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ERRATA 

lire 

"...les formations hypothalamiques...". 

". . . (50  PA)". 

"...des fibres pyramidales qui envoient...". 

"...la stimulation du faisceau pyramidal,...". 

"...sont également indiquées...". 

"...on peut penser que le faisceau pyramidal con- 

tribue également à leur intégration, en particu- 

lier.. .". 

"Seuils réticulaires.. .". 
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La problématique de cette thèse concerne l'intégration, au 

sein du système nerveux central, des mécanismes de commande végé- 

tative et de commande motrice. Elle s'inscrit dans la perspective 

générale de recherche de l'organisation centrale des programmes 

végétatifs efférents. Cette problématique a son origine dans un 

large débat théorique qui s'est institué autour de la "commande 

volontaire" des activités végétatives. Ce débat s'est ensuite 

orienté vers le problème de la médiation motrice dans la commande 

des activités végétatives. Les résultats obtenus renvoient aux mo- 

dèles d'organisation de la commande centrale du système nerveux 

autonome. Dans cette perspective, nous anelysons la participation 

du faisceau pyramidal, considéré comme uniquement moteur, à la 

commande de l'activité électrodermale (AED), indice végétatif lié 

au fonctionnement des glandes sudoripares. 

Le premier chapitre est consacré ôu cadre théorique de cette 

thèse et à la présentation des données sur l'organisation centrale 

de la commande de l'activité électrodermaie. Dans le même chapitre, 

sont présentés des arguments empruntés à :a neuroanatomie et à la 

neurophysiologie, permettant d'envisager le faisceau pyramidal 

comme un système de commande intégrée des activités motrices et 

végétatives. Après avoir rappelé dans le second chapitre les prin- 

cipales techniques utilisées, le troisième chapitre rassemble les 

résultats sur les commandes corticale et pyramidale de 1'AED. 

Dans le quatrième chapitre, nous analysons les résultats obtenus 

sur la latéralisation de ces commandes. Nous discutons ensuite 

les conclusions générales de ce travail. 



PREMIER CHAPITRE 

INTRODUCTION 



I , CADRE THEORIQUE : COMMANDE VOLONTAIRE DES 

ACPIV IPES VEGETAT IVES, 

Jusqu'au début des années 1960, il était classiquement ad- 

mis que les réponses dépendant du système nerveux végétatif ne 

pouvaient être modifiées par des procÉdures de conditionnement 

opérant. Cette conception, nettement affirmée par Skinner (1938), 

s'appuyait sur l'échec de plusieurs tentatives de conditionne- 

ment instrumental des réponses véggtatives : salivation (Miller 

et Konorski, 1937), activité électrodermale (Mowrer, 1938), vaso- 

constriction (Skinner, 1938). Cependant, cette position théori- 

que devait être contestée par Miller (1961) qui affirmait que les 

fonctions végétatives devaient obéir à la loi de l'effet et par 

suite pouvoir être conditionnées selon un protocole opérant. A par- 

tir des travaux de Kimel, démontrant la possibilité de modifier 

l'activité électrodermale par conditionnement instrumental (Kimmel 

et Hill, 1960 ; Fowler et Kimmel, 1962), un nombre important de 

travaux devaient confirmer la possibilité pour ?es sujets humains 

de modifier l'activité d'effecteurs physiologiques variés, notam- 

ment cardiovasculaires (Hothersall et Brener, 1969 ; Engel et 

Hansen, 1966 ; voir la revue de Bouchard, 1976). (Cet ensemble de 

recherches devait déboucher ultérieurement sur l'emploi des tecn- 

niques d'apprentissage par "bio-rétroaction") . 

Cependant llintsrprétation théorique de ces résultats en ter- 

mes de conditionnement opérant se heurte à des critiques Lmpor- 

tantes (Katkin et Murray, 1968). En premier lieu, les sujets hu- 

mains font parfois appel à des stratégies cognitives en oyant 

recours 2 des représentations énotionnelles (Brener et Hothersail, 



(1966). Les réponses végétatives ne seraient alors que des répon- 

ses conditionnées pavloviennes au stimulus émotionnel. Les sujets 

peuvent également accroître leur activité musculaire striée, qui 

entraîne des réponses végétatives inconditionnelles déclenchées 

par les stimulus (réafférences) résultant de l'activité motrice. 

(On parle alors de médiation motrice). On sait que ce problème de- 

vait conduire à l'utilisation de préparations immobilisées par cu- 

rarisation. Les résultats de l'équipe de Miller (Miller et Carmona, 

1967 ; DiCara et Miller, 1968 ; Miller, 1969) connurent un large 

retentissement ; mais ils devaient progressivement se révéler dif- 

ficiles, voire impossibles à reproduire, malgré les améliorations 

apportées aux techniques de curarisation et de ventilation artifi- 

cielle (Miller et Dworkin, 1974). 

Chez les sujets humains, de nombreux auteurs ont tenté de 

contrôler le niveau d'activité musculaire, au cours de procédures 

de modifications de l'activité végétative. Rice (1966), Van Twyver 

et Kimmel (1966), Schwartz et Johnson (1969) obtiennent des éléva- 

tions de la fréquence des réponses électrodermales sans variation 

musculaire ou respiratoire décelable. En revanche, Edelman 

(1970) n'obtient de modifications électrodermales qu'en présence 

de contractions musculaires. Dans le domaine cardiovasculaire, 

malgré l'existence de relations bien connues entre le débit car- 

diaque et l'activité musculaire, les résultats sont également con- 

tradictoires. Brener (1974), Obrist et al. (1975), Manuck (197b) 

observent que des changements musculaires sont corrélés aux modi- 

fications de la fréquence cardiaque. Par contre, Cohen (1973), 

Bouchard (1976) ne décèlent aucune variation du tonus musculaire 

chez des sujets parvenant à modifier leur fréquence cardiaque. 

Ces expériences ne permettent donc pas de trancher totalenent en 

faveur d'un couplage ou d'une dissociation possible entre les ac- 



tivit6s végétatives et somatiques. Il reste en effet possible 

qu'une activité musculaire soit produite par les sujets sans être 

décelée par l'expérimentateur. 

Chez l'animal, les travaux de Black (1967), Brener et 

Gesling (1970) et de Obrist et al. (1970) amènent à considérer 

que les activités cardiovasculaires et somatiques résultent d'un 

programme central unique. En outre, Brener démontre l'existence 

d'une corrélation élevée entre le métabolisme général, apprécié 

par la consommation d'oxygène, et l'élévation de la fréquence car 

diaque, dans des situations de conditionnement opérant d'évite- 

ment (Brener et al., 1977, 1980). 11 conclut donc à un couplage 

des activités somatiques et cardiaques. Dès lors,le problème se 

trouve reporté sur les modèles d'organisation de la commande cen- 

trale de l'activité végétative. Ceux-ci ont évolué, à partir de 

modèles relativement simples de liaison somato-végétatives (voir 

celui proposé par Brener, 1974, Fig. 1) vers une prise en compte 

de la totalité des données de la physiologie du système nerveux 

autonome. Le modèle qui apparaît alors comme le plus probable est 

celui d'un couplage central des activités végétatives et motrices. 

Notre approche consistera donc, à partir des connaissances 

que nous avons actuellement sur l'organisation centrale des com- 

nandes du système autonome, à valider ou à infirmer ce modèle. Le 

fait que le débat concerne, chez l'humain, la commande volontaire 

des activités végétatives, nous amène à considérer en premier lieu 

le principal point de départ cortical de la commande motrice, 

c'est-à-dire le cortex sensorimoteur primaire, et un faisceau im- 

pliqué dans la motricité volitionnelle, le faisceaupyramidal. 

En second lieu, nous avons choisi d'analyser le rôle de ce fais- 

ceau daris le déclenchement de l'activité électrodermale. Cette ac- 



tivité fait l'objet, avec le système cardiovasculaire, de la plu- 

part des études psychophysiologiques effectuées chez l'animal et 

chez l'humain. 

CFB 

Fig. 1 - Modèle du couplage des activités cardiosomatiques 
dans le conditionnement opérant cardiovasculaire. 

id 'après Brener, 1974)  
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CCC:centre de commande corticale ; CFE :rétroaction centrale;  
CVC : centre de commande cardiovascuZaire ; CW : effecteurs 
cardiovascuZaires ; CVFB : rétroaction cmdiovascuZaire ; 
I S  : st-imulus déclencheur ; M : voies motrices efférentes ; 
SME : effecteurs somatomoteurs . 
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I I , COMMANDE CENTRALE DE L' ACT I V I T E  ELECTRODERMALE 

1. 1 NTROBUCP 1 ON 

L'activité électrodermale est un indice végétatif d'origine 

sympathique lié à l'activité des glandes sudoripares (Langley, 

1922 ; Darrow, 1927 ; voir la revue de Venables et Christie, 

1980). Les réponses électrodermales (RED) constituent des mani- 

festations phasiques de cette activité. Depuis leur découverte par 

Berman et Luchsinger (1878), puis, indépendamment semble-t-il, 

par Péré (1888) et Tarchanoff (1890), un nombre considérable de 

recherches ütilisant cet indice z été effectué chez l'homme. 

La facilité avec Laquelle les RED peuvent être recueillies et 

quantifiées, et surtout l'existence de corrélations positives avec 

des états subjectivement qualifiés "d'émotifs", ont fait que 1'AED 

a été et reste très largement utilisée dans les recherches psycho- 

logiques. En outre, 1'AED constitue un indice de choix pour l'é- 

tude des mécanismes nerveux centraux des fonctions végétatives : 

en effet, les glandes sudoripares n'ont pas d'activité rythmique 

autonome ; elles ne sont innervées que par le système nerveux 

sympathique (Langley, 1891 ; Patton, 1948). Enfin, l'activité 

électrodermale ne présente pas de réafférence connue, et par con- 

séquent n'est soumise à aucune rétroaction complexe. Cependant, 

par contraste avec l'abondance de littérature consacrée aux étu- 

des psychologiques chez l'homme, un nombre relativement restreint 

d'études a été consacré à la commande centrale de cet indice. 



Les résultats de l'expérimentation physiologique, que nous 

analysons ci-dessous, peuvent être résumés de la manière suivante : 

il est possible de déclencher des RED par stimulation électrique 

du cortex sensorimoteur primaire (aire notrice primaire et aires 

somatosensorie?les primaires) (Langworthy et Richter, 1930 ; 

Wilcott, 1969) et du cortex limbique (Isamat, 1961) et de certai- 

nes aires hypothalamiques (Langworthy et Richter, 1930 ; Bloch, 

1965). Toutefois, c'est la formation réticulée du mésencéphale 

qui joue le rôle principal dans la commande de 1'AED (Bloch et 

Bonvallet, 1960a) et il a été montré que les RED constituent un 

indice des activations réticulaires (Bloch, 1965). 

2 .  NIVEAU SPINAL 

La commande de l'MD s'effectue par l'intermédiaire des neu- 

rones préganglionnaires sudomoteurs de la moelle. Ces neurones, 

chez le chat, envoient leurs axones vers les ganglions sympathi- 

ques par les racines comprises entre T 4  et T9 pour la commande 

électrodermale des pattes avant et entre Tl2 et L4 pour celle des 

pattes arrière (Langley, 1891 ; Patton, 1948). Aucun travail n'a 

permis la localisation précise des neurones spécifiquement impli- 

qués dans le contrôle de 1'AED. Cependant, des travaux récents 

(Chung et al., 1975 ; Deuschl et Illert, 1978 ; Holstege et 

Kuypers, 1982 ; Backman et al., 1984) permettent de localiser les 

neurones préganglionnaires sympathiques dans la lame VI1 de la 

moelle ipsilatérale. Après une section spinale haute, les RED spon- 

tanées sur les quatre membres deviennent asynchrones. On doit donc 

adrcectre que les centres supraspinaux exercent sur ces neurones 

un contrôle permznent responsable du synchronisme des réponses 

chez l'animal entier (Bloch, 1965). 



3. STRUCTURES R E T I C U L A I R E S  

Plusieurs auteurs (Bloch et Bonvallet, 1 9 6 0 a  ; Bloch, 1965 ; 

Davison et Koss, 1975 ; Roy e t  a l . ,  1977 ; Delerm e t  a l . ,  1982)  

ont mis en évidence, chez. le chat, le rôle des systèmes réticu- 

laires dans le contrôle de 1'AED. L'ensemble de ces travaux permet 

de distinguer deux régions avec des influences opposées : le sys- 

tème réticulaire activateur, qui s'étend dans le tronc cérébral du 

mésencéphale aux régions centrales du bulbe, et le système réti- 

culaire inhibiteur, localisé dans les régions ventro-médianes du 

bulbe. 

