
[image: Couverture : Alain Berthoz, Carlo Ossola, Les Libertés de l’improbable, Odile Jacob]



 [image: Page de titre : Alain Berthoz, Carlo Ossola, Les Libertés de l’improbable, Odile Jacob]


Ouvrage publié avec le soutien
de la Fondation Hugot du Collège de France

© ODILE JACOB, JUIN 2019
15, RUE SOUFFLOT, 75005 PARIS

www.odilejacob.fr

ISBN : 978-2-7381-4653-3

Le code de la propriété intellectuelle n'autorisant, aux termes de l'article L. 122-5 et 3 a, d'une part, que les « copies ou reproductions strictement réservées à l'usage du copiste et non destinées à une utilisation collective » et, d'autre part, que les analyses et les courtes citations dans un but d'exemple et d'illustration, « toute représentation ou réproduction intégrale ou partielle faite sans le consentement de l'auteur ou de ses ayants droit ou ayants cause est illicite » (art. L. 122-4). Cette représentation ou reproduction donc une contrefaçon sanctionnée par les articles L. 335-2 et suivants du Code de la propriété intellectuelle.

Ce document numérique a été réalisé par Nord Compo.

À la mémoire de Paul Andreu



CHAPITRE 1

Inhibition et désinhibition :
facteurs de liberté face à l’improbable ?








par Alain Berthoz
Collège de France
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Introduction

L’improbable est souvent considéré comme source de malheur ou d’ennuis dans la culture occidentale, qui préfère le prévisible à l’incertain. Le Golem, fruit improbable de l’alchimie médiévale et de la tradition de la Cabale, n’en est-il pas un exemple ? Créature improbable faite d’argile et mue grâce à des symboles cabalistiques pour protéger la communauté juive de Prague, il en devint rapidement le cauchemar. Nous lui préférons souvent l’impossible qui rassure. Dans son livre Le Cygne noir, Nicolas Taleb1 nous offre un florilège d’exemples de cas où l’improbable fait surgir des situations ingérables, parfois dramatiques, souvent comiques, mais presque toujours innovantes. Les enfants peuvent imaginer des situations improbables entre 4 et 8 ans2, comme transformer un oignon en banane. Ils jugent d’abord que les phénomènes impossibles ne peuvent pas se produire mais, avec l’âge, ils jugent que les phénomènes improbables peuvent arriver.

Les neurosciences contemporaines utilisent largement le modèle du révérend Bayes pour décrire la capacité du cerveau à prédire et anticiper dans un monde incertain. L’avantage de la formulation bayésienne est qu’elle permet de relier les événements passés à une prédiction des conséquences futures de l’action. On y retrouve la description faite par le philosophe phénoménologue Husserl sur la relation entre rétention et protension3. Elle met en relation des probabilités au sens strict et permet de calculer des probabilités. À mon avis, il s’agit encore de la mesure du « probable », et elle n’ouvre pas à la richesse de l’improbable, parce qu’elle calcule alors que, précisément, l’improbable ne se calcule pas.

La thèse de cet ouvrage, improbable lui-même, issue de chaleureux échanges que nous eûmes avec Carlo Ossola et Brian Stock, est que, paradoxalement, l’improbable est créateur grâce à l’ouverture de champs de libertés d’où peuvent jaillir des idées, des solutions, des événements nouveaux et imprévus. Une des grandes qualités de l’improbable est d’être vicariant4, c’est-à-dire ouvert à de multiples possibilités. C’est une source de sérendipité. Car, si le possible est déjà là et si l’impossible est obstacle, l’improbable est source potentielle d’innovation.

On dispose maintenant de connaissances sur les bases neurales du traitement par le cerveau des événements improbables5. En particulier, une moisson considérable de données et de modèles est disponible, qui concernent les processus de décision et la relation entre raison et émotion6. Je ne chercherai pas à être exhaustif sur ce vaste sujet. Je me contenterai ici de proposer que l’inhibition – une des grandes propriétés du vivant – est aussi un puissant facteur de créativité aux frontières du possible, du probable, de l’improbable et de l’impossible. Cette proposition peut surprendre car, en général, on associe à l’inhibition une suppression de l’activité, un interdit comme dans les Dix Commandements de la Bible, un déni ou un refoulement comme dans les théories freudiennes, les règles morales, les tabous, les limitations de vitesse sur la route, les interdictions de médicaments, les préceptes religieux comme l’interdiction de la représentation humaine et même l’exposition du corps au regard d’autrui, etc. Notre vie tout entière est cernée d’inhibitions et d’interdits.

