes de ce type de décharge synchrone codant les différents attributs visuels: une 

interaction intercolumnale entre des neurones codant pour une orientation similaire 

(Gray et al., 1989); et aussi une synchronisation des réponses neuronales à une barre 

qui se déplace dans le champ récepteur de deux neurones de l'aire visuelle MT, alors 

qu'une telle synchronisation est absente si deux barres stimulent d'une manière 

semblable les champs (Kreiter et Singer, 1996). Ce type de synchronisation serait dû à 

la connectivité corticocorticale et aussi aux relations thalamocorticales (Singer et 

Gray, 1995), et même aux connexions réticulocorticales (Munk et al., 1996). Des 
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études de simulation indiquent que le cortex visuel peut en effet compter sur les 

connexions corticales horizontales pour assurer une partie de la synchronisation 

(Wilson et Bower, 1991). Le champ visuel, auparavant segmenté par de tels canaux 

parallèles de traitement, serait alors réintégré en une seule réalité perceptuelle, et le 

binding par synchronisation temporelle serait un moyen puissant et plastique d'assurer 

une représentation cohérente, bien que moins rapide qu'une représentation proprement 

hiérarchique (von der Marlsburg, 1995). Une étude récente en MEG chez l'humain 

semble indiquer que la synchronisation temporelle s'opérerait de façon intra- et inter-

hémisphérique pour la perception consciente d'un stimulus visuel (Srinivasan et al., 

1999). 

2.2. Oscillations dans d'autres systèmes sensoriels 

À titre de comparaison, des oscillations ont aussi été enregistrées dans d'autres 

systèmes sensoriels et pourraient aussi y jouer un rôle dans l'encodage d'information. 

Dans le bulbe olfactif - une autre structure laminaire - des oscillations à environ 60 

Hz ont été enregistrées chez le lapin, en relation avec une stimulation olfactive 

(Adrian, 1950); ce type d'oscillation dans le bulbe olfactif pourrait permettre la mise 

en commun de l'information et sous-tendre l'encodage des odeurs, qui y est non-

topographique mais dont l'activité EEG prend une configuration spatiale spécifique 

pour représenter les odeurs (Freeman et Skarda, 1985). Des oscillations servent aussi 

l'encodage dans le cortex pyriforme (Wilson et Bower, 1992). De plus, chez la blatte, 

un traitement sophistiqué de l'information dépend des interactions entre des 
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populations de neurones afin d'assurer l'analyse de différentes odeurs, regroupant et 

dégroupant différentes populations neuronales selon les odeurs qui sont présentées à 

l'insecte (Laurent, 1996; Laurent et Davidowitz, 1994). Une autre activité oscillatoire, 

cette fois-ci à 5-10 Hz, dénommée theta, pourrait supporter l'apprentissage de la 

discrimination des odeurs dans l'hippocampe du rat (Macrides et al., 1982). En plus 

de l'information visuelle et olfactive, l'information somatosensorielle pourrait aussi 

être codée par un codage en population, comme dans le cas d'une synchronisation des 

décharges neuronales dans le cortex somatosensoriel primaire en réponse à des 

stimuli tactiles (Roy et Alloway, 1999). Il est connu depuis longtemps que la 

décharge neuronale peut en effet s'y synchroniser spontanément, ou en réponse à une 

stimulation électrique d'un nerf périphérique, alors que l'animal est sous anesthésie 

(Li, 1959). Cette synchronisation et cette rythmicité ne s'opère pas qu'au niveau du 

cortex, mais aussi au niveau du thalamus et des noyaux de la colonne dorsale: un 

réseau oscillant semble être impliqué tout le long de la voie somatosensorielle 

(Nicolelis et al., 1995). Ce réseau utilise plus que le simple traitement de 

l'information en feedforward entre les relais, et implique des boucles en feedback 

pour assurer le traitement de l'information tactile. Cette information tactile pourrait 

d'ailleurs utiliser des changements de phase dans les processus oscillatoires, 

provoqués par les stimuli sensoriels, afin de déterminer avec une grande précision les 

paramètres temporels de stimulation (Ahissar et al., 1997). Un codage temporel 

pourrait aussi assurer le traitement de l'information dans le cortex auditif primaire 

(deCharms et Merzenich, 1996), qui semble à son tour utiliser des oscillations pour 
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supporter la synchronisation de la décharge, oscillations qui sont influencées par les 

relais sous-corticaux (Brett et Barth, 1997). 

Tous ces travaux permettent de constater que la synchronisation neuronale 

pourrait être une forme de codage de l'information. et que les oscillations dans les 

PCL pourraient supporter cette synchronisation (Singer, 1993). Bien que plus 

fortement étudié dans le système visuel, ce mécanisme pourrait contribuer au codage 

dans d'autres systèmes, tels les systèmes moteurs. 

3. Oscillations dans les systèmes moteurs 

3.1. Cortex moteur et lobe frontal 

Les oscillations et la synchronisation de la décharge neuronale sont aussi des 

mécanismes codant l'information dans les régions du cerveau dites motrices. En effet, 

des oscillations à 20-40 Hz dans le cortex moteur ont été découvertes chez le chat 

(Bouyer et al., 1987) et ont été associées au comportement chez le singe effectuant 

des mouvements appris (Murthy et Fetz, 1992; 1996a; Sanes et Donoghue, 1993; 

Baker et al., 1997). Ces oscillations dans les PCL semblent influencer la décharge de 

cellules (Murthy et Fetz, 1996b; Donoghue et al., 1998). Les étapes les plus propices 

à la production d'oscillations sont dans les moments de préparation motrice où 

l'animal est immobile, et aussi dans les moments où le geste atteint une étape stable 

de réalisation. Comme les oscillations dans les PCL ne semblent pas être toujours 

affectées par des événements précis dans la réalisation de gestes, mais plutôt par des 

étapes globales, ce type d'activité semble refléter des processus plus globaux 
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d'excitabilité ou de préparation à l'action (Sanes et Donoghue, 1993; Donoghue et al., 

1998). La synchronisation des PCL enregistrés simultanément semble aussi indiquer 

qu'une assez grande surface de cortex semble se synchroniser, selon certains jusqu'à 

5-6 mm (Baker et al., 1997; Donoghue et al., 1998) et d'autres jusqu'à 14 mm (Murthy 

et Fetz, 1992; 1996a). En plus de la synchronisation des PCL, la synchronisation de la 

décharge de neurones du cortex moteur est concomitante à la performance de 

l'animal, sans changement dans le taux de décharge (Riehle et al., 1997). Ceci serait 

un exemple probant de codage temporel dans les systèmes moteurs (Fetz, 1997). Des 

informations concernant la direction d'un mouvement pourraient même être encodées 

par l'activité synchrone de neurones du cortex moteur (Hatsopoulos et al., 1998). 

Vaadia et collègues (1995) ont trouvé que ce type d'interaction entre divers neurones 

isolés était dynamiquement modulé à l'intérieur d'une tâche, particulièrement dans 

leur cas pour des neurones du cortex frontal. Cette modulation dynamique rappelle le 

codage par population neuronale qui semble avoir été trouvé dans le cortex visuel. 

Les oscillations du cortex moteur pourraient aussi montrer une relation avec l'EMG 

lors de mouvements chez le singe (Murthy et Fetz, 1996a; Baker et al., 1997). Chez 

l'humain, ces rythmes du cortex moteur sont aussi retrouvés. Salmelin et Hari (1994) 

ont trouvé des oscillations en MEG chez l'humain à environ 20 Hz, qui sembleraient 

provenir du cortex moteur et qui sont modulés en rapport avec des mouvements du 

pouce. Pfurtscheller et Neuper (1994) ont aussi trouvé des oscillations à 11-12 Hz 

dans l'EEG près du cortex moteur, au-dessus de l'aire de la main, en relation avec des 

mouvements des doigts. Ces oscillations sont stoppées tout comme les oscillations 
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beta, par le mouvement imminent (Pfurtscheller, 1981). Dans le cas des mouvements 

de la main, les oscillations semblent se synchroniser entre des électrodes placées près 

l'une de l'autre, en rapport avec l'événement (Pfurtscheller et Neuper, 1994). Des 

facteurs cognitifs sembleraient ici influencer la rythmicité, car Nashmi et al. (1994) 

rapportent qu'avec plusieurs tâches motrices, l'activité oscillatoire beta dans l'EEG 

sensorimoteur semble être corrélée avec l'attention à la tâche ou bien la préparation 

motrice plutôt qu'un aspect particulier de la tâche. 

Les systèmes moteurs peuvent donc utiliser un codage temporel, qui est 

supporté par des oscillations de PCL et par la synchronisation de la décharge 

neuronale. L'hypothèse du "binding" est ici plus difficile à appliquer, car pour y 

arriver il faut connaître la segmentation de tâche qui est faite par l'animal. En fait, 

dans les systèmes moteurs, l'hypothèse la plus considérée comme fonction des 

oscillations et de la synchronisation est celle d'un phénomène préparatoire à l'action 

(Sanes et Donoghue, 1993), quasi-attentionnel (Murthy et Fetz, 1996a), faisant un 

travail qui ressemble plus à un échantillonnage d'informations pré-mouvement 

(MacKay, 1997). 

3.2. Cortex pariétal 

Un tel échantillonnage d'informations reliées au mouvement pourrait aussi 

s'opérer dans le cortex pariétal. D'ailleurs, des oscillations en relation avec des 

mouvements avaient été auparavant décrites dans le cortex pariétal de chats et de 

singes par l'équipe de Rougeul (Rougeul et al., 1979; Bouyer et al., 1981). 11 ont en 
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effet trouvé des oscillations à 40 Hz dans le cortex pariétal postérieur, et aussi des 

rythmes somatiques dénommés "mu" (Rougeul-Buser, 1994; Buser et Rougeul-Buser, 

1995). Certaines variations de localisation existent entre les espèces, les rythmes 

somatiques étant absents chez le chat (Bouyer et al., 1987). Chez le singe, les 

oscillations dans la bande 10-15 Hz sont visibles dans l'électrocorticogramme (ECoG) 

du cortex somatosensoriel, alors que l'animal est en attente avant d'agir, ou qui est en 

attente qu'un événement extérieur se produise. Les rythmes seraient influencés par les 

connexions thalamocorticales (Buser et Rougeul-Buser, 1995). Leur rôle en serait un 

de préparation du pool de neurones à être activés, comme un groupe de neurones qui 

est gardé en attente avant l'entrée en action. Il semblerait que ces rythmes soient 

affectés par le système noradrénergique (Rougeul-Buser et Buser, 1994). Les rythmes 

pariétaux à 40 Hz, de l'aire 5, sont interprétés comme étant reliés à l'attention, qui 

pourrait contrôler l'arrivée d'information sensorielle (Rougeul-Buser, 1994). Il 

demeure possible que les rythmes mu soient le même type de mécanisme qui se 

reflète dans le cortex somatosensoriel primaire. Les oscillations à 10 Hz décrites par 

Salmelin et Hari (1994) en MEG chez l'humain sembleraient aussi venir du cortex 

somatosensoriel, oscillations qui sont perturbées par le mouvement. 

D'autres groupes ont aussi enregistré des oscillations dans le cortex pariétal en 

relation avec le comportement. MacKay et Mendonça (1995) ont identifié des 

oscillations aux alentours de 20-25 Hz dans les aires 5 et 7 qui sont reliées au 

mouvement, arrivant le plus souvent lors de la préparation à exécuter une tâche 

motrice. Ils ont de plus remarqué que les oscillations à plus hautes fréquences 
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occupent des régions plus restreintes que les basses fréquences. L'interprétation de ces 

rythmes est une facilitation des circuits corticaux avant un usage imminent. Murthy et 

Fetz (1996a) ont aussi remarqué des oscillations dans le cortex postcentral, allant 

même jusqu'à voir des épisodes de synchronisation de ces oscillations avec le cortex 

précentral. Ces auteurs aussi considèrent ces oscillations comme étant préparatoires à 

l'action. 

3.3. Oscillations sensori-motrices 

Une manière de mieux comprendre les oscillations "motrices" et "sensorielles" 

est d'analyser leur synchronisation lors d'une tâche sensori-motrice. Ceci a été fait par 

Roelfsema et al. (1997), qui ont enregistré des oscillations à 20 Hz dans une grande 

partie du cortex du chat, allant du cortex visuel jusqu'aux régions motrices, lors de 

l'exécution d'une tâche visuomotrice. Ces oscillations serviraient de support à la 

synchronisation dans le contexte de tâches motrices, synchronisation qui s'opère 

remarquablement entre les aires visuelles 17, 18 et 21; les aires 17 et 7; les aires 7 et 

5; et les aires 5 et 4. La synchronisation dans des régions aussi étendues semblerait 

être plus forte entre des régions opérant des fonctions semblables, donc servant à la 

mise en commun d'informations reliées (Roelfsema et al., 1997). La synchronisation 

entre les aires visuelles serait plus forte lors de la présentation du stimulus visuel, et 

plus forte entre les aires 5 et 7 environ 300 ms après l'exécution de la tâche motrice. 

Chez l'humain, il existe une cohérence remarquable entre des oscillations enregistrées 

en EEG au-dessus des régions visuelles et motrices, lors de l'exécution de tâches 
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visuomotrices; ceci est en contraste avec les résultats concernant des tâches qui ne 

nécessitent pas l'intégration de l'information visuelle pour bouger (Classen et al., 

1998). Il est possible que dans de telles tâches, les systèmes sensoriels et moteurs 

pourraient partager certains mécanismes de mise en commun de l'information pour 

accomplir des calculs de même type (Kônig et Engel, 1995). Sur le plan fonctionnel, 

MacKay (1997) considère que ceci pourrait servir à l'intégration d'information 

motrice, à l'instar de Singer et al. (1997). En fait, il croit que dans le cas de structures 

motrices, il s'agit plutôt d'un mécanisme de sampling sensorimoteur. Cette fonction 

pourrait aisément s'harmoniser à celle d'attention "motrice". 

4. Mécanismes des oscillations dans le cortex cérébral 

4.1. Signal des PCL et de PEEG 

Les oscillations de PCL seraient en fait dues aux oscillations des potentiels 

intracellulaires des neurones environnant la microélectrode d'enregistrement. Cette 

activité est à son tour due aux potentiels synaptiques (Bullock, 1997), qui ne 

franchissent pas nécessairement le seuil de génération de potentiel d'action, bien que 

ce dernier puisse contribuer aux variations dans les PCL. D'une façon 

complémentaire, les oscillations dans les PCL semblent d'ailleurs influencer les 

potentiels intracellulaires des neurones et les cellules connectées par la suite 

(Jagadeesh et al., 1992). Comme les enregistrements en EEG sont interprétés par les 

contributions de potentiels synaptiques des dendrites apicales des cellules corticales, 

les PCL sont interprétés comme étant de l'activité synaptique influençant les neurones 



15 

aux abords de la microélectrode (Shepherd, 1994). Il est difficile de se prononcer à ce 

moment sur la contribution de la glie aux PCL, mais les membranes gliales montrent 

certaines variations de potentiel (Bullock, 1997). Cependant, les neurones seraient 

certainement responsables des signaux à changement rapides. Les changements des 

propriétés rythmiques perçus dans l'EEG semblent d'ailleurs influencer la 

synchronisation de la décharge des neurones corticaux (Herculano-Houzel et al., 

1999). Ceci se fait par la manipulation des potentiels synaptiques par les processus 

oscillatoires, qui font varier l'excitabilité, et alors la probabilité de décharge, selon un 

patron rythmique (Volgushev et al., 1998). Ce mécanisme semble assez général, car 

c'est aussi le cas pour les neurones de l'olive inférieure (Lampl et Yarom, 1993). Des 

variantes sont cependant probablement spécifiques aux différentes structures, le 

système olfactif présentant des particularités de décharge vis-à-vis l'EEG (Eeckman et 

Freeman, 1990). Dans le cortex visuel, la synchronisation est assurée par un processus 

plus global que les connexions entre deux neurones rapprochés, comme un processus 

oscillatoire, mais quand même spécifique à la stimulation (Lampl et al., 1999). 

4.2. Mécanismes oscillatoires 

Plus spécifiquement, les oscillations corticales enregistrées en EEG ou ECoG 

seraient en fait fortement influencées par les connexions thalamocorticales. En effet, 

bien que les réseaux corticaux de neurones en culture peuvent générer des oscillations 

(Plenz et Kitai, 1996), les connexions provenant des noyaux thalamiques seraient à 

même d'influencer la rythmicité des circuits corticaux. Mais si des oscillations 
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peuvent être générées au niveau du cortex, comment sont produites ces oscillations 

locales? Certaines cellules corticales pourraient jouer le rôle d'oscillateur par leur 

propriétés intrinsèques (Llinàs, 1988) et alors entraîner les neurones environnants. 

Aussi certains circuits oscillants en feedback peuvent être responsables de ces 

rythmes (Lopes da Silva, 1991); mais les connexions thalamocorticales semblent être 

particulièrement importantes pour entraîner la rythmicité (Steriade et al., 1990; 1993; 

Lopes da Silva, 1991). Dans les périodes de sommeil, un mécanisme en feedback 

entre les neurones thalamocorticaux, le cortex, et le noyau réticulaire thalamique 

semble synchroniser l'EEG (Steriade et al., 1990; 1993). Cependant les mécanismes 

d'oscillation au cortex lors de périodes d'éveil sont encore débattus (Steriade et al., 

1990). Afin de générer des oscillations à 40 Hz au niveau du cortex, quatre 

mécanismes ont été proposés par Jefferys et al. (1996): (1) une inhibition récurrente 

par un réseau inhibiteur sur un réseau excitateur; (2) une excitation mutuelle entre 

deux réseaux excitateurs, mais avec un délai provoquant l'oscillation; (3) un 

oscillateur intrinsèque entraînant le réseau; et (4) une inhibition mutuelle par des 

réseaux inhibiteurs qui sont excités par une source extérieure, et qui influencent un 

réseau excitateur. Ces quatre mécanismes pourraient exister dans une structure 

comme le cortex cérébral (Ritz et Sejnowski, 1997). Par exemple, des cellules 

oscillantes ("chattering cells") ont été identifiées dans le cortex visuel et pourraient 

contribuer aux oscillations (Gray et McCormick, 1996). Aussi, les différentes couches 

du cortex contiennent des cellules excitatrices et inhibitrices formant un circuit 

hautement sensible aux inputs excitateurs (Douglas et al., 1989), mais qui pourraient 
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aussi former un circuit récurrent oscillant orienté selon le sens des colonnes 

corticales. Ritz et Sejnowski (1997) considèrent que ces mécanismes pourraient donc 

coexister, mais un rôle important serait joué par les cellules inhibitrices pour assurer 

la rythmicité. Ceci est corroboré par le rôle des interneurones dans l'hippocampe pour 

assurer la cohérence des oscillations gamma hippocampiques (Buszàki et Chrobak, 

1995; Whittington et al., 1995). 

Au niveau cellulaire, la rythmicité de l'activité cellulaire est ancrée dans la 

biophysique des neurones (Churchland et Sejnowski, 1992). Les oscillations 

pourraient être générées par une variété de conductances, mais l'effet facilitateur des 

ions Ca +2  doit être considéré: soit directement par des conductances Ca +2, ou 

indirectement par des conductances K+(ca+2); l'influence des ions Ca+2  impliquerait 

possiblement les récepteurs NMDA (Llinàs, 1988; Volgushev et al., 1998). Un 

exemple précis de l'influence des conductances calciques sur les oscillations est le cas 

des neurones thalamocorticaux (Pedroarena et Llinàs, 1997), l'influence de ces 

conductances se faisant principalement au niveau des dendrites. D'autres 

conductances pourraient possiblement aussi contribuer aux propriétés oscillatoires de 

membrane dans le cortex. Par exemple, certains facteurs limitant les décharges 

répétitives dans les neurones sont l'inactivation des courants Na+  et l'activation des 

conductances voltage-dépendantes K+; les variations oscillatoires du potentiel de 

membrane antagonisent les deux processus, favorisant les décharges répétitives 

(Volgushev et al., 1998). 
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5. Mécanismes postulés des oscillations dans le cervelet 

Les oscillations dans les PCL du cervelet pourraient être produites par la 

circuitrie intrinsèque de la CCG, ou alternativement par des structures afférentes, 

alors que les oscillations seraient enregistrées dans la CCG. La CCG est constituée 

des cellules granulaires, des cellules de Golgi, et des terminaisons des fibres 

afférentes moussues (Bell et Dow, 1967; Llinàs, 1981a). Leurs connexions font qu'un 

circuit interactif autant en feedforward et en feedback existe entre les cellules 

granulaires et les cellules de Golgi (Bell et Dow, 1967; Eccles et al., 1967; Llinàs et 

Hillman, 1969; Llinàs, 1981a). Ce circuit basé sur des cellules excitatrices 

(granulaires) et inhibitrices (Golgi) pourrait produire des oscillations dans les PCL 

qui seraient enregistrées par la microélectrode. Il est d'ailleurs connu que l'effet 

inhibiteur des cellules de Golgi permet de contrôler l'excitabilité des cellules 

granulaires (Eccles et al., 1966b). Ce type de circuit entre des cellules excitatrices et 

inhibitrices est semblable à celui décrit plus haut dans le cas des structures du cortex 

cérébral (Jefferys et al., 1996). Des résultats sur des simulations basées sur les 

propriétés biologiques du cortex cérébelleux semblent indiquer qu'un tel circuit 

granulaire-Golgi serait capable de produire des oscillations (Maex et De Schutter, 

1998). De plus, les propriétés physiologiques des cellules de Golgi sembleraient 

compatibles avec la genèse d'un circuit rythmique au sein de la CCG (Dieudonné, 

1998). Selon un tel circuit, la fréquence des oscillations dépendrait de la quantité 

d'excitation reçue par les fibres moussues parvenant à l'oscillateur (Maex et De 

Schutter, 1998): ceci demeure non-testé in vivo. D'autres composantes neuronales 

pourraient venir influencer un tel oscillateur: l'input des fibres parallèles, celui-ci 



19 

étant capable d'exciter les cellules de Golgi (Eccles et al., 1966a). Dieudonné (1998) a 

aussi montré que cette synapse peut moduler l'activité des cellules de Golgi, soit en 

modifiant le seuil à franchir pour modifier l'activation par les fibres moussues, ou par 

la modification du circuit cellule granulaire-Golgi. D'autres éléments neuronaux qui 

font partie de la CCG et qui pourraient contribuer à la rythmicité: la cellule de Lugaro 

(Palay et Chan-Palay, 1974; Lainé et Axelrad, 1996), qui est elle aussi inhibitrice et 

qui pourrait inhiber en feedback la cellule granulaire; et aussi la cellule "unipolaire en 

brosse" ("unipolar brush cell" - Mugnaini et Floris, 1994), dont l'axone demeure 

confiné à la CCG, comme les oscillations (Pellerin et Lamarre, 1997). Les propriétés 

physiologiques de la cellule unipolaire en brosse en rapport avec l'excitabilité du 

cortex demeurent encore à déterminer, bien qu'elles pourraient participer au circuit 

oscillant. La Fig. 1.1 illustre certaines interactions neuronales dans la CCG qui 

pourraient générer des oscillations. 
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Pour l'instant, donc, l'implémentation d'un rythme au sein de la CCG est plus 

facilement explicable par un circuit oscillant entre les cellules granulaires et de Golgi. 

Certaines propriétés d'un circuit cellule granulaire-cellule de Golgi pouvant favoriser 

la genèse d'oscillations sont l'organisation glomérulaire de la CCG, les propriétés de 

décharge des cellules de Golgi, et une possible stabilisation oscillatoire par les 

propriétés du réseau. En effet, la CCG possède des îlots dépourvus de corps 

cellulaires de cellules granulaires, qui sont en fait composés d'extensions neuronales 

entourées par une enveloppe gliale, et formant un glomérule. Ce glomérule est formé 

de dendrites de cellules granulaires, l'axone de cellules de Golgi, et les rosettes des 

fibres afférentes moussues (Bell et Dow, 1967). La grande proximité entre ces 

éléments excitateurs et inhibiteurs pourrait en faire un joueur-clé dans une structure 

capable de générer une rythmicité, et pourrait expliquer pourquoi les oscillations ne 

sont pas présentes dans toute l'étendue de la CCG, même dans l'ordre du 0,5 mm. Il 

est aussi possible que les propriétés de décharge de la cellule de Golgi supporte la 

formation d'un oscillateur. Premièrement, les interneurones du cortex cérébelleux, 

incluant les cellules de Golgi, déchargent spontanément à des fréquences de 7 à 30 Hz 

(Eccles et al., 1966a), ce qui est une fréquence comparable à la fréquence des 

oscillations de PCL enregistrées. Deuxièmement, il est aussi connu que la stimulation 

des fibres afférentes moussues provoque de multiples décharges dans les cellules de 

Golgi (Eccles et al., 1966a). Troisièmement, cet effet sur les Golgi pourrait être 

maintenu par les propriétés temporelles du circuit. Par exemple, suivant la stimulation 

des fibres parallèles, l'inhibition Golgi empêche la décharge des cellules granulaires 
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pendant au moins 44 ms (Eccles et al., 1966b). Aussi, une stimulation servant à 

établir un conditionnement peut amener une hausse de l'excitabilité de la cellule de 

Golgi: un délai de 50 ms entre deux stimuli est la limite supérieure d'une telle 

facilitation, des délais inférieurs apportant une facilitation, et supérieurs apportant une 

dépression (Eccles et al., 1966a). Ceci veut dire qu'une stimulation des afférences à la 

cellule de Golgi à 20 Hz ou plus amènerait une facilitation dans l'intemeurone, 

indiquant qu'une telle décharge pourrait apporter une excitation récurrente du groupe 

de cellules granulaires et entraîner le circuit rythmique. La fréquence de 20 Hz des 

oscillations pourrait être le compromis entre la fréquence assurant la meilleure 

étendue spatiale des rythmes et celle assurant la meilleure stabilité d'oscillations dans 

le circuit. 