Bloch, en 1965, par exploration stéréotaxique du tronc céré- 

bral, a pu établir une cartographie des régions à partir desquel- 

les les RED pouvaient être évoquées avec des faibles intensités 

de stimulation. Ces régions délimitent la configuration de la for- 

mation réticulaire activatrice ainsi que les formations hyothala- 

miques postéro-latérales. Des RED peuvent être 6voquées aussi 

bien chez l'animal à encéphale intact que chez des préparations 

ayant subi des transections rostrales au système réticulaire. Ces 

résultars permettent de supposer que c'est le système réticulaire 

qui agit comme le "pace-maker" des neurones spinaux et synchroni- 

se les efférentes électrodermales. 

Par ailleurs, Wang e t  a l .  ( 1 9 5 5 )  ont montré, chez le chat 

préalablement décérébré et a~esthésié, que l'élimination des struc- 

tures bulbaires par injection de xylocaïne au niveau de l'obex ou 

par refroidissenent local induisait un abaissement important des 

seuils des RZD intersegnentaires. Wang et Brown ( 1 9 5 6 )  ont égale- 

ment montré, sur le chat anesthésié, que les RED déclenchées par sti- 

mulation d'un nerf cutané étaient inhibées par la stimulation si- 



multanée des structures réticulaires ventro-médianes du bulbe. La 

stimulation des mêmes régions du bulbe inhibe massivement les RED 

évoquées par stimulation intraréticulaire (Bloch et Bonvallet, 

1960b ; Bloch, 1965). Roy et al, (1974) localisent, chez le chat, 

les points appartenant au système inhibiteur bulbaire dans la par- 

tie postérieure du noyau gigantocellulaire, dans le noyau réticu- 

laire paramédian et dans la partie rostrale du noyau réticulaire 

ventral. Selon les mêmes auteurs, les fibres inhibitrices d'ori- 

gine bulbaire viendraient converger avec les fibres excitatrices 

d'origine pontique sur les neurones préganglionnaires spinaux. 

Wang, en 1964, estime que le lobe antérieur du cervelet peut 

exercer des effets inhibiteurs sur 1'AED. En effet, la stimulation 

de cette région inhibe, chez le chat anesthésié, les RED. Au con- 

traire, l'ablation du cervelet ne paraît pas influencer 1'AED. 

Ces données apparemment contradictoires, ainsi que d'autres ré- 

sultats en rapport avec les structures motrices, pourraient ser- 

vir de base à des recherches ultérieures. 

4. HYPOTHALAMUS 

Depuis les travaux classiques de Ranson (1943) et Hess (1949), 

l'hypothalamus est considéré comme le principal centre de comman- 

de végétative du cerveau. Sa participation au contrôle des glan- 

des sudoripares a été mise en évidence pcr Karplus et Kreidl 

(1909), puis par Wang et Richter (1928). Bloch, en 1965, confir~e 

ces r%sultats, mais, contrairement à Celesia et Wang (1964) qui 

considéraient l'hypothalamus antérieur comme le principal centre 

d'évocation des RED, Bioch ne note aucune variation systématique 

des seuils des RED entre tes aires activatrices réticulaires et 

les aires de l'hypothalamus antérieur. En outre, Davison et Koss 



(1975) ont montré que des RED peuvent également être évoquées par 

l'hypothalamus postérieur. Nous pouvons conclure que les régions 

antérieures et postérieures de l'hypothalamus présentent des po- 

tentialités similaires de déclenchement des RED. 

Cependant, on peut concevoir que c'est par l'intermédiaire 

des neurones réticulaires que les RED sont déclenchées. En effet, 

les fibres hypothalamo-réticulaires sont connues depuis Ramon y 

Cajal (1909). L'existence de ces voies a été confirmée ultérieu- 

rement, en particulier chez le chat (Beattie et aZ., 1930 ; Bürgi 

et Bucher, 1956). Des données récentes, obtenues chez le rat, le 

chat et le singe (Saper et al., 1976), montrent que des fibres 

provenant de l'hypothalamus dorsal, de l'aire hypothalamique pos- 

térieure, de l'aire hypothalamique latérale et des noyaux supra- 

optique et paraventriculaire (De Groat, 1984) atteignent directe- 

ment la colonne intermédio-latérale de la moelle, où est localisé 

le plus fort contingent de neurones préganglionnaires (Deuschl et 

Illert, 1978 ; Backman et al . ,  i98L). 

5. REG î OMS C O R T I C A L E S  

Les êtudes concernant le rôle du cortex dans le contrôle des 

RED remontent au début de ce siècle (Brchterew, 1905 ; Winkler, 1908, 

cités par WangetLu, 1930). Elles se résument à l'exploration de 

deux régions : le cortex sensorimoteur primaire et le cortex lim- 

bique. Il est bien établi que le cortex limbique est impliqué 

dans le contrOle des indices végétatifs : fréquence cardiaque, 

pression artérielle, respiration, pupille, piloérection, contrôle 

gastrointestinal et de la vessie (voir la revue de Kaada, 1960). 

Isamat, en 1961, évoque des RED par stimulation des régions anté- 



térieure et inférieure du cortex limbique chez le chat anesthésié. 

Dans les années trente, plusieurs auteurs (Langworthy et Richter, 

1930 ; Wang et Lu, 1930) déclenchent des RED par stimulation du 

cortex sensorimoteur primaire chez le chat anesthésié. Ce résultat 

est confirmé par Wilcott (1969). La stimulation de la même région 

évoque également des variations cardiovasculaires chez le chat 

(Spiegel et Hunsicker, 1936 ; Landau, 1953) et chez le 

singe (Wall et Davis, 1951). Cependant, l'influence du cortex 

frontal sur 1'AED ne serait pas exclusivement facilitatrice, 

En effet, la stimulation du cortex frontal inhibe les RED évo- 

quées soit par un stimulus auditif, soit par la stimulation d'un 

nerf cutané (Wang et Brown, 1956 ; Wilcott et Bradley, 1970). En 

outre, Wilcott (1967) obtient un accroissement de l'amplitude des 

RED après ablaticn de la région sensorimotrice primaire. 

Ces faits montrent que le rôle du cortex frontal dans la com- 

mande de 1'AED est encore à préciser. Les expériences décrites 

précédemment restent incomplètes et peu comparables. En effet, les 

anesthésiques employés varient selon les auteurs, les zones sti- 

mulées sont mal définies et le nombre de points stimulés trop res- 

treint pour être représentatif de la région interrogée. Il serait 

donc souhaitable que de nouvelles recherches établissent, à par- 

tir d'un plus grand nombre de points, une cartographie précise 

des régions corticales impliquées dans la commande de 1'AED. 

Au total, ii ressort de cet examen de la littérature que, 

outre les structures réticulaires dont le rôle prépondérant sur le 

contrôle de 1'AED est devenu un fait classique, i'hypothalarnus et 

le cortex sont particuli2rement impliqués dans ce contrôle. L'hy- 

pothalamus participe à la commande de ~'AED par les voies hypo- 



thalamo-réticulaires et pourrait également influencer les neuro- 

nes préganglionnaires spinaux par les voies hypothalamo-spinales. 

Enfin, le cortex sensorimoteur primaire, connu pour exercer un 

contrôle sur l'ensemble des indices végétatifs, participe égale- 

ment à la commande électrodermale. Cependant les voies efférentes 

du contrôle cortical doivent être prscisées. 

Les fibres directes du cortex frontal vers les formations 

réticulaires pontique et bulbaire sont très nombreuses (Rossi et 

Brodal, 1956 ; Kuypers, 1958 ; Nyberg-Hansen, 1965 ; Berrevoets 

et Kuypers, 1975). On peut donc concevoir que c'est par l'intermé- 

diaire des neurones réticulaires que les RED d'origine corticale 

sont déclenchées. En effet, des enregistrements intracellulaires 

effectués dans l'aire d'origine des voies réticulospinales mon- 

trent que les.cellules reçoivent des influx monosynaptiques prin- 

cipalement en provenance du cortex sensorimoteur (Magni et Willis, 

1964). Une autre voie passerait par l'hypothalamus (Edelberg, 

1972) avant d'atteindre les niveaux réticulaire et s7inal. Enfin, 

nous faisons l'hypothèse que la commande corticale de l'MD pour- 

rait influencer directement les neurones préganglionnaires spi- 

naux par le système pyramidal. Cette hypothèse s'appuie sur des 

données anatomiques et fonctionnelles exposées ci-dessous. 

6. FA 1 SCEAU PYRAM 1 DAL 

Le faisceau pyramidal est défini comme l'ensemble des 

neurones corticaux dont les exones traversent les pyramides bul- 

baires pour atteindre la moelle épinière (Wiesendanger, 1984). 

Chez le chat, la majeure partie des fibres (87 % des fibres 

selon Biedenbach et Devito, 1980 et, selon Armand et Ruypers, 

1980, 96,9 % des fibres du contingent dorsclatéral du faisceau 

pyramidal et 96,7 % du contingent ventral) prennent leur 



origine dans le cortex sensorimoteur primaire (aires 4, 2 -  1, 3 a-b, 

5). Chez le singe, cette proportion serait de 73 % selon Toyoshima 

et Sakai (1982). Le faisceau pyramidal émet (Wiesendanger, 1984, 

voir Fig. 2) aux niveaux mésencéphalique, pontique et bulbaire un 

important contingent de collatérales vers la formation réticulée 

(Kuypers, 1958 ; Catsman-Berrevoets et Kuypers, 1981). En outre, 

des données fonctionnelles confirment l'existence de ces projec- 

tions pyramidales vers le système réticulaire (Puizzillout, 1974). 

Par conséquent, le faisceau pyramidal peut participer, par ses 

collatérales, à l'activation du système réticulaire lors des sti- 

mulations corticales. Au niveau de la formation réticulée bulbai- 

re médiane, les neurones pyramidaux pourraient même exciter mono- 

synaptiquement les neurones réticulospinaux (Armand, 1981). 

Mais outre son rôle sur la musculature squelettique, nous pou- 

vons concevoir que le faisceau pyramidal puisse influencer le sys- 

tème nerveux végétatif indépendamment de la mise en jeu des struc- 

tures réticulaires. La commande végétative d'origine corticale se- 

rait alors directement transmise aux neurones préganglionnaires 

spinaux. Cette supposition est corroborée par le fait que la ma- 

jeure partie des neurones préganglionnaires sont localisés dans 

la zone de projection spinale du faisceau pyramidal (couches V -  

VIII) (Nyberg-Hansen et Brodal, 1963 ; Armand et Kuypers, 1980 ; 

Armand, 1982). Nous savons également que les faisceaux réticulo- 

spinaux se terminent dans la même région (couches VI, VII, VIII) 

(Nyberg-Hansen, 1965 ; Kuypers, 1981). En outre, d'autres données 

anatomiques nous incitent à penser que le faisceau pyramidal pour- 

rait influencer les neurones préganglionnaires par l'intermédiai- 

re des neurones propriospinaux courts localisés dans les couches 

V-VI11 (Sterling et Kuypers, 1968 ; Kostyuk et Vasilenko, 1978). 

Ces neurones propriospinaux pourraient jouer, à l'égard des neu- 

rones préganglionnaires, le même rôle qu'ils jouent pour les moto- 



neurones, c'est-à-dire celui d'unités de relais transmettant les 

effets excitateurs convergents des voies descendantes, cortico- 

et réticulospinales (Armand, 1981). 

SENSORI - MOTOR CORTEX I i 

I N T E R N A L  FEEDBACK, 

LQOPS 

Fig. 2 - Représentation schématique des collatéralest- 
du faisceau pyramidal. (d'après Viesendanger,, 1984) 

Le faisceau pyramidal envoie des col la térales  vers  
l a  formation ré t i cu lée  (iiF) mésencéphalique f~2.1ES)~ 
pontique (PO) e t  bulbaire (MED) . 



Sur le plan fonctionnel, il a été montré que la stimulation 

du faisceau pyramidal peut déclencher des RED (Langworthy et 

Richter, 1930 ; Landau, 1953) ainsi que d'autres réponses végéta- 

tives : variations de pression artérielle, de la fréquence car- 

diaque, pupillo-dilatation et contraction de la vessie (Landau, 

1953 ; Zwirn et Corriol, 1962). Toutefois ces réponses font éga- 

lement partie du tableau classique des phénomènes associés aux 

activations réticulaires. 11 est donc concevable que les RED et 

les autres réponses végétatives d'origine corticale et pyramida- 

le chez l'animal intact résultent en fait de la mise en jeu des 

structures réticulaires ponto-bulbaires, par des projections pro- 

prement corticoréticulaires, ou à travers des collatérales des 

axones corticospinaux. 