Or l’équilibre entre l’excitation et l’inhibition se trouve dans les formes les plus élémentaires de la matière. Le monde physique résulte d’une opposition permanente entre des forces ou énergies contraires. Cet équilibre est, en fait, une confrontation qui peut se traduire par une terrifiante victoire de l’excitation quand les forces de l’énergie indomptée explosent dans le soleil, le Big Bang, une bombe ou une centrale nucléaire, lorsque les opérations apaisantes ne calment plus les déferlements divergents des matières que l’homme a sélectionnées pour utiliser leur énergie.

La nature utilise aussi cette poussée d’énergie qui caractérise le vivant pour produire une exubérance contrôlée dans la végétation. Un témoin remarquable de la victoire sur la culture humaine de cette exubérance, quand elle n’est pas inhibée, est la domination des racines et des arbres sur les ruines des temples d’Angkor et de tant d’autres sites humains. Mais l’homme a su inventer une forme très élégante d’inhibition : la taille des arbres et des arbustes canalise l’énergie qui mène la sève aux branches pour obliger la plante à se consacrer à la production de fleurs et de fruits. Ainsi la rose, ainsi la vigne : la taille implacable du pied de vigne réduit à un moignon déformé est nécessaire pour que jaillissent quelques gracieuses et généreuses tiges ornées des grappes de raisins succulents qui offriront le vin et ses saveurs.

Il est hors de propos ici de traiter in extenso de la question du rôle de l’inhibition dans le vivant. Je n’aborderai pas non plus celle des comportements complexes comme le déni qui a pourtant deux faces – par exemple, dans un cancer, le refus d’accepter la réalité, mais aussi, par ce refus, la liberté d’envisager des solutions nouvelles, même improbables. Étant physiologiste, je porterai mon attention sur le niveau fonctionnel, sans ignorer qu’une grande partie des propriétés que je vais décrire sont basées sur les mécanismes élémentaires au niveau moléculaire, ou celui des neuromodulateurs, comme un examen des bases de données des neurosciences le révèle. Deux thèses seront proposées.


1. L’inhibition est une découverte majeure de l’évolution

Si les organismes vivants n’utilisaient que l’excitation dans un monde complexe, largement indéterminé, ils seraient condamnés à disparaître par incapacité d’anticiper, de s’adapter, de décider, de choisir. Ma thèse est que, contrairement à une idée souvent dominante, l’inhibition permet la flexibilité, la décision, le choix. Or l’inhibition est présente à tous les niveaux du fonctionnement des organismes vivants depuis le niveau moléculaire jusqu’aux aspects les plus cognitifs, culturels, sociaux et éthiques. La question que je souhaite poser ici est : peut-on montrer une capacité de l’inhibition à contribuer à la « liberté » de choix dans des situations improbables, pour lesquelles aucun comportement inné ou acquis n’est disponible et qui suscitent la surprise ?




2. Il y a une multitude de fonctions de l’inhibition et celles-ci sont souvent créatrices d’une forme de liberté

Dans ce qui suit, je présenterai quelques exemples de cette remarquable découverte de l’évolution que fut l’inhibition en ses multiples formes, en suivant le flux du vécu, c’est-à-dire en présentant quelques exemples de mécanismes physiologiques depuis la surprise que provoque la survenue de l’événement improbable, jusqu’à l’élaboration d’une action appropriée qui exige une mise en cause ou une suppression des comportements acquis. Citons d’emblée quelques exemples pour indiquer la variété des fonctions de l’inhibition. On la trouve omniprésente dans les mécanismes de perception. Dans le mouvement, elle peut avoir pour rôle de simplement supprimer (innervation réciproque), affiner (inhibition latérale). Elle peut être en retour (feed-back) ou bien proactive et prédictive de façon quasi automatique (feed-forward)7, ou bien choisir et décider dans un répertoire de comportements préétablis. Elle est cruciale pour supprimer des comportements innés, mais assez rudimentaires auxquels peuvent être substitués des processus plus élaborés. Elle est utile pour supprimer des comportements stéréotypés ou même appris, mais non pertinents. Geler l’action (freeze) pour laisser au cerveau la possibilité de construire une réponse adaptée à une situation nouvelle (improbable !). Signalons qu’une forme particulière du freezing est observée dans la maladie de Parkinson. Plusieurs modèles ont été proposés pour tenter d’expliquer ce comportement. On a suggéré que cette inhibition est due à l’accumulation de plusieurs déficits moteurs ou bien à une interférence qui se produit entre le contrôle de la marche et des tâches cognitives, émotionnelles ou motrices8. Un autre modèle attribue à une difficulté de traitement de conflit l’inhibition comportementale. Elle entraînerait une indécision. On a aussi suggéré une dissociation entre la programmation de la tâche (comme franchir une porte) et la préparation motrice proprement dite. Enfin, on a suggéré que l’anxiété due à un ensemble de facteurs internes ou environnementaux jouerait un rôle majeur dans cette inhibition. Il est bien entendu que, dans le cas de cette pathologie, l’inhibition n’apporte aucune liberté supplémentaire mais au contraire handicape.