Les cellules granulaires et de Golgi montrent aussi des propriétés de 

membrane qui pourraient favoriser un rôle dans la genèse des oscillations dans la 

CCG. Tel que discuté plus haut, dans les régions thalamiques et cérébrales, les 

mécanismes pour la production d'oscillations ont été centrés principalement sur des 

oscillateurs cellulaires utilisant des conductances Ca+2, et/ou des interactions 

excitatrices-inhibitrices entre des conductances Na+  and K+  pour des dépolarisations 

et hyperpolarisations successives au sein de plusieurs cellules. Pour des cellules 

granulaires en culture, le récepteur NMDA permet l'entrée de Ca+2  et alors des 

oscillations intracellulaires (Nutlez et al., 1996). Ces oscillations provoquées par le 

Ca+2  ont une fréquence principale de 0,16 Hz, qui peut monter jusqu'à 6 Hz, et qui 

nécessitent des connexions granulaires-granulaires. Ce type de connexion rend un tel 
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mécanisme improbable pour la formation d'un oscillateur in vivo. Mais d'autres 

propriétés des cellules granulaires pourraient les rendre sensibles à l'effet des cellules 

de Golgi et comme faisant partie d'un circuit oscillant. In vitro, une stimulation des 

fibres moussues par un court choc qui dure 0,1-0,3 ms produit, entre autres 

changements, un changement du potentiel de la cellule granulaire, nommé "onde lente 

négative" (SN). Cette onde a un peak de latence à 25-35 ms, avec une durée jusqu'à 

200 ms, et est due à une composante non-NMDA et aussi à une composante NMDA 

plus tardive (Garthwaite et Brodbelt, 1989). Cette dépolarisation pourrait représenter 

une excitation afférente typique, qui dure assez longtemps pour offrir une intégration 

d'inputs excitateurs. Cette durée d'excitation pourrait alors permettre une entrée en 

action des cellules de Golgi, leur effet inhibiteur sculptant l'excitation afférente et 

initiant un cycle d'oscillations. Il est aussi d'intérêt que les noyaux dans la formation 

réticulée ont été suggérés comme source des fibres moussues associées à l'onde SN 

(Garthwaite et Brodbelt, 1989). Un équilibre entre les courants Na+  et les courants K+  

semblent ici aussi contrôler la rythmicité de la décharge, les courants Na+  générant 

une rythmicité si les courants repolarisants sont diminués, avec l'aide d'un effet 

stabilisateur des rythmes par les courants Ca+2  (D'angelo et al., 1998). Les cellules de 

Golgi ont elles aussi des propriétés leur permettant de participer à un circuit oscillant: 

le courant interne Ih  qui pourrait assurer une certaine rythmicité (Hammond et Tritsch, 

1990). En effet, ce courant a été identifié dans les cellules de Golgi et activé par des 

hyperpolarisations, produisant par la suite une dépolarisation subséquente, qui dure 

des dizaines de millisecondes (Dieudonné, 1998). Prises ensembles, ces propriétés 
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retrouvées dans les cellules granulaires et de Golgi pourraient former le substrat de la 

genèse des oscillations dans les PCL au sein de la CCG du cortex cérébelleux. 

Les oscillations dans la CCG influencent très probablement le traitement 

d'informations provenant des fibres moussues. Une étude de modélisation de 

Gabbiani et al. (1994) révèle que pour un tel traitement, l'activation des courants 

NMDA est plus cruciale au sein des cellules granulaires si l'action des fibres 

moussues n'est pas bien synchronisée, ce qui expose le rôle des courant NMDA dans 

l'évaluation de la coopérativité, dans l'intégration et dans la sommation des inputs 

temporellement distincts (Nelson et Sur, 1992). De plus, Gabbiani et al. (1994) ont 

montré que des valeurs plus grandes d'inhibition Golgi se traduisent par une 

fréquence de décharge plus basse des cellules granulaires. Cette étude de modélisation 

décrit aussi comment les interactions de la CCG modulent l'effet des afférences des 

fibres moussues dans le cortex cérébelleux: la sommation temporelle des inputs 

moussus est influencée par les courants NMDA et l'inhibition Golgi. En effet, 

"l'inhibition des cellules de Golgi définit une fenêtre de fréquences au travers de 

laquelle le signal provenant du système fibre moussue-fibre parallèle dépend de la 

phase relative entre les inputs des fibres moussues" (Gabbiani et al., 1994). Ceci 

signifie que des valeurs plus élevées d'inhibition Golgi poussent cette fenêtre vers des 

fréquences plus élevées d'input. Une valeur optimale d'inhibition Golgi pourrait être 

maintenue pour faciliter ou moduler l'input afférent par l'état des oscillateurs dans la 

CCG, un peu comme dans le cas des interactions thalamocorticales (McCormick et 

Bal, 1994). 
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Les oscillations enregistrées dans la CCG pourraient aussi provenir de circuits 

situés à l'extérieur de la CCG, et la rythmicité proviendrait des afférences moussues 

elles-mêmes. Les afférences allant à la CCG et leur provenance sont décrites dans la 

prochaine section. Ces sites pourraient en effet influencer les processus oscillatoires, 

soit en excitant le circuit oscillant de façon à amorcer des séquences rythmiques au 

sein de la CCG, ou bien alternativement en imposant directement un rythme, si l'input 

à la CCG était lui-même oscillant. 

6. Organisation et connectivité du cervelet affectant la genèse des rythmes 

En effet, les circuits de la CCG ne sont pas fonctionnellement isolés du reste 

de la circuitrie cérébelleuse, tout comme du cerveau ou bien de la moelle. Des 

connexions provenant du cortex cérébral pourraient influencer les circuits produisant 

les oscillations de PCL du cervelet. Aussi, l'organisation modulaire du cortex 

cérébelleux pourrait limiter l'effet des rythmes et influencer leur apport fonctionnel. 

6.1. Liens cérébro-cérébelleux 

Le cortex cérébral est en étroite relation avec plusieurs parties du cervelet afin 

de réaliser les tâches motrices (Allen et Tsukahara, 1974) et même les tâches mentales 

(Schmahmann, 1997). Leur interaction est même visible dans les mesures de 

métabolisme cérébral lors de performance de tâches motrices et mentales (Barker et 

al., 1991). D'une manière générale, les liens cérébro-cérébelleux passent par des 

noyaux pontiques ou réticulaires pour les afférences terminant sous forme de fibres 
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moussues dans le cortex cérébelleux, alors que le cortex influence aussi l'olive 

inférieure (directement ou via le noyau rouge), qui projette les fibres grimpantes au 

cortex cérébelleux (Allen et Tsukahara, 1974). Comme les fibres moussues sont celles 

qui se terminent dans la CCG, il convient d'établir plus précisément leur provenance. 

Une partie des fibres moussues provient des voies spinocérébelleuses, une autre 

provient des noyaux monoaminergiques, alors qu'une autre partie provient des relais 

reliant le cortex cérébral au cervelet (Bloedel et Courville, 1981). La voie cérébro-

ponto-cérébelleuse est considérée comme étant extrêmement rapide, pouvant conduire 

des influx jusqu'à 45 m/s (Allen et Tsukahara, 1974). Le tableau 1.1 détaille plus 

précisément les liens cérébro-cérébelleux composés des afférences moussues. 

Source Relais Cible 
cortex 
sensorimoteur et 
associatif, cortex 
visuel 

noyaux pontiques 
• noyau réticulaire tegmenti 

pontis 
• substance grise pontique 

forte projection: venais, 
pars intermedia et 
hémisphère latéral 

cortex 
sensorimoteur 
(surtout moteur) 

noyau réticulaire latéral (LRN) bonne projection: vermis et 
pars intermedia 

cortex 
sensorimoteur 

noyau réticulaire paramédian faible projection: vermis du 
lobe antérieur, lobules VIII 
et IX 

cortex 
sensorimoteur 

noyau périhypoglosse faible projection: vermis du 
lobe antérieur, lobules VIII 
et IX 

cortex 
sensorimoteur 

noyau cunéiforme externe faible projection 

Tableau 1.1. Sommaire des connexions cérébro-cérébelleuses. Sources: Allen et 
Tsukahara, 1974; Wiesendanger, 1983; King et al., 1998. 
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Le cortex cérébral controlatéral et l'hémicervelet ipsilatéral sont en général impliqués 

dans les mouvements d'un même membre (Ghez, 1991). Ainsi, la majorité des 

afférences au cervelet décussent dans le pons suite à l'arrêt au noyau pontique (Allen 

et Tsukahara, 1974; King et al., 1998). Comme indiqué succinctement sur le tableau, 

la proportion en importance n'est pas équivalente pour toutes ces voies. En 

considérant plus particulièrement les afférences moussues parvenant au lobule 

paramédian du cervelet, on peut constater que les voies les plus probables d'influence 

du cortex passent par les noyaux pontiques et par le LRN (Allen et Tsukahara, 1974; 

Bloedel et Courville, 1981; Wiesendanger, 1983). 

6.2. Voie cérébro-ponto-cérébelleuse 

Anatomiquement, la voie la plus importante est celle passant par les noyaux 

pontiques, 95% des cellules marquées par injection rétrograde à partir du lobule 

paramédian provenant de la substance grise pontique controlatérale, alors que, grosso 

modo, les autres 5% proviennent du LRN ipsilatéral (King et al., 1998). En 

comparant le pattern des connexions corticopontiques avec celui des voies 

pontocérébelleuses, on peut déterminer quelle partie du cortex cérébral atteint plus 

précisément certaines régions du cervelet. Donc, généralement, chez le chat et le 

singe, la région sensorimotrice semble plus fortement reliée au lobe antérieur, alors 

que le cortex pariétal postérieur semble plus projeter aux lobules Crus I et II, et le 

paraflocculus dorsal; le cortex visuel semble plus fortement connecté avec le 

paraflocculus dorsal (Brodai et Bjallie, 1997). Ceci semble aussi généralement vrai en 
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considérant des évidences physiologiques, en stimulant la région pariétale postérieure 

chez le chat, car les meilleures réponses de courte latence sont enregistrées dans les 

Crus I et II, et dans le lobule paramédian (Sasaki et al., 1975). En contrepartie, 

stimuler le cortex moteur donne plutôt des réponses dans le lobe antérieur du cervelet. 

Chez le singe, ces résultats demeurent en grande partie vrais, bien qu'il y ait plus de 

recoupement dans l'étendue cérébelleuse atteinte par les stimulations (Sasaki, 1979). 

D'ailleurs, de grandes divergence et convergence guident les voies 

pontocérébelleuses, et une partie du cervelet reçoit en général des inputs de plusieurs 

noyaux pontiques (Bloedel et Courville, 1981; Brodai et Bjallie, 1997). 

La voie cérébro-ponto-cérébelleuse vers le cervelet peut provenir de plusieurs 

parties du cortex cérébral, dont le cortex moteur, prémoteur, somatosensoriel primaire 

et l'aire 5 (Brodal, 1978; 1982). Le cortex moteur est un contributeur majeur vers le 

cervelet (Brodal, 1978), ce qui concorde bien avec le rôle du cervelet dans le contrôle 

des mouvements (Brooks, 1984). Les projections provenant du cortex moteur, du 

cortex somatosensoriel primaire et de l'aire 5 seraient organisées somatotopiquement 

(Brodal, 1978). Pour le cas du lobe postérieur du cervelet, les aires pariétales sont 

bien représentées, incluant les aires somatosensorielles et les aires plus postérieures 

(Sasaki et al., 1975): l'injection de marqueur rétrograde dans le lobule paramédian du 

chat rend visible des noyaux pontiques qui correspondent aux sites de terminaison des 

aires somatosensorielles (Hoddevik, 1975; Enger et Brodal, 1985) et aussi de l'aire 5 

(Enger et Brodal, 1985). Chez le singe, ces résultats sont confirmés, et une projection 

substantielle provient des aires 3a, 1 et 2 (Vassbo et al., 1999). Shambes et al. (1978) 
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ont démontré une représentation en mosaïque dans le cortex cérébelleux (Crus) du rat: 

Bower et al. (1981) ont à leur tour montré que la voie cérébro-cérébelleuse provenant 

de SI chez le rat est aussi organisée sous forme de mosaïque. Cette voie pourrait donc 

avoir les mêmes propriétés organisationnelles que la représentation du cervelet. 

D'ailleurs, les afférences provenant initialement de SI allant jusqu'au cortex 

cérébelleux (Crus) peuvent contribuer aux réponses enregistrées dans la CCG chez le 

rat en réponse à une stimulation tactile (Morissette et Bower, 1996). Cette 

information traitée par le cervelet pourrait contribuer à la production de mouvements, 

comme information sensorielle complémentaire (Vassbo et al., 1999), ou bien, à 

l'inverse, en guidant les actions motrices à la prise de meilleures infon-nations 

sensorielles (Bower et Kassel, 1990; Bower, 1997). 

6.3. Voie noyau réticulaire latéral-cervelet 

En s'attardant spécifiquement au lobule paramédian du cervelet, une autre voie 

importante est la voie provenant du LRN, majoritairement du LRN ipsilatéral 

(Clendenin et al., 1974). Les particularités de la connexion LRN-cervelet sont qu'elle 

est affectée directement par le cortex ou indirectement par le noyau rouge (Allen et 

Tsukahara, 1974); qu'elle offre une grande partie de sa projection au cervelet au 

lobule paramédian (Clendenin et al., 1974; Brodal, 1981); et qu'elle est en plus 

fortement affectée par les voies spinales (Clendenin et al., 1974; Bloedel et Courville, 

1981). 11 est possible que les fibres moussues provenant du pons et du LRN 
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interagissent sur les mêmes cellules de la partie intermédiaire du cervelet (Allen et 

Tsukahara, 1974). 

6.4. Voies cérébello-thalamo-corticales 

Les liens entre le cervelet et le cortex sont étudiés avec intérêt, et une 

influence cérébelleuse sur les activités corticales est depuis longtemps reconnue 

(Walker, 1938). Une stimulation du cortex cérébelleux peut aussi induire des réponses 

électriques dans le cortex cérébral controlatéral, mais aussi de façon moindre dans le 

cortex ipsilatéral. Chez le chat, une stimulation du lobule paramédian réussit à activer 

le cortex moteur, ainsi que les cortex somatosensoriels primaire et secondaire 

(Hermeman et al., 1951). Le noyau de relais de la voie cérebello-thalamo-corticale 

partant des noyaux du cervelet est principalement le noyau ventralis lateralis (VL) du 

thalamus (Brodai, 1981; Martin, 1989). En effet, des études de stimulation du 

brachium conjunctivum (la branche de sortie efférente du cervelet) produit un effet 

sur le cortex moteur, comme par exemple sur les neurones de la voie pyramidale, via 

la voie passant par le noyau VL (Casey et Towe, 1961; Yoshida et al., 1966). D'autres 

structures comme le noyau caudé, la formation réticulée et les noyaux 

intrathalamiques peuvent cependant influencer la transmission cérébello-thalamo-

corticale dans le noyau VL (Frigyesi et Purpura, 1964). Le noyau VL ne semble pas 

donner de décharge rythmique lors d'épisodes d'éveil ou de préparation au 

mouvement (Lamarre et Joffroy, 1971), mais une tendance à décharger en bouffée 

lors de périodes d'inattention. 
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Des études plus récentes ont tenté de caractériser la voie efférente sortant du 

cervelet. L'injection de virus effectuant le trajet rétrograde et transneuronal dans le 

cortex moteur a permis d'établir une connexion somatotopique entre celui-ci et le 

noyau dentelé, atteignant 30 % du volume du dentelé (Hoover et Strick, 1999). Ces 

connexions passaient par l'intermédiaire des noyaux thalamiques VL et ventralis 

posterior lateralis (VPL). Ceci est une évidence solide de l'importance des connexions 

cérébello-thalamo-corticales, mais aussi de l'apport substantiel du cervelet à d'autres 

aires du cortex cérébral. D'ailleurs, Middleton et Strick (1994), utilisant la même 

méthode de marquage, rapportent des connexions entre le noyau dentelé et une aire du 

cortex préfrontal, l'aire 46. Cette étude a d'ailleurs servi de support anatomique à 

plusieurs expériences sur le rôle fonctionnel du cervelet dans la cognition 

(Schmahmann, 1997). Néanmoins, les connexions entre les noyaux thalamiques 

recevant les inputs cérébelleux et le cortex moteur semblent indiquer une organisation 

capable d'une sélection dynamique des représentations dans le cortex moteur et donc 

un rôle utile dans l'exécution motrice (Shinoda et al., 1993). D'ailleurs, les connexions 

cérébello-thalamo-corticales passant par le noyau VL et provenant du noyau dentelé 

pourraient être particulièrement importantes pour les mouvements fins des doigts 

(Bastian et Thach, 1995). Un résumé des connexions liant le cortex cérébral au 

cervelet est illustré à la Fig. 1.2. 
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Fig. 1.2 Résumé des connexions liant le cortex cérébral au cervelet. 
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6.5. Organisation parasagittale du cervelet 

L'organisation cérébelleuse semble suggérer une séparation en modules 

parasagittaux et rostro-caudaux. Cette organisation rostro-caudale, déjà suggérée par 

la séparation du cortex cérébelleux en nombreux lobules, semble aussi être une 

séparation modulaire vérifiable histochimiquement et sur la base de l'expression des 

protéines (Herrup et Kuemerle, 1997). L'organisation modulaire rostro-caudale est 

aussi suggérée par la représentation générale somatosensorielle du corps dans le lobe 

antérieur et son homologue dans le lobe postérieur (Ghez, 1991; Leonard, 1998). Ces 

deux représentations globales du corps semblent être indépendantes et former des 

subdivisions distinctes. 

L'organisation parasagittale du cervelet a elle aussi été suggérée par des études 

anatomiques et physiologiques, et aussi la physiopathologie du cervelet. La base 

initiale est une organisation générale des noyaux et du cortex cérébelleux en zones 

vermale, intermédiaire, et latérale (Ghez, 1991; Leonard, 1998). Chez le singe, ces 

zones sont associées respectivement aux noyaux fastigial, interposé et dentelé. Mais 

une organisation parasagittale plus précise est aussi suggérée par l'identification de 

bandes dans l'expression de certaines protéines du cortex cérébelleux (Hawkes, 1997; 

Herrup et Kuemerle, 1997; Voogd et Glickstein, 1998). Ces bandes, qui sont 

remarquables lorsque de l'acétylcholinestérase (Voogd et Glickstein, 1998), ou de la 

zébrine (Hawkes, 1997) sont utilisées comme marqueurs (entre autres), sont présentes 

dans les cortex vermal, intermédiaire et latéral (bien qu'en allant en latéral, les bandes 

dévient des orientations réellement parallèles visibles en plus médian). Les bandes 
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parasagittales à zébrine, par exemple, ont une largeur de 0,2 mm dans le vermis et la 

partie intermédiaire du cervelet du rat, pour atteindre 1 mm dans la partie latérale 

(Hawkes, 1997), et leur expression couvre aussi la CCG (Ozol et Hawkes, 1997). 

Dans leur structure fine, ces bandes ont même aussi des "plis" dans la CCG, 

suggérant une modularité encore plus fine (Hawkes, 1997). Les modules 

parasagittaux sont formés durant le développement du cervelet et semblent indiquer 

une correspondance avec le patron des afférences, dont les afférences moussues 

(Herrup et Kuemerle, 1997; Oberdick et al., 1998). D'ailleurs, dans le lobule 

paramédian, le patron des afférences diffère selon le niveau latéral observé (King et 

al., 1998). L'organisation parasagittale dans le cervelet serait donc modulée par les 

interactions cellulaires corticales durant le développement. 

L'orientation des connexions des fibres moussues ainsi que l'orientation des 

interneurones inhibiteurs cérébelleux semble refléter une organisation parasagittale. 

En effet, les fibres moussues arrivant au cortex cérébelleux montrent un patron 

parasagittal des terminaisons dans la CCG (Scheibel, 1977; Krieger et al., 1985; 

Heclçroth et Eisenman, 1988), qui correspondent bien avec les bandes marquées dans 

le cortex cérébelleux. Lors du développement du cervelet, les fibres moussues 

auraient un rôle important à jouer dans l'organisation en bande des cellules de 

Purkinje, par l'affinité de connexion moussue-Purkinje (Oberdick et al., 1998). 

L'orientation des éléments neuronaux des cellules de Golgi sembleraient aussi 

correspondre à une organisation parasagittale, et ces dernières pourraient servir à 

limiter en latéral l'excitation du cortex cérébelleux (Bell et Dow, 1967). Un autre type 
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d'interneurones inhibiteur, la cellule de Lugaro, est aussi orienté selon un plan 

parasagittal et pourrait contribuer à ce rôle (Palay et Chan-Palay, 1974; Lainé et 

Axelrad, 1996). 

Une organisation parasagittale est aussi notable dans la physiologie du cortex 

cérébelleux. Le cervelet semble composé de zones parasagittales sur la base des 

patrons d'afférences des fibres grimpantes (Voogd, 1969; Voogd et Ruigrok, 1997) et 

des décharges de potentiels d'action complexes (Oscarsson, 1969). Ainsi, un exemple 

solide de l'organisation parasagittale consiste en la synchronisation de la décharge des 

potentiels d'action complexes dans les cellules de Purkinje selon un plan parasagittal 

(Sasaki et al., 1989; Lang et al., 1999). Cette synchronisation, quelquefois à la ms 

près, est remarquable lors d'enregistrements simultanés dans le cortex cérébelleux in 

vitro (Sasaki et al., 1989) et in vivo (Lang et al., 1999). Cette synchronisation 

parasagittale serait donc supportée par le patron des afférences olivo-cérébelleuses 

(Voogd et Ruigrok, 1997), mais aussi par une modulation dynamique de l'olive 

inférieure par les connexions nucléo-olivaires (Lang et al., 1996). La modulation 

dynamique de la synchronisation entre les potentiels d'action complexes a été 

associée à la performance de tâches motrices (Welsh et al., 1995). Cet input 

synchrone des potentiels d'action complexes pourrait modifier la décharge des 

potentiels d'action simples dans les cellules de Purkinje alignées parasagittalement 

(Lou et Bloedel, 1992), permettant aux neurones de l'olive inférieure de jouer le rôle 

de chef d'orchestre dans l'activité du cortex cérébelleux (McCormick, 1995). Une 

organisation parasagittale a aussi été remarquée dans les signaux correspondant au 
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métabolisme local dans le cervelet de sujets humains effectuant une tâche motrice 

(Ellerman et al., 1994), et aussi dans le signal de pH recueilli au niveau du cortex 

cérébelleux lors de la stimulation des vibrisses chez le rat (Chen et al., 1996). Cette 

activation dépendrait des composantes non-NMDA. Dans cette étude, le type 

cellulaire impliqué dans la réponse métabolique n'a pas été déterminé. Cependant, 

dans une autre expérience étudiant la décharge cellulaire in vitro, les cellules de Golgi 

ont été montrées comme pouvant posséder une organisation parasagittale de leur 

décharge, la synchronisation étant plus forte entre les paires de cellules enregistrées 

simultanément dans un arrangement parasagittal, en comparaison avec un 

arrangement transverse (Vos et al., 1999). 

Le cervelet contient aussi comme une représentation du corps particulière, une 

somatotopie fractionnée (Shambes et al., 1978). Cette représentation implique 

plusieurs îlots corticaux dans la CCG représentant une zone restreinte du corps, 

comme une patte ou une partie de museau. Ce type d'organisation permet des 

interactions locales et plus éloignées dans le traitement d'information sur un champ 

récepteur (Nelson et Bower, 1990), et est donc approprié dans l'exercice de fournir un 

contexte à des informations plus locales (Bower, 1997). Certains proposent (Bower et 

Kassel, 1990; Chen et al., 1996) que l'organisation parasagittale pourrait remplir un 

rôle d'unification fonctionnelle des différents îlots représentant un champ récepteur. 

Une correspondance entre les zones d'excitation par la stimulation tactile enregistrées 

avec des microélectrodes et les patrons anatomiques révélés par le marquage à la 

zébrine a d'ailleurs émergé dans une récente étude (Hallem et al., 1999). 
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L'organisation anatomique modulaire aurait donc son pendant physiologique (Chen et 

al., 1996). 