Nous pouvons donc conclure que les réponses vggétatives at- 

tribuées au faisceau pyramidal peuvent être intégralement expli- 

quées par la mise en jeu des structures réticulaires. Cependant, 

les données anatomiques et fonctionnelles nous incitent également 

à concevoir l'existence d'une commande végétative d'origine cor- 

ticale qui atteindrait directement le niveau spinal par l'inter- 

médiaire du faisceau pyramidal. 

L'objectif de nos expériences a donc été de supprimer toutes 

les voies descendantes extrapyramidales (notamment hypothalamiques 

et réticulaires). Dans ce but, nous avons mis au point une tech- 

nique de section transbulbaire où seules les fibres pyramidales 

sont épargnées. Cette préparation sera définie corme préparation 

"pyramidale". Sur une telle prgparation, la stimulation du cortex 

sensorimoteur primaire et du faisceau pyramidal devraient encore 

déclencher des RED. Cette préparation permettra en outre d'esami- 

ner l'éventuzlité d'une latéralisation de la colunande corticale 

ie l'activité électrodermale. 



DEUX 1 EME CHAP 1 TRE 

TECHN 1 QUES 



1. PREPARATION CHIRURGICALE 

L'expérimentation a porté sur des chats adultes en prépara- 

tion aiguë dont le poids variait entre 1,8 et 5,4 kg. Les inter- 

ventions chirurgicales sont effectuées sous anesthésie gazeuse. 

Celle-ci est obtenue par l'inhalation d'un mélange d'air et de 

fluothane (bromo-2 chloro-2-trifluoro 1-1-1- éthane) dont on fait 

varier la concentration de 0,s à 3 %. Afin d'exclure toute média- 

tion motrice périphérique dans le déclenchement des RED, les ani- 

maux sont immobilisés par du Flaxédil (tri-iodoéthylate de galla- 

mine) en injection intraveineuse, 2 l'aide d'un cathéter placé 

dans la veine saphène. Ils sont ensuite maintenus en respiration 

artificielle (pompe respiratoire Braun) apres insertion d'une ca- 

nuls dans la trachée-artère. Un apport constant de curare est as- 

suré, à un taux de 12 mg/kg/heure, par l'intermédiaire d'un perfu- 

seur (Braun) dont la vitesse est réglée à 0,l mllmn. Les paramè- 

tres de ventilation sont ajustés par référence aux données dlAbeles 

et a l .  (1964) en fonction du poids de l'animal ; pour une fréquen- 

ce de 19c/mn, le volume respiratoire varie entre 35 et 50 ml. La 

température centrale de l'animal est maintenue aux alentours de 

37OC par un coussin chauffant placé sur l'animal. L'enregistrement 

du rythme cardiaque, contrôlé périodiquement au cours de l'expé- 

rimentation, permet de s'assurer du bon état physiologique de l'a- 

nimal. Nous vérifions également que le diamètre pupillaire pré- 

sente un myosis, en l'absence de toute stimulation. 



2 .  MODES OPERATOIRES 

La tête de l'animal est fixée dans un appareil - - *' INTERVENTIONS s téréotaxique de type Horsley-Clarke . Une inci- 
CEREBRALES sion cutanée est pratiquée le long de la crête 

sagittale. Des ouvertures de dimension variable sont fraisées au 

niveau des régions frontales et pariétales du crâne. Les régions 

corticales ainsi dégagées sont recouvertes d'un bain d'huile de pa- 

raffine maintenue à 3g°C, afin d'éviter toutedessiccationou re- 

froidissement du cortex cérébral. 

La crête occipitale est enlevée et la totalité 

' du cervelet aspirée. Une section bulbaire trans- 
PYRAMIDALE versale épargnant les pyramides est alors pra- 

tiquée stéréotaxiquement, à l'aide d'une spatule évidée (3,7 par 

1,2 mm)descendue perpendiculairement au plan horizontal de l'appa- 

reil de Horsley-Clarke jusqu'à l'os sphénoïde (Fig. 3). La spatu- 

le est centrée sur le sillon médian supérieur du bulbe. Cette tech- 

nique est inspirée de celle utilisée par Laursen et Wiesendanger 

(1966). La section est effectuée soit au niveau Pl2 (limite anté- 

rieure du noyau de l'hypoglosse), soit plus antérieurement au ni- 

veau Pl0 (partie rostrale de l'olive bulbaire inférieure). Ces ni- 

veaux de section sont situés dans la région des pyramides bulbai- 

res en dehors de laquelle le faisceau pyramidal est "hopeZzssZy 

contmined with other functionaZ systems" (Patton and Amassian, 

1960). Les régions latérales du bulbe sont ensuite totalement sec- 

tionnées à l'aide d'une aiguille courbe (Fig. 3). Selon les pré- 

parations, la section est suivie d'une aspiration du tissu bulbai- 

re jusqu'au niveau caudal du noyau cunéiforme, à l'exception des 



faisceaux pyramidaux. Lors de l'aspiration, les tissus bulbaires 

sont sêparês des faisceaux pyramidaux sous-jacents par une lame 

coulissante, descendue le long de la spatule, selon un angle de 

descente réglable. La lame est réglée préalablement de manière à 

atteindre la limite supérieure des faisceaux pyramidaux. Les tis- 

sus bulbaires ainsi séparés sont aspirés alternativement d'un 

côté et de l'autre. 

Fig. 3 - Dispositif utilisé pour la réalisation de la prépara- 
tion pyramidale, 

A : 1, aigui l le  courbe enployée pour la section des aires  laté- 
razes du 3ulbe ; 2, spatule évidée fixée sur l e  support stéréo- 
taz-ique, vue de face ; 3, lame coulissante. B : Vue latérale de 
Zc lame coulissante, dont l'angle de descente e s t  réglcble,. 
Echelle : 1 cm 



Après avoir repéré les crêtes des vertèbres 
HEMISECTION cervicales. la peau est incisée, les nians mus- 
SPINALE culaires sont écartés et la moelle est dégagée 

après laminectomie entre C2 et C3. Un coton imbibé de paraffine 

chaude (38OC) y est appliqué et les plans musculaires temporai- 

rement refermés. Lors de l'expérimentation, la dure-mère est in- 

cisée et une hémisection transversale de la moelle est effectuée 

à l'aide d'une aiguille courbe (Fig. 3). 

Les indices électrophysiologiques sont enregistrés sur un 

polygraphe à amplificateurs à grand gain (Beckman R611). 

L'EDG est recueilli sous forme de variations 
A. ELECTRO- de potentiel (Réponses Electrodermales, RED) 

DERMoGRAMb'E sur les coussinets plantaires des quatre mem- 
(EDG) bres après amplification à liaison continue. 

L'électrode active est constituée d'une pastille d'argent chloru- 

ré (Beckman ~g/AgCl, 0 10 mm) fixée au centre d'une capsule rem- 

?lie de pâte conductrice (Beckman) ; celle-ci est fixée sur le 

coussinet préalablement nettoyé et dégraissé. L'électrode de réfé- 

rence est une aiguille hypodermique insérée à proximité du cous- 

sinet plantaire. 

Sur 4 animaux, 'la pression artérielle a été en- 
B. PRESSION registrée au niveau de l'artère fémorale par 

ARTERIELLE l'intermédiaire d'un capteur à jauges de con- 

trainte (Statham, P 23 Db). L'étalonnage est effectué par l'inter- 

médiaire d'un coupleur Beckman, type 9872, placé à l'entrée du 

polygraphe. 



Tous les enregistrements débutent une heure au moins après la 

fin de la partie opératoire. Pendant la phase expérimentale, l'a- 

nesthésie gazeuse est supprimée et les plaies sont périodiquement 

infiltrées la xylocaïne (5 %) . 

4. TECHNIQUES DE STIMULATION 

Les stimulations, délivrées à partir d'un neurostimulateur à 

courant constant (JAM, 79), sont des trains d'impulsions rectan- 

gulaires, réglables en durée, fréquence et intensité. Les stimu- 

lations s'inscrivent simultanément sur le tracé d'une des plumes 

du polygraphe. 

Les stimulations du cortex cérébral sont effec- 
A '  STIMULATIoNS tuées au moyen d'une électrode en acier inoxy- 

CORTICALES dable (0 100 u ) ,  Après incision de la dure- 
mère, la pointe de l'électrode, dénudée sur 250 p environ, est 

descendue à une profondeur de 1 à 1,5 mm à l'intérieur du cortex 

(l'électrodeest implantée perpendiculairement à la surface du cor- 

tex). Des stimulations cathodiques (150 à 300 ms ; 60 à 2001's ; 

0,2 ms) sont appliquées en dérivation monopolaire entre la pointe 

de l'électrode et une référence, constituée par une plaque d'ar- 

gent placée au contact des masses musculaires latérales du crâne. 

Une électrode bipolaire concentrique est im- 
ST1r'ULAT'oNS ~lantée dans la Formation Réticulée Mésencé- 
nET'CULAIRES phalique au niveau du Tegmentum Central du 

Mésencéphale (TCM) droit ou gauche (Al, 9-2, L3, selon l'atlas de 

Beman, 1968). Les stimulations réticulaires sont délivrées avec 

les paramètres suivants : 300 ms ; 3001s ; 0,2 ms. 



Les stimulations pyramidales (300 ms à 1 s ; 

50 3 2001s ; 0.1 à 1 ms) sont effectuées stéréo- . , 

DU taxiquement par abord post-tentoriel trensbul- 
PY RAPI1 DAL baire. L'électrode bipolaire concentrique, in- 

clinée à 60" par rapport au plan horizontal afin d'éviter la ten- 

te ossifiée du cervelet, est descendue à 1 mm à droite ou à gau- 

che du plan sagittalnédian,3 m en avant du plan de section et 

0,5 mm au-dessus de l'os sphéno2de. Sur les préparations où la ré- 

gion bulbairê postérieure à la section est aspirée, les stimula- 

tions du faisceau pyramidal sont appliquées sous contrôle visuel. 

5. TECHNIQUES HISTOLOGIQUES 

A la fin de l'expérience, l'encéphale est perfusé, par voie 

carotidienne, au formol salé à 10 %. Il est ensuite prélevé et fixé 

dans le formol salé à 10 %. Les régions mésencéphalique et corti- 

cale sont débitées en coupes respectivement frontales et sagitta- 

les (80 p) pratiquées à la congélation. La partie caudale du tronc 

cérébral est inclue dans la paraffine et débitée en coupes sagit- 

tales (15 p). Une coupe sur 10 est colorée au crésyl-violet et au 

bleu de luxol. L'extension de la lésion bulbaire est reconstituée 

par projection, sur un écran, des coupes sagittales. 

Sur certains animaux, on provoque un dépôt de fer à l'endroit 

de la pointe de l'électrode stimulatrice en faisant passer un cou- 

rant constant anodique (50 PA pendant 20 s). Le fer ainsi déposé 

est ensuite coloré selon la technique de Calaresn et Pearce (1965). 

L'encéphale est perfusé avec du NaCl 0,9 % suivi d'une solution 



contenant 1 g de K4Fe (CN)6.3H20 pour 100 ml de formol à 10 %. 11 

est ensuite fixé pendant 7 jours dans une solution de 8 parts de 

KbFe (CN)6.3H20 à lg/100 ml de formol 10 I et 2 parts d'acide acé- 

tique à 2 I dans de l'alcool éthylique à 95 %. La présence, sur 

les coupes, d'une tâche bleue dans le site de stimulation permet 

de localiser l'emplacement de la pointe de l'électrode. 

6. TRAITEMENTS STATISTIQUES DES RESULTATS 

Les analyses statistiques portent sur l'amplitude des RED en 

mV. Une étude descriptive regroupe les données individuelles en 

moyennes, médianes, proportions ou pourcentages, complétée ensuite 

par une analyse inférentielle. Suivant les expériences, cetze ana- 

lyse est effectuée au moyen du test F de Snédécor appliqué à l'ana- 

lyse de la variance, du test t de Student, du Chi-deux ($) et du 

coefficient de corrélation ( p )  de Spearman. 

Le F de Snédécor nous perniet d'estimer les effets principaux 

des facteurs expérimentaux. il permet également de préciser l'ori- 

gine d'une interaction ectre facteurs par l'étude des effets sim- 

ples : lseffec d'un facteur est examiné pour chacun des degrés de 

l'autre facteur. L'analyse des effets principaux est complétée par 

des comparaisons partielles au mcyen du t de Student pour groupes 

de mesures appareillées. Les proportions sont comparées à l'aide du 

~2 corrigé selon la formule de Yates. Le coefficient de Spearman 

a ét2 utilisS pour estimer la covariation de variables ordonnées. 