Les tentatives de catégorisation ont été nombreuses. On a, par exemple, distingué quelques grandes catégories d’inhibition. Dans l’inhibition réactive, le signal qui indique l’action dans le cerveau pendant la préparation d’une action en réponse à une situation (par exemple une tâche go/no go) est codé de façon pragmatique : d’une part, il contrôle, en les inhibant, des réponses motrices possibles dans le cortex moteur et prémoteur ; d’autre part, et en parallèle, il déclenche une préparation pour la sélection pertinente ou l’inhibition pendant la phase de réponse9, avec l’aide de mécanismes de décision dans la SMA (aire motrice supplémentaire). On a attribué à ces formes d’inhibition un rôle d’inhibition protectrice, en fait sans doute lié au caractère fondamentalement prédicteur du fonctionnement cérébral. Il supprime transitoirement toute activité motrice pour mieux préparer une réponse adaptée. Le noyau subthalamique est aussi impliqué dans cette inhibition. On a distingué également une forme extrême d’inhibition réactive, l’inhibition comportementale, qui se traduit par un comportement de suppression complète de toute activité, par un gel, une paralysie fonctionnelle. Ce comportement intervient souvent en cas de conflits sensoriels ou même de confusion des buts de l’action – par exemple dans la peur qui induit l’un des trois comportements de base : s’immobiliser, combattre et fuir (freeze, fight, flight), qui est accompagnée d’une augmentation de l’éveil et de l’attention10. La surprise interrompt aussi transitoirement la mémoire de travail11 avec la contribution d’un circuit impliquant les boucles liant le cortex frontal aux ganglions de la base. Les chercheurs attribuent à ce mécanisme la distraction qui intervient souvent après l’apparition d’un événement improbable. Comme dans le cas de la peur, je propose que cette inhibition est également un mécanisme qui empêche le déclenchement d’une réaction déjà apprise ou innée. Elle permet peut-être au cerveau de mettre en place une nouvelle réaction adaptée à l’événement surprenant. Ce comportement adapté à une situation improbable peut exiger un délai. En effet, on a récemment montré qu’en cas d’incertitude la réponse à un stimulus complexe peut être retardée12.

L’inhibition proactive est, quant à elle, la simulation mentale d’un scénario de réponse possible inhibé en attendant que soit évaluée la situation. Dans ce cas, la stratégie est covert (« cachée »), contrairement à l’inhibition réactive qui est overt (« ouverte et perceptible ») et elle est centrée sur le contrôle inhibiteur orienté vers un but lié au cortex frontal inférieur13. Elle concerne une version imaginée de l’action qui n’est qu’un acte potentiel ne spécifiant pas le comment de l’action dans laquelle le gyrus inférieur droit serait impliqué14. Il y a un déficit d’inhibition proactive chez des patients schizophrènes15.

On trouve également de nombreux travaux sur l’inhibition cognitive – nous en donnerons des exemples plus loin. Elle permet, par exemple, d’effacer des mémoires acquises pour permettre d’en acquérir de nouvelles (hippocampe) ou combiner des processus cognitifs, ou d’action. Elle est impliquée dans l’attribution de valeur et l’émotion et le choix des décisions qui en résultent. Elle intervient dans la relation avec autrui et ses incessants changements et surprises.

Il faut donc éviter de considérer l’inhibition comme un processus unique et c’est précisément cette diversité qui la rend si créative face à l’imprévu et à l’improbable. Nous n’examinerons pas les travaux sur le rôle de l’inhibition dans la création artistique et la résolution de problèmes. Une revue récente a été proposée par Mathieu Cassoti.16






Gérer la surprise et comprendre l’événement improbable

L’apparition d’un événement improbable induit en général la surprise, qui provoque des réactions différentes de celles consécutives à la nouveauté17. Le caractère inattendu d’un événement déclenche aussi des activités cérébrales différentes si cet événement est de caractère nouveau ou familier. Dans une autre étude18, la détection et le traitement de la nouveauté inattendue impliquent une voie liant la substance noire à l’hippocampe. La détection et le traitement de la familiarité inattendue impliquent le cortex périrhinal, le globus pallidus et l’hippocampe19. Les analyses ont aussi identifié des aires cérébrales dans le lobe pariétal inférieur dans le cas de réponse à des stimuli inattendus par contraste avec des stimuli attendus. Les régions pariétales ont été identifiées comme jouant un rôle dans la détection et l’identification des stimuli inattendus ou de stimuli inconvénients avec une certaine séquence d’événements. Par exemple, dans une étude récente20, des chercheurs ont trouvé que des aires distinctes dans le cortex pariétal inférieur traitent la nouveauté inattendue et la familiarité inattendue. Ils ont proposé que leur fonction consiste à orienter l’attention vers l’information inattendue. La dilatation de la pupille accompagne le caractère inattendu des stimuli. C’est la nouveauté contextuelle qui est importante pour activer ces deux voies.