L'organisation parasagittale du cortex cérébelleux semble donc affecter toutes 

les couches du cortex (Hawkes, 1997). Mais qu'en est-il des parties efférentes du 

cervelet? Au départ, il semble que les afférences moussues affectent principalement 

les cellules de Purkinje situées juste au-dessus (Llinàs, 1981a), dont un effet puissant 

serait médié par l'axone ascendant de la cellule granulaire (Bower, 1997; Gundappa-

Sulur et al., 1999). Cette activité des cellules de Purkinje irait alors affecter les 

noyaux cérébelleux. En plus des rôles différents des noyaux cérébelleux (Brooks, 

1984), l'organisation parasagittale du cervelet est aussi observable dans l'organisation 

médio-latérale des noyaux cérébelleux. Ainsi, une somatotopie médio-latérale est 

remarquable à l'intérieur des noyaux (Thach et al., 1992). Cette somatotopie est aussi 

remarquable dans les projections cérébello-thalamiques. Une relation avec les bandes 

corticales et la somatotopie nucléaire pourrait-elle être établie? Le substrat pourrait 

être que l'organisation des projections cortico-nucléaires cérébelleuses est clairement 

composée de bandes parasagittales (Voogd, 1992; Voogd et Glickstein, 1998), 

permettant de penser que les différents modules corticaux affectent des parties 

spécifiques des noyaux. Ito (1990) parle d'ailleurs de microcomplexes 

corticonucléaires, formant une unité fonctionnelle. L'organisation parasagittale 

afférente et efférente pourrait donc composer une hétérogénéité de fonction dans un 

cervelet dont la structure cellulaire est semblable sur toute sa surface, et ainsi former 

des modules de traitement parallèles (Bloedel, 1992). 
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En résumé, des études anatomiques et physiologiques indiquent une 

organisation modulaire du cervelet sous forme de bandes parasagittales. Cette 

organisation comprend toutes les couches du cortex cérébelleux, incluant la CCG, est 

conséquente avec l'organisation parasagittale des fibres grimpantes et moussues, et 

montre que le cortex cérébelleux exerce une influence sur les différents noyaux du 

cervelet encore sous une forme modulaire. Cette organisation pourrait donc indiquer 

une modularité dans les fonctions du cervelet. 

7. Fonctions du cervelet: avant et maintenant 

Le cervelet, longtemps considéré comme une structure uniquement motrice, a 

depuis longtemps été et est au milieu de nombreuses controverses quant à la nature de 

son implication dans les actes moteurs, mais surtout sur l'importance de son 

implication dans les comportements non-moteurs et cognitifs. La recherche d'une 

fonction unique du cervelet tient de l'homogénéité de sa structure (Bloedel, 1992) et 

du circuit cérébelleux de base (Bell et Dow, 1967; Llinàs, 1981a). La réponse finale à 

cette question contiendra probablement une spécialisation de fonctions basées sur les 

patrons des connexions cérébro-cérébelleuses et les afférences périphériques, mais le 

débat fait rage. Sans faire une énumération exhaustive ou tenter de résoudre le débat, 

quelques-unes des fonctions cérébelleuses sont présentées dans cette section. 
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7 .1. Rôles du cervelet dans le contrôle moteur 

Il ne fait aucun doute que le cervelet est important pour la réalisation des 

mouvements coordonnés (Glickstein, 1994). D'ailleurs, le cervelet est surtout 

considéré comme une structure servant de support à la réalisation des mouvements. 

Son rôle tient principalement comme un intégrateur d'information servant au contrôle 

du mouvement (Evarts, 1973). Il sert ainsi à préparer et permettre la programmation 

des mouvements (partie latérale du cervelet), d'assister dans la réalisation des gestes 

(cervelet intermédiaire), et de permettre le contrôle de l'équilibre (vermis) (Allen et 

Tsukahara, 1974; Brooks, 1984; Godaux et Chéron, 1989; Ghez, 1991; Leonard, 

1998). Les patients souffrant de pathologie cérébelleuse sont affectés par des troubles 

de coordination et d'initiation des mouvements (Diener et al., 1993). Le rôle du 

cervelet dans la motricité en serait un de facilitateur et d'initiateur de programmes 

moteurs, par ses actions sur les régions corticales responsables du mouvement, 

approvisionnant les bons pools de neurones pour enclencher ou ajuster un geste 

approprié (Brooks, 1981, 1984; Paillard, 1982, 1994). Le cervelet serait d'ailleurs 

responsable de la variété des patrons d'activation retrouvés dans les structures 

impliquées dans le mouvement, par des boucles dynamiques qui se modifient afin 

d'optimiser la performance (Eccles, 1969). MacKay (1996) souligne d'ailleurs que le 

cervelet pourrait avoir un rôle sur les structures corticales par la synchronisation qu'il 

peut effectuer sur les autres structures. 

Le cervelet aurait aussi un rôle d'intégrateur en assurant la coordination des 

mouvements, regroupant des mouvements simples pour en former des synergies 
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(Thach et al., 1992). C'est aussi l'opinion de Smith (1981, 1985, 1996), qui, faisant 

référence à Babinski (Smith, 1985, 1993), croit que l'action synergétique de plusieurs 

muscles dans la réalisation des mouvements est due à l'action coordinatrice du 

cervelet, principalement entre les muscles agonistes et antagonistes. Ce concept serait 

supporté par une relation anormale entre les EMG des muscles agonistes et 

antagonistes lors de la réalisation de mouvements chez des patients montrant une 

atteinte au cervelet (Hallett et al., 1975). Les patients ayant une atteinte cérébelleuse 

montrent aussi une dysmétrie à plusieurs articulations, résultant d'une mauvaise 

coordination agoniste-antagoniste (Hore et al., 1991). Le maintien de la posture suite 

à des perturbations est aussi affecté chez ces patients (Horak et Diener, 1994). Les 

neurones des noyaux dentelés et interposés déchargent aussi en phase avec la 

réalisation de mouvements nécessitant une co-contraction des muscles agonistes et 

antagonistes lors de la préhension (Wetts et al., 1985). Le refroidissement des noyaux 

cérébelleux provoque un tremblement, dû à un mauvais signal de l'antagoniste dans le 

contrôle des mouvements (Vilis et Hore, 1980). Le cervelet serait même activé dans 

l'apprentissage et l'exécution de séquences de mouvements (Jenkins et al., 1994). 

Le cervelet serait aussi impliqué dans l'initiation des mouvements. En effet, 

une décérébellation apporte des retards dans l'initiation des mouvements, et aussi un 

retard dans l'activité du cortex moteur précédant le mouvement (Lamarre et Jacks, 

1978). Le refroidissement du noyau interposé apporte aussi un tel retard dans 

l'initiation du mouvement et dans l'activité du cortex moteur (Meyer-Lohmann et al., 

1977). Les neurones du noyau dentelé déchargent précédant ceux du cortex moteur, et 
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peuvent faire partie des mécanismes qui initient le mouvement (Lamarre et Chapman, 

1986). De plus, les neurones du noyau dentelé peuvent même être reliés plus 

fortement au stimulus qu'à la réponse motrice, alors que les neurones de l'interposé 

sont clairement reliés au mouvement (Chapman et Lamarre, 1985; Chapman et al., 

1986). Cette activité reliée au stimulus pourrait représenter une réponse acquise, et 

déclencher le mouvement associé à la réponse (Chapman et Lamarre, 1985). 

Une variante existe dans le rôle du cervelet dans le mouvement, nommément 

qu'il serait plutôt responsable de la prise d'information sensorielle (Bower et Kassel, 

1990; Bower, 1996; Gao et al., 1996; Bower, 1997; Hartmann et Bower, 1998). 

Récemment, une étude semble contester cette théorie (Weeks et al., 1999). 

Néanmoins, une telle fonction au cervelet lui permettrait de jouer un rôle superviseur 

dans la prise d'information, allant même jusqu'à l'optimiser en tenant compte des 

changements dans l'environnement (Paulin, 1993). Cette fonction s'apparente en 

quelque sorte à celle de structures semblables au cervelet chez les poissons 

électriques, qui utilisent les commandes efférentes pour moduler l'information 

provenant de l'environnement (Bell, 1981; Bell et al., 1997). Le cervelet est d'ailleurs 

capable de moduler l'input de plusieurs modalités sensorielles dans les mésencéphale 

et télencéphale du rat (Crispino et Bullock, 1984), lui donnant peut-être la capacité de 

gérer l'entrée d'information pour une action future. 

Plutôt considéré comme une structure recevant surtout de l'information 

somatosensorielle reliée au mouvement, le cervelet ne fait pas que recevoir des 

afférences proprioceptives et tactiles, mais aussi visuelles, auditives, et olfactives. 
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Ceci ajoute de la complexité à la problématique des fonctions du cervelet. Ainsi, le 

vermis et le paraflocculus dorsal reçoivent des afférences visuelles (Snider et Stowell, 

1944; Stein et Glickstein, 1992; Glickstein, 1997), bien que certaines réponses sont 

recueillies sur une grande surface du cortex (Fadiga et Pupilli, 1964). Les connexions 

entre le cortex visuel et les noyaux pontiques connectés au cervelet auraient donc 

probablement un rôle important à jouer dans le contrôle des mouvements (Glickstein 

et al., 1972; Stein et Glickstein, 1992). Les afférences auditives atteignent surtout le 

lobule simplex et le vermis, bien que certaines réponses auditives sont recueillies 

dans les folias adjacents (Snider et Stowell, 1944; Fadiga et Pupilli, 1964). La 

localisation de telles zones extéroceptives donne lieu à des théories spécifiques (e.g., 

une zone auditive dans le crus sous-tendrait un rôle pour cette région dans la 

vocalisation - Huang et al., 1991). Les réponses auditives sont plutôt relayées par les 

fibres moussues (Shofer et Nahvi, 1969). Mais l'audition et la vision sont aussi 

complémentées par l'olfaction dans le cortex cérébelleux: une activation olfactive a 

été remarquée dans l'hémisphère latéral postérieur chez l'humain respirant une odeur 

(Sobel et al., 1998). Mais, bien sûr, concurremment, le lobe antérieur, le lobule 

paramédian et le crus sont considérés comme principalement des divisions tactiles et 

proprioceptives (Snider et Stowell, 1944). 

La solution semble peut-être associée à une spécialisation des lobes 

cérébelleux sur la base du patron d'afférences qui lui parviennent. En général, 

l'ensemble du cervelet est considéré comme impliqué dans la motricité: pour le lobe 

antérieur du cervelet, ceci serait sa seule fonction, alors que pour le lobe postérieur 
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(dont les hémisphères cérébelleux) l'implication dans la motricité serait aussi 

complémentée par un rôle dans l'apprentissage tactile et dans la cognition (Roland, 

1993). Ainsi, en simplifiant, les liens cérébro-cérébelleux provenant des régions 

motrices cérébrales touchent surtout le lobe antérieur, alors que les connexions 

provenant des régions sensorielles touchent surtout le lobe postérieur du cervelet 

(Sasaki et al., 1975; Sasaki, 1979). La nature de ces informations pourrait alors 

expliquer les opérations effectuées par le cervelet. Bien que la majorité des afférences 

somesthésiques parviennent au lobe antérieur du cervelet (Massion, 1993), les 

afférences somesthésiques parvenant au lobe postérieur ont un effet important 

(Shambes et al., 1978; Armstrong et Drew, 1980), ce qui, jumelé aux connexions 

provenant du cortex, supporte un traitement de l'information sensorielle en 

collaboration avec le cortex cérébral pour le lobe postérieur du cervelet (Bower et 

Kassel, 1990). La réponse des cellules de Purkinje du lobule paramédian lors de 

mouvements du bras chez le singe est étroitement corrélée avec la vitesse du 

mouvement, une information sensorielle importante (Marple-Horvat et Stein, 1987). 

En plus, certaines cellules de Purkinje du paraflocculus dorsal répondent aux stimuli 

visuels (Marple-Horvat et Stein, 1990). Cet apport sensoriel pourrait permettre 

l'ajustement des mouvements par l'action du cortex cérébelleux intermédiaire et la 

préparation des mouvements par le cortex cérébelleux latéral. L'information 

sensorielle recueillie par l'hémisphère postérieur du cervelet pourrait servir à 

l'implantation de commandes motrices par les connexions avec le cortex 

prérolandique et avec le noyau rouge (Houk et al., 1993; Houk et Wise, 1995), et 
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même participer à la formation d'un modèle interne de la production de mouvements 

particuliers (Wolpert et al., 1998). Quelques-unes des diverses fonctions motrices du 

cervelet sont résumées dans le tableau 1.2. 

Fonction Sous-région du cervelet Référence 

Planification motrice Cortex cérébelleux latéral, 
noyau dentelé 

e.g.: Ghez (1991), Leonard 
(1998) 

Contrôle en ligne des 
mouvements 

Cortex cérébelleux 
intermédiaire, noyau 
interposé 

Posture et équilibre Vermis, noyau fastigial 
Contrôle des sensations Théorie élaborée à partir 

des Crus 
Bower et Kassel (1990), 
Bower (1997) 

Gestion de la copie 
d'efférence 

Indéterminé Bell (1981), Bell et al. 
(1997) 

Contrôle des synergies Probablement en entier Smith (1985, 1996) 
Gestion des mouvements 
pluri-articulaires 

En entier Thach et al. (1992) 

Initiation des mouvements Cervelet intermédiaire et 
latéral 

Lamarre et Chapman 
(1986) 

Gestion des groupes 
neuronaux impliqués dans 
le mouvement 

En entier Eccles (1969); Brooks 
(1981, 1984) 

Synchronisation des aires 
cérébrales 

Probablement en entier MacKay (1996, 1997) 

Tableau 1.2. Quelques fonctions appropriées au cervelet dans le contrôle des 
mouvements 

7.2. Rôles du cervelet dans la cognition 

Mais des théories récentes portent sur un rôle du cervelet dans d'autres 

fonctions que motrices. Bien sûr, dans l'ensemble de la littérature du dernier siècle, 

certains auteurs émettent l'hypothèse d'un rôle possible du cervelet dans la cognition 
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(discuté dans Macklis et Macklis, 1992; Schmahmann, 1991; Marini et Petrosini, 

1997), et récemment des études cliniques (e.g., Botez et al., 1985) et même des 

modèles théoriques se sont orientés sur la question (e.g., Leiner et al., 1991). Ainsi, 

par exemple, il aurait un rôle à jouer dans la perception et la production d'intervalles 

temporels (Ivry et Keele, 1989; Jueptner et al., 1995), et aussi dans l'allocation 

d'attention (Courchesne et al., 1994). Chez des patients souffrant d'autisme, des 

données neuroanatomiques permettent de croire qu'une anomalie de structure 

cérébelleuse pourrait faire partie du syndrome (Ciaranello et Ciaranello, 1995; 

Bauman et al., 1997). 

Une première lignée d'évidences neuroanatomiques laisse voir une 

connectivité du cervelet avec des parties du cerveau qui ne sont pas normalement 

impliquées dans le strict contrôle du mouvement. Middleton et Strick (1994) révèlent 

d'ailleurs qu'il existe une relation entre le cervelet et le cortex préfrontal, alors 

qu'auparavant, seuls les liens avec les structures motrices du cortex cérébral avaient 

été considérés. La découverte d'un tel lien anatomique laisse croire à des relations 

cérébro-cérébelleuses dans des tâches de contrôle de l'action qui débordent de la 

réalisation du mouvement. Les connexions partant du cortex cérébral associatif pour 

se rendre aux régions du pons ultérieurement connectées au cervelet ont aussi été 

mises en lumière, suggérant des interrelations lors de fonctions cognitives 

(Schmahmann, 1991). Plus spécifiquement, chez le singe rhésus, les connexions 

provenant du cortex préfrontal vers le pons semblent être importantes (Schmahmann 

et Pandya, 1997a,b). La phylogenèse semble aussi indiquer une croissance des 
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régions cérébelleuses connectées au cortex associatif au fur et à mesure que l'on 

s'approche du cerveau humain (Leiner et al., 1993). 

Une deuxième lignée d'évidences tient de la physiopathologie du cervelet et de 

l'observation du comportement. Parmi ce type d'évidences, les cas de stimulation du 

noyau fastigial chez le chat qui amènent un comportement agressif, donc une forme 

de régulation émotionnelle (Reis et al., 1973). Chez certains patients ayant subi des 

lésions des noyaux ou du cortex cérébelleux, des comportements divers ont été 

observés. Chez certains patients ayant des lésions du cortex cérébelleux latéral, des 

erreurs de timing dans la production et la perception d'intervalles temporels ont été 

décelés (Ivry et al., 1988; Ivry et Keele, 1989). Cette fonction serait partagée avec le 

cortex préfrontal, qui verrait à la représentation temporelle pour la mémoire de travail 

(Mangels et al., 1998): le métabolisme de ces deux régions semble en effet relié 

(Junck et al., 1988). Ceci rappelle les déficits en timing vus après consommation 

chronique d'alcool chez le rat (Walker et Freund, 1973), l'alcool provoquant une 

ataxie et ayant des effets sur les fonctions du cervelet (Dar, 1995). Les fonctions de 

timing du cervelet pourraient être effectuées par l'activation sérielle des cellules de 

Purkinje, les fibres parallèles agissant comme lignes de délai (Braitenberg, 1967; 

Freeman, 1969). Un rôle du cervelet serait aussi approprié aux fonctions de 

déplacement de l'attention: provenant des évidences que le cervelet module l'entrée 

d'information de diverses modalités au cortex cérébral (Crispino et Bullock, 1984), il 

se pourrait que le cervelet module aussi l'attention portée à l'envirormement. Dans une 

tâche de déplacement de l'attention, des déficits dans la capacité à déplacer le focus 
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attentionnel ainsi que des potentiels évoqués irréguliers apparaissent chez des patients 

ayant une atteinte cérébelleuse (Akshoomoff et Courchesne, 1992; Courchesne et al., 

1994; Townsend et al., 1999), et de tels problèmes sont aussi retrouvés chez des 

autistes (Courchesne et al., 1994; Townsend et al., 1999). Le cervelet aurait alors un 

rôle de traitement de l'information pour la performance actuelle et anticipée des 

systèmes moteurs, de timing, et même attentionnels (Courchesne et al., 1995; 

Akshoomoff et al., 1997). Une tâche plus complexe à analyser, la reconstitution de la 

"Tour de Hanoi", faisant sûrement appel à la planification stratégique, est aussi 

affectée par des lésions au cervelet (Grafman et al., 1992; Daum et al., 1993). 

Une troisième lignée d'évidences provient des études d'imagerie fonctionnelle 

du cerveau et du cervelet alors que les sujets effectuent des tâches cognitives. Ainsi, 

l'étude du timing chez des sujets normaux révèle une activation du cortex cérébelleux 

(Jueptner et al., 1995). La localisation de cette activation se situe au niveau de 

l'hémisphère latéral et du vermis. L'hypothèse du rôle du cervelet comme support 

d'acquisition d'information, dont un rôle attentionnel est aussi supporté par des études 

d'imagerie: en effet, Allen et al. (1997) ont vu une activation de l'hémisphère latéral 

du cervelet lors de la performance d'un changement de cible attentionnelle. De plus, 

dans une tâche de changement d'objet porté à l'attention, Huu Le et al. (1998) ont vu 

une activation du cervelet hémisphérique et aussi du cortex pariétal postérieur, qui 

pourraient partager la responsabilité de gestion de l'attention dans une telle tâche. 

D'autres tâches cognitives montrent aussi une activation du cervelet: dans la 

résolution d'un casse-tête, Kim et al. (1994) ont vu une activation du noyau dentelé; 
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dans la mémoire de travail reliée à la performance verbale, une activation du cortex 

cérébelleux HVIIB est reliée à la mémoire phonologique (Desmond et al., 1997); dans 

l'imagination de l'exécution d'un mouvement de tennis ("motor imagery"), le cervelet 

est activé (Decety et al., 1990), particulièrement la partie inférieure de l'hémisphère 

(Ryding et al., 1993). 

Toutes ces différentes lignées d'évidences sont quelquefois difficiles à 

réconcilier, et quelques revues de littérature ont tenté de résumer le rôle du cervelet 

dans les tâches cognitives, allant de l'émotion au langage (Leiner et al., 1991; 

Schmahmann, 1991; Ivry et Baldo, 1992; Daum et Ackermann, 1995; Fiez, 1996). 

Devant toutes ces évidences fragmentaires, un livre récent fait d'ailleurs état des 

diverses théories qui sont couramment considérées pour les actions du cervelet dans 

les comportements non-moteurs (Schmahmann, 1997). Ce dernier fait contraste avec 

le cervelet-ordinateur servant à programmer ou assister des mouvements (Eccles et 

al., 1967). Sans être exhaustif (voir Schmahmann, 1997), le tableau 1.3 présente 

quelques-unes des fonctions cognitives ayant un rapport avec nos études, et 

auxquelles le cervelet pourrait contribuer. 
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Fonction Sous-région du Type d'étude Référence 
cervelet 

Timing tout 

tout 

néocervelet? 

Neuropsychologique 

neuroanatomique 
(horloge biologique) 

imagerie 
fonctionnelle 

Ivry et al. (1988); Ivry et Keele 
(1989); Mangels et al. (1998) 

Braitenberg (1967) 

Jueptner et al. (1995) 

Déplacement 
de l'attention 
et autisme 

néocervelet Neuropsychologique 
et EEG 

imagerie 
fonctionnelle 

Akshoomoff et Courchesne 
(1992), Courchesne et al. (1994), 
Courchesne et al. (1995), 
Akshoomoff et al. (1997), 
Townsend et al. (1999) 

Allen et al. (1997), Huu Le et al. 
(1998) 

Planification 
cognitive 

néocervelet? Neuropsychologique Grafman et al. (1992); Daum et 
al. (1993) 

Mémoire surtout 
néocervelet 
lobe postérieur 

neuropsychologique 

imagerie 
fonctionnelle 

Daum et al. (1993) 

Desmond et al. (1997) 

Tableau 1.3. Quelques fonctions cognitives du cervelet 

7.3. Cervelet et apprentissage 

En plus de ces considérations, le cervelet serait aussi impliqué dans 

l'apprentissage, moteur ou non (Lalonde et Botez, 1990; Doyon, 1997). Dans le cas de 

l'apprentissage moteur, il semble que l'apport du cervelet soit dans l'indexage des 

événements afin de permettre la formation de séquences temporelles (Salmon et 

Butters, 1995) et dans la correction d'erreurs sensorimotrices (Gabrieli, 1998). De 

bons exemples de contrôle de l'apprentissage par le cervelet concernent le 
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conditionnement classique du réflexe de la membrane nictitante chez le lapin 

(McCormick et Thompson, 1984a,b; Krupa et al., 1993; Thompson et Kim, 1996) et 

du réflexe vestibulo-oculaire (e.g., Lisberger, 1988). Dans ces études, il semble que le 

timing de la réponse motrice conditionnée serait codé par le cortex cérébelleux, alors 

que l'apprentissage de la réponse se distribue entre les noyaux et le cortex (Raymond 

et al., 1996). La plasticité synaptique à l'intérieur du cervelet serait une composante 

importante de sa capacité à permettre l'apprentissage (Llinàs, 1981b). Des théories 

impliquent la décharge des fibres grimpantes afin de moduler la réceptivité de la 

cellule de Purkinje aux inputs provenant des fibres parallèles (e.g., Marr, 1969). Il est 

postulé qu'un des mécanismes d'apprentissage soit une dépression à long terme de la 

synapse fibre parallèle-cellule de Purkinje par les fibres grimpantes (Ito, 1989; Kim et 

Thompson, 1997). Une étude rapporte d'ailleurs de tels changements dans 

l'apprentissage d'une tâche motrice chez le singe, les potentiels d'action simples 

diminuant avec l'augmentation des potentiels d'action complexes dans les cellules de 

Purkinje (Gilbert et Thach, 1977). Il est cependant débattu si le cervelet est réellement 

un site de stockage des mémoires motrices ou plutôt un site participant à ce stockage 

(Glickstein et Yeo, 1990; Bloedel, 1993; Bloedel et al., 1993). La réadaptation, 

l'apprentissage de tâches suivant un traumatisme semble aussi nécessiter l'apport du 

cervelet. Chez le singe, le recouvrement d'habiletés de pointage après une lésion des 

noyaux cérébelleux montre que la réadaptation dans ce cas est clairement dépendante 

des mécanismes cérébelleux (Amrani et al., 1996). 
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Chez l'humain, le cervelet semble aussi jouer un rôle dans l'apprentissage et la 

mémoire, moteurs et autres (Doyon, 1997). Du côté moteur, des patients cérébelleux 

sont incapables d'adapter la stratégie d'exécution de mouvements afin d'optimiser la 

performance (Sanes et al., 1990). De plus, le conditionnement associatif dans divers 

tests serait perturbé chez des patients cérébelleux (Canavan et al., 1994). Lors de 

l'apprentissage d'une tâche verbale, l'activation du cervelet diminue alors que l'apport 

d'autres régions augmente (Raichle et al., 1994). Une lésion du cervelet empêche la 

rétention et l'apprentissage normaux d'information verbale (Fiez et al., 1992). 