Nous accepterons comme significative une différence observée 

si la valeur du test correspond à une probabilité p égale ou infé- 

rieure à .05. Pour les différentes méthodes statistiques, nous nous 

sommes référés à l'ouvrage de D'Hainaut (1975). 



TROISIEME CHAPITRE 

COMMANDES CORT 1 CALE ET PY RAY 1 DALE 

DE L '  ACT I V  ITE ELECTRODERMALE 



Afin de clarifier l'exposé des résultats, nous avons choisi 

de discuter, en premier lieu, les aspects fonctionnels et histo- 

logiques concernant le contrôle de l'étendue des sections bulbai- 

res pour l'ensemble des expériences. En second lieu, nous abor- 

derons les résultats intéressant les commandes corticale et py- 

ramidale de ~'AED. 

1,  CONTROLES DE LA PREPARATION PYRAMIDALE 

Pour toutes les expériences, dont nous analysons les résul- 

tats dans ce chapitre, la technique de section est validée par 

un double contrôle : fonctionnel et anatomique. 

Test fonctionnel 

Des stimulations électriques sont appliquées dans le TCM aux 

coordonnées déclenchant classiquement des RED. Avant la seccion, 

les intensités de stimulation nécessaires pour évoquer des RED de 

grande amplitude sont très basses (les valeurs minimaies sont gé- 

néralement comprises entre 10 et 50 PA). Après la section du bul- 

be, des stimulations, même de très forte intecsité, ne déclen- 

chent plus de RED (les stimulations sont progressivement augmen- 

tées jusqu'à des valeurs de l'ordre de plusieurs mA). Ce resultat 

permet de penser que toutes les connexions réticule-spinales ont 

été détruites (Fig. 4). 



BEFORE TRANSECTION 

1 

50 pA 

AFTER TRANSECTION 

2 

5 sec - 
- ----- / ImV 

Fig. 4 - Test fonctionnel permettant de vérifier la section 
des fibres réticulo-spinales : stimulation du Tegmentum cen- 
tral du Mésencéphale (TCM) avant et après cette section. 

1 : Déclenchement de RED avec une faible i n t e n s i t é  de stimzc- 
la t ion  (50 mA). 2 : Après l a  section,  la  st imulation du même 
point a cessé d ' ê t re  e f f i cace ,  même pour une i n t e n s i t é  t r è s  
élevée ( 2  d). 3 : Localisation de l 'électrode dans l e  TCM, 
sur une coupe frontale du mésencéphale (plan Al de 2 ' a ~ p a -  
r e i l  de Horsley-Clarke). La flèche indique l a  posit ion de 
l a  pointe de l 'électrode s t imulatr ice .  Paramètres de stimu- 
la t ion  : 300 ms ; 300/s ; 0,2 ms. 
Echelle : 2 m 



Contrôle anatomique 

En premier lieu, la vérification histologique a permis de 

constater que, dans tous les cas, la pointe de l'électrode réti- 

culaire est bien localisée dans le TCM (Fig. 4). En second lieu, 

le contrôle anatomique nous a permis de préciser l'étendue des 

sec~ions et des l6sions bulbaires. La figure 5 présente des cou- 

pes sagittales du bulbe après une section typique n'épargnant que 

le faisceau pyramidal. Cette section passe par le noyau magno- 

cellulaire et en arrière de la portion rostrale de l'olive bul- 

baire médiane. La destruction du bulbe postérieur à la section 

s'étend de la région caudale du noyau magnocellulaire jusqu'à 

la éécussation pyramidale. 

Fig. 5 - Contrôle histologique, sur des coupes sagittales, de 
l'étendue des sections bulbaires (les flèches indiquent les limi- 
tes inférieures des sections) . 
A : Section n 'épargnant que Ze faisceau pyramidal e f fec tuée  au 
niveau P12. B : La région bulbaire postérieure à La section a é t é  
éZirninée. ps : LocaZisation de Za pointe de Z9éZectrode stimula- 
t r i c e  dans Z R  faiscsau pyramidal. 
Echelle : 2 mm 



La f i g u r e  6 montre l e s  r e c o n s t i t u t i o n s  f r o n t a l e s  des sec- 

t i o n s  b u l b a i r e s s u r  15 animaux (Cl à C15). 

F ig .  6 - Recons t i tu t ions  de s  s e c t i o n s  bu lba i r e s  épargnant  l e  
f a i s c e a u  pyramidal ( cha t s  C l  à C15). 

Ces reconsti tutions sont dessindes d'après une série  de coupes 
sagi t tales  dans le  plan orthogonal de Horsley-Clarke, s w  des 
p l m s  frontaux ( P l 0  ou P12)  de l ' a t l a s  de Verhaart (1964) .  Les 
zones hachurées représentent l e s  structures épargnées par Za 
lésion. 



On constate que, chez les chats Cl, C3, C6, C7, Cl0 et C11, 

les sections ont épargné des régions latérales du bulbe pouvant 

contenir des fibres descendantes. Pour les chats C4, C5 et Cg, 

le faisceau pyramidal et une faible portion du noyau du raphe 

pallidus ont été épargnés. Enfin, chez les animaux C2, Cg, C12, 

C13, Cl4 et C15, le faisceau pyramidal représente le seul con- 

tingent de fibres descendantes. Ce dernier groupe répond donc 

entièrement au critère anatomique définissant la préparation 

pyramidale, 

Pour discuter les résultats obtenus sur les animaux appar- 

tenant au premier groupe, et chez lesquels certaines régions la- 

térales du bulbe ont été épargnées, nous devons tenir compte des 

aires d'origine et du trajet des voies réticule-spinales. Il a 

en effet été montré que ces fibres sont originaires : du noyau 

réticulaire gigantocellulaire, de la partie ventromédiane ros- 

trale des noyaux réticulaires ventraux, du noyau réticulaire la- 

téral et du noyau réticulaire paramédian (Torvik et Brodal, 

1957 ; Amendt e t  a l . ,  1979 ; Tohyama e t  a l . ,  1979). Il est donc 

possible que, chez ces préparations, des fibres réticulospinales 

latérales soient intactes. En outre, des fibres hypothalamo- 

spinales dont le trajet bulbaire est ventrolatéral (Saper e t  

a l . ,  1976) ont pu être épargnées. Pour le deuxième groupe (C3, 

C4, CS et Cg) il est possible que des fibres raphéspinales 

ventrolatérales provenant du noyau raphe magnus et du noyau raphe 

pallidus puissent également être intactes (Bobillier e t  a l . ,  

1976). Cepe~dant, lenoyauraphe pallidus, situé dorsalement au 

voisinage des faisceaux pyramidaux, envoie très peu de fibres 

vers la moelle (Brodal g t  a l . ,  1960). 



Nous avons vu plus haut que, pour tous les animaux, les sti- 

mulations réticulaires après la section ne déclenchent plus de 

RED. Ce résultat permet de penser que les voies réticulospinales 

qui pourraient être intactes ne sont pas activées lors de la sti- 

mulation du faisceau pyramidal. Les mêmes stimulations montrent, 

en outre, que l'excitation antidromique des collatérales pyrami- 

dales qui atteignent le TCM ne suffit pas à déclencher des RED. 

Ce fait permet également d'exclure que les RED déclenchées par 

stimulation corticale après la section puissent résulter de l'ac- 

tivation des neurones réticulaires par l'intermédiaire des colla- 

térales pyramidales. 

Le test fonctionnel nous semble donc suffisant pour accep- 

ter comme préparation pyramidale, les préparations dont le coc- 

trôle histologique révèle que la section a également épargné 

certaines régions bulbaires. Nous admettons ainsi que les fibres 

descendantes restées intactes, autres que les fibres pyramidales, 

ne sont pas responsables des RED déclenchées après la section. 

Par conséquent, nous avons inclu dans l'analyse des résultats, 

en plus des animaux C2, Cg, C12, C13, Cl4 et C15, chez lesquels 

les contrôles fonctionnel et histologique sont complets, les 

deux groupes de chats dont nous venons de discuter. Dans l'ex- 

ploitation des résultats, sont également compris les animaux pour 

lesquels la section transbulbaire a été suivie d'une section to- 

tale des faisceaux pyramidaux et dont les reconstitutions ne peu- 

vent être présentées dans la figure 6. 



I I , COMMANDE CORT 1 CALE DE L' AED 

Dans l'introduction, nous avons constaté que la majeure par- 

tie des études effectuées sur la commande nerveuse de L'AED sont 

centrées sur les structures réticulaires mésencéphalique et bul- 

baire. En revanche, les travaux sur l'influence du cortex sur 

l'MD se sont limités à la stimulation de quelques points des ré- 

gions frontale et limbique. Nous avons donc effectué, chez le chat, 

une exploration du cortex avec un double but : d'une part,préciser 

l'influence des cortex sensorimoteur primaire et pariétal anté- 

rieur sur 1'AED ; d'autre part, comparer, avant et après une sec- 

tion du bulbe, l'influence sur 1'AED des aires d'origine des fi- 

bres pyramidales et des aires considérées comme dépourvues de neu- 

rones pyramidaux. 

1. METHODE 

La série expérimentale a porté sur 18 chats. Le protocole 

expérimental comprend cinq phases : 

. stimulation du cortex 

. stimula~ion du TCM 

. section du bulbe épargnant les pyramides 

. stimulation contrôle du TCM 

. stimulation du cortex 

Les régions corticales explorées comprennent l'aire motrice 

primaire ( 4 ) ,  les aires somatosensorielles primaires (3a - b, 
1 - 2, 5), et le cortex pariétal antérieur (7, 19) (Fig. 7). Nous 

avons stimulé ces régions en alternant l'ordre de stimulation et 



l'hémisphère stimulé. Les stimulations étaient intracorticales, 

par l'intermédiaire d'une électrode monopolaire diffusant un cou- 

rant cathodique ; cette méthode a été empruntée aux études sur la 

motricité (Nieoullonet Rispal-Radel, 19763. La figure 7 présente, 

sur une coupe sagittale du gyrus sigmoïde postérieur, un exemple 

de position de la pointe de l'électrode. L'emplacement des élec- 

trodes était d'abord repéré sur une carte du cortex, puis marqué 

par le passage d'un courant anodique. L'intensité du courant né- 

Fig. 7 - Localisation des aires explorées lors des stimulations 
corticales. 

1 : Vue la téra le  de l'hémisphère d r o i t  ; 4 : Aire motrice primai- 
r e  ; 3a, 3b, 1-2, 5 : Aires sornatosensorielles primaires ; 
7, 19 : Aires appartenant au cortex paridta2 (d 'après Arnand, 1981 ). 
2 : Coupe parasagittale ( c )  au niveau du bord externz du siZZon 
crucié.  La flèche indique la  posit ion .de l a  pointe de Z 'dlectrode . 
de st imulation dans l ' a i r e  3b (uoir  l ' a t l a s  de Hassler e t  Mufis- 
CZdment, 1964) .  
Echelle : 1 mm 



cessaire au déclenchement des RED était recherchée par une série 

de stimulations d'intensité croissante. Nous avons considéré comme 

seuil d'un point de stimulation,l'intensité minimale nécessaire à 

l'évocation de réponses dont l'amplitude dépassait significative- 

ment les fluctuations spontanées de la ligne de base (l'amplitude 

des réponses minimales visuellement décelables variait, selon les 

chats, entre 0,01 mV et 0 , l  mV). Les stimulations du TCM avant et 

après la section étaient appliquées par la même électrode, mainte- 

nue en place pendant la section du bulbe, Après l'aspiration du 

cervelet, la section était effectuée aux niveaux Pl0 ou P12.  Des 

stimulations étaient à nouveau appliquées sur le cortex, en des 

points aussi proches que possï~le des points stimulés, avant la 

section. Les RED étaient enregistrées,soit sur les deux membres 

antérieurs, soit sur les quatre membres de l'animal. 

2. DÉCLENCHEMENT C O R T I C A L  ET E V O L U T I O N  D E S  RED 

AVANT L A  S E C T I O N  DU B U L B E  

Des stimulations électriques des cortex sensorimoteur primai- 

re et pariétal déclenchent des RED sur les quatre coussinets plan- 

taires (Fig. 8) ,  Pûur le cortex pariétal, les intensités de stimu- 

lation doivent parfois atteindre des valeurs doubles de celles ap- 

pliquées sur le cortex sensorimoteur afin de déclencher des RED 

de même amplitude. Les différences d'amplitude entre les quatre 

membres,pouvant suggérer un éventuel effet de latéralisation, ne 

sont pas systématiques. 
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Fig. 8 - Déclenchement de RED, sur les quatre membres, par stimula- 
tion corticale chez le même animal. 