Le cerveau utilise l’inhibition pour mieux détecter la survenue d’événements improbables. Il supprime transitoirement toute activité motrice. Cette inhibition protectrice est sans doute liée au caractère fondamentalement prédicteur du fonctionnement cérébral. Le noyau subthalamique est impliqué dans cette inhibition. La surprise interrompt aussi transitoirement21 la mémoire de travail, avec la contribution du même circuit impliquant les boucles liant le cortex frontal aux ganglions de la base. Les chercheurs attribuent à ce mécanisme la distraction qui intervient souvent après l’apparition d’un événement improbable, mais je proposerais aussi que, comme dans le cas de la peur, cette inhibition soit vue comme un mécanisme empêchant que soit déclenchée une réaction déjà apprise ou innée. Il permet au cerveau de mettre en place une nouvelle réaction adaptée à l’événement surprenant.

On voit ici pourquoi je pense que l’inhibition produit une liberté. La survenue d’un événement improbable induit parfois des émotions. Un exemple est le clignement attentionnel induit par l’émotion22. Lorsque, pendant l’accomplissement d’une tâche, apparaît brièvement un stimulus non pertinent (improbable), les sujets ne peuvent détecter aucun stimulus pendant plusieurs fractions de seconde. Cela ressemble à une véritable « cécité » induite par l’émotion. Toutefois, loin d’être une paralysie, cette pause de la perception évite peut-être que soient déclenchées des réactions inappropriées et permet au cerveau d’élaborer une réponse pertinente à la nouvelle situation que crée l’événement improbable ou imprévu. Rappelons que l’apparition d’un stimulus qui provoque la peur déclenche en moins de 100 millisecondes une réaction via l’amygdale, alors que le traitement complet du stimulus par le cortex cérébral prend une durée plus longue et conduit à un comportement souvent très différent de celui que provoque le traitement de la voie rapide amygdalienne. Supprimer temporairement la perception pourrait donner le temps au cerveau d’élaborer une réponse nouvelle adaptée, en tenant compte de données cognitives initialement enregistrées et de la valeur attribuée par le cerveau des émotions (le cerveau limbique). Ce processus prend du temps. Il ne s’agit là que d’une hypothèse.

L’inhibition peut être protectrice et permettre de distinguer entre un événement imprévu produit par un facteur extérieur et un événement produit par l’agent de l’événement (question de l’agentivité). Si nous provoquons nous-même un événement improbable, le cerveau tient compte de cette autoproduction pour inhiber une réaction. Par exemple, on ne rit pas quand on se chatouille soi-même ! On connaît les bases neurales de cette inhibition23. De façon générale, lorsqu’on est soi-même agent d’une action, on inhibe des réactions qui surviennent lorsque la même action est produite par autrui, surtout lorsque ces actions sont porteuses de risques. Ici, l’inhibition permet de distinguer élégamment ce qui est dû au monde extérieur et ce qui est intentionnel.

Un type particulier d’inhibition perceptive est la cécité au changement24. Lorsque, dans un paysage avec des personnages, on fait passer par exemple un singe, des observateurs ne perçoivent pas cet événement imprévu et improbable. On a attribué cette cécité qui inhibe la perception de l’événement incongru à une préférence du cerveau pour l’invariance. Il ne détecte pas toujours les changements : il aime les régularités, il est conservateur. Dans ce cas, on pourrait dire que l’inhibition n’est pas créatrice de liberté. Je propose une interprétation alternative : il s’agit d’une des multiples formes des mécanismes attentionnels qui sont tous destinés à nous permettre de sélectionner dans l’environnement ce qui est pertinent et donc, en fonction de nos buts du moment et de nos anticipations, de négliger éventuellement l’improbable – le singe qui traverse le paysage.

Une fois la surprise gérée, notre cerveau doit examiner l’événement improbable et chercher à le comprendre. C’est le rôle de la perception. De façon générale, des réseaux inhibiteurs donnent au cortex visuel