8. Fonctions possibles des oscillations cérébelleuses 

Les oscillations du cervelet pourraient donc supporter bien des fonctions. En 

récapitulant brièvement les différentes fonctions tenues par les oscillations, voici 

quelques éléments que l'on peut considérer en essayant d'interpréter le ou les rôle(s) 

des oscillations cérébelleuses: 

• Estimation du temps: il est possible que les oscillations supportent une forme de 

codage temporel, permettant de conserver les intervalles temporels (Miall, 1989). 

Bien que n'utilisant pas ce mécanisme, la CCG a déjà été modélisée pour effectuer 

un codage temporel des stimuli (Buonomano et Mauk, 1994). Un mécanisme 

hybride pourrait ici représenter les oscillations comme substrat de timing dans la 

CCG. 

• Mise en commun d'information: les oscillations cérébelleuses pourraient supporter 

une forme de couplage des éléments d'informations sensorielles, motrices ou 
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sensorimotrices, comme dans le cortex visuel, par exemple. Des enregistrements 

simultanés sont nécessaires pour effectuer une telle interprétation. 

• Échantillonnage: les oscillations du cervelet pourraient représenter une forme de 

vérification périodique du système afin d'optimiser l'entrée d'information précédant 

l'entrée en action. 

• Attention: les oscillations cérébelleuses pourraient effectuer une préparation des 

circuits neuronaux pour un traitement d'information, ou bien favoriser certains 

circuits dans le traitement d'information, un peu comme une sélectivité 

attentionnelle. 

• Plasticité: les oscillations cérébelleuses pourraient supporter des mécanismes de 

plasticité synaptique, effectuant une synchronisation locale des inputs afin de 

solidifier les relations avec un output désiré. Une telle synchronisation a été 

remarquée dans les circuits hippocampiques (Whittington et al., 1997). Les 

oscillations dans les structures corticales peuvent aussi supporter le rappel de 

représentations précédemment emmagasinées (Buhmann, 1995). 

• Préparation motrice: Les oscillations du cervelet peuvent représenter un 

mécanisme de préparation du mouvement par l'établissement d'un patron d'activité 

de base, afin d'optimiser les circuits qui vont fonctionner d'une façon imminente. 

Ces fonctions ne sont pas mutuellement exclusives et se ressemblent sur 

certains points. L'approche expérimentale utilisée dans les études que nous avons 

faites est de corréler l'apparition des oscillations avec certains comportements du 
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singe et aussi d'effectuer des enregistrements simultanés intra-cérébelleux et entre le 

cervelet et le cortex cérébral afin d'apporter plus d'informations sur les fonctions 

possibles de ce type de signal électrophysiologique. 

9. Hypothèses de travail 

Les expériences décrites dans les prochains chapitres vont servir à caractériser 

les propriétés des oscillations recueillies dans le cortex cérébelleux du singe éveillé, 

comme leur localisation, leur organisation, leur modulation durant le mouvement et 

l'expectative, et aussi les relations entre ces oscillations et celles du cortex cérébral. 

Sur la base de la précédente revue de littérature, on peut émettre les hypothèses 

suivantes à tester dans les expériences: 

1. Les oscillations de PCL dans la CCG sont localisées dans le lobule paramédian 

du cervelet du singe. Bien que la couche granulaire soit considérée comme 

uniforme sur toute la surface du cervelet, les résultats de Pellerin et Lamarre 

(1997) permettent de croire une localisation exclusive au sein du lobule 

paramédian. Ceci pourrait être dû au patrons d'afférences particulier de ce lobule, 

notamment la forte projection provenant du noyau réticulaire latéral (Brodal, 

1981). 

2. Les oscillations dans la CCG sont modulées par le mouvement du bras et la 

pression du bouton chez le singe. Sur la base de Pellerin et Lamarre (1997), les 

mouvements appris modulent l'apparition des oscilllations de manière 

caractéristique pour un mouvement du coude. 11 en est peut-être ainsi pour un 
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mouvement de pression de bouton par le singe en réponse à un stimulus 

comparable. 

3. Les oscillations dans les cortex pariétal et moteur sont aussi modulées selon cette 

tâche. Comme l'ont montré Rougeul et al. (1979), MacKay et Mendonça (1995) et 

Murthy et Fetz (1997a), les oscillations dans ces régions sont aussi modulées dans 

la préparation motrice. Il est possible qu'elles le soient dans notre tâche. 

4. Les oscillations sont synchronisées entre le cortex moteur, pariétal, et le lobule 

paramédian du singe. Selon les théories de binding regroupant les éléments 

neuronaux constitutifs d'une opération par une synchronisation temporelle de leurs 

activités (Kônig et Engel, 1995; Singer et al., 1997), il est possible que les 

oscillations soient modulées dans les mêmes périodes de la tâche, et peut-être 

même synchronisées selon la réalisation de la tâche. 

5. Les oscillations sont organisées selon une modularité parasagittale. Sur la base 

des évidences anatomiques de marquage de protéines et des projections des fibres 

moussues, il se peut que les oscillations dans le cervelet soient plutôt 

synchronisées selon un plan parasagittal. 

Les résultats d'expériences testant ces diverses hypothèses sont exposés dans 

les prochains chapitres. 
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CHAPITRE 2: MÉTHODOLOGIE GÉNÉRALE 

1. Sujets et tâches 

Les expériences décrites ici ont été réalisées chez trois singes Macaca Mulatta 

adultes, deux mâles et une femelle. Le singe A, une guenon de 4,7 kg, avait été 

préalablement entraînée à exécuter une flexion-extension du bras suivant un signal 

sonore, tout en recevant un jet d'air sur l'avant-bras (Courtemanche et al., 1997). Mais 

dans les expériences décrites ici, elle n'avait qu'à rester immobile mais attentive à 

l'environnement pendant que l'expérimentateur effectuait des enregistrements. Elle 

était dans une position assise, limitée seulement par la fixation de la chambre 

d'enregistrement à la chaise. N'ayant aucune tâche motrice proprement dite à 

effectuer, ce singe a surtout été impliqué dans l'étude de localisation des oscillations 

et aussi dans les expériences préliminaires sur les liens cérébro-cérébelleux. 

Le singe B, pesant 10,3 kg, a été entraîné à presser un bouton en réponse à un 

stimulus, selon un délai de 1,1 à 1,5 s. Il était récompensé par quelques gouttes de jus 

de pomme lorsqu'il pressait le bouton selon ce délai. Le bouton était placé sur une 

petite table placée devant le singe, lui aussi n'étant limité dans ses mouvements que 

par la fixation de la tête. Une pipette placée devant sa bouche lui procurait le jus lors 

des essais récompensés. Le stimulus était un son (400 Hz, 35 dB) ou bien l'allumage 

simultané de 8 diodes LED jaunes placées devant les yeux du singe, ces deux stimuli 

ayant une durée de 1,5 s. Le stimulus servait donc d'étalon temporel pour le singe, qui 

devait tenter de presser le bouton au moment de la fin du stimulus, en évitant d'en 

surestimer la durée. L'entraînement pour cette tâche a pris 10 mois, et le singe était 
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capable d'effectuer la tâche en utilisant chacune des mains. Chaque essai durait 5 s, 

avec une période pré-stimulus durant 1 s, une période de stimulus durant 1,5 s et une 

période post-stimulus de 2,5 s. Généralement, le singe restait assis tranquille durant la 

période pré-stimulus, pressait le bouton durant la période de stimulus, buvait son jus 

et reprenait la position initiale durant la période post-stimulus. L'instruction donnée 

au singe sur quelle main utiliser pour réaliser la tâche consistait à placer le bouton à 

droite ou à gauche d'une petite plaque verticale placée au centre de la table au début 

d'un bloc d'essais. Cet arrangement permettait bien sûr au singe d'effectuer plusieurs 

mouvements différents en autant qu'il presse le bouton selon la fenêtre de 

récompense, mais le singe effectuait généralement la tâche d'une manière stéréotypée: 

lors d'un essai typique, le singe plaçait sa main près du bouton pour le presser en 

bougeant presque exclusivement la main appropriée, plaçait les lèvres sur la pipette 

de jus pour boire, et replaçait la main pour attendre le prochain essai. Le singe était 

aussi impliqué dans une troisième condition - sans bouton - alors que 

l'expérimentateur effectuait lui-même la tâche hors de la vue du singe, selon les 

mêmes délais prescrits au singe. L'expérimentateur récompensait ainsi le singe 60-70 

% des essais, afm de pouvoir comparer avec la performance du singe. La variabilité 

de réponse de l'expérimentateur était comparable avec celle du singe. Ce singe a été 

impliqué dans les études sur les relations cérébro-cérébelleuses et intra-cérébelleuses 

dans le mouvement et l'expectative de récompense. 

Le singe C, pesant 6,4 kg, da pas été préalablement entraîné à faire une tâche 

spécifique, mais seulement à demeurer assis tranquille dans la chaise avec la tête 
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fixée. Suite à l'implantation de la chambre d'eluegistrement, quelques sessions 

d'acquisition ont été effectuées alors que le singe demeurait immobile mais attentif à 

son environnement. Une étape subséquente a été de l'exposer à plusieurs sessions où 

un stimulus visuel (encore les diodes LED) était présenté selon un délai stable avant 

l'administration de gouttes de jus. Ceci correspond à la condition sans bouton chez le 

singe B. Un contact sur la pipette métallique connecté à l'ordinateur permettait de 

documenter sous une forme sommaire les mouvements du singe pour boire le jus 

(e.g., un changement de potentiel visible à chaque action de lécher la pipette), et 

d'offrir un marquage temporel de la réponse du singe à l'apparition où à l'anticipation 

de la récompense. Suite aux sessions comportant le stimulus visuel, un stimulus 

sonore (comme chez le singe B) a été présenté en remplacement du signal lumineux. 

L'analyse de la relation des oscillations cérébrales et corticales avec les différents 

événements de ces conditions permettent de voir si une progression existe dans la 

modulation ou la synchronisation des PCL selon des expositions répétées à des 

relations temporelles stables, qui peuvent être apprises avec le temps. Ce singe a été 

impliqué dans les études des relations cérébro-cérébelleuses et intra-cérébelleuses 

reliées à l'expectative de récompense. 

À titre indicatif, les oscillations de PCL du cervelet semblent avoir une 

certaine idiosyncrasie, qui donne donc une fréquence plus ou moins stable à chaque 

singe. Ainsi, en considérant quelques sites d'enregistrement comportant de fortes 

périodes de rythmes, le singe A montre des oscillations à environ 19,3 Hz, le singe B 

à 18,3 Hz, et le singe C à 16,0 Hz. 
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2. Techniques d'enregistrement 

Les trois singes ont été implantés de chambres d'enregistrement permettant 

d'accéder au cortex et au cervelet, selon la méthode de Lamarre et al. (1970). Une 

chambre principale (22 mm de diamètre) était placée au niveau du cortex pariétal 

postérieur gauche, permettant d'atteindre le cervelet, et une deuxième chambre, plus 

petite (16 mm de diamètre), était placée au niveau de la scissure centrale du côté 

droit, permettant d'atteindre les cortex moteur et pariétal. 

Les enregistrements ont été effectués avec des microélectrode de tungstène 

recouvertes de verre (0,2-1,0 MO d'impédance) permettant d'isoler quelques cellules, 

mais aussi d'enregistrer les PCL, selon la bande passante de fréquences (Hubel, 1957; 

Levick, 1972). Les microélectrodes étaient descendues à l'aide d'un microdescendeur 

principal dans la grande chambre, et deux modèles ont été utilisés: un modèle pouvant 

supporter une seule microélectrode (singe A), et un qui pouvait contenir jusqu'à 3 

microélectrodes placées en série (singes B et C), dont chacune pouvait être maintenue 

en place après l'atteinte de la profondeur désirée. Une photo du deuxième modèle de 

microdescendeur est présentée à la Fig. 2.1. La précision du système de descente 

permettait des manipulations aussi fines que 1 µm. Un microdescendeur secondaire 

supportant une microélectrode était utilisé pour explorer la petite chambre. Un 

arrangement spécial des microdescendeurs était préconisé pour les enregistrements 

simultanés dans le cervelet du singe A, les deux étant mis en place pour accéder la 
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grande chambre. Chez les singes B et C, le microdescendeur montré à la Fig. 2.1 et 

supportant deux microélectrodes suffisait pour effectuer cette tâche. 

Le signal des microélectrodes était filtré à la source selon deux bandes 

passantes: une de 3 à 70 Hz pour enregistrer les PCL, et aussi une autre de 0,3 à 10 

kHz afin d'erregistrer l'activité des cellules, multiunitaires ou non. La bande passante 

à haute fréquence servait surtout pour contrôler le déplacement des électrodes dans le 

tissu neuronal, mais aussi pour isoler quelques neurones au besoin. Alors que les 

oscillations dans les PCL étaient trouvées, ces dernières étaient envoyées dans un 

discriminateur analogique-numérique, connecté avec un haut-parleur, et 

l'histogramme des événements numériques servait à établir la rythmicité et la 

modulation des oscillations dans l'essai. Les PCL étaient enregistrés à 1000 Hz par 

l'ordinateur, sauf pour le singe A, où ils étaient enregistrés à 200 Hz. Chez le singe B, 

la pression du bouton était enregistrée comme un changement de voltage 

(numérisation à 1000 Hz) et était aussi marqué comme un événement unitaire dans 

l'essai, tout comme le signal de contact à la pipette chez le singe C. 

Des enregistrements à une microélectrode ont été effectués dans le cervelet 

des 3 singes (dont pour l'étude de cartographie chez le singe A). Aussi, des 

enregistrements simultanés des PCL à 2 microélectrodes ont été effectués chez les 

trois singes, afin de comparer l'activité oscillatoire de paires de sites cortex cérébral-

cervelet, mais aussi l'activité oscillatoire de paires de sites cervelet-cervelet. 



Fig. 2.1 Appareillage: microdescendeur pouvant tenir jusqu'à trois microélectrodes 
simultanément, en ligne, distancées de 3 mm. 
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3. Techniques d'analyse 

Les données de PCL étaient pax la suite analysées pour évaluer la rythmicité 

du signal avec l'algorithme simplifié des transformées de Fourier (FFT) et l'auto-

corrélation, puis pour évaluer la synchronisation entre deux structures avec la 

corrélation croisée (Barlow, 1961; Kirkwood, 1979; König, 1994; Lopes da Silva et 

Pieter Pijn, 1995). L'utilisation des FFT pour la détermination des composantes en 

fréquences du signal est courante dans plusieurs domaines, mais particulièrement 

dans celui des télécommunications (Pierce et Knoll, 1990). Tout en considérant les 

problèmes apportés par l'analyse de signaux biologiques souvent apériodiques, nous 

utilisons les FFT dans notre contexte afin de quantifier la périodicité du signal dans 

une bande de fréquences donnée. Les formules utilisées pour l'autocorrélation et la 

corrélation croisée étaient la fonction du coefficient de corrélation croisée, telle que 

celle utilisée par Murthy et Fetz (1996a). Ce calcul procure une valeur normalisée à 

±1 comme coefficient. 

11 

Précisément, cette fonction est: 

[(x(i)— xly(i — t) — yl 
C(t) 	1=1  

— " 
[x(i) - x]

2 
  [y(i — t)— .q 

où x et y sont les valeurs de voltage de chacun des tracés pris au temps t. Les valeurs 

de i, de 1 à n, servent d'incrément dans le déplacement des valeurs de x et y vers le 

maximum de la fenêtre n. 
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Avec cette fonction, l'autocorrélation est effectuée en comparant le signal avec sa 

copie. Les autocorrélations et corrélations croisées étaient typiquement effectuées sur 

des périodes successives de 200 ms, chaque fenêtre étant déplacée de 100 ms par 

rapport à la précédente. Le corrélogramme de chaque essai était alors moyenné à 

chaque ms afin d'obtenir des valeurs moyennes par bloc d'essais et condition. Dans 

certains cas, pour obtenir une valeur de période plus précise (en évitant les variations 

temporelles de la corrélation d'essai en essai), la valeur maximale de la fenêtre de 

corrélation de chaque essai était notée, puis moyennée. Cette analyse donnait 

essentiellement les mêmes résultats que l'analyse par moyennage à chaque ms. 

Une autre méthode d'analyse de la rythmicité consistait à rectifier le signal des 

PCL de chaque essai, puis de le moyenner à chaque ms pour la durée de l'essai. Cette 

méthode d'analyse est semblable à celle de Hari et Salmelin (1997) pour les données 

de magnétoencéphalographie, en autant que les sites d'enregistrement étaient bien 

contrôlés. L'avantage de cette technique est qu'elle procure de l'information non 

seulement sur l'occurrence de périodes d'oscillations, mais aussi sur l'amplitude de ces 

oscillations selon différents temps de l'essai. Le moyennage des ondes lentes en EEG 

est d'ailleurs utilisé depuis longtemps, afin de faire ressortir des propriétés qui ne 

ressortent pas lors d'essais individuels (Brazier, 1962). 

4. Techniques histologiques 

Lors de la dernière session d'enregistrement, des lésions électrolytiques ont été 

faites dans le cortex cérébral et le cortex cérébelleux, aux endroits où l'on retrouve des 
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oscillations pour les singes A et B. Le singe C n'a pas encore terminé les expériences, 

et n'a pas été sacrifié. Pour le singe A, 12 lésions ont été effectuées dans le cervelet, 4 

à 3 différentes latéralités, afin d'avoir une plus grande précision dans la reconstruction 

des trajets. 

Deux jours après les lésions, les singes ont été anesthésiés profondément et 

ont été perfusés avec une solution de formaline-sucrose (singe A) et une solution de 

paraformaldéhide-sucrose (singe B). Le cerveau et le cervelet ont été retirés du crâne 

et les méninges enlevées. Des photos de chaque partie ont été prises pour documenter 

sommairement l'aire générale d'enregistrement, et des coupes sagittales de 50 kun du 

cortex et cervelet ont été faites au microtome, puis colorées au crésyl violet. Une 

étude plus détaillée de la position des trajets d'enregistrement et des lésions dans les 

différentes sous-divisions du tissu a été effectuée à l'aide de ces coupes. 



CHAPITRE 3: RÉSULTATS 
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A. Localisation des oscillations 15-25 Hz dans les potentiels de champs 

locaux du cervelet du singe éveillé 
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1. Contexte expérimental et méthodologie spécifique 

Les travaux de Pellerin et Lamarre (1997) et ceux de Hartmann et Bower 

(1998) décrivent les oscillations comme provenant de la CCG chez le singe et le rat. 

De plus, Pellerin et Lamarre (1997) établissent que le lobule paramédian du lobe 

postérieur du cervelet est une subdivision qui est privilégiée dans l'occurrence de 

périodes oscillatoires. Mais est-ce que les oscillations sont confinées à cette seule 

région du lobe postérieur? Y a-t-il des oscillations dans le lobe antérieur du cervelet? 

Pour répondre à ces questions, chez le singe A, un travail de localisation des 

oscillations dans les PCL du cervelet a été entrepris. Les trajets de microélectrodes 

étaient espacés d'aussi près qu'à chaque mm, pour trouver la bordure limite des sites 

d'oscillations. Durant chaque descente, l'activité des bandes passantes 3-70 Hz et 0,3-

10 kHz étaient constamment surveillée afin de déceler la présence d'épisodes 

d'oscillation et de déterminer la couche du cortex traversée. Systématiquement, au 

moins 20 périodes d'acquisition de 5 s étaient recueillies à chaque 2 mm de 

profondeur dans le cervelet. De plus, au besoin, des enregistrements supplémentaires 

étaient effectués lors du passage de la microélectrode au sein d'une zone où les 

oscillations étaient manifestes. Les périodes d'acquisition à chaque site étaient alors 

analysées en utilisant l'autocorrélation et les FFT afin de quantifier la rythmicité du 

signal des PCL. Nous présentons ici les résultats de l'analyse avec les FFT, cette 

technique offrant l'avantage de représenter les fréquences le long du spectre, plutôt 

qu'une seule valeur pouvant grouper plusieurs phénomènes oscillatoires, ce qui est le 

cas de l'autocorrélation. Pour quantifier la rythmicité avec les FFT, la proportion du 
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spectre de fréquence situé entre 15 et 25 Hz a été calculé pour chaque site 

d'enregistrement. 

2. Résultats 

Un total de 147 pénétrations ont été effectuées dans l'hémicervelet gauche de 

ce singe, afin de localiser les sites où l'on retrouve des oscillations. Un exemple de 

tracé oscillatoire à 20 Hz est montré dans la partie supérieure de la Fig. 3.5. Comme 

postulé par Pellerin et Lamarre (1997), le site d'enregistrement de ce tracé comportant 

un rythme dans les PCL se situe dans le lobule paramédian. Lors d'une pénétration 

dans le cervelet, les enregistrements aux différents sites montraient des variations 

dans la prépondérance des rythmes, qui se traduisaient même comme une sorte de 

progression. Un exemple d'une pénétration complète au sein du cervelet est illustré à 

la Fig. 3.1. Ce trajet, qui se termine dans le lobule paramédian, montre que le spectre 

de fréquences calculé avec les FFT diffère selon la profondeur de l'enregistrement. 

Ainsi, les oscillations dans ce trajet sont surtout localisées à une profondeur 

supérieure à 5 mm à l'intérieur du cervelet, et elles sont les plus fortes à des 

profondeurs de 6 et 7 mm. Ces profondeurs correspondent à la localisation du lobule 

paramédian le long de cette pénétration. De plus, les oscillations sont en effet 

localisées dans la couche granulaire, alors que les caractéristiques 

électrophysiologiques locales des cellules près des sites d'oscillation sont de très 

petites cellules à décharge rapide, en bouffée en phase avec les variations de 
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potentiels oscillants. Ceci est cohérent avec une localisation des oscillations dans la 

couche granulaire, comme montré par Pellerin et Lamarre (1997). 

2.1. Distribution en profondeur des sites, selon la puissance des oscillations 

La figure 3.2 présente la distribution des sites selon leur profondeur relative au 

fond du cervelet, en rapport avec le pourcentage du spectre entre 15 et 25 Hz pour 

chaque site toute latéralité confondue, illustré en ordonnée. Ainsi, pour chaque site 

d'enregistrement, le pourcentage du spectre des FFT se trouvant entre 15 et 25 Hz a 

été calculé et placé sur le graphique selon sa profondeur relative, le fond du cervelet 

se trouvant ici à 0 mm. Cette figure montre que les sites démontrant de fortes 

oscillations sont plutôt situés dans la partie inférieure du cervelet, nommément les 

derniers 3 mm. Les fortes oscillations de PCL à 15-25 Hz se situent donc dans une 

partie assez profonde du cervelet. Les sites d'enregistrement allant plus bas que la 

valeur 0 font partie de trajets qui sortaient du cervelet, traversaient le 4e  ventricule et 

qui allaient jusqu'au tronc cérébral. Ces points montrent que les oscillations à 15-25 

Hz disparaissent à la sortie du cervelet. La Fig. 3.3 illustre les résultats selon un plan 

sagittal et représente la localisation des oscillations selon les sous-régions du cervelet, 

avec deux trajets placés relatifs aux lésions à latéral 6,2 mm (A) et latéral 12 mm (B) 

selon les coordonnées stéréotaxiques. Pour ce travail, les différents lobules du 

cervelet ont été identifiés selon l'atlas de Madigan et Carpenter (1971). Cette figure 

montre les parties de trajet où des oscillations à 15-25 Hz (partie encadrée) ont été 

retrouvées (lobules paramédian [PM], paraflocculus dorsal [DPF] et Crus II). 
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Fig. 3.1. Exemple d'un trajet se terminant dans le lobule paramédian, avec la 

profondeur de pénétration en rapport avec la surface du cervelet en ordonnée, et le 

spectre de fréquences calculé à l'aide des FFT à diverses profondeurs. 
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Fig. 3.2. Localisation en profondeur des sites d'enregistrement selon leur puissance 
dans la bande de fréquences 15-25 Hz. En abcisse, la profondeur à l'intérieur du 
cervelet est représentée en mm, avec le zéro étant le fond du cervelet. 



PM 

5 mm 

Fig. 3.3. Localisation des oscillations 15-25 Hz dans le cervelet selon le plan sagittal, 
avec deux trajets correspondant aux lésions à latéral 6,2 mm (A) et latéral 12 mm (B) 
selon les coordonnées stéréotaxiques. Les formes rectangulaires représentent les 
zones des trajets comportant des oscillations. 
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2.2. Localisation des sites d'oscillations 15-25 Hz selon le plan horizontal 

La Fig. 3.4 illustre les résultats de cette étude de cartographie selon le plan 

horizontal, avec les limites d'extension maximale des lobules PM, DPF et Crus. 