1 : L'électrode de stimulation e s t  placée dans l ' a i r e  4 .  Le pcint de 
stimulation e s t  localisé sur une vue latérale de l'hémisphère 
gauche. 2 : Lu stimulation e s t  ZocaZisée sur Z'aire 7 .  Les RED 
sont enregistrées sur l es  quatre membres de l'animal : Ant. D : 
antérieur dro i t  ; Ant. G : antérieur gauche ; Post. D : postérieur 
d ro i t  ; Post. G : postérieur gauche. Pour ch~que point, Z ' q Z i -  
tude des RED augmmte avec l ' i n t ens i t é  de stimulatiox. En outre, 
on note que l ' i n t ens i t é  nécessaire au déclenchement de 2ED e s t  su- 
périeure pour Z'aire 7 .  Paramètres des stimulations cort icales  : 
250 ms ; 60/s ; 0,2 ms. 

Nous avons étudié.les variations de l'amplitude des RED en 

fonction de l'intensité de stimulation. Sur la figure 9,sont por- 

tées en abcisse les intensités et en ordonnée les valeurs de l'am- 

plitude moyenne des RED, pour les aires 4 et 7. Pour cet animal, 

les seuils de l'aire 4 (50-100 UA) sont presque doublés pour 

l'aire 7 (100-150 U A ) .  Dans les deux cas, l'amplitude moyenne des 

RED croît progressivement avec l'augmentation de l'intensité de 



stimulation jusqu'à l'apparition de RED maximales. L'amplitude 

moyenne de celles-ci reste stable mais ensuite une seule stimula- 

tion déclenche des RED multiples. 

Fig.9 - Evolution de l'amplitude des RED déclenchées par des stimu- 
lations d'intensités croiss~ntes appliquées sur les aires 4 et 7 
chez le même animal. 

1 : L'électrode de Stimulation e s t  placée sur Z 'a ire  4 de l 'hémis- 
phère gauche. En A, les  RED sont recueiZlies sur le  membre posté- 
r ieur gauche. G n  constate que l'amplitude des RED croZt sn fonction 
de la stimulation ; au-delà d'un maximwn d'amplitude, appmaissent 
des RED multipZes. En B, valeur moyenne e t  écart-type de l'ampli- 
tude des 3ED recuei l l ies  sur les  rjucttre membres de l 'mimal.  L 'an- 
plitude augmente avec l ' intensi té  de stimulation jusqu7à atteindre 
un plateau. 2 : L 'électrode de stimuLation e s t  localisée slm 
2 'a ire  7. L 'évolution de Z 'amplitude en foxctioz de l ' i z t ens i t é  de 
stimulation e s t  similaire. 



L'allure générale des courbes suggère que les cortex sensori- 

moteur primaire et pariétal ont, en présence de stimulations élec- 

triques, une réaction dont l'évolution est comparable à celle ob- 

servée pour les seuils réticulaires chez le chat (Benoît et Bloch, 

1960 ; Bloch, 1965 ; Roy e t  a l . ,  1977) et chez le chaton (Delern 

e t  a l . ,  1982) . 

Sur la figure 10 sont localisés les points de stimulation 

(N = 131) distribués sur les cortex sensorimoteur primaire et pa- 

riétal antérieur des hémisphères droit (N = 65) et gauche (N = 66) 

de 18 chats. Les seuils de déclenchement des RED sont répartis en 

4 classes : O à 300, 300 à 600, 600 à 900, sup6rieurs à 900 UA ; au- 

delà de 900 UA, les points sont considérés corne ne déclenchant 

pas de RED. 

Fig. 10 - Seuils de déclenchement des RED pour des stimulations 
corticales appliquées sur les hémisphères droit (RH) et gauche (LH). 

Les cercles vides signalent l e s  points n'ayant pas déclenché des 
RED pour des stimulations supérieures à 900 d. 



Nous constatons que le pourcentage de points déclenchant des 

RED (avec des stimulations inférieures ou égales à 900 pA),parmi 

la totalité des points stimulés est de 71 % pour le cortex sensori- 

moteur primaire et de 45 % pour le cortex pariétal antérieur 

(Tableau 1). (Cette différence est significative ; x2(1)  = 5.42 ; 

p < .02). Afin de comparer les différentes aires, nous avons cal- 

culé pour chacune d'entre elles la médiane des seuils de l'ensem- 

ble des points appartenant à l'aire concernée (les deux hémisphè- 

res sont pris en compte) (Fig. 13). La valeur de cette médiane 

augmente légèrement (150 à 450 PA) depuis les aires 4, 3 a-b et 

2 -  1 pour atteindre une valeur maximale pour les aires 7 -  19. 

Cependant les seuils du cortex sensorimoteur pri~aire et du cor- 

tex pariétal antérieur sont voisins. 

3. DECLENCHEMENT D E  RED APRES L A  SECTION DU BULBE 

Après une section bulbaire épargnant les pyramides, la sti- 

mulation de l'aire 4 déclenche encore des RED (Fig. 11). Cepen- 

dant l'amplitude des RED, pour une sême intensité de stimulation, 

est inférieure à celle des RED déclenchees avant la section. En 

revanche, la stimulation de l'aire 7, avec la même intensité 

qu'avant la section, n'évoque plus de RED. A titre exploratoire, 

nous avons appliqué des stimulations de iorte Intensité (supé- 

rieures à 900 UA) : il devient alors possible d'évoquer des RED 

de faible amplitüde. L'interprétation des mécanismes à l'origine 

de réponses déclenchées par de telles intensitês appelle quelques 

réserves. Ces points de stimulation ont néanmoins été reportés 

sur la figure 12. Cette figure présente la localisation des points 

stimulés, après la section, et distribués sur les hémisphères 

droit (N = 31) et gauche (N = 32) de 12 chats. 
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Fig. 1 1  - Stimulation corticale des aires 4 et 7 avant 
et après la section du bulbe épargnant le faisceau 
pyramidal. 

1 : Stimu lation de Z 'aire 4 .  Après la section du bulbe, 
une stimulation de même intensi té  déclenche encore 
une RED ; son mpZitude e s t  cependant moindre que sur 
l'animal in tac t .  2 : Stimulation de l 'a i re  7 .  Après la 
section du bulbe, une stimulation corticale de même 
intensité ne déclenche plus de RED. 



Pig. 12 - Déclenchement de RED par stimulation corticale après la 
section bulbaire épargnant les pyramides. 

Les points st6nuZds sont reportés sur une vue ZatéraZe des hémis- 
phères droit (RH) e t  gauche (LX). Les points déczenchant des RED 
pou-F dzs seui ls  de stimulation inférieurs à 900 pA sont Zocalisés 
dans Z 'aire 4.  Pour l e s  points exptorés, certains décZenchent des 
RED, avec une intensi té  de stimulation t r è s  élevée (entre 300 e t  
2000 pl). 

On constate que, si on conserve le critère de déclenchoment 

adopté avant la section (intensité maximale : 900 P A ) ,  seule l'ai- 

re 4 permet encore de déclencher des RED. L2s points positifs r2- 

présentent 30 % des points stimulés. En revanche, pour toutes 

les autres aires explorées, les intensités répondant au même cri- 

tère ne permettent plus de déclencher des RED. Pour certains 

points, des RED apparaissent pour des stimulations supérieures 

à 900 UA. 



Tableau 1 - Le tableau présente le nombre de points dé- 
clenchant des RED parmi les points stimulés, selon les 
aires explorées. 

Noter que, après la section, la stimuZation des aires 
3a -b,  2 - 1, 5 e t  7 - 19 ne déclenche plus dg RED s i  on 
conseme Ze cri tère antérieur (900 d). I l  faut alors at- 
teindre des valeurs de 2000 p.4 pour évoquer des RED en 
dehors de l 'aire 4 .  

La figure 13 montre que les médianes des seuils pour toutes 

les aires, àl'exceptionde l'aire 4, atteignent des valeurs proches 

de 2000 PA. 

En résumé, nos résultats mettent en évidence que, avant la 

section, les seuils d'évocation des RED, pour les cortex sensori- 

aoteur primaire et pariétal antérieur, sont proches ; après La 

section, seule l'aire 4 déclenche encore des RED. 



CORTICAL AREAS 

Fig. 13 - Médianes des intensités minimales niScessaires pour évo- 
quer des RED par stimulation corticale avant et après la section 
bulbaire. 

Avant la section (bS) ,  on constate que les  médianes sont inférieu- 
re s  c i  500 p.4. Après la section (as) ,  l es  médianes de toutes les 
aires ,  à la seule exception de l 'a i re  4, dépassent 1900 d. 

4. DISCUSSION 

Nos résultats concernant le déclenchement de RED par la sti- 

mulation du cortex sensorimoteur primaire avant la section, confir- 

ment les observations effectuées par Langworthy et Richter (1930), 

Wang et Lu (1930) et Wilcott (1969). De nombreux arguments d'ordre 

anatomique et fonctionnel permettent d'envisager l'activation des 

structures réticulaires lors des stimulations corticales. En effet, 

plusieurs auteurs ont pu déclencher des PPSE mono- et polysynap- 

tiques dans les neurones réticulospinaux du bulbe par stimulation 



du cortex sensorimoteur primaire (Magni et Willis, 1964 ; 

Pilyavsky et Gokin, 19781. 

Le déclenchement des RED par stimulation du cortex pariétal 

antérieur pourrait également impliquer la participation du systè- 

me réticulaire. En premier lieu, plusieurs travaux ont mis en évi- 

dence des voies pariéto-réticulaires, chez le lapin (Meessen et 

Olszewski, 1949), chez le chat (Escolar, 1950 ; Rossi et Brodal, 

1956) et chez le singe (Mettler, 1935). En second lieu, Magni et 

Willis (1964) ont démontré la convergence, sur un même neurone 

réticulospinal, d'influences évoquant des PPSE, par la stimulation 

de régions pariétales, temporales et occipitales. 

Les résultats montrent cependant que, d'une part, les seuils 

de déclenchement sont légèrement plus bas pour le cortex sensori- 

moteur primaire ; d'autre part, le pourcentage de points évoquant 

des RED est plus grand pour cette région du cortex. Ces constata- 

tions peuvent être mises en rapport avec le fait que le cortex 

sensorimoteur primaire est à l'origine de la maj.eure partie des 

fibres corticoréticulaires (Rossi et Brodal, 1956 ; Kuypers, 1958 ; 

Pearce, 1960 ; Kawana, 1969 ; Berrevoets et Kuypers, 1975). De 

plus, le cortex sensorimoteur primaire contribue massivement au 

contingent des fibres pyramidales qui envoyent des collatérales 

vers la formation réticulée (Endo, 1973 ; Catsman-Berrevoets et 

Kuypers, 1981 ; voir Wiesendanger, 1984). Pilyavsky (1975) a montré 

que des PPSE monosynaptiques sont produits, dans la formation ré- 

ticulée bulbaire, par stimulation des fibres pyramidales. Nous pen- 

sons en outre que les RED multiples, observées avant la section, 

sont déclenchées par les effets descendants d'activations réticu- 

laires intenses. En effet, après la section des voies réticulo- 

spinales, de telles réponses n'apparaissent plus. Nous pouvons con- 

clure que, avant la section, la formation réticulée contribue à la 

commande de 1'AED d'origine corticale. 



Après la section du bulbe, les RED d'origine corticale ne peu- 

vent être déclenchées que par l'intermédiaire du faisceau pyramidal. 

En accord avec ce fait, nos résultats montrent que seule l'aire 4 

déclenche des RED avec des seuils inférieurs à 900 PA. Cependant, 

les autres aires explorées peuvent évoquer des RED pour des seuils 

de l'ordre de 1900 PA.  Les RED ainsi déclenchées seraient dues, 

soit à la mise en jeu des rares fibres pyramidales distribuées en 

dehors de l'aire 4 (Nyberg-Hansen, 1969 ; Biedenbach et Devito, 

1980), soit par suite d'une activation des neurones pyramidaux de 

l'aire 4 par l'intermédiaire de fibres intracorticales excitées 

par la stimulation. Des données expérimentales montrent que les 

cellules de l'aire 4 reçoivent des activations provenant de la sti- 

mulation de neurones situés dans les aires voisines (Asanuma et 

a l . ,  1982). 

L'augmentation importante des seuils, lors de la section, 

pourrait également s'expliquer par les répercussions sur le cortex 

des effets circulatoires dûs à la lésion des centres vasomoteurs 

du bulbe, notamment du noyau paragigantocellulaire latéral qui 

contribue au maintien de la pression artérielle (Hilton, 1984). 