Chaque cercle représente un trajet complet, ayant pénétré toute la profondeur du 

cervelet. Le site avec le plus d'oscillations le long du trajet est représenté selon un 

code de couleur, correspondant avec la puissance des oscillations dans la bande 15-25 

Hz calculés avec les FFT. La rythmicité est représentée par un cercle blanc pour les 

trajets portant peu ou pas d'oscillations, en allant en croissant vers le orange foncé 

pour ceux démontrant les plus fortes oscillations dans le trajet. Les bordures de 

puissance du spectre de fréquence pour chaque couleur sont illustrées dans l'échelle 

de droite, qui correspond à des démarcations dans la distribution de la puissance entre 

15 et 25 Hz pour tous les sites. Cette figure montre bien que les sites d'oscillation sont 

plutôt concentrés au sein du lobule paramédian, mais que quelques sites d'oscillations 

excèdent les bordures de ce lobule, se retrouvant au sein du paraflocculus dorsal et 

aussi au sein du Crus. 
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2.3. Autres oscillations dans les PCL du cervelet 

Au cours du travail de cartographie, d'autres oscillations ont été enregistrées 

dans la partie initiale de certaines pénétrations. Ces oscillations avaient une fréquence 

plus élevée que les oscillations localisées dans le paramédian: cette fréquence se situe 

aux alentours de 30 Hz. Ces oscillations semblent donc différentes des oscillations 

dans la bande 15-25 Hz par leur fréquence et leur localisation. Elles sont présentes 

aussi quand le singe est éveillé, tranquille mais attentif à son environnement. Selon la 

localisation où passaient la majorité de nos trajets de cartographie, nous avons 

enregistré des oscillations à environ 30 Hz dans le lobe antérieur et aussi la partie 

rostrale du lobe postérieur, bien que cette localisation ne soit que préliminaire, car une 

cartographie spécifique de ces rythmes n'a pas été entâmée. Une étude de cartographie 

plus exhaustive, dirigée vers ces rythmes, sera nécessaire pour confirmer leur 

localisation. La Fig. 3.5 illustre des enregistrements simultanés des oscillations à 30 

Hz dans le lobule V du lobe antérieur et des oscillations à 20 Hz dans le lobule 

paramédian. Comme le montre la figure, les deux tracés semblent indépendants. Une 

analyse des propriétés oscillatoires dans la session d'enregistrements simultanés des 

oscillations à 20 et 30 Hz révèle évidemment une différence de fréquence, mais aussi 

une différence dans la proportion de temps où les oscillations sont présentes durant 

les périodes d'acquisition. Évidemment, la corrélation croisée entre les deux sites est 

très faible, comme on peut s'y attendre puisque les fréquences diffèrent. 
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Fig. 3.5. Exemple d'enregistrement simultané des oscillations à 15-25 Hz et celles 
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oscillations à 20 Hz proviennent du lobule paramédian. 
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3. Discussion brève 

En résumé, les oscillations à ;,.-.120 Hz sont situées dans la couche de cellules 

granulaires du lobule paramédian principalement, mais aussi dans le lobule 

paraflocculus dorsal et dans le Crus. D'autres oscillations à 3O Hz ont été 

enregistrées dans la partie supérieure du lobe postérieur et aussi dans le lobe antérieur 

du cervelet, qui sont différentes des oscillations à -,120 Hz par leur fréquence plus 

élevée, leur localisation, et leur caractère moins soutenu. 

Comme énoncé dans la section des hypothèses, les oscillations dans les PCL 

du cervelet étaient au départ considérées comme restreintes au lobule paramédian. 

Ces expériences de cartographie ont déterminé que les oscillations ne sont pas 

limitées au lobule paramédian, mais sont aussi retrouvées dans les lobules 

avoisinants, le crus et le paraflocculus dorsal. Les sites portant les oscillations les plus 

fortes sont plutôt dans le lobule paramédian, mais sont aussi retrouvés dans le crus et 

le paraflocculus dorsal. Ce type de distribution favorisant le paramédian mais ne s'y 

limitant pas peut rappeler le patron des afférences qui pourrait servir à initier la 

circuitrie oscillante, aucune limite anatomique ne séparant définitivement les 

afférences allant à ces régions (Bloedel et Courville, 1981). Ceci va à l'encontre d'un 

rôle important des connexions noyau réticulaire latéral-lobule paramédian dans le 

déclenchement des oscillations, ces connexions étant plutôt peu nombreuses aux 

lobules avoisinants (Brodal, 1981). Il semblerait alors que les connexions provenant 

des noyaux pontiques soient plus appropriées pour un tel rôle. Il est même possible de 

supposer que les connexions allant au paraflocculus dorsal aient une plus grande 
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correspondance avec l'analyse des inputs visuels (Stein et Glickstein, 1992), alors que 

celles allant au crus et paramédian soient plus utilisées dans le traitement de 

l'information somesthésique (Snider et Stowell, 1944; Ghez, 1991). Il est aussi 

possible que les connexions spinocérébelleuses aient une influence sur l'initiation des 

épisodes d'oscillation. 

Le travail de cartographie a de plus permis de découvrir d'autres oscillations, 

ce qui renforce la conviction que le paramédian n'est pas la seule région qui oscille 

dans le cortex cérébelleux. Ces oscillations à fréquence plus rapide localisées plus 

rostralement ont aussi été remarquées chez le singe B dans des expériences 

préliminaires. Une étude plus spécifique de ces oscillations sera nécessaire afin 

d'assurer des données fiables quant à leur localisation et leur modulation avec les 

tâches motrices. 



CHAPITRE 4: RÉSULTATS 
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B. Modulation des oscillations 15-25 Hz du cervelet lors d'une tâche de 

pression du bouton 
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1. Contexte expérimental et méthodologie spécifique 

Les oscillations rapportées par Pellerin et Lamarre (1997) dans le cervelet sont 

modulées lors d'une tâche de flexion-extension du bras ipsilatéral. Ce court chapitre 

sert à démontrer que les oscillations cérébelleuses à 2O Hz sont aussi modulées par 

une tâche motrice différente et plus naturelle, soit la pression d'un bouton avec la 

main ipsilatérale. Comparativement à la tâche de Pellerin et Lamarre (1997), la tâche 

de pression du bouton restreint moins les mouvements du singe, lui permet de choisir 

la stratégie de mouvement qu'il juge optimale, tout en conservant un événement 

temporel important pour le singe à calculer, l'instant de pression du bouton. Cette 

tâche a alors une chance de ressembler plus fidèlement aux mouvements effectués par 

le singe dans son habitat. L'enregistrement des oscillations dans les PCL chez le singe 

B a été effectué selon les techniques de la méthodologie générale. Le singe a alors 

effectué la tâche de pression du bouton avec la main gauche. 

2. Résultats 

Les oscillations dans les PCL du cervelet sont modulées par la tâche de 

pression du bouton, ce qui est illustré par la Fig. 4.1. La partie A montre le décours 

temporel d'un essai de 4 s et les oscillations dans les PCL enregistrées dans le lobule 

paramédian, provenant d'une des premières sessions suivant l'implantation du singe, 

alors que l'échantillonnage était effectué à 200 Hz. Ici, le stimulus sonore dure 2 s, et 

le singe effectue la pression du bouton 700 ms avant la fin du son. La partie B de cette 

figure montre le décours temporel des oscillations pour l'ensemble des essais (n=72) 



79 

où le singe a été récompensé. Le signal des PCL a ici été filtré avec une bande 

passante de 15 à 25 Hz, rectifié et moyenné pour l'ensemble des essais. En moyenne, 

la pression du bouton par le singe débute 600 ms avant la fin du son. À l'examen de la 

figure, on voit que les oscillations sont présentes alors que le singe est en attente 

avant l'apparition du son, et sont perturbées par sa survenue. Elles reprennent 

graduellement un peu avant la pression du bouton, pour cesser de nouveau aux 

alentours du mouvement. Le phénomène oscillatoire revient par la suite lors de la 

complétion de l'essai. Un point à remarquer ici est que les oscillations cessent dans la 

période de la pression du bouton par le singe, et non pas suite à la disparition du son 

lui-même, qui survient 0,6 s plus tard. Ceci est évident sur la modulation montrée 

pour l'ensemble des essais. 

3. Discussion brève 

Les oscillations à environ 20 Hz chez le singe entraîné à la pression d'un 

bouton sont modulées par la tâche, d'une manière similaire aux résultats de Pellerin et 

Lamarre (1997). La modulation des oscillations selon des périodes définies de la 

tâche est significative, car elle a lieu même si le singe peut effectuer des mouvements 

volontairement différents pour presser le bouton. Elle ne fait donc pas référence à un 

mouvement du coude seulement, comme chez Pellerin et Lamarre (1997), mais à un 

mouvement plus variable, donc peut-être à un aspect plus global du mouvement en 

réponse au stimulus. Aussi significatif est le fait que la modulation est cependant 

centrée autour d'événements précis de la tâche, l'apparition du son et le début de la 

pression du bouton. L'explication de l'arrêt et des reprises des périodes d'oscillation 



80 

réside probablement dans les deux périodes d'attente: la première période d'attente 

prend fin lors de la survenue du son; la deuxième prend fin lors de l'initiation du 

mouvement. Durant les périodes d'attente, les oscillations pourraient servir à établir 

un patron optimal d'activité, afin de sonder le système pour mieux recevoir 

l'information attendue ou produire le mouvement. Ceci est semblable au concept de 

résonance du système afin de mieux segmenter l'information (Hartmann et Bower, 

1998). Aussi, l'attention inhérente au délai qui est consacrée par le singe lors des 

périodes d'attente pourrait être une composante affectant l'activité cérébelleuse, et 

même aussi répondant à des fonctions de timing. Ainsi, il vaut la peine de continuer à 

explorer ce phénomène, en étudiant les relations entre les oscillations cérébelleuses et 

cérébrales dans le contexte de notre tâche. 
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Fig. 4.1. Modulation des oscillations du lobule paramédian à environ 20 Hz chez le 
singe B, alors que la tâche de pression du bouton est effectuée avec la main gauche. 
A: Modulation lors d'un seul essai. Haut: tracé de signal des PCL; bas: signal 
analogique de pression du bouton, avec la pression ici à environ 2,3 s. B: Modulation 
lors d'une série de 72 essais, incluant celui montré en A. Le signal des PCL a ici été 
filtré entre 15 et 25 Hz, puis rectifié et moyenné afin de produire la courbe de 
modulation. Lignes à 1 s et 3 s début et fin du son. Ligne verticale et ombrage: temps 
de pression du bouton moyen et écart-type. 
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C. Synchronisation des oscillations à 15-25 Hz du cervelet avec les 

oscillations 15-25 Hz du cortex pariétal 
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1. Contexte expérimental et méthodologie spécifique 

Des oscillations à 14 Hz ont été rapportées dans le cortex pariétal du chat 

(Bouyer et al., 1981) et du singe (Rougeul et al., 1979) alors que l'animal est en 

attente active, prêt à agir. Des oscillations semblables ont été rapportées par MacKay 

et Mendonça (1995) alors qu'un singe est en situation comportementale, entraîné à 

effectuer des mouvements en réponse à un stimulus. De plus, Murthy et Fetz (1996a) 

rapportent eux aussi que de telles oscillations sont présentes dans le cortex postcentral 

alors que le singe est attentif. Les oscillations à 15-25 Hz du cervelet sont présentes 

dans des conditions similaires. Ainsi, la relation entre ces deux types d'oscillations 

serait intéressante à établir. C'est ce que nous avons fait en effectuant des 

enregistrements simultanés dans le cortex somatosensoriel primaire droit et les aires 5 

et 7, ainsi que le lobule paramédian gauche du cervelet, alors que le singe était assis 

tranquille et regardait son environnement (singe A) et effectuait une tâche de pression 

du bouton (singe B). 

2. Résultats 

2.1. Relations cortex pariétal-cervelet chez le singe immobile (singe A) 

Une première étape d'observation des liens entre les oscillations du cervelet et 

celles du cortex pariétal a été d'enregistrer simultanément des traces chez le singe 

éveillé, mais calme et immobile. Ainsi, quelques sessions d'enregistrements 

simultanés ont été effectuées chez le singe A. Parmi ces sessions, la Fig. 5.1 illustre 

bien certains épisodes oscillatoires dans les deux régions. Les parties A et B de la 
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figure montrent des échantillons d'enregistrements simultanés pris dans l'aire 2 du 

cortex pariétal et dans le lobule paramédian du cervelet. La partie A montre des 

oscillations dans les deux régions qui sont de même fréquence, aux environs de 20 

Hz, et qui semblent parfois montrer une certaine relation dans les épisodes 

d'oscillation, étant parfois présentes en même temps sur les deux tracés. Pour la 

synchronisation dans cette période d'acquisition, qui n'est pas très évidente à 

l'inspection visuelle, elle peut parfois surprendre: les coefficients de corrélation 

croisée calculés sur des fenêtres de 200 ms se recoupant de 100 ms sont très variables, 

avec une valeur minimale de 0 pour la fenêtre centrée au temps 4200 ms, mais 

pouvant atteindre une valeur élevée de -0,83 (0,83 et 180° hors phase) pour la fenêtre 

centrée au temps 900 ms. D'ailleurs, la partie B illustre encore mieux que les épisodes 

oscillatoires peuvent devenir synchrones pour de courtes périodes de temps. Est-ce 

que dans le contexte d'une tâche avec des événements précis les oscillations peuvent 

se synchroniser plus régulièrement? C'est l'objectif recherché dans les enregistrements 

chez le singe B. 
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2.2. Relations cortex pariétal-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, main gauche) 

Un total de 18 sessions d'enregistrements simultanés des oscillations dans les 

PCL dans le cortex pariétal droit et le lobule paramédian gauche du singe B ont été 

effectuées. Dans 3 sessions pour lesquelles les enregistrements cérébraux ont été 

effectués dans l'aire 7, les oscillations de PCL n'étaient pas modulées dans la 

condition de main gauche, et ces sessions ont été délaissées. Dans les 15 sessions 

restantes, la localisation des trajets dans le cortex montre que 5 des trajets sont dans 

l'aire 5 et que les 10 autres sont localisés dans la partie postérieure de l'aire 1, ou bien 

dans l'aire 2. Le plus souvent, des champs récepteurs cutanés ont été identifiés sur 

l'avant-bras gauche. Pour ces 15 sessions, toutes ont été testées dans la condition main 

gauche. Les autres conditions expérimentales ont aussi été testées dans certaines 

sessions (main droite: 5/15; sans bouton: 9/15). L'activité oscillatoire des PCL dans le 

lobule paramédian était comparable à Pellerin et Lamarre (1997), les fréquences des 

oscillations cérébelleuses étant entre 14 et 21 Hz (moyenne: 17 Hz). Les fréquences 

des oscillations dans le cortex pariétal étaient similaires à celles rapportées par 

Rougeul et al. (1979), entre 16 et 22 Hz (moyenne: 18 Hz). 

La Fig. 5.2 illustre un exemple représentatif de modulation des oscillations 

dans les PCL dans les deux régions, pour un essai alors que le singe B pressait un 

bouton avec la main gauche. La partie du haut représente l'activité des PCL 

enregistrée simultanément dans le cortex cérébral (Cx - partie postérieure de l'aire 1-

aire 2) et dans le lobule paramédian du cervelet (Cb). La partie du bas représente 
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l'exécution de la tâche avec le bouton étant pressé dans ce cas 1,5 s après l'apparition 

du son, et les spectrogrammes des FFT et les corrélogrammes correspondant aux 

différentes périodes de l'essai marquées a, b, c et d. Comme les oscillations dans les 

PCL sont modulées dans la tâche, les différentes périodes montrent différentes 

propriétés oscillatoires et de corrélation. Des oscillations apparaissent dans les deux 

régions durant la période a, avant l'apparition du stimulus sonore, avec des fréquences 

respectives de 12-18 Hz pour le cervelet et de 15-22 Hz pour le cortex; l'activité 

oscillatoire semble modérément corrélée entre les deux régions. Durant la période b, 

après Papparition du stimulus sonore, les oscillations dans les PCL sont perturbées 

dans les deux régions. Durant la période c, celle précédant la pression du bouton, les 

oscillations dans les PCL aux alentours de 18 Hz augmentent substantiellement dans 

le cervelet et le cortex, et le coefficient de corrélation croisée augmente jusqu'à 

presque une valeur de 1, avec une phase de 0 ms dans ce cas. Durant la période d, la 

période qui suit la pression du bouton et qui approche la fin de l'essai, l'activité 

oscillatoire reprend dans chaque structure avec des fréquences et une corrélation 

similaires à ceux de la période a. Cette figure montre clairement que les oscillations 

dans les PCL des deux régions sont modulées par l'occurrence du stimulus et le 

mouvement effectué par le singe. Comme l'exemple du chapitre 4, les oscillations 

dans les PCL du cervelet sont modulées de façon similaire à celles montrées par 

Pellerin et Lamarre (1997). La présence d'oscillations dans le cortex et le cervelet 

alors que le singe est attentif à l'apparition du son ou lors de l'attente avant la pression 

du bouton montre que pour ces événements, un traitement d'information similaire 
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semble s'opérer. Ceci est aussi reflété dans la synchronisation entre les oscillations, 

qui diffère aussi selon les périodes. Une certaine synchronisation peut être visible 

alors que des oscillations sont présentes sur les deux tracés, et la corrélation maximale 

survient lors de la période c, juste avant la pression du bouton. 
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Fig. 5.2 Modulation et synchronisation des oscillations de PCL durant un essai dans 
la condition main gauche. Haut: Oscillations de PCL enregistrées simultanément dans 
l'aire pariétale 1-2 du cortex cérébral (Cx) et dans le lobule paramédian du cervelet 
(Cb), avec l'échelle temporelle montrant l'apparition du stimulus sonore et la pression 
du bouton. Bas: Spectres de fréquence (FFT) et corrélogrammes de corrélation croisée 
correspondant aux fenêtres de 250 ms des périodes a, b, c et d. 
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Ces résultats recueillis pour un seul essai sont suffisamment représentatifs 

pour être reproductibles sur une série d'essais. La Fig. 5.3 illustre les résultats pour 

une session comprenant en premier la condition main gauche, puis la condition main 

droite. Les coefficients de corrélation calculés pour des fenêtres déplacées dans le 

temps pour couvrir la durée totale des essais sont montrés en A et C. Pour une 

meilleure stabilité des paramètres temporels, seulement les essais récompensés sont 

présentés ici, mais une analyse de tous les essais où le singe effectue la tâche donne 

les mêmes résultats. Dans la partie A, les oscillations dans les PCL du lobule 

paramédian du cervelet et de l'aire pariétale 1-2 deviennent plus synchronisées dans la 

période précédant la pression du bouton, pour la condition main gauche. La tâche 

comportementale a donc eu un effet sur la synchronisation des PCL, comme on peut 

le voir par la différence entre la condition main gauche et la situation contrôle. Cette 

situation contrôle est obtenue en enregistrant les oscillations dans les PCL des deux 

structures pendant que le singe reste tranquillement assis, attentif à l'environnement. 

Ces résultats sont similaires à ceux d'un seul essai, et montrent une synchronisation 

augmentée même pour un groupe d'essais. La partie C de la Fig. 5.3 montre les 

coefficients de la corrélation croisée calculée pour la même session avec la main 

gauche, mais ici la fonction a été calculée sur des fenêtres alignées sur le début de la 

pression du bouton. L'augmentation de synchronisation est encore bien apparente, et 

le maximum des coefficients de corrélation croisée montre une correspondance 

temporelle précise avec le début de la pression du bouton. Ceci implique un dialogue 

soutenu entre les deux structures pour échanger de l'information à ce moment précis. 
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Fig. 5.3 Synchronisation des PCL pour une session, avec les enregistrements pour les 
conditions main gauche et main droite avec le stimulus sonore. A: Coefficients de 
corrélation croisée moyens entre les PCL du lobule paramédian du cervelet et de l'aire 
pariétale 1-2 dans la condition main gauche (103 essais - ligne pleine) et dans la 
situation contrôle (41 essais - ligne pointillée). B: Comme A, mais condition main 
droite (75 essais). C: Comparaison entre les coefficients de corrélation croisée dans 
les conditions main gauche (cercles pleins) et main droite (cercles vides). A et B sont 
alignés sur le début de l'essai, C est aligné sur le début de la pression du bouton. Les 
fonctions de coefficient de corrélation croisée ont été calculées sur des fenêtres 
successives de 200 ms, recoupées de 100 ms. S: début du stimulus sonore et B: début 
de la pression du bouton. Lignes verticales et ombrages: moyenne et écart-type. 
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Est-ce que cette augmentation de synchronisation dans la condition main 

gauche est présente pour toutes les expériences? Cette question est répondue par les 

résultats illustrés dans la Fig. 5.4A et B. L'analyse d'expériences individuelles est faite 

en établissant une valeur de corrélation croisée pré-stimulus (PS), utilisant la 

moyenne des coefficients de corrélation croisée calculés pour la le' seconde (dix 

fenêtres de 200 ms se recoupant par 100 ms), et aussi une valeur de corrélation 

croisée pour la période près de la pression du bouton (BP, moyenne de trois fenêtres 

de 200 ms autour du moment du début de pression du bouton). Dans la partie A, 

1 3/1 5 expériences dans la condition main gauche ont montré une synchronisation 

augmentée aux alentours de la pression du bouton (test-t indépendant, p<0,01). La 

partie B de la Fig. 5.4 montre le décours temporel des valeurs moyennes de 

synchronisation pour les 13 expériences qui montraient une augmentation 

significative de synchronisation dans la condition main gauche. Ces valeurs 

moyennes des coefficients de corrélation croisée sont présentées sous forme 

normalisée avec comme niveau de base la valeur BP moyenne, mise à zéro; les écarts-

types sont aussi affichés. Cette partie montre une augmentation graduelle de la 

synchronisation jusqu'à la pression du bouton, et son déclin subséquent. 



93 

2 4 	5s 

-1_ 

(n=13) 

4 	5s 

(n=4 

2 	3 	4 	5s 

(n=15) 
PS 	BP 

(n=5) 
PS BP 

.3- 

.6 

(n=9) 
PS o 

.2- 

0 

-.1- , 
0 

A 

••• 

-.1- 
0 	2 

(n=7) 

.6 

.5 

.4 

.3 

.2 
.1 
o 

Fig. 5.4 Synchronisation des PCL pour l'ensemble des sessions dans les 3 conditions 
expérimentales. A (n=15) et B (n=13): main gauche; C (n=5) et D (n=4): main droite; 
E (n=9) et F (n=7): sans bouton. A, C et E: Coefficients de corrélation croisée moyens 
pour chaque expérience, calculés pour deux périodes, pré-stimulus (PS) et pression du 
bouton (BP) ou récompense (R). La période PS utilise les coefficients de corrélation 
croisée moyens pour les 10 premières fenêtres de 200 ms. Les périodes BP ou R 
utilisent la moyenne de 3 fenêtres de 200 ms (celle contenant le temps moyen de 
début de pression du bouton ou récompense, celle avant et celle après). B, D et F: 
Moyennes et écarts-types des coefficients de corrélation croisée (calculés comme 
pour la Fig. 5.2A) pour chaque expérience dans chaque condition expérimentale. Les 
valeurs pour chaque expérience sont normalisées en rapport avec la moyenne des 
valeurs PS. S: début du stimulus, B: début de pression du bouton, R: récompense. 
Lignes verticales et ombrages: moyenne et écart-type. 
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2.3. Relations cortex pariétal-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, main droite) 

Des résultats similaires de modulation des oscillations dans les PCL et de 

synchronisation pariéto-cérébelleuse sont rencontrés alors que le singe presse le 

bouton avec la main droite. En effet, nous avons aussi vu une augmentation de 

synchronisation dans la condition main droite: c'est ce qui est montré dans les parties 

B et C de la Fig. 5.3. Ces résultats proviennent de la même session montrée dans la 

partie A, mais ici pour le bloc d'essais correspondant à la condition main droite. En B, 

on peut voir que cette augmentation de synchronisation n'était pas aussi forte que 

pour la condition main gauche, mais était clairement modulée et augmentée près de la 

pression du bouton. Ici aussi, une différence est observable entre la condition main 

droite et la situation contrôle, qui est reproduite de nouveau dans la partie B. Dans la 

partie C, l'augmentation de synchronisation est encore visible alors que les 

coefficients de corrélation croisée ont été calculés sur des fenêtres alignées sur le 

début de la pression du bouton. Une différence entre les conditions y est encore 

notable dans la synchronisation, celle-ci atteignant un maximum plus élevé pour la 

condition main gauche que pour la condition main droite. 

L'analyse de l'ensemble des expériences de la condition main droite est 

exposée dans la Fig. 5.4C et D. Les valeurs PS et BP ont encore été calculées comme 

pour la partie A, et la normalisation en D a été effectuée de manière semblable à ce 

qui a été fait en B. Dans la partie C, l'augmentation des coefficients de corrélation 

croisée moyens entre la période PS et BP a été significative pour 4/5  des expériences 
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de la condition main droite (test-t indépendant, p<0,01). Pour les sessions comprenant 

les conditions main gauche et main droite (n=5), l'augmentation de la synchronisation 

dans la condition main gauche était toujours supérieure à celle dans la condition main 

droite. La Fig. 5.4D montre le décours temporel des coefficients de corrélation croisée 

pour les quatre expériences de la condition main droite qui correspondent (mêmes 

sites d'enregistrement) aux expériences de la condition main gauche ayant eu une 

augmentation significative: l'augmentation graduelle de synchronisation jusqu'au 

moment de début de pression du bouton y est encore visible, de même que son déclin 

jusqu'à la fin de l'essai. 