Des enregistrements de la pression artérielle dans l'artère fémo- 

rale ont montré une chute jusquf2i 50 d g  au moment de la section. 

Après ceile-ci, on constate une lente augmentation, et la pression 

artérielle se stabilise aux ent~irons de 70 mHg. 

En conclusion, les résultats obtenus après la section devront 

être complétés, et leur interprétation appelle quelques réserves, 

notamment du fait des modifications circulatoires provoquées par 

Ta lésion du bulbe. Néanmoins, les résultats positifs obtenus mon- 



trent que la commande corticale de 1'AED peut atteindre le niveau 

spinal par l'intermédiaire du faisceau pyramidal. Cette transmis- 

sion peut s'effectuer indépendamment de la participation des 

neurones réticulospinaux. 

I I I , COMMANDE PYRAM EDALE DE L' AED 

Comme nous l'avons vu, des liED ainsi que d'autres réponses vé- 

gétatives, sont déclenchées par la stimulation du faisceau pyrami- 

dal. L'objectif de nos expériences est de supprimer les influences 

réticulaires descendantes afin de démasquer les effets végétatifs 

propres au faisceau pyramidal. 

1. METHODE 

L'expérimentation a porté sur 20 chats dont 3 sont morts 

en cours d'expérience. Le protocole expérimental comprend les pha- 

ses suivantes : 

. stimulation du TCM 
stimulation du faisceau pyramidal entre les niveaux 

P9 et P7 

. section du bulbe à P l 2  ou P l 0  

stimulation contrôle du TCM 

. stimulation du faisceau pyramidal au même niveau que 
précédemment 



Parmi les 17 chats utilisés pour cette série expérimentale, 

3 ont subi une section totale du bulbe ; chez 9 autres, la ré- 

gion bulbaire postérieure à la section, a été en outre aspirée. 

Sur ces animaux, le faisceau pyramidal était également stimulé en 

arrière de la section sous contrôle visuel. Pour le placement de 

l'électrode stimulatrice en avant de la section, nous nous sommes 

guidés sur le plan sagittal àu sillon médian. L'électrode était 

d'abord centrée et, après avoir déterminé la latéralité droite 

( + û . 5 , +  1 , +  1.5) ou gauche (-0.5,- 1,- 1.5), descendue dans le 

faisceau pyramidal, 0,5 mm au-dessus de l'os sphénoïde (voir 

figure SB). Les RED étaient recueillies au niveau des coussinets 

plantaires des membres antérieurs ou des quatre membres. 

Afin de faciliter les comparaisons, nous avons calculé la 

moyenne des amplitudes des RED obtenues pour chaque animal, chaque 

phase expérimentale et chaque intensité de stimulation. Ces moyen- 

nes sont exprimées en pourcentage de la plus grande d'entre elles 

(Pig. 16). Les courbes individuelles, pour chaque situation expéri- 

mentale, sont résumées par les intensités de stimulation déclen- 

chant des réponses d'amplitude 25 %, 50 % et 75 % de l'amplitude 

maximale. Les indices condensant ces données pour chaque phase ex- 

périmentale sont la médiane de l'indice A = 75  4 - 25 Z: qui nous 
2 

renseigne sur la pente de la courbe, et la médiane des intensités 

évoquant une amplitude de 50 Z. 

2. DECLENCHEMENT D E  RED PAR S T I M U L A T I O N  D U  TCM E T  

BU F A I S C E A U  P Y R A M I D A L  

Avant la section 

Sachant que la formation réticulée constitue la principale 

structure impliquée dans le déclenchement de lVAED, nous en avons 



établi les seuils, afin de nous y référer par comparaison, lors 

des stimulations du faisceau pyramidal. Sur le tableau de la figu- 

re 16, nous présentons les résultats des stimulations du TCM, obte- 

nus sur 10 chats. 

La stimulation du faisceau pyramidal, avant la section, dé- 

clenche des RED sur les quatre coussinets plantaires. Les RED ap- 

paraissent pour des valeurs de stimulation variant de 20 à 150 PA 

et leur amplitude croît progressivement avec l'intensité de stimu- 

lation (Fig. 14). Au-delà d'une certaine valeur, l'amplitude des 

RED atteint un maximum et cesse d'augmenter. 

Fig. 14 - Déclenchement de RED par stimulation électriqce du 
faisceau pyramidal avant la section du bulbe. 

A : RED déclenchées par stimuZation c h  faisceau pyramidal 
avec des in tens i tés  croissantes, chez un animal. (Les RED sont 
enregistrées sur Ze membre antérieur gauche). B : EvoZution, 
chez le  même shat, de l 'avplitude zoyenne des RED en fonction 
de 2 ' in tens i té  de stimulation. Paramètres de stimuZation : 
500 ms ; 200/s ; 1 ms. 



Après l a  section 

La stimulation du TCM ne déclenche plus de RED. En revanche, 

la stimulation du faiscau pyramidal, en avant de la section, évo- 

que toujours des RED sur les quatre membres, chez tous les chats, 

même après aspiration du tissu bulbaire postérieur à la section 

(Fig. 15). L'amplitude des RED croît progressivement avec l'inten- 

Fig. 15 - Déclenchement de RED par stimulation du faisceeu 
pyramidal après section bulbaire et aspiration du tissu bul- 
baire postarieur, en épargnant le faisceau pyramidal. 

A : RED évoquées par stimulation du faisceau pyramidal gau- 
che sur Zes quatre coussinets. LF : membre antérieur gauche; 
RF : membre antérieur dnoit ; LI1 : nembre postérieur gauche ; 
RH : membre p o s t i r i w  droi t .  B : Âéponses déclenchées par 
stimulation du faisceau pyramidal avec des intensi tés  erois- 
santes (membre antérieur gauche). C : EvoZution de Z 'ampli -  
tude moyenne des RZD en fonction de l ' in tens i té  de stimula- 
t ion  chez l e  même animal. 



sité de stimulation. La figure 15 présente également une courbe de 

l'évolution de l'amplitude moyenne des RED en fonction de l'inten- 

sité. Chez la plupart des animaux, les RED étaient évoquées avec 

des intensités de stimulation assez faibles, avant ou après l'as- 

piration du bulbe. 

Le tableau de la figure 16 présente les données quantitatives 

de différents chats ; ces valeurs permettent de préciser les ten- 

dances que nous venons d'exposer. Nous constatons d'abord que les 

valeurs de l'intensité de stimulation, pourun même pourcentage 

d'amplitude, varient pour une même structure selon les animaux. 

La différence entre les valeurs extrêmes, faible pour le TCM, est 

également peu importante pour le faisceau pyramidal (si on exclut 

le chat 12 qui, après section, présente des seuils anormalement 

élevés). Le tableau montre en outre que, pour les deux phases py- 

ramidales, les médianes des intensités correspondant à l'amplitude 

50 % sont assez proches, avec cependant une augmentation des in- 

tensités après section. La faible différence entre les médianes 

de l'indice A permet de considérer en outre que les courbes, avant 

et après la section, ont une pente de même ordre. 

L'ensemble des résultats établit que les intensités de stimu- 

lation liminaires de déclenchement des RED, pour le faisceau pyra- 

midal avant et après la secrion, se situent au-dessous des valeurs 

30 à 200 DA (valeurs pour lesquelles l'amplitude atteint déjà 25 % 

da maximum).L'amplitude maximale est atteinte pour des stimulations 

variant de 100 DA à 500 UA. 



SITES DE 
STIMULATION CHATS 25 50 75 

I l I I I I I I  
MEDIANE 34.5 1 0 . 7  

E 
A 
U MEOIANE 150 93.7 



3 .  DISCUSSION 

Les résultats de la stimulation du TCM, avant la section, 

confirment ceux de plusieurs auteurs, obtenus chez le chat (Bloch, 

1965 ; Davison et Koss, 1975) et chez le chaton (Delerm e t  aZ., 

1982). L'impossibilité de déclencher des RED, après la section, 

permet de conclure que celle-ci a été effective et constitue le 

test fonctionnel à partir duquel nous avons défini la préparation 

pyramidale. 

Les données obtenues par stimulation du faisceau pyramidal, 

avant touQe section, complètent et précisent les observations sur 

1'AED effectuées par Langworthy et Richter (1930) et par Landau 

(1953). Après la section, et l'aspiration du bulbe, nous consta- 

tons une augmentation des intensités nécessaires au déclenchement 

de RED par stimulation pyramidale. Ce résultat est en faveur d'une 

participation des structures réticulaires dans la commande pyra- 

midale de ~'AED, chez une préparation intacte. Il montre en outre 

que la même commande peut s'exercer directement au niveau spinal 

et atteindre les neurones préganglionnaires sympathiques. 

Fig. 16 - Evolution de llam?litude des RED et des intensités 
nécessaires à leur déclenchement lors de la stimulation du 
Tegmentum Central du Mésencéphale (TCM), et du faisceau pyra- 
midal (avant et après La section du bulbe). 

1 : Evolution, pour un meme an-imal, de l 'amplitude moyenne 
des E'ED pour des stimulations d ' intensi té  croissante du TCM 
e t  du faisceau pyranidal. Un point squr Za combe correspond à 
un pourcentage de Za mcyenne de I 'ampZiVuds maximale. 
2 : Tableau p ~ é s e n t m t  les  intensi tés  de stimulation déclen- 
chant des réponses d'amplitude 25 %, 50 % e t  75 Po de l'ampli- 
tude nimimale,: ,potcm chaque mima2 à chaque p h s e  expérimentale 
L'indice A = 7 5  % - 2 5  % donne une indication chiffrée sur 

.3 

l c  pente des courbês. 



11 a été établi que la zone principale de projection des fi- 

bres pyramidales comprend les couches V à VI11 de Rexed (Nyberg- 

Hansen et Brodal, 1963 ; Molenaar e t  a l . ,  1974 ; Flindt-Egebak, 

1977 ; Armand et Kuypers, 1980). Nous savons également que la pres- 

que totalité des neurones préganglionnaires sympathiques est loca- 

lisée dans la même région (couches V àVIII), préférentiellement 

dans la couche VI1 (région du noyau intermédiolatéral) (Chung 

e t  a l . ,  1975 ; Deuschl et Illert, 1978 ; Holstege et Kuypers, 

1982 ; Backman e t  a l . ,  1984). D'autres travaux ont pu localiser 

des interneurones (Nyberg-Hansen, 1966 ; Petras, 1967 ; Rustioni 

e t  a l . ,  1971) et des neurones propriospinaux (Rexed, 1952 ; 

Sterling et Kuypers, 1968 ; Molenaar e t  a l . ,  1974 ; Kostyuk et 

Vasilenko, 1978 ; Matsushita et a l . ,  1979) dans la région de pro- 

j ection du f aisceau pyramidal (couches V à VIII) . Il est connu 
que, chez le chat, les efférentes motrices pyramidales et extra- 

pyramidales aboutissent sur les interneurones (Scheibel et Scheibel, 

1966 ; Sterling et Kuypers, 1968 ; Asanuma e t  a l . ,  1971 ; 

Matsushita, 1969) et seraient intégrées par les neurones proprio- 

spinaux (Illert e t  al . ,  1975 ; Jankowska, 1978) avant d'atteindre 

les motoneurones, 

Les régions des projections spinales du faisceau pyramidal 

coyncident avec la région contenant un fort contingent de neuro- 

nes préganglionnaires. Les influx pyramidaux pourraient Stre inté- 

grés et transmis, par l'intermédiaire des interneurones et des neu- 

rones propriospinaux, aux neurones syiapathiques des mênes régions. 



QUATRIEME CHAPITRE 

LATERALISATION DE L'AED DJC)RIGINE 

CORT 1 CALE ET PY R A I  IDALE 



Dans le chapitre précédent, nous avons montré que le faisceau 

pyramidal peut transmettre à l'étage spinal, une commande cortica- 

le de ~'AED déclenchée par stimulation de l'aire 4. Il est bien 

connu que la commande motrice, à partir du cortex, est latéralisée 

chez l'animal comme chez l'homme. Les études effectuées sur la laté- 

ralisation de l'AED, chez l'homme (voir les revues de Freixa i 

Baqué et al., 1984 et Hugdhal, 1984), et chez l'animal (Wilcott, 

1969 ; Wilcott et Bradley, 1970), n'ont pas permis d'aboutir à 

des résultats concluants. 

Le but des expériences que nous allons exposer est de recher- 

cher si la commande de 1'AED déclenchée par stimulation de l'aire 4 

et du faisceau pyramidal (dont 77,4 % des fibres du contingent 

dorsolateral et 82 % du contingent ventral proviennent de l'aire 4, 

d'après Armand et Kuypers, 1980) est latéralisée. Cette latérali- 

sation se traduirait, du fait du croisement des fibres pyramidales, 

par une plus grande amplitude des RED enregistrées du côté contra- 

latéral au site de stimulation. 