2.4. Relations cortex pariéial-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, en l'absence de mouvement) 

Les résultats des conditions main gauche et main droite montrent que 

l'exécution de la tâche comportementale occasionne une synchronisation pariéto-

cérébelleuse centrée sur la pression du bouton. Que se passe-t-il si le singe n'est pas 

volontairement actif mais est exposé à une relation temporelle relativement stable 

entre le stimulus et la récompense? La partie E de la Fig. 5.4 montre que dans la 

condition sans bouton (n=9), les coefficients de corrélation croisée près du temps de 

la récompense (R) n'étaient pas toujours augmentés. En effet, seulement 3/9 

expériences montrent une augmentation significative (test-t indépendants p<0,01), en 

comparant les périodes de PS et R (cette dernière correspondant temporellement à la 

période du début de pression du bouton pour les autres conditions). Ceci est différent 
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des conditions de main gauche et main droite, et lorsqu'une certaine synchronisation 

apparaît, elle est inférieure aux conditions de main gauche ou main droite. Comme le 

montre la Fig. 5.4F, le décours temporel de la synchronisation le long de l'essai, pour 

les 7 expériences sans bouton correspondant à des expériences de condition main 

gauche montrant une augmentation significative, est aussi différent pour cette 

condition (corrélation croisée moyennée normalisée comme pour Fig. 5.4B et D). On 

y voit que la synchronisation est légèrement augmentée après l'apparition du stimulus, 

mais n'atteint jamais des valeurs semblables aux deux autres conditions. Ce 

déroulement temporel diffère aussi des autres conditions sous l'aspect que la 

synchronisation moyenne demeure à son maximum jusqu'à la fin de l'essai. Il ressort 

aussi des analyses des expériences individuelles que si une augmentation significative 

de la synchronisation entre les périodes PS et BP n'est pas retrouvée dans la condition 

main gauche, aucune augmentation ne sera significative pour les expériences 

correspondantes dans les conditions main droite et sans bouton. 

L'analyse de la synchronisation dans la condition sans bouton montre que les 

coefficients de corrélation croisée n'augmentent pas en relation avec la récompense, 

mais y a-t-il une variation dans la modulation des oscillations dans le cervelet et le 

cortex pariétal causée par le lien temporel stimulus-récompense? Afin de répondre à 

cette question, une comparaison entre la condition sans bouton et la condition main 

gauche est illustrée dans la Fig. 5.5. Pour cette analyse, 7 sessions où les mêmes sites 

d'enregistrement pouvaient être comparés pour les deux conditions ont été 

sélectionnées. De ces 7 sessions, les 30 premiers essais de chaque expérience où le 

singe a été récompensé ont été inclus, pour comparer le même nombre d'essais par 
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condition. Les parties A et B de la Fig. 5.5 illustrent la trace rectifiée moyenne des 

PCL pour les 210 (7 x 30) essais, permettant de constater la variation dans la présence 

d'oscillations dans les PCL dans le cervelet et le cortex cérébral tout au long de l'essai. 

La moyenne pour les 7 expériences de la condition main gauche est présentée en A, 

alors que la partie B montre la moyenne des 7 expériences correspondantes pour la 

condition sans bouton. Les oscillations dans les PCL sont clairement perturbées par le 

stimulus dans la condition main gauche, mais augmentent de nouveau, et après une 

faible diminution due au mouvement, retournent au niveau initial pré-stimulus. La 

condition sans bouton est bien différente: les oscillations ont clairement augmenté 

dans le cervelet et le cortex cérébral après l'apparition du stimulus, pour atteindre un 

niveau maximal juste avant la période de récompense. Dans les parties C et D de la 

figure, les coefficients de corrélation croisée moyens pour les 7 sessions montrent une 

autre différence entre les deux conditions. Alors que la synchronisation atteint son 

sommet près du début de pression du bouton dans la condition main gauche, il n'y a 

pas d'augmentation dans la condition sans bouton Ainsi, il est clair que les 

oscillations sont modulées par les deux conditions, quoique différemment: aussi, la 

tâche motrice est nécessaire pour entraîner une synchronisation cérébro-cérébelleuse 

des oscillations. 
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Fig. 5.5 Modulation et synchronisation des PCL de 7 sessions durant lesquelles les 
deux conditions de main gauche (A et C) et sans bouton (B et D) ont été testées. Les 
premiers 30 essais récompensés de chaque session et condition ont été regroupés. A et 
B montrent le signal de PCL rectifié moyen pour les 210 (7 x 30) essais dans le cortex 
pariétal (Cx) et le cervelet (Cb) pour chaque condition expérimentale. C et D 
montrent les coefficients de corrélation croisée moyens calculés comme pour la Fig. 
5.3A dans les deux conditions. S: début du stimulus; B: début de la pression du 
bouton; R: récompense. Lignes verticales et ombrages: moyenne et écart-type. 
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3. Discussion brève 

Des résultats de Pellerin et Lamarre (1997) ont montré que les oscillations des 

PCL du cervelet avaient un comportement semblable aux oscillations décrites par 

Rougeul et al. (1979). Des enregistrements préliminaires ont montré que les 

oscillations pouvaient montrer des périodes de synchronisation chez le singe éveillé, 

sans aucune tâche. Chez un singe entraîné à une pression d'un bouton en réponse à un 

stimulus, nos résultats montrent que les oscillations de PCL du cervelet et du cortex 

pariétal sont modulées dans les trois conditions expérimentales: d'une manière 

semblable pour les conditions main gauche et main droite, alors qu'elles sont arrêtées 

par le stimulus et reprennent précédant la pression du bouton; mais différemment 

pour la condition sans bouton, alors que l'apparition du son provoque la présence 

d'oscillations qui semblent liées à l'expectative du singe. La similarité de la 

modulation des oscillations pariétales et cérébelleuses semble indiquer qu'un 

processus de traitement d'information semblable est en opération dans chaque région. 

La synchronisation des oscillations est très claire pour les conditions main 

gauche et main droite: bien que plus forte dans la condition main gauche, la 

synchronisation atteint son maximum dans les deux conditions dans l'instant juste 

précédant la pression du bouton. En se fiant aux hypothèses de binding (Singer et al., 

1997; MacKay, 1997), ceci suggère la formation d'une unité fonctionnelle 

comprenant le cortex pariétal et le cervelet à cet instant et dans ces conditions. Pour la 

condition sans bouton, la synchronisation n'est pas aussi prévalente, probablement 



parce que dans cette condition, la formation d'une unité fonctionnelle n'est pas 

nécessaire. 
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D. Synchronisation des oscillations 15-25 Hz des PCL dans le cervelet 

avec les oscillations du cortex moteur 
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1. Contexte expérimental et méthodologie spécifique 

En étudiant les relations cérébro-cérébelleuses dans la production de 

mouvements, beaucoup d'intérêt a été porté aux liens entre le cortex moteur et le 

cervelet. Le cortex moteur et le cervelet sont considérés comme des partenaires dans 

l'élaboration des mouvements et dans l'exécution motrice. Une évaluation 

préliminaire des relations cérébro-cérébelleuses a été effectuée chez le singe A, alors 

que ce singe était assis calme. Afin d'étudier la possibilité que ces deux régions 

interagissent dans notre tâche comportementale, le singe B a été testé dans les 

conditions main gauche, main droite et sans bouton, alors que des enregistrements 

simultanés des oscillations du cortex moteur et du cervelet ont été effectués. 

2. Résultats 

2.1. Relations cortex moteur-cervelet chez le singe immobile (singe A) 

Quelques sessions d'enregistrements simultanés cortex moteur-cervelet ont été 

effectuées chez le singe A. Dans nos conditions, le phénomène oscillatoire est moins 

prévalent dans le cortex moteur que pour les enregistrements dans le cortex pariétal. 

Ainsi, la relation entre les oscillations cérébelleuses et celles du cortex moteur était 

plus difficile à évaluer. Néanmoins, la Fig. 6.1 montre un exemple d'enregistrement 

simultané entre les oscillations du cortex moteur et du cervelet, chez le singe A. 

Comme montré, les oscillations du cortex moteur ne sont pas évidentes, comme elles 

ne l'étaient pas pour la majorité des enregistrements. Cet échantillon illustre des 

oscillations à 17 Hz dans le lobule paramédian du cervelet et des oscillations de 20-40 
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Hz dans le cortex moteur (principalement 20 Hz). De plus, dans cette figure, les 

oscillations du cervelet et du cortex moteur ne semblent pas avoir de relation définie. 

Le calcul de la corrélation croisée sur des fenêtres successives de 200 ms se recoupant 

de 100 ms confirme qu'Ime relation entre les deux tracés est difficile à définir, les 

coefficients dépassant rarement 0,4. Est-ce que ceci serait causé par l'absence 

d'événement qui pourrait les synchroniser? C'est ce que nous avons testé chez le singe 

B. 
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2.2. Relations cortex moteur-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, main gauche) 

Chez le singe B, des oscillations dans les PCL du cortex moteur apparaissaient 

assez couramment, à des fréquences s'approchant de 20 Hz. Cinq sessions différentes 

ont servi à caractériser les relations entre le cortex moteur et le lobule paramédian du 

cervelet, alors que le singe était en situation comportementale. Parmi ces sessions, 

toutes ont été testées dans la condition main gauche (5/5), 4/5 aussi dans la condition 

main droite, et 5/5 dans la condition sans bouton. En moyenne, les oscillations dans 

les PCL pour ces sessions avaient des fréquences de 18 Hz pour le cervelet, tout 

comme pour le cortex moteur. 

Les oscillations des deux régions étaient modulées lors de la condition main 

gauche: ceci est illustré dans la Fig. 6.2A. Dans la partie supérieure de la figure, on 

peut voir le signal des PCL du cervelet (Cb) et du cortex moteur (Cx) rectifié et 

moyenné pour les 50 essais d'une expérience dans la condition main gauche. Ici, le 

signal des PCL a été filtré selon une bande passante de 15 à 20 Hz pour une meilleure 

clarté du phénomène oscillatoire. Dans la partie inférieure de la figure, les coefficients 

de corrélation croisée moyens pour la même expérience sont illustrés, calculés pour 

des fenêtres successives de 200 ms se recoupant de 100 ms. Cette figure illustre donc 

que les oscillations dans chaque région sont arrêtées par l'apparition du stimulus 

sonore, reprennent près de l'exécution de la pression du bouton, et diminuent 

légèrement par la suite. La synchronisation est aussi illustrée, par l'augmentation 

progressive des coefficients de corrélation croisée à partir de l'apparition du son 

jusqu'à la pression du bouton, et le retour au niveau pré-stimulus. 
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Fig. 6.2 Modulation et synchronisation des oscillations du cortex moteur (Cx) et du 
cervelet (Cb) lors d'une session comportant les trois conditions expérimentales pour 
les mêmes sites d'enregistrement. A: condition main gauche (n=50 essais), B: 
condition main droite (n=48), C: condition sans bouton (n=53). La partie supérieure 
de chaque division contient le signal des PCL rectifié pour le cervelet et le cortex 
moteur, alors que la partie inférieure illustre les coefficients de corrélation croisée 
calculés pour des fenêtres de 200 ms se recoupant de 100 ms. S: stimulus sonore, B: 
début de pression du bouton, R: récompense. Ligne verticale et ombrage: moyenne et 
écart-type. 
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Afin de déterminer si cette synchronisation cortex moteur-cervelet est un 

phénomène robuste, la Fig. 6.3 montre la synchronisation retrouvée dans chaque 

condition et expérience, comme la Fig. 5.4 du chapitre précédent. Ici aussi, des 

valeurs pré-stimulus (PS) et près de la pression du bouton (BP) ont été calculées à 

partir des valeurs de corrélation croisée afin de déterminer si une augmentation de la 

synchronisation a été apportée par la condition expérimentale, et les coefficients de 

corrélation croisée normalisés ont été calculés pour illustrer le décours temporel de la 

synchronisation dans l'essai. 

Les résultats de la condition main gauche sont illustrés en A et B de la Fig. 

6.3. Ainsi, 5/5 des expériences affichent une augmentation de synchronisation pour la 

période BP (test-t indépendant, p<0,01). De plus, le décours temporel de la 

synchronisation moyenne pour les 5 expériences montre ici aussi une augmentation 

de la synchronisation au moment du début de la pression du bouton, qui diminue par 

la suite. 

2.3. Relations cortex moteur-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, main droite) 

Les oscillations dans les deux régions sont aussi modulées dans la condition 

main droite. Ceci est illustré dans la Fig. 6.2B pour une expérience complète. À 

l'inspection de la figure, il est possible de voir une diminution des oscillations dans le 

cortex moteur et aussi dans le cervelet suite à l'apparition du son, avec une reprise des 

oscillations jusqu'à la pression du bouton et un retour au niveau initial à la fin de 
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l'essai. Dans cette condition, la reprise des oscillations semble plus tardive que pour la 

condition main gauche. 

La synchronisation due au mouvement entre les oscillations du cortex moteur 

et du cervelet est aussi une caractéristique de la condition main droite. En effet, la 

partie inférieure de la Fig. 6.3B montre que les coefficients de corrélation croisée 

moyens augmentent près de la pression du bouton, bien qu'un peu plus tardivement 

que pour la condition main gauche. Ce type de synchronisation est aussi remarquable 

dans l'analyse des expériences individuelles, comme montré dans les Fig. 6.3C et D. 

Ainsi, 4/4 des expériences montrent une augmentation significative de la 

synchronisation pour la période BP en comparaison avec la période PS (test-t 

indépendant, p<0,01). Le décours temporel de la synchronisation pour l'ensemble des 

expériences de la condition main droite est aussi semblable à la condition main 

gauche, montrant un maximum près du moment de début de pression du bouton. 

2.4. Relations cortex moteur-cervelet au cours d'une tâche comportementale 

(singe B, absence de mouvement) 

Les oscillations dans chacune des deux régions sont aussi modulées par la 

condition sans bouton. Suite à l'apparition du son, les oscillations augmentent dans les 

deux régions, comme montré dans la Fig. 6.2C, ce qui peut être constaté par 

l'accroissement de l'amplitude du signal des PCL rectifié et moyenné pour 

l'expérience. Les oscillations diminuent aussi suite à la réception de la récompense. 

La Fig. 6.2C montre aussi l'absence d'augmentation de synchronisation des 
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oscillations entre les deux régions dans cette condition, si ce n'est que d'une faible 

augmentation tardive vers la fin des essais. L'augmentation de synchronisation est 

résolument plus faible que pour les sessions correspondantes dans la condition main 

gauche. 

L'analyse de la synchronisation des PCL du cortex moteur et du cervelet pour 

les expériences individuelles révèle aussi que la condition sans bouton ne semble pas 

montrer une synchronisation augmentée robuste près du moment de la récompense. 

Ainsi, seulement 2/5 des expériences montrent une augmentation significative des 

coefficients de corrélation croisée pour la période R (test-t indépendant, p<0,01). 

Cette disparité est aussi visible dans le décours temporel de la synchronisation: celui-

ci est beaucoup moins modulé que pour les conditions main gauche et main droite, où 

l'augmentation de la synchronisation est claire près du moment de la pression du 

bouton. La condition main gauche est celle qui offre la valeur de synchronisation la 

plus élevée lors de cet événement. 
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Fig. 6.3. Synchronisation des PCL pour l'ensemble des sessions dans les 3 conditions 
expérimentales. A et B: main gauche, n=5; C et D: main droite, n=4; E et F: sans 
bouton: n=5. A, C et E: Coefficients de corrélation croisée moyens pour chaque 
expérience, pour les périodes pré-stimulus (PS) et pression du bouton (BP) ou 
récompense (R). Période PS: coefficients de corrélation croisée moyens pour les 10 
premières fenêtres de 200 ms. Périodes BP ou R: moyenne de 3 fenêtres de 200 ms 
(celle contenant le temps moyen de début de pression du bouton ou récompense, celle 
avant et celle après). B, D et F: Moyennes et écarts-types des coefficients de 
corrélation croisée pour chaque expérience dans chaque condition expérimentale. Les 
valeurs pour chaque expérience sont normalisées en rapport avec la moyenne des 
valeurs PS. S: début du stimulus, B: début de pression du bouton, R: récompense. 
Lignes verticales et ombrages: moyenne et écart-type. 
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3. Discussion brève 

Dans ce chapitre, les résultats montrent que les oscillations dans les PCL du 

cortex moteur se synchronisent avec celles du cervelet lors d'une tâche de pression du 

bouton, avec la main gauche ou la main droite. Les oscillations dans les deux régions 

sont aussi modulées en relation avec la tâche motrice. Dans une condition de simple 

expectative de recevoir une récompense après la survenue d'un stimulus sonore, les 

oscillations sont modulées dans les deux régions, mais la synchronisation des 

oscillations ne semble pas requise. 

Le cortex moteur et le cervelet interagissent dans la production de 

mouvements (Brooks, 1981; Leonard, 1998). Les précédents résultats montrent qu'il y 

a en effet un dialogue entre le cortex moteur et le cervelet lors de la réalisation d'un 

mouvement appris en réponse à un stimulus. La nature de ce dialogue pourrait résider 

dans la communication d'information pertinente à la réalisation du mouvement: ainsi, 

les oscillations supporteraient une synchronisation entre les deux régions, qui pourrait 

représenter une forme de binding moteur (1(ônig et Engel, 1995; Singer et al., 1997). 

Le "langage" de ces informations est difficile à décoder avec les expériences 

présentes, mais pourrait être sensoriel comme spéculé dans le cas des liens cérébro-

cérébelleux impliquant le cortex pariétal et comme avancé dans certains modèles du 

cervelet (Wolpert et al., 1998), tout comme être aussi sous forme de commandes 

motrices, ou une forme hybride sensori-motrice. D'autres expériences seront 

nécessaires afin d'établir la nature de ces interactions. 
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E. Patrons spatiaux de synchronisation des oscillations 15-25 Hz des 

PCL dans le cervelet 
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1. Contexte expérimental et méthodologie spécifique 

Une organisation parasagittale a été postulée pour le cervelet selon son 

organisation anatomique basée sur l'expression de certaines protéines (Hawkes, 

1997), sur les neurotransmetteurs comme l'acétylcholine (Voogd et Ruigrok, 1997), 

mais aussi sur le patron d'afférences comme les fibres moussues (Heckroth et 

Eisenman, 1988) et les fibres grimpantes (Oberdick et al., 1998). De plus, l'activité 

physiologiques semble aussi révéler une organisation parasagittale, comme pour 

l'activité des potentiels d'action complexes, qui sont mieux synchronisés selon des 

bandes parasagittales (Sasaki et al., 1989; Lang et al., 1999), mais aussi l'activité 

mesurée par des colorants sensibles aux changements de voltage locaux, qui semble 

exprimer une activation préférablement rostrocaudale (Chen et al., 1996). Il convient 

de vérifier si l'activité oscillatoire des PCL montre aussi une plus grande 

synchronisation selon un plan parasagittal. 

2. Résultats 

2.1. Organisation générale des oscillations, singe A 

Comme premier essai de caractériser le patron spatial de synchronisation de 

l'activité oscillatoire des PCL dans le cervelet, une expérience préliminaire a d'abord 

été effectuée chez le singe A, où des enregistrements simultanés dans le cervelet ont 

été effectués selon un arrangement diagonal ou quasi-parasagittal des microélectrodes 

alors que le singe était immobile mais éveillé. Ces deux arrangements ont montré des 

propriétés différentes de synchronisation, par le calcul des coefficients de corrélation 
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croisée. Un exemple est montré à la Fig. 7.1, qui compare les oscillations dans les 

PCL prises d'un arrangement quasi-parasagittal (microélectrodes A et B, avec une 

distance de 6,9 mm entre les microélectrodes - 6 mm dans le plan sagittal et 2 mm 

dans le plan coronal), avec un arrangement diagonal (microélectrodes A et C, avec 

une distance de 10,6 mm - 8 mm dans le plan sagittal et 6 mm dans le plan coronal). 

Une comparaison entre les tracés A et B montre des périodes d'oscillations à une 

microélectrode souvent accompagnées par des oscillations au niveau de la deuxième. 

De plus, l'agrandissement des tracés A et B montre qu'ils sont synchronisés durant les 

épisodes d'oscillations. La situation était différente pour l'arrangement diagonal: les 

oscillations à une microélectrode n'impliquaient pas nécessairement la présence 

d'oscillations au niveau de la seconde microélectrode. De plus, en agrandissant les 

deux courbes de l'arrangement diagonal, il est beaucoup moins évident d'y voir une 

synchronisation. 
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Une analyse quantitative de ces données supportent ces observations: en 

considérant la session qui contient les enregistrements selon les deux arrangements, 

l'analyse des propriétés oscillatoires et de la synchronisation aux sites 

d'enregistrement a été effectuée. Ainsi, dans l'arrangement quasi-parasagittal, 33 

essais de 5 s ont été enregistrés; pour l'arrangement diagonal, 29 essais de 5 s ont été 

enregistrés. Les propriétés oscillatoires aux sites A, B et C sont relativement 

semblables, sur le plan des fréquences (19-20 Hz) et de la force des oscillations lors 

des épisodes de rythmes. La durée des épisodes, et le pourcentage du temps 

qu'occupent ces épisodes sur la durée totale d'acquisition a été effectuée et diffèrent 

un peu, le site A montrant des épisodes oscillatoires plus soutenus et occupant une 

plus grande proportion du temps que les deux autres: ce site est situé dans le lobule 

paramédian. 

Une première différence entre les arrangements de microélectrodes est 

évidente lors de l'identification de la simultanéité des périodes d'oscillations sur les 

deux microélectrodes Ainsi, l'arrangement quasi-parasagittal (25.7 %) montre une 

meilleure proportion de périodes d'oscillations simultanées sur les deux électrodes 

que l'arrangement diagonal (17.1%) (test-t p<0.05). De plus grand intérêt, cependant, 

est l'analyse de la synchronisation par le calcul des coefficients de corrélation croisée 

moyens pour l'ensemble des essais, en utilisant des fenêtres successives de 200 ms se 

recoupant par 100 ms: l'arrangement quasi-parasagittal a montré une meilleure 

synchronisation entre les deux sites que l'arrangement diagonal. En effet, le 

coefficient de corrélation croisée moyen était bien plus bas pour l'arrangement 
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diagonal (-0,14, i.e., 0,14 et 1800  hors phase) que pour l'arrangement quasi-

parasagittal (0,41). 

Cette différence de synchronisation entre les arrangements quasi-parasagittal 

et diagonal des microélectrodes pourrait être expliquée par une organisation 

parasagittale des oscillations, mais aussi par la distance séparant les microélectrodes, 

et aussi le fait que celles-ci se trouvent dans des subdivisions différentes du cervelet 

pour les enregistrements selon l'arrangement diagonal. En effet, la figure 7.1 montre 

bien que l'arrangement diagonal s'étend du lobule paramédian au paraflocculus dorsal. 

Une vérification plus précise de l'organisation des oscillations était donc nécessaire, et 

l'organisation des oscillations selon une tâche motrice était aussi une étape à franchir. 

2.2. Organisation des oscillations, plans parasagittal et coronal et 

mouvement, singe B 

Afin de vérifier plus précisément l'organisation des oscillations dans le 

cervelet, un arrangement vraiment parasagittal devait être utilisé, et comparé avec un 

arrangement coronal. Ceci a été testé chez le singe B, à l'intérieur et à l'extérieur de la 

tâche comportementale. Ainsi, en utilisant le support à microélectrodes montré à la 

Fig. 2.1, des enregistrements ont été effectués selon les mêmes conditions que pour 

les enregistrements cérébro-cérébelleux, de même que des enregistrements en 

situation contrôle. En plus d'une disposition plus contrastée des microélectrodes, cette 

méthodologie permettait d'imposer une distance entre les microélectrodes qui était la 

même pour les arrangements parasagittal et coronal, soit de 6 mm. Une attention 
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particulière a été accordée afin d'enregistrer autant que possible avec les deux 

microélectrodes au sein du lobule paramédian, ce qui a été vérifié histologiquement. 

La Fig. 7.2 montre les résultats pour la condition main gauche avec les 

microélectrodes dans les arrangements parasagittal (Sag.) et coronal (Cor.), qui 

peuvent aussi être comparés avec la situation contrôle (Ctr., où le singe reste assis 

immobile) selon les deux arrangements. La Fig. 7.2A montre les coefficients de 

corrélation croisée moyens pour la durée de l'essai alors que le singe effectue la tâche, 

selon les arrangements coronal (Cor., n=6 expériences) et parasagittal (Sag., n=3), de 

même que les situations contrôle correspondantes (Ctr. en coronal, n=4; Ctr. en 

parasagittal, n=1). Cette partie illustre que les arrangements coronal et parasagittal 

avaient des propriétés de synchronisation différentes: l'arrangement parasagittal avait 

des coefficients de corrélation croisée plus élevés que ceux de l'arrangement coronal, 

autant lorsque le singe effectue la tâche que dans la situation contrôle, tout le long de 

la durée de l'essai. En effet, l'arrangement parasagittal montre des valeurs 

relativement constantes le long de la durée de l'essai alors que le singe effectue la 

tâche et aussi pour la situation contrôle (tâche: moyenne de 0,76; Ctr. en sagittal: 

moyenne de 0,77) alors que les valeurs pour la situation contrôle dans l'arrangement 

coronal étaient aussi relativement constantes, mais bien inférieures (moyenne de 

0,42). Cependant, il est aussi possible de remarquer que la condition main gauche 

pour l'arrangement coronal montre des valeurs de synchronisation qui varient 

clairement au travers de l'essai: une augmentation des coefficients de corrélation 

croisée peut être remarquée suivant le début du stimulus et durant toute la période 
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précédant la pression du bouton. En fait, la synchronisation est passée de valeurs pré-

stimulus de 0,41 (moyenne de la période pré-stimulus) jusqu'à 0,59 précédant le 

mouvement. Bien que ces valeurs de synchronisation ne rejoignent pas celles de 

l'arrangement parasagittal, elles diffèrent clairement des valeurs pré-stimulus. Une 

augmentation de synchronisation précédant le mouvement est donc reconnaissable 

pour l'arrangement coronal, alors que l'arrangement parasagittal n'affiche pas ce 

phénomène, probablement par un effet plafond dans la synchronisation, qui est 

toujours élevée le long de l'essai. 

Est-ce que cette augmentation de synchronisation était présente pour chaque 

expérience? La Fig. 7.2B montre les coefficients de corrélation croisée calculés pour 

la période pré-stimulus (PS - moyenne des dix premières fenêtres de 200 ms) et pour 

la période précédant la pression du bouton (BP - moyenne de trois fenêtres de 200 ms, 

celle contenant la valeur moyenne temporelle de début de pression du bouton, celle 

avant, et celle après). Ici encore, l'arrangement parasagittal est celui qui fournit les 

valeurs de synchronisation les plus élevées pour les deux périodes. De plus, une 

augmentation de synchronisation avant le mouvement était présente pour les 9 

expériences (test-t indépendant, p<0.01). La valeur moyenne de la période PS dans 

l'arrangement parasagittal est passée de 0,74 à une valeur de 0,80 pour la période BP. 

Pour l'arrangement coronal, la valeur moyenne pour la période PS est passée de 0,41 à 

0,58 pour la période BP. L'augmentation de synchronisation était donc plus 

importante pour l'arrangement coronal. 
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Fig. 7.2 Synchronisation des oscillations dans le cervelet selon les arrangements 
parasagittal et coronal, dans la condition main gauche et la situation contrôle. A: 
Décours temporel des coefficients de corrélation croisée moyens dans chaque 
condition et arrangement. B: Coefficients de corrélation croisée de chaque expérience 
calculés pour deux périodes, pré-stimulus (PS) et pression du bouton (BP). S: début 
du stimulus sonore B: début de pression du bouton. Ligne verticale et ombrage: 
moyenne et écart-types. 
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Les enregistrements dans l'arrangement coronal pour la condition main gauche 

montraient quelquefois une augmentation particulièrement substantielle précédant le 

mouvement. Une telle session est montrée à la Fig. 7.3. Ici, les enregistrements ont 

été effectués dans la condition main gauche (n=42 essais), main droite (n=47), la 

condition sans bouton (n=70), et la situation contrôle (n=67). Dans la partie A de la 

Fig. 7.3, les coefficients de corrélation croisée moyens pour la série d'essais sont 

représentés pour chaque condition. Une certaine gradation est visible dans ces valeurs 

de synchronisation avant le mouvement ou la récompense, selon les différentes 

conditions. L'augmentation la plus grande est retrouvée dans la condition main 

gauche, une augmentation est apparente pour la condition main droite, et une faible 

augmentation est visible pour la condition sans bouton. En guise de comparaison, la 

synchronisation dans la situation contrôle demeure constante. Une analyse plus 

quantitative a été effectuée en calculant les valeurs pré-stimulus et pression du bouton 

ou récompense, représentées dans la Fig. 7.3B. Cette partie de figure montre une 

gradation similaire pour les coefficients de corrélation croisée selon chaque condition. 

Ainsi, pour une valeur PS semblable, la condition main gauche a montré la 

corrélation la plus haute pour la période BP, suivie par la condition main droite, et la 

valeur pour la condition sans bouton pour la période R. Ces trois conditions ont 

montré une augmentation significative de la synchronisation de la période PS à la 

période BP ou R (test-t indépendant, p<0,01). Toutefois, les conditions main gauche 

et main droite sont celles qui ont le plus changé. En comparaison, la situation contrôle 

n'a pas montré une augmentation entre les deux périodes (test-t n.s.). 
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Fig. 7.3 Synchronisation des oscillations lors d'une session regroupant les 3 
conditions expérimentales et la situation contrôle. A: Décours temporel des 
coefficients de corrélation croisée moyens pour chaque expérience. B: Coefficients de 
corrélation croisée calculés pour les périodes pré-stimulus (PS) et pression du bouton 
(BP) ou récompense (R). Lignes verticales et ombrages: temps moyen de pression du 
bouton ou de récompense pour chaque condition. S: début du signal sonore. 
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2.3. Organisation des oscillations, pénétrations rapprochées, singe C 

Comme il a été possible de le voir chez le singe B, la synchronisation des 

oscillations selon le plan parasagittal était relativement forte, atteignant des moyennes 

de 0,7 - mais cette synchronisation montrait des valeurs beaucoup plus faibles selon 

un arrangement coronal. Comme la distance entre les microélectrodes dans les 

expériences chez le singe B était de 6 mm, ce qui est considérable considérant le tissu 

neuronal les séparant, il demeure possible, malgré nos efforts, que les microélectrodes 

étaient positionnées de manière à enregistrer dans deux sous-régions différentes du 

cervelet, particulièrement alors que les microélectrodes sont placées selon 

l'arrangement coronal. Une manière de contourner ce problème est de rapprocher les 

microélectrodes d'enregistrement pour assurer qu'elles sont assez proches pour se 

retrouver dans une seule sous-structure. Ainsi, des enregistrements avec les 

microélectrodes séparées de 3 mm ont été effectués chez le singe C, afin de vérifier 

l'organisation des oscillations selon les plan parasagittal et coronal. Ce singe est naïf 

quant aux tâches motrices et les enregistrements ont été effectués alors qu'il restait 

assis tranquille, attentif à son environnement. 

La Fig. 7.4 montre la synchronisation dans les cas d'enregistrements dans les 

arrangements parasagittal et coronal, les coefficients de corrélation croisée calculés 

encore selon des fenêtres de 200 ms se recoupant de 100 ms. Dans le plan 

parasagittal, la valeur de synchronisation s'approche de 0,7 alors que pour le plan 

coronal, la corrélation croisée montre des valeurs nettement inférieures s'approchant 

de 0,3. Cette expérience confirme donc encore l'organisation parasagittale des 

oscillations de PCL du cervelet, chez un troisième singe. 
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Fig. 7.4 Synchronisation des oscillations dans le cervelet du singe C avec les 
microélectrodes distancées de 3 mm, selon les arrangement parasagittal et coronal. 
Les coefficients de corrélation croisée moyens ont été calculés pour chaque fenêtre de 
200 ms selon chaque arrangement (parasagittal: n=50 essais; coronal: n=50). 
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3. Discussion brève 

Les résultats de cette section montrent une organisation parasagittale dans la 

synchronisation des oscillations de PCL dans le cervelet. Cette organisation 

parasagittale semble comporter des bandes de synchronisation inférieures à 3 mm, et 

peut-être plus petites encore. Le patron des oscillations semble influencé par l'activité 

motrice du singe, au moins lors de l'exécution de la tâche avec le bras ipsilatéral, car 

un élargissement de la zone en synchronisation est remarquable, atteignant deux 

microélectrodes distancées de 6 mm. La synchronisation maximale entre deux sites 

enregistrés selon un plan coronal est atteinte durant le délai suivant l'apparition du son 

et dure jusqu'à la pression du bouton par le singe. Ceci pourrait signifier un 

élargissement d'une unité fonctionnelle cérébelleuse servant à la réalisation de 

mouvements. Dans le cas des conditions main droite et sans bouton, certaines 

évidences préliminaires suggèrent qu'il pourrait aussi y avoir un élargissement de la 

zone de synchronisation dans ces conditions, bien que plus d'expériences seront 

nécessaires pour prouver ce point. 

Ce type d'organisation parasagittale rappelle la formation de bandes 

anatomiques (Hawkes, 1997; Voogd et Ruigrok, 1997) et surtout d'organisation 

parasagittale de l'activité cérébelleuse (Lang et al., 1999). Notre situation propose 

cependant un corollaire d'élargissement de la zone fonctionnelle impliquée dans le 

mouvement. 
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CHAPITRE 8: DISCUSSION GÉNÉRALE 

Les résultats présentés dans les chapitres 3 à 7 permettent de discuter de 

plusieurs aspects qui pourraient contrôler la localisation, la modulation et 

l'organisation des oscillations des PCL dans le cervelet, ainsi que leurs relations avec 

les oscillations du cortex cérébral. La fonction des oscillations sera aussi abordée, et 

nous envisagerons comment leurs caractéristiques pourraient influencer les théories 

des fonctions du cervelet. 

1. Localisation des oscillations 

Les oscillations à 15-25 Hz dans les PCL du cervelet alors qu'un singe est 

assis et attentif ont été localisées dans la couche de cellules granulaires du lobule 

paramédian principalement et aussi dans le paraflocculus dorsal et le crus. Comme la 

circuitrie cérébelleuse est semblable sur toute l'étendue du cervelet (Bell et Dow, 

1967; Llinàs, 1981a; Llinàs et Walton, 1990), il convient de se demander pourquoi les 

oscillations ne sont pas présentes sur toute cette étendue. En considérant un circuit 

oscillant au sein de la CCG, par un feedback ou un feedforward entre les cellules de 

Golgi et les cellules granulaires (Bell et Dow, 1967; Eccles et al., 1967, Llinàs, 

1981a), le mécanisme oscillatoire serait confiné en soi à la CCG. La différence entre 

l'expression d'oscillations dans certains lobules et leur absence dans d'attires pourrait 

dépendre des patrons d'afférences parvenant aux différents lobules. 

Qu'est-ce qui est spécial dans les patrons d'afférences parvenant au lobule 

paramédian principalement et aussi au DPF et au crus? Premièrement, considérant les 
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afférences au lobule paramédian, une particularité est que ce lobule reçoit une grande 

partie des projections sortant du noyau réticulaire latéral (Brodal, 1981). Ce noyau 

semble montrer une certaine rythmicité dans la décharge de ses cellules (Pellerin, 

Courtemanche et Lamarre, observations non-publiées) et pourrait peut-être contribuer 

à la rythmicité du lobule paramédian. Un deuxième élément de réponse concerne les 

autres afférences parvenant aux régions rythmiques du cervelet, qui sont les voies 

provenant du cortex cérébral via les noyaux du pons, et aussi les voies 

spinocérébelleuses (Allen et Tsukahara, 1974). Une particularité de la distribution des 

fibres afférentes spinocérébelleuses et corticocérébelleuses est que leur profondeur de 

terminaison au sein du cortex cérébelleux connaît un recoupement: les régions les 

plus excentriques de l'épaisseur corticale cérébelleuse semblent être le lieu de 

rencontre de ces afférences (Voogd et Glickstein, 1998). Et cette région de 

recoupement des afférences semble curieusement correspondre aux zones où l'on 

retrouve les oscillations cérébelleuses, d'abord celles à environ 20 Hz, soit vers le 

fond du paramédian et des DPF et crus, alors que les oscillations à environ 30 Hz ont 

elles aussi été enregistrées dans une région excentrique corticale, soit la surface des 

lobules V et VI. Serait-il possible que le recoupement des afférences soit le type de 

circuitrie nécessaire pour stimuler efficacement les oscillateurs de la CCG et alors 

démarrer des périodes d'oscillation? Cette hypothèse nécessite d'autres expériences 

pour être confirmée ou infirmée. 

Il existe bien sûr d'autres possibilités de patrons d'afférences qui pourraient 

influencer les circuits de la CCG. Considérant que les enregistrements de périodes 
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oscillatoires ont été principalement retrouvés dans le lobe postérieur du cervelet, un 

rôle important pourrait être joué par les connexions cérébro-cérébelleuses via le pons, 

et ces dernières sont d'ailleurs fortement représentées dans le lobule paramédian 

(King et al., 1998). C'est d'ailleurs sur la possibilité de tels effets que les 

enregistrements simultanés des oscillations cérébrales corticales et cérébelleuses ont 

été abordées. 

Pour ce qui est de la découverte des oscillations à environ 30 Hz dans la 

région plus rostrale du cervelet, il est convenu que plus d'études seront nécessaires 

afin de localiser et caractériser ce phénomène. Il est possible que le fait que ces 

oscillations soient moins soutenues que celles à 20 Hz soit relié au volume des 

populations neuronales produisant ces oscillations plus rapides: les populations 

produisant des oscillations plus rapides seraient moins nombreuses que les 

populations produisant les oscillations plus lentes (Singer et al., 1997). 

2. Synchronisation des oscillations: cortex pariétal-cervelet 

Nos études ont montré que les oscillations du cortex pariétal sont 

synchronisées avec celles du lobule paramédian lors de la réalisation d'une tâche 

motrice de pression du bouton. Cette synchronisation pourrait représenter la 

formation d'une unité fonctionnelle servant à effectuer la tâche motrice. Dans ce cas, 

les oscillations dans chaque région facilitent leur synchronisation durant la 

performance, servant alors de mécanisme pour rassembler plus efficacement 

l'information (MacKay, 1997). Ceci rappelle le concept de "binding", et pourrait 
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constituer une sorte de "binding moteur" (Kônig et Engel, 1995; Graybiel et al., 1994; 

Singer et al., 1997). Une tâche évidente effectuée par les aires 3b, 1, 2, et 5 du cortex 

pariétal et concurremment par le lobule paramédian est l'analyse de l'information 

somesthésique. Une explication de la synchronisation des oscillations entre les deux 

régions pourrait donc être un dialogue dans l'analyse de l'information sensorielle 

servant à effectuer la tâche motrice. Ainsi, l'information provenant des récepteurs 

somesthésiques, offrant des indices sur la position courante du bras en rapport avec la 

position mémorisée du bouton, par exemple, serait analysée concurremment et en 

coopération par ces deux régions. L'analyse de stimuli somatosensoriels sur le museau 

du rat est d'ailleurs effectuée en collaboration par les régions somatosensorielles 

primaires du cortex cérébral et le cortex cérébelleux du lobe postérieur - dans ce cas, 

le crus (Bower et al., 1981; Morissette et Bower, 1996). Ceci correspondrait à un rôle 

du cervelet dans l'optimisation de l'acquisition d'information sensorielle, tel que 

postulé par l'équipe de Bower (Bower et Kassel, 1990; Bower, 1997). Chez l'humain 

aussi, le lobe postérieur du cervelet est impliqué dans le traitement de l'information 

somatosensorielle (Roland, 1993). Le réseau somatosensoriel utiliserait donc des 

voies parallèles et interactives pour l'analyse de l'information, les deux sites d'analyse 

que nous avons étudié utilisant des oscillations. D'ailleurs, l'utilisation d'oscillations 

dans le traitement de l'information somatosensorielle serait une propriété de plusieurs 

relais de la voie lemniscale (Nicolelis et al., 1995). Ces propriétés oscillatoires 

pourraient permettre le calcul de différences de phase provoquées par la stimulation 

périphérique (Ahissar et al., 1997). Le lobule paramédian pourrait dans ce contexte 
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décoder l'input somatosensoriel directement, ou bien en comparaison avec un 

feedback attendu, comme le calcul d'une décharge corollaire ou une copie d'efférence 

(Bell et al., 1997). 

La synchronisation des oscillations dans la condition main droite et aussi, dans 

un moindre degré, dans la condition sans bouton laisse voir que les oscillations dans 

les PCL pourraient aussi être impliquées dans le traitement d'informations plus 

abstraites, comme l'allocation attentionelle. L'attention affecte la décharge de 

neurones corticaux somatosensoriels (Hyvârinen et al., 1980; Hyvârinen, 1982; Hsiao 

et al., 1993) et aussi l'activation du cervelet (Allen et al., 1997). De plus, le cortex 

pariétal tout comme le cervelet pourraient contribuer au déplacement de l'attention 

(Courchesne et al., 1994; Huu Le et al., 1998). Les oscillations dans les deux régions 

pourraient indiquer une réceptivité du système - avec la condition sans bouton qui ne 

requiert pas de synchronisation car la coopérativité en traitement de l'information ne 

serait pas nécessaire dans ce contexte. Cette réceptivité pourrait faire référence au 

processus attentionnel délégué à l'information somatosensorielle, sans pour autant 

exclure le traitement d'information somatosensorielle en soi. Une sorte de réceptivité 

anticipatrice d'un stimulus imminent a déjà été rapportée dans le métabolisme du 

cortex somatosensoriel dans le contexte d'une tâche (Roland, 1985). 

Mais comment cette collaboration entre le cortex pariétal et le cervelet peut-

elle tenir lieu? Par les connexions cérébro-cérébelleuses et/ou les connexions 

cérébello-thalamo-corticales. Comme exprimé dans l'introduction, le lobule 

paramédian en particulier reçoit des inputs du cortex pariétal via les noyaux pontiques 
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latéraux et le noyau réticulaire latéral (Allen et Tsukahara, 1974; Bloedel et Courville, 

1981). Des études électrophysiologiques proposent que le cortex pariétal est 

préférentiellement connecté au lobe postérieur du cervelet chez le chat (Sasaki et al., 

1975); chez le singe, une connectivité plus complexe montre tout de même qu'une 

bonne partie des afférences allant au paramédian provient au départ du cortex pariétal 

(Sasaki, 1979). Les projections corticopontiques chez le singe provenant des aires 1 et 

2 sont substantielles (Vassbo et al., 1999) et les inputs des fibres pontocérébelleuses 

controlatérales sont les plus nombreuses allant au lobule paramédian (King et al., 

1998). Celles-ci se terminent plus vers l'apex des lobules (Voogd et Glickstein, 1998), 

ce qui correspond à la localisation des oscillations cérébelleuses. 

Comme les oscillations entre le cortex et le cervelet sont souvent 

synchronisées en phase et à la milliseconde près, il est possible qu'un troisième site 

soit impliqué dans la synchronisation - bien que ceci ne soit pas nécessaire et que la 

synchronisation puisse résulter d'interactions entre les deux régions (Singer, 1994) - 

avec le thalamus comme principal candidat. Les connexions cérébellothalamiques 

vers le noyau VL modulent l'information allant au cortex cérébral (Crispino et 

Bullock, 1984), et l'output cérébelleux par ce chemin pourrait affecter les épisodes 

épileptiques (Kandel et Buszàki, 1993). Les oscillations thalamocorticales durant le 

sommeil sont influencées par l'output cérébelleux, comme l'ont montré Timofeev et 

Steriade (1997) par la démonstration que les voies cérébellothalamiques montrent des 

oscillations à 30-100 Hz qui se synchronisent avec les oscillations corticales. 
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Nos résultats, alors que dans certaines expériences il y a présence 

d'oscillations sans synchronisation cérébro-cérébelleuse, va à l'encontre de l'idée que 

les oscillations cérébelleuses ne sont qu'un reflet des oscillations cérébrales. En effet, 

pour que les oscillations cérébelleuses ne soient que le reflet des oscillations 

corticales, il devrait y avoir une constante synchronisation, ce qui n'est pas le cas. La 

synchronisation variable selon la tâche n'élimine cependant pas la possibilité qu'un 

autre site influence les oscillations enregistrées dans la CCG. Des résultats très 

préliminaires semblent d'ailleurs indiquer une certaine rythmicité dans le noyau 

réticulaire latéral bien que la fréquence d'oscillation ne soit pas toujours la même que 

dans le cervelet (Courtemanche, Pellerin et Lamarre, observations non-publiées). 

Donc, dans Pabsence d'une meilleure alternative, bien que nous ne l'ayons pas 

explicitement testée, l'option des oscillations générées au sein de la CCG par un 

circuit oscillant intrinsèque (bien que pouvant être influencé par les afférences 

moussues) demeure la plus valide des possibilités. 

Une observation intéressante qui découle de nos résultats se situe aussi dans 

l'occurrence d'oscillations en l'absence de synchronisation, comme le montre la 

comparaison entre les conditions où le singe effectue un mouvement avec la condition 

sans bouton. Ainsi, il semble que les oscillations dans les deux régions, qui sont à la 

même fréquence, facilitent la synchronisation (comme exprimé par Singer et al., 

1997), bien que sans nécessairement garantir ce phénomène. 
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3. Synchronisation des oscillations: cortex moteur-cervelet 

Les oscillations du cortex moteur sont aussi fortement synchronisées avec 

celles du cervelet dans le contexte d'une tâche motrice. Cette synchronisation est plus 

importante dans le cas où la tâche est effectuée avec la main ipsilatérale au cervelet, 

mais l'est aussi pour le cas où la tâche est effectuée avec l'autre main. La 

synchronisation est beaucoup plus variable dans le cas où aucune tâche n'est exigée, 

mais seulement une expectative de récompense. 

Le cervelet et le cortex moteur sont impliqués conjointement dans le contrôle 

des mouvements (Leonard, 1998). Par leur actions conjointes, ils sont en effet 

impliqués dans l'exécution motrice (Brooks, 1981). Le cortex moteur est plutôt 

impliqué dans le contrôle des contractions musculaires et l'exécution des forces 

nécessaires à la réalisation de mouvements (Roland, 1984; Fetz, 1989), bien que son 

rôle soit aussi important dans l'implémentation des mouvements multi-articulaires 

(Kalaska et Crammond, 1992). Quant au cervelet, son rôle dans la planification et 

l'exécution motrice est important et reconnu, avec une spécialisation des hémisphères 

latéraux dans la planification, et les zones intermédiaires dans le contrôle en ligne des 

mouvements (Brooks, 1984). Le cervelet pourrait aussi avoir un rôle dans la sélection 

des programmes moteurs par la facilitation des réseaux impliqués dans la réalisation 

optimale des mouvements (Eccles, 1969). Ces rôles du cortex moteur et du cervelet 

dans l'exécution motrice, particulièrement les zones impliquées dans les mouvements 

du bras dans le cortex et le lobule paramédian du cervelet, pourraient expliquer 

simplement la synchronisation qui semble indiquer une coopération entre les deux 
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régions dans la réalisation du mouvement. Le cas de la synchronisation dans le cas de 

l'exécution de la tâche dans la condition main droite pourrait indiquer une 

coopérativité dans un processus plus global d'exécution motrice que simplement le 

bras qui effectue le mouvement. En effet, la préparation plus globale de la posture et 

même du bras gauche dans l'exécution de la condition main droite pourrait être 

nécessaire. D'ailleurs, plusieurs régions motrices sont impliquées dans des 

mouvements parfois très simples, e.g., le cortex prémoteur et l'aire supplémentaire 

motrice sont activés bilatéralement, même lors de l'action unilatérale d'un bras 

(Roland, 1985). Dans l'exécution de notre tâche, plusieurs zones corticales pourraient 

être impliquées et synchronisées au besoin: la synchronisation des oscillations dans 

les zones cérébelleuses et corticales qui ne sont pas affectées directement au 

mouvement pourraient sous-tendre un mécanisme de préparation motrice plus 

général, servant au support dans l'action. Dans ce contexte, il faut noter que la tâche 

effectuée dans la condition main gauche, celle impliquant directement les zones 

cérébelleuses et du cortex moteur enregistrées, montre quand même une meilleure 

synchronisation que les autres conditions. 

Cependant, le cortex moteur et le cervelet sont aussi impliqués dans des 

aspects plus abstraits du contrôle de l'action. Par exemple, le cortex moteur est activé 

lors de l'illusion de mouvement provoquée par la vibration des tendons du biceps, et 

serait une zone importante dans la création de cette illusion (Naito et al., 1999). 

Aussi, le simple fait d'imaginer l'exécution d'un mouvement active certaines zones du 

cervelet (Decety et al., 1990; Ryding et al., 1993), et pourrait aussi impliquer une 
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activation des circuits du cortex moteur dans ce processus (Schnitzler et al., 1997). Le 

cortex moteur ferait donc partie des aires qui sont impliquées dans la transformation 

du concept cognitif de l'action en sa réalisation (Georgopoulos, 1995). Cependant, en 

contraste avec notre tâche, la tâche de Schnitzler et al. (1997), montre que les circuits 

du cortex moteur sont activés de manière à faire cesser modérément les oscillations à 

20 Hz. La différence, entre leurs résultats et nos enregistrements d'oscillations du 

cortex moteur dans la phase de préparation du mouvement, réside probablement dans 

la différence entre les tâches. Leur tâche de manipulation (et d'imagination de 

manipulation) est effectuée selon un mode beaucoup plus continu, alors que notre 

tâche fait référence à un événement temporel précis, la pression du bouton ou bien la 

réception de la récompense. Ainsi, le cervelet et le cortex moteur pourraient être 

impliqués dans une forme de pratique motrice, nécessitant le "tuning" des circuits 

oscillants, et seulement parfois provoquer une synchronisation entre les deux régions, 

comparativement à l'exécution motrice. 