1. METHODE 

L'expérimentation a porté sur 18 chats (10, pour la stimula- 

tion de l'aire 4 ; 8, pour la stimulation pyramidale). Pour les 

deux séries expérimentales, les paramètres de stimulation étaient 

les mêmes que précédemment. 

Les stimulations corticales étaient appliquées, à l'aide de 

la même électrode, sur l'aire 4 des hémisphères droit et gauche. 

Le nombre de stimulations variait selon les animaux (entre 7 et 

30). Pour chaque animal, le nombre de sti~ûulâtions ainsi que leurs 



valeurs d'intensité étaient identiques pour les deux hémisphères. 

Une série d'intensités croissantes était d'abord appliquée sur un 

hémisphère, puis sur l'autre. Les intensités, variables pour cha- 

que animal, étaient comprises, pour l'ensemble des chats entre 

30 PA et 900 PA. 

Sur les préparations pyramidales (suivies d'une aspiration du 

bulbe), nous avons stimulé les faisceaux droit et gauche. L'élec- 

trode était descendue en avant de la section, 1,5 mm à droite ou 

à gauche du plan sagittal médian. La même électrode était utilisée 

avec les mêmes intensités dans les deux faisceaux pyramidaux. Le 

nombre de stimulations variait suivant les chats (entre 10 et 32). 

L'ensemble des valeurs d'intensité variait de 50 PA à 1500 PA. 

Les RED étaient recueillies sur les quatre membres de l'ani- 

mal. Pour chaque animal, les valeurs de l'amplitude ont été réunies 

en deux groupes : valeurs des RED ipsilatérales et contralatérales 

au site de stimulation. Nous avons effectué deux analyses de va- 

riance globale sur l'amplitude des RED. Le nombre de stimulations, 

variant d'un animal à l'autre, nous avons harmonisé les effectifs 

et pondéré en conséquence les sommes de carrés avant de procéder 

à l'analyse de variance. 

REPONSES ELECTRODER!.lALES D ' O R I G I N E  CORTICALE 

Le tableau 2 présente les moyennes individuelles de l'ampli- 

tude des RED obtenues par stimulation de l'aire 4. Sur ce tableau, 

sont également indiqués la moyenne etll'erreur-type des RED recueil- 

lies du côté ipsi- ou contralatéral. L'erreur-type est l'écart-type 

des 10 moyennes individuelles (e = CT > .  
I'N - 1 



Tableau 2. Amplitudes moyennes dos RED obtenues par stimulation 
corticale des hémisphères droit et gauche chez 10 chats. 

Les R E D  sont recueiZligs sur l e s  membres i p s i l a t é r u m  (II e t  contra- 
latéraux ( C )  au s i t e  de stimulation ; (G! : merribres gauches ; 
( D )  : membres dro i t s .  2 e t  o : moyenne e t  écart-tgpe ; x e t  e : 
rnoyenve e t  errew-type  pour 2 'snsembZe des chats .  



La figure 17 montre que l'inversion du côté de stimulation ne 

change pas le rapport entre les amplitudes moyennes des RED des 

membres gauches et droits. 

Fig. 17 - Amplitudes moyennes (3) des RED évoqüées par 
stimulation corticale des hémisphères gauche (LH) et 
droit (RH), pour l'ensemble des chats. 

Les RED sont recuei l l ies  sur les membres gauches ( L )  e t  
droit  ( R )  de Z 'animal. Les barres verticales àonnsnt La 
borne inférieure des limites de confiance à P = .05. 

L'analyse de variance globale (tableau 3) porte sur l'ensem- 

ble des RED recueillies du côté ipsi- et contralatéral. Un premier 

examen de cette analyse montre que le résultat attendu, à savoir 

une prédominance des effets des stimulations hémisphériques sur 

les RED contralatérales,nlest pas observé (F 1/9 = 0.55, NS). 



Les comparaisons n'indiquent pas qu'il y ait des différences signi- 

ficatives de l'amplitude des RED selon l'hémisphère stimulé 

(F 1/9 = 2.63, NS). Aucune interaction, globale ou partielle, n'est 

significative. Par contre, on constate que l 'amplitude moyenne des 

RED est spécifiquement différente selon les animaux (F 9/240 = 22.89, 

p < .005). Les différences interindividuelles pourraient être dues 

SOURCE DE 
VARIATION 

/ 'OMME / ddl / CARRE MOYEN ) F 1 
CARRES P 

INTRACASE 2509 .O5 240 10.45 

TOTAL 4950.47 2 79 

Tableau 3. Analyse de variance de l'amplitude des RED 
obtenues par stimulation de l'aire 4. 

Plan d 'analyse : CH, chats (1 à 101 x ZE, hémisphère 
stimulé (G, D) x CO, côté enregistré (1, C ) .  

aux valeurs d'intensité utilisées, variables pour chaque animal. 

La comparaison entre les moyennes des intensités de stimulation et 

les moyennes des amplitudes des RED pour chaque animal ( p  =-0.39, 

NS ; 10 paires) ne permet cependant pas de conclure à une covaria- 

tion des deux paramètres. L'analyse du tableau 2 suggère que les 

animaux se répartissent en deux groupes : l'un (chats 2 ,  3, 6, 8 

et 10) présentant des RED dont l'amplitude moyenne est 6levée 

(E = 5.05), l'autre (chats 1 ,  4, 5, 7 et 9) qui présente des RED 



beaucoup moins amples (Z = 0.89). Une analyse de variance à deux 

facteurs en groupes appareillés ne met pas en évidence l'interac- 

tion entre ces groupes et le facteur complexe (stimulations hémis- 

phériques-côté enregistré). 

En conclusion, l'analyse de variance globale et les analyses 

complémentaires ne nous permettent pas de conclure à une prédomi- 

nance contralatérale, ou ipsilatérale (t(g) = 0.73, NS) de 1'AED 

d'origine corticale. 

* REPONSES ELECTRODERMALES D'ORIGINE PYRANIDALE APRES 
UNE SECTION DU BULBE 

Les moyennes des résultats individuels obtenus par stimula- 

tion du faisceau pyramidal, sont rapportées sur le tableau 4. 

La figure 18 montre que, après inversion du côté de stimulation 

des pyramides, les amplitudes moyennes des RED sur les membres 

gauches et droits ne s'inversent pas. 

L'analyse de variance (tableau 5) indique que la stimulation 

des pyramides déclenche des RED dont l'amplitude moyenne ne diffère 

pas selon le côté d'enregistrement (ipsi- ou contralatéral) 

(F 117 = 0.13, NS). Elle montre également que l'amplitude moyenne 

ne varie pas significativement lorsqu'on stimule (avec la même 

intensité) la pyramide gauche ou droite (F 1/7 = 1.20, NS). En re- 

vanche, l'amplitude moyenne des RED varie de manière significative 

selon les animaux (F 7/288 = 33.65, p < .005). L'analyse des 

interactions, complétée par celle des effets simples de l'inter- 

action chats x faisceaux pyramidaux, nous amène à admettre que 

les variations significatives de l'amplitude des RED, pour le fac- 

teur chats,ne sont dûs qu'aux variations importantes propres au 

chat 4. 



a-- " . . .  

Tableau 4. Amplitudes moyennes des RED déclenchées par stimlation 
des pyramides gauche et droite chez le chat. 

!.Grnes abréviations que peur Ze tab Zeau 2. 



Fig. 18 - Amplitudes moyennes (3) des RED déclenchées 
par stimulation des pyramides gauche (LP) et droite 
(RP) pour l'ensemble des chats. 

Les RED sont recue i l l i es  sur l e s  membres gauches f L )  
e t  dro i t s  (Rl de lranimaZ. Les barres vert icales  don- 
nent la borne inf'grieure des l imi tes  de confiance à 
p = .Os. 



INTRACASE 778.3  288 2.70 

TOTAL 1673.49 3 19 
s-------_---_-------------------------------------------------- 

ANALYSE DE L'INTERACTION CH x PY : EFFETS SIMPLES. 

PY - CHAT 1 O .  99 1 0.99 8.36 NS 

PY - CHAT 2 5 .32 1 5 .32  1.97 N S 

PY - CHAT 3 O. 10 1 0 .10 3.0003 NS 

PY - CHAT 4 163.62 1 163.62 60.6 < . O 0 5  

PY - CHAT 5 0 .01 1 0 .01 6 .006 NS 

PY - CHAT 6 0 .05 1 0 .05  0 .01 NS 

PY - CHAT 7 1 .4  1 1.4 0.51 NS 

PY - CHAT 8 O .O5 1 0.05 0.01 NS 

P 

Tableau 5 .  Analyse de variance de l'amplitude des RED obtenues 
par stimulation des faisceaux pyramidaux. 

F 

Plan d'analyse : CH, chats (1 à 8 )  x PY, py~amides (G, D) x 
CO, côté enregistré !I, C )  . L 'analyse e s t  complétée par l 'étude 
des e f f e t s  simples dt? l ' in teract ion CH x PY. 

CARRE MOYEN ddl DE 
VARIATION 

'OMME DES 
CARRES 



Nous avons effectué les mêmes analyses complémentaires que 

celles exposées dans le paragraphe précédent ; elles aboutissent 

aux mêmes conclusions. En bref, l'ensemble des résultats n'a pas 

permis de mettre en évidence un contrôle contralatéral du fais- 

ceau pyramidal sur l'MD. 

RED D 'ORIGINE PYRAMIDALE APRES UNE SECTION DU BULBE 

ET UNE HEMISECTION DE L A  MOELLE CERVICALE 

Les RED déclenchées par stimulation de l'aire 4 ne nous per- 

mettent pas de conclure à une prédominance ipsi- ou contralatérale 

de la commande de ~'AED. Les stimulations pyramidales, après sec- 

tion et aspiration du bulbe, sont en faveur d'une diffusion bila- 

térale des influx pyramidaux à l'origine de l ' M D ,  au niveau de 

Pa moelle. 

Dans le but de recruter les fibres croisées d'un seul faisceau 

pyramidal, nous avons stimulé celui-ci sur 4 chats, en avant d'une 

section réalisée au niveau P10, complétée par une hémisection de 

la moelle cervicale (entre C2 et C3) (Fig. 19). Le faisceau stimu- 

lé est ipsilatéral à l'hémisection (droite ou gauche). La majeure 

partie des fibres appartenant au faisceau stimulé croisent en 

avant de l'hémisection spinale. En effet, au niveau C6 -C7 "92 % 

o f  the dorsoZateral corticospinaZ f ibers  f . . . ) are crossed and 

8 % uncrcssed, whereas 63  % of the ventral  corticospinal f ibers  

are crossed and 37 % uncrossed" (Armand and Kuypers, 1980). Par 

conséquent, les fibres pyramidales stimulées au niveau P7 se ter- 

minent dans la moelle du côté contralatéral à l'hémisection. 



@ LILLE Fig. 19 - Aspect anatomique de la préparation Pyramidale 
complétée par une hémisection spinale. 

1 : Vue latérale du bulbe e t  de la  partie supérieure de 
la moelle. 2 : Vue ventrale ; ps : points de stimulation 
pyramidale ; bs : section bulbaire épargnant l e  faisceau 
pyramidal ; sh : hémisection spinale. 3 : Vue dorsale 
des mêmes régions. 
Echelle : 1 cm 



Les résultats montrent que la stimulation du faisceau pyrami- 

dal ipsilatéral à l'hémisection déclenche des RED sur les quatre 

coussinets (Fig. 20). Les seuils de déclenchement des RED sont du 

même ordre que ceux observés sur une préparation pyramidale. On 

peut également déclencher des RED par stimulation du faisceau 

contralatéral à l'hémisection (donc en recrutant les fibres non 

croisées au niveau C2 - C3) . 

Fig. 20 - RED déclenchées sur les quatre coussinets par 
stimulation pyramidale après section bulbaire suivie 
d'une hémisection spinale (chat C 1 4 ) .  

Noter, sur ces préparations, l'absence de paraZLÉZisme 
entre 2 'AED spontanée des quatre membres, cornvie chez 
L 'animal spinal. Mêmes abréviations que pour la F i g .  15. 



La figure 21 présente la moyenne de l'amplitude des RED 

(N = IO), déclenchées par stimulation du faisceau pyramidal ipsi- 

latéral à l'hémisection, sur chaque membre des quatre animaux. 