Encore une fois, la synchronisation des oscillations pourrait représenter une 

forme de "binding moteur". L'union de l'action des régions permettrait de favoriser le 

traitement de l'information motrice, ici probablement sous-tendant le contrôle du 

mouvement et évaluer le timing des contractions musculaires, la bonne synergie (e.g., 

Smith, 1996), afin d'effectuer un mouvement respectant le délai prescrit pour être 

récompensé. De plus, cette association pourrait permettre la sélection et l'actualisation 

des programmes moteurs optimaux (Eccles, 1969). 
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La connectivité cérébro-cérébelleuse devrait servir de substrat à cette 

synchronisation. Ainsi que nous l'avons souligné dans la discussion des relations 

cortex pariétal-cervelet, le cortex moteur et le cervelet sont reliés par des connexions 

passant par les noyaux pontiques et le noyau réticulaire latéral (Allen et Tsukahara, 

1974). Chez le singe, la voie cérébro-ponto-cérébelleuse au paramédian est en effet 

bien représentée (Sasaki, 1979) et pourrait assurer une partie de la synchronisation. 

De plus la voie cérébello-thalamo-corticale, pourrait possiblement contribuer à ce 

processus, le cortex moteur et le cervelet étant massivement reliés (Hoover et Strick, 

1999). Une étape intéressante pour départager les possibilités serait d'enregistrer dans 

le noyau VL du thalamus dans notre tâche, et voir si des oscillations de PCL 

pourraient y être observées. 

En considérant nos résultats de synchronisation cérébro-cérébelleuse, comme 

le cortex pariétal et le cortex moteur sont tous les deux capables de se synchroniser 

avec le cervelet, on peut croire (par simple syllogisme) que dans notre tâche le cortex 

moteur et le cortex pariétal devraient se synchroniser. Un rôle encore plus global 

pourrait être imputé au cervelet: celui de synchroniseur des patterns d'activités dans 

les zones corticales impliquées dans la tâche (MacKay, 1996). Ce rôle, dont la forme 

électrophysiologique pourrait être la synchronisation des oscillations dans les PCL, 

pourrait sous-tendre les actions du cervelet dans son implication pour la sélection et 

l'optimisation des programmes moteurs, et par surcroît dans l'apprentissage moteur. 

Cette question serait vraisemblablement résolue en enregistrant dans plusieurs régions 

du cortex simultanément, en même temps que dans le cervelet. 
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4. Organisation parasagittale des oscillations du cervelet 

L'organisation parasagittale du cervelet a été démontrée de manière 

anatomique et physiologique. Dans nos expériences, nous avons trouvé une plus 

grande synchronisation des oscillations de PCL dans le cervelet si les microélectrodes 

d'enregistrement sont orientées selon un plan parasagittal plutôt que coronal. Qui plus 

est, cette organisation est influencée par l'exécution d'une tâche motrice. La 

synchronisation entre les sites d'enregistrements orientés selon un plan coronal 

augmente lors de l'exécution de la tâche du bouton. Ces deux observations semblent 

indiquer qu'une organisation parasagittale des oscillations pourraient former une unité 

fonctionnelle de traitement d'information dans le cervelet, unité fonctionnelle qui 

serait modulée par la tâche à exécuter. Des résultats de Welsh et al. (1995) avaient 

démontré une organisation dynamique de la synchronisation des potentiels d'action 

complexes chez le rat: néanmoins, nos résultats sont la première démonstration de la 

variabilité de la zone parasagittale constituant une unité fonctionnelle dans le cervelet, 

par une organisation dynamique du signal des PCL dans le cervelet. 

Comment s'effectue cette synchronisation? En considérant que les éléments de 

la CCG peuvent générer des oscillations par un circuit oscillant cellules granulaires-

cellules de Golgi (Dieudonné, 1998; Maex et De Schutter, 1998), il appert qu'une telle 

circuitrie pourrait bien avoir une organisation affectant l'excitabilité des circuits 

cérébelleux selon un plan longitudinal, un peu comme le font les cellules en panier de 

la couche moléculaire afin de contrôler l'étendue de l'excitabilité des fibres parallèles 
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(Bell et Dow, 1967, Eccles et al., 1967). De plus, le patron d'afférences allant au sein 

de la CCG, pouvant stimuler ou inhiber de tels circuits oscillants, est aussi plutôt 

parasagittal (Scheibel, 1977; Krieger et al., 1985; Heckroth et Eisenman, 1988; 

Oberdick et al., 1998). Alors, l'organisation parasaginale de base des oscillations de 

PCL pourrait être satisfaite de ce substrat. Cependant des données récentes de Vos et 

al. (1999) sont un peu en contradiction avec un tel mécanisme, montrant une plus 

faible synchronisation pour les cellules de Golgi alignées parasagittalement que pour 

les cellules orientées transversalement. Ceci donne une forte importance à l'input des 

fibres parallèles au circuit oscillant de la CCG dans l'établissement de la 

synchronisation. Dans cette étude in vitro, cependant, les décharges rythmiques 

étaient rares et les niveaux plus élevés d'activité de base du réseau chez l'animal 

pourraient favoriser une plus grande cohérence parasagittale. 

Quant à l'extension de la zone de synchronisation durant la tâche motrice, il 

est possible qu'elle dépende de mécanismes intracérébelleux et/ou extracérébelleux. À 

l'intérieur du cervelet, cet élargissement pourrait dépendre des fibres parallèles, qui 

peuvent avoir une extension aussi longue que 6 mm transversalement (Braitenberg et 

Atwood, 1958; Brand et al., 1976). L'input des fibres parallèles au circuit oscillant de 

la CCG deviendrait alors plus important et provoquerait alors une synchronisation de 

régions plus éloignées comme pour les cellules de Golgi (Vos et al., 1999). Cet input 

des fibres parallèles aux cellules de Golgi est en effet significatif, influençant de cette 

manière le feedback négatif qu'elles apportent au relais fibre moussue-cellule 

granulaire (Eccles et al., 1966b). Cependant, ce mécanisme ne peut exclure les 
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contributions des connexions extracérébelleuses comme les afférences 

spinocérébelleuses ou cérébro-cérébelleuses dans le façonnement de la zone 

fonctionnelle, par le timing des inputs des fibres moussues. Ceci serait suggéré par la 

synchronisation interhémisphérique des oscillations des PCL dans le cortex 

cérébelleux du rat (Hartmann et Bower, 1998), bien que les fibres parallèles peuvent 

traverser la ligne médiane (Voogd, 1995). 

L'organisation parasagittale des oscillations cérébelleuses pourrait avoir des 

implications importantes dans le traitement de l'information fait par le cervelet. Cette 

organisation pourrait fournir un support à la spécification de l'étendue ou le 

façonnement de l'excitation provoquée par l'arrivée d'inputs massifs des inputs 

moussus allant au cortex cérébelleux, en contrôlant l'activité de la GCL selon un plan 

parasagittal. De plus, la synchronisation parasagittale et le contrôle de son extension 

latérale durant une tâche pourrait représenter une forme de fonction de "binding" 

(Singer et al., 1997). De cette manière, le marquage temporel pourrait produire 

l'activation cohérente d'une assemblée cellulaire et d'une unité de traitement. Cette 

unité fonctionnelle pourrait permettre le traitement de l'information afférente 

somatosensorielle allant au lobule paramédian, par le biais des afférences 

spinocérébelleuses et du cortex somatosensoriel (Bower, 1997), tout comme le cortex 

moteur. Il est aussi possible que les compartiments parasagittaux soient composés 

plus précisément en mosaïque de petites zones tel que décrit par Shambes et al. 

(1978), ces petites zones étant organisées de manière à former les divisions 

parasagittales (Bower and Kassel, 1990; Chen et al., 1996; Hallem et al., 1999). Les 
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représentations fractionnées sont considérées comme un exemple de traitement 

parallèle de l'information, permettant à la fois les interactions spécifiques locales et 

les interactions contextuelles avec les zones parentes plus éloignées (Nelson and 

Bower, 1990). La formation d'unités fonctionnelles en utilisant la synchronisation des 

oscillations de PCL selon un plan parasagittal pourrait constituer un mécanisme de 

"binding" pour les différentes zones composant une représentation donnée. Cette mise 

en commun de l'information permettrait l'interaction entre les composantes locales et 

plus éloignées à un temps donné. L'agrandissement de l'unité fonctionnelle par une 

plus grande synchronisation selon un plan coronal permettrait à des régions encore 

plus éloignées de participer à la représentation. De cette manière, cette unité 

fonctionnelle regroupe des données locales et de l'information plus contextuelle, e.g., 

provenant de différents membres, lors de l'exécution de la tâche. 

L'organisation parasagittale du cervelet dans la CCG pourrait alors affecter 

d'autres éléments du cortex cérébelleux, l'axone des cellules granulaires affectant plus 

particulièrement les cellules de Purkinje placées en face que celles se trouvant sur les 

côtés (Llinàs, 1981a). Il y a même une connexion forte directe avec la cellule de 

Purkinje située au-dessus, par l'axone ascendant de la cellule granulaire (Gundappa-

Sulur et al., 1999). Les dendrites des cellules de Purkinje sont elles aussi orientées 

parasagittalement (Voogd and Glickstein, 1998). Ceci, couplé avec l'organisation 

parasagittale des noyaux cérébelleux (Thach et al., 1992), permet de croire en la 

formation de modules parasagittaux (comme le concept de microcomplexes - Ito 

1990) le long de tout le cervelet, dont la composition serait influencée par les actions 
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à accomplir. Cette organisation parasagittale représente en soi des sous-systèmes 

parallèles effectuant des opérations distribuées (Bloedel, 1992). 

5. Fonctions générales des oscillations et du cervelet 

Les oscillations dans la CCG du cervelet et dans le cortex cérébral, ainsi que 

leur synchronisation, ont ici été interprétées selon le cadre général du concept de 

"binding": il s'agit de l'explication la plus populaire et qui est fortement privilégiée 

dans les systèmes sensoriels, comme en vision pour effectuer des opérations 

ressemblant au concept du "Gestalt" (Singer, 1993; 1994; Singer et al., 1997). 

Cependant , le rôle fonctionnel des oscillations et de la synchronisation de la décharge 

neuronale est encore controversé, comme en discutent Ghose et Freeman (1992) pour 

le système visuel. Il demeure quand même possible que les propriétés temporelles de 

la décharge des neurones soit utilisée dans le codage d'information. Ainsi, dans les 

systèmes moteurs et sensori-moteurs, la démonstration d'une telle forme d'association 

et d'assemblées cellulaires basées sur la coïncidence de l'activité neuronale est plus 

difficile à prouver, car le contrôle des populations neuronales impliquées est moins 

direct qu'avec un stimulus donné. Néanmoins, une étape adéquate de vérification de 

l'hypothèse de "binding" dans les systèmes moteurs concernerait la sélection de zones 

neuronales contenant des champs récepteurs qui se recoupent, et la vérification de la 

synchronisation de ces zones en rapport avec l'exécution de la tâche. Une autre étape 

serait de vérifier la synchronisation lors de stades progressifs de l'apprentissage de 

mouvements, e.g., des mouvements progressivement plus complexes et impliquants 
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un nombre croissant de segments: ce protocole pourrait inclure un mouvement du 

poignet en premier, puis du coude et du poignet, et ainsi de suite. Une plus grande 

synchronisation dans les différentes zones avec des champs récepteurs qui sont 

maintenant en action pourrait indiquer la formation d'une unité fonctionnelle. 

Les oscillations du cervelet sont présentes alors que le singe est immobile, et 

même alors qu'il ne prévoit pas bouger: ceci semble correspondre plus à un processus 

d'analyse d'information sensorielle qu'à une activité purement motrice. Dans le 

contexte où les enregistrements d'oscillations ont surtout été effectués dans le lobule 

paramédian, l'inférence d'une analyse d'information somatosensorielle était facile à 

faire. Alors, notre phénomène semble bien correspondre avec l'acquisition 

d'information sensorielle, qui pourrait alors servir à une action future (Bower, 1997). 

Cependant, comme le singe n'était pas testé spécifiquement en fonction de 

l'information sensorielle acquise, nous ne pouvons exclure un processus plus général 

pouvant sous-tendre les oscillations. L'hypothèse de l'activation cérébelleuse en 

fonction de l'attention accordée à un objet mental est donc elle aussi plausible pour 

expliquer les oscillations (Allen et al., 1997, Alçmooshoff et al., 1997). L'attention 

accordée à l'attente de l'apparition du stimulus tout comme le moment opportun 

d'initier le mouvement de pression du bouton pourraient donc être des variables 

expliquant la modulation des oscillations. L'hypothèse de "timing" (Ivry et Keele, 

1989) est alors un peu comprise dans cette activité plus globale, attentionnelle, et en 

effet le cervelet pourrait alors contribuer à l'estimation du temps permettant la 

réalisation de la tâche. Mais une affectation du cervelet à seulement une estimation du 
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temps (Ivry, 1996) est faire abstraction de plusieurs autres capacités cérébelleuses 

(voir introduction). 

Une fonction qui englobe encore mieux nos résultats expérimentaux concerne 

un rôle du cervelet comme un système de prédiction des événements (Paulin, 1993) 

permettant l'anticipation optimale des événements sensoriels et moteurs (Courchesne 

et al., 1995). Le cervelet sert alors de support aux aires corticales motrices dans leurs 

calculs d'optimisation des mouvements, aux aires sensorielles dans le traitement 

optimal d'information afférente (avec de l'attention ou non), et même dans la 

juxtaposition d'informations sensorielles et motrices permettant de meilleures 

performances dans les tâches nécessitant un mouvement en réponse à un stimulus. 

Ainsi, le cervelet effectue son rôle de comparateur sensori-moteur qui utilise ses 

relations anatomiques privilégiées avec les systèmes sensoriels et moteurs. Ceci serait 

un mode d'opération correspondant particulièrement à la structure du cervelet (Ghez, 

1991), et pourrait même utiliser des décharges corollaires (Bell et al., 1997). 

Les fonctions "mentales supérieures" comme le langage et la mémoire n'ont 

pas été testées dans notre contexte et pourraient être des corollaires des fonctions 

anticipatoires du cervelet, le niveau de traitement dépendant du patron d'afférences au 

cervelet provenant du cortex cérébral, par exemple des aires préfrontales et 

temporales allant au lobe postérieur du cervelet humain. De plus, les fonctions 

motrices du cervelet sont elles aussi largement cohérentes son rôle dans la prévision 

des effets et conséquences d'un stimulus ou d'une action motrice. Ainsi, le cervelet 
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pourrait participer à la gestion des mouvements pluri-articulaires et des synergies, 

ainsi qu'à l'initiation bien calculée d'un mouvement. 

Comment le cervelet effectuerait-il cette contribution aux systèmes moteurs et 

sensoriels? Un bon moyen serait précisément de synchroniser son activité avec celle 

des régions corticales cérébrales, et alors agir comme un synchroniseur de patrons 

d'activité (MacKay, 1996). Ce type de relation a été documenté dans nos résultats par 

une synchronisation entre les oscillations des PCL du cortex pariétal et du lobule 

paramédian - offrant un exemple de synchronisation avec un système sensoriel, et une 

synchronisation des oscillations des PCL du cortex moteur et du lobule paramédian - 

offrant dans ce cas un exemple de synchronisation avec un système moteur. Un 

corollaire de cette situation, et une exigence de notre tâche sensori-motrice, est que le 

système sensoriel et le système moteur concernés pourraient alors se synchroniser. 

L'information sensorielle recherchée - la sensation de pression du bouton - et l'action 

motrice appropriée - de recherche du contact entre la main et le bouton - seraient alors 

synchronisées. Dans notre tâche, le cervelet, en synchronisant ses oscillations de PCL 

à la fois avec celles du cortex moteur et du cortex pariétal, pourrait assurer que ces 

deux régions soient synchronisées à leur tour afin de produire l'adéquation entre la 

sensation recherchée et le mouvement optimal. 

6. Perspectives d'avenir 

Un aspect important dans l'interprétation des phénomènes oscillatoires et de la 

synchronisation entre les régions est de savoir si ce phénomène représente réellement 
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un "binding" moteur. Le problème est alors de tester la synchronisation des 

oscillations dans le cas d'une tâche où les stimulations sensorielles doivent être bien 

surveillées afin de réaliser le mouvement optimal. Un exemple dans le cas de notre 

tâche serait de détacher la sensation somatosensorielle du singe de son intention 

motrice: il s'agirait alors d'anesthésier localement la main du singe juste avant une 

session de la tâche de pression du bouton. Ceci est évidemment efficace seulement si 

les afférences des autres segments corporels ne compensent pas pour la performance 

optimale. Ce qui semble le cas, car en fait, la synchronisation cérébro-cérébelleuse est 

présente même lors de l'exécution de la tâche avec le bras non-intéressé (dans notre 

cas, la condition main droite). Une stratégie plus efficace dans le cas de la vérification 

de la synchronisation cérébrale entre les régions somatosensorielle et motrice serait de 

rechercher des champs récepteurs appropriés. Comme le cervelet pourrait être 

impliqué dans des processus globaux de synchronisation, l'activité synchronisées 

pourrait même contribuer aux ajustements posturaux optimaux pour la performance 

de la tâche. 

De telles préoccupations amènent au projet intéressant d'enregistrements 

simultanés des oscillations de PCL de plusieurs régions du cortex cérébral et en 

même temps de celles du cervelet. En plus d'offrir des réponses sur le rôle de la 

synchronisation des oscillations dans le binding "sensori-moteur", ceci servirait à 

établir, avec plus de rigueur, si le cervelet peut agir comme synchroniseur de patrons 

neuronaux. Une autre option intéressante serait d'étudier la synchronisation des 

oscillations cérébrales avant et pendant l'inactivation de zones cérébelleuses 
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rythmiques, comme par exemple avec des substances pouvant activer les récepteurs 

inhibiteurs des cellules, comme le muscimol. 

Mais comment les oscillations de PCL de la CCG du cervelet arrivent-elles à 

affecter les oscillations du cortex cérébral? Ceci doit sous-tendre un effet des 

oscillations de la CCG sur les cellules de Purkinje, et même sur les noyaux du 

cervelet. La nature de cette influence est aujourd'hui inconnue: des enregistrements 

simultanés de la décharge de cellules de Purkinje et des oscillations de la CCG 

semblent une étape importante afin de caractériser comment l'influence des 

oscillations arrive à atteindre le cortex cérébral. Des enregistrements au niveau des 

relais de sortie, les noyaux du cervelet, et aussi au noyau VL du thalamus, 

permettraient de déterminer la relation temporelle entre la décharge des neurones et 

les oscillations des PCL. D'ailleurs, en tant que structure qui pourrait contrôler les 

oscillations corticales (e.g., Steriade et al., 1993), le thalamus pourrait être un rouage 

important des relations temporelles cervelet-cortex cérébral, et particulièrement le 

noyau VL (Timofeev et Steriade, 1997). 

Dans cette dissertation, les mécanismes neuronaux postulés pouvant générer 

des oscillations dans la CCG du cervelet font intervenir un circuit cellules 

granulaires-cellules de Golgi. Ceci, bien que supporté par des considérations 

théoriques (e.g., Bell et Dow, 1967) et des modèles virtuels plausibles de 

l'organisation neuronale du cervelet (Maex et De Schutter, 1998), demeure encore à 

être prouvé expérimentalement. Les évidences les plus favorables sont celles de 

Dieudonné (1998), qui a montré que les propriétés électrophysiologiques du circuit 
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(et surtout temporelles des cellules de Golgi) seraient capable de générer des 

oscillations. L'organisation parasagittale des oscillations pourrait ici être une variable 

importante à considérer. 

Finalement, comment l'apprentissage d'une tâche réussit-il à influencer la 

modulation et la synchronisation des oscillations du cervelet et du cortex cérébral? 

Cette étape importante a déjà été explorée de façon préliminaire par l'enregistrement 

simultané chez le singe C des oscillations dans le cortex pariétal et le lobule 

paramédian du cervelet, alors que le singe apprend à aller boire du jus sur une pipette 

en réponse à un stimulus. La première étape a été d'entraîner le singe à boire du jus de 

la pipette suite à la présentation d'un stimulus visuel (diodes LED, voir méthodologie 

générale). Suite à cet entraînement, le patron de modulation des oscillations de PCL 

dans chaque région est montré à la Fig. 8.1. Une fois entraîné, suite à la présentation 

du stimulus visuel comme à la Fig. 8.1A, le singe anticipe la venue de la récompense 

en léchant la pipette avant que le jus ne soit donné. Les oscillations dans le cortex et 

le cervelet sont dans ce cas stoppées par l'apparition de la lumière, et reprennent pour 

finalement être encore un fois stoppées par l'action du singe sur la pipette. En 

comparaison, la Fig. 8.1B montre le comportement du singe et des oscillations pour 

une session où un stimulus nouveau pour ce singe, un son à 400 Hz, est donné au lieu 

de la lumière, selon les mêmes paramètres temporels. Dans ce cas, les actions du 

singe sur la pipette ne sont plus du tout en partie anticipatoires: il ne va sur la pipette 

qu'après l'arrivée de la récompense. Dans ce cas, et en contraste avec la stimulation 

visuelle pour laquelle le singe avait été entraîné, les oscillations dans le cortex et le 

cervelet ne sont pas stoppées par le stimulus sonore, bien qu'elles le soient par l'action 
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du singe. Ces résultats préliminaires révèlent que la modulation des oscillations suite 

à une stimulation sensorielle est spécifique à cette stimulation, et est influencée par 

l'apprentissage. Ceci révèle donc que les oscillations du cervelet et du cortex sont 

affectées par l'apprentissage. Pour ce qui est de la synchronisation, l'analyse et 

d'autres expériences sont en cours: la suite devrait être intéressante. Dans le cas de la 

modulation des oscillations du cervelet par l'apprentissage, ce résultat rappelle ceux 

démontrant que le cervelet est impliqué dans l'apprentissage moteur et qu'il pourrait 

être responsable de l'indexage des événements dans le temps (Salmon et Butters, 

1995). Ce type de fonction va encore avec celle d'anticipation des événements 

sensoriels ou moteurs: par la modulation des oscillations du cervelet, qui pourraient 

alors synchroniser celles du cortex, le cervelet pourrait être impliqué dans la 

prédiction de l'occurrence de la récompense suite au stimulus visuel. 
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Fig. 8.1 Modulation des oscillations de PCL cérébelleuses et pariétales suite à 
l'apprentissage d'une relation stimulus visuel-récompense. Pour A et B: Signal des 
PCL rectifié et moyenné, et actions du singe sur la pipette pour une session 
(histogramme des contacts: ceux-ci sont recueillis par le changement de voltage alors 
que le singe touche la pipette; ce voltage franchit un seuil qui déclenche un 
événement digital). A: modulation à la présentation de la lumière; B: modulation à la 
présentation du son. 
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CONCLUSION 

Cette dissertation a porté sur le rôle du cervelet dans la réalisation d'une 

action, en particulier sur le rôle des liens cérébro-cérébelleux étudiés par le biais des 

oscillations à environ 20 Hz dans les PCL du cervelet et du cortex cérébral. Dans le 

cervelet, les oscillations à cette fréquence semblent préférentiellement localisées dans 

le lobule paramédian. Dans le cadre d'une tâche de pression d'un bouton en réponse à 

un stimulus, les oscillations du cervelet et du cortex pariétal sont modulées d'une 

manière caractéristique et même se synchronisent d'une manière maximale lors du 

moment de pression du bouton. Dans les mêmes conditions, une modulation 

semblable et une synchronisation semblable entre le cortex moteur et le cervelet sont 

observables. Cette synchronisation cérébro-cérébelleuse n'est pas présente lors d'une 

condition expérimentale où le singe reçoit une récompense à un délai fixe après un 

stimulus, bien qu'une modulation des oscillations soit présente. Ces résultats sont 

interprétés comme une mise en commun d'informations pertinentes lors de la tâche de 

pression du bouton. Le cervelet alors pourrait agir comme un synchroniseur des 

patrons neuronaux dans les aires corticales cérébrales impliquées dans la tâche. Son 

rôle serait donc un support important de la perception et de l'action dans le traitement 

des informations permettant la prédiction et l'anticipation optimale du stimulus et de 

la réponse. L'organisation des oscillations dans le cervelet a aussi été étudiée, et 

révèle une modularité selon le plan parasagittal, par la synchronisation préférentielle 

des oscillations selon ce plan, et qui pourrait représenter une unité de traitement de 

l'information au sein du cortex cérébelleux. Cette unité aurait d'ailleurs des aspects 



d'organisation dynamiques, car à l'intérieur de la tâche le patron de synchronisation 

semble s'étendre sur une plus grande surface dans le plan coronal, ce qui pourrait 

révéler une mise en commun d'informations utiles à la tâche. 
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