En regard des histogrammes sont reconstituées las hémisections 

spinales correspondantes. Pour les chats 12 et 15, le contingent 

ventral ipsilatéral du faisceau stimulé pourrait être épargné. 

En revanche, pour les chats 13 et 14, seules les fibres croisées 

du faisceau stimulé sont responsables du déclenchement des RED sur 

les quatre coussinets. Ces faits sont donc en accord avec lvhypo- 

thèse d'une diffusion bilatérale, au niveau spinal, des influx 

pyramidaux à l'origine de ~'AED. 

3 .  DISCUSSION 

Les résultats montrent que, en premier lieu, les stimulations 

de l'aire 4 et du faisceau pyramidal déclenchent des RED dont l'am- 

plitude n'est pas systématiquement latéralisée ; en second lieu, 

la stimulation des seules fibres croisées d'un faisceau pyramidal 

évoque bilatéralement des RED sur les quatre membres sans qu'appa- 

raissent des différences significatives d'amplitude antre les RED 

ipsi- ou contralatérales à la stimulation. 

Nos données concernant l'absence de latéralisation des RZD 

d'origine corticale ne confirment, ni les résultats de Langworthy 

et Richter (1930) et Wilcott (1969), qui constatent une prédomi- 

nance de l'amplitude des RED du côté contralatéral, ni ceux de 

Wang et Lu (1930) qui observent une prédominance ipsilatérale. 

En revanche, nos résultats sont en accord avec les données dlIsamat 

(1961) qui avait déjà constaté que l'amplitude était similaire 



Fig, 21 - Amplitudes moyennes et écart-type des RED évo- 
quées par stimulation pyramidale, après section bulbaire 
et hémisection spinale (chats C12, C13, C 1 4 ,  15). La s t i -  
nularion pyramidale est ipsilatérale à l'hémisection. 

Les RED sont enregistrées sur les quatre coussinets plan- 
taires (LF, RF, LH, RH). Pour chaque animal, e s t  représen- 
tée, à partir de coupes frontales, une reconstitution de 
l'étendue des lésions au niveau C 2 .  La région hachurée 
correspond à Z 'extension de l 'hémisection spinale. 



pour des RED bilatérales. Sur l'animal entier anesthésié, 

Langworthy et Richter (1930) et Landau (1953) avaient également 

rapporté une absence de latéralisation des RED d'origine pyrami- 

dale. Cependant, ces conclusions résultent d'observations faites 

a posteriori, en marge des objectifs principaux de l'expérimenta- 

tion. Le fait que 1'AED d'origine corticale ne soit pas latérali- 

sée pourrait s'expliquer par la diffusion bilatérale des influx 

nerveux au niveau des structures supraspinales, notamment de la 

formation réticulée. 

Les sections du bulbe permettent d'éliminer les projections 

bilatérales descendantes de la formation réticulée lors des sti- 

mulations du faisceau pyramidal. Sur cette préparation, la lati- 

ralisation de la commande électrodermale était probable du fait de 

la prédominance des fibres croisées du faisceau pyramidal : on 

pouvait donc s'attendre à ce que les XED contralatérales soient 

plus amples. L'absence de latéralisation pour les RED, déclenchées 

sur cette préparation et même après hémisection spinale (où seules 

les fibres croisées subsistent), démontre que la commande de 1'AED 

transmise par des fibres pyramidales totalement latéralisées va 

diffuser vers les deux côtés de la moelle. Nous savons que les fi- 

bres croisées du faisceau stimulé se subdivisent en deux contin- 

gents : l'un ventral, l'autre dorsolatéral. Les fibres du contin- 

gent ventral se termineraient dans la zone intermédiaire ventro- 

médiane bilatérale (Armand, 1981). Cette zone correspond à la lo- 

calisation des neurones propriospinaux (Illert et a l . ,  1975) dont 

les collatérales et les fibres terminales se distribuent bilaté- 

ralement (Molenaar et a l . ,  1974). Ces données neuroanatomiques 

permettent de comprendre la diffusion bilatérale des influx à 

l'origine de 1'AED. 



Nous avons vu en outre que la plupart des animaux présentent 

des RED bilatérales dont l'amplitude est plus grande sur un des 

deux côtés enregistrés de l'animal, quel que soit le côté de sti- 

mulation central. Ainsi, le fait que des RED soient systématique- 

nent plus amples d'un côté pour un même animal, peut être attribué 

à des facteurs agissant au niveau périphérique, sur l'effecteur. 

En ce sens, Ba-M'hamed-Bennis (1984) a pu montrer que des varia- 

tions de l'amplitude des RED peuvent résulter de modifications de 

la température cutanée. De nombreux auteurs admettent la partici- 

pation de l'hydratation dans la modification des caractéristiques 

électriques de la peau, aussi bien chez l'homme (Edelberg, 1968), 

que chez l'animal (Adams, 1966 ; Edelberg, 1983). Des différences 

du niveau de base de 1'AED peuvent également se traduire par des 

différences dans l'amplitude des RED (Bull et Gale, 1974). 

En conclusion, l'ensemble des résultats ne nous permet pas 

de conclure à une latéralisation des commandes corticale et pyra- 

midale de 1'AED. L'absence de latéralisation serait probablement 

due à une diffusion bilatérale des influx nerveux, même si ceux- 

ci sont à l'origine latéralisés, aux niveaux mésencéphalique et 

spinal. Les différences d'amplitude, parfois observées entre RED 

bilatérales, seraient alors liées aux variations des facteurs 

périphériques. 



CONCLUS IONS 



L'utilisation de préparations pyramidales nous a permis de 

démontrer la transmission purement cortico-spinale, c'est-à-dire 

en dehors de tout relais réticulaire, d'une commande végétative. 

Nos résultats peuvent être considérés de deux points de vue selon 

que 1 'on envisage : 1) la dualité de la commande de 1'AED d'origi- 

ne corticale ; 2) le couplage des commandes motrices et végétatives. 

Nos résultats permettent de suggérer l'existence de deux mo- 

dalités de contrôle cortical de 1'AED. La première comporte une 

mise en jeu du système réticulaire, soit par les voies cortico- 

réticulaires, soit par l'intermédiaire des collatérales du fais- 

ceau pyramidal. On sait que l'activation réticulaire s'accompagne 

notamment d'une élévation du tonus sympathique. Dans cette pers- 

pective, les structures réticulaires joueraient un rôle amplifi- 

cateur des activations d'origine corticale. En accord avec cette 

conception,on observe une importante augmentation des seuils cor- 

ticaux de déclenchement des RED après suppression des effets réti- 

culaires descendants. La deuxième modalité de contrOle cortical 

de l'activité électrodermale réside dans une transmission directe 

jusqu'au niveau spinal des influx d'origice corticale. Ces influx 

viendraient alors converger sur le réseau des interneurones avec 

les influx réticule-spinaux (Fig. 22). On peut alors envisager 

deüx types d'activité électrodermale : l'une, en rapport avec les 

variations du niveau ae vigilance ; llautre,étant déclenchée en 

même temps que le mouvemenr. Dans ce dernier cas, 1'AED résulte 

d'un programme central unique couplant les commandes somatiques 

et végétatives. 



1 RED 
NEURONE 

PREGANGLIONNAIRE 

Fig. 22 - Schéma de principe illustrant le double méca- 
nisme de contrôle cortical de 1'AED : pyramidal et 
cortico-réticulo-spinal. 

SM.P. : Sensorimoteur primaire ; RI1 : Réseau des Inter- 
neurones Spinaux ; RCB : Rmeau Comnicant  Blanc. 

2. COUPLAGE SOMATOVEGETATI F 

Les mouvements déclenchent des afférences proprioceptives qui 

exercent des effets dynamogéniques généraux sur le système réticu- 

laire. Cependant, dans nos expériences, l'animal 6tant curarisé, 

on peut exclure ce type d'activation réticulaire ; des RED déclen- 



clenchées accompagneraient, si l'animal n'était pas paralysé, 

l'exécution du mouvement. Ainsi, la même région corticale comman- 

de le mouvement et les adaptations végétatives concomitantes. Il 

y aurait donc intégration, dans la même commande pyramidale, des 

composantes motrices et végétatives. 

L'hypothèse d'une telle intégration est en accord avec les 

nouvelles conceptions sur le rôle du faisceau pyramidal. Les don- 

nées récentes permettent d'avancer l'idée selon laquelle ce fais- 

ceau n'est pas une voie exclusivement impliquée dans la conduc- 

tion d'ordres moteurs, mais un système complexe aux fonctions di- 

verses (voir Armand, 1981 ; Wiesendanger, 1984). Ce système déclev 

eherait, par les nombreuses collatérales émises aux différentes 

étapes de son trajet dans le cerveau, les programmes propres aux 

structures nerveuses atteintes (Paillard, 1978),pami lesquelles 

pourraient figurer des séquences végétatives. De la sommation de 

ces programmes, en interaction avec le programme d'origine corti- 

cal, résulterait, au sein du réseau d'interneurones spinaux, une 

configuration d'activités efférentes. Cependant, B la spécificité 

des efférences motrices, s'oppose le caractère diffus des effé- 

rentes végétatives. En effet, nous avons constaté une distribution 

bilatérale de l'MD déclenchée par une commande pyramidale laté- 

ralisée. Ce résultat ne justifie pas llutiPisation de l'MD bila- 

térale en tant qu'indice des asymétries fonctionnelles corticales 

dans la génèse des émotions. 

En outre, subsiste le problème de la nature àes fibres mises 

en jeu dans la conduction végétative pyramidale. Il est connu que 

73 % des fibres pyramidales ont un diamètre inférieur à 2 

(Armand, 1982). Le rôle de ces fibres rest2 obscur (Wiesendanger, 

1984), mais on peut rappeler l'hypothèse proposee par Paillard 



(1976) selon laquelle : "La fonction de Z 'important contingent de 

fibres myéZiniques reste  également con joncturaze, mais Ze rôZa 

de ces fibres dans les  manifestations végétatives qui accompagnent 

les  stimuZations ou Zes ablations du cortex demeure probable". 

Ainsi, le rôle du faisceau pyramidal dans ledomaine végétatif 

s'exercerait probablement par des fibres fines et par les colla- 

térales des fibres motrices atteignant des neurones à fonction 

végétative. Dans cette perspective, on doit alors se demander si 

le résultat obtenu sur la commande de 1'AED constitue un cas par- 

ticulier dans la sphère végétative, ou si un tel résultat peut 

être étendu 2 d'autres indices. 

Etant donné l'étroite interdépendance des commandes cardio- 

vasculaires par rapport aux commandes motrices (Hilton e t  al., 

1979), on peut penser que le faisceau pyramidal constitue égale- 

ment,en particulier par l'intermédiaire des collatérales attei- 

gnant les centres cardiovasculaires bulbaires. La discussion de 

ce problème sort du cadre de cette thèse et de nouvelles expé- 

riences sont nécessaires pour répondre à cette question. 

En conclusion, nos résultats peuvent contribuer à élucider 

les mécanismes de la commande volontaire des activités végétati- 

ves, mise en évidence notamment par les expériences de condition- 

nement instrumental chez l'homme et chez l'animal. 



UESUME 

Cette thèse analyse la participation du faisceau pyramidal 

à la commande centrale de l'activité électrodemale (AED), indice 

végstatif lié au fonctionnement des glandes sudoripares. Les ré- 

ponses électrodermales (RED) sont considérées comme des indices 

des activations réticulaires. Dans le but de supprimer les influ- 

ences réticule-spinales, nous avons mis au point une technique 

de section transbulbaire n'épargnant que les fibres pyramidales. 

(En outre le tissu bulbaire postérieur à la section est éliminé 

par aspiration, en épargnant les pyramides). 

Avant toute section, la stimulation des cortex sensorimoteur 

primaire et pariétal, du faisceau pyramidal et de la formation 

réticulée évoque des RED. Sur les préparations "pyramidales", 

seule la stimulation de l'aire 4 du cortex sensorimoteur déclen- 

che des RED. La stimulation directe du faisceau pyramidal, en 

avant ou en arrière de la section,évoque également des RED sur 

les quatre membres. Des réponses bilatérales subsistent après une 

hémisection spinale ipsilatérale à la stimulation, ce qui impli- 

que une distribution bila~érale au niveau spinal de la corrnande 

végétative véhiculée par le faisceau pyramidal. Ces résultats 

démontrent la participation pyramidale au contrôle des activités 

végétatives, indépendamment des inflxences réticulospinales. 

La discussion concerne le couplage des commandes motr; ,ces 

et végétatives, et la nature des fibres impliquées dans lacondirc- 

tion des messages végétatifs. Ce travail pourrait contribuer à 

élucider les mécanismes de la commande volontaire des activités 

végétatives. 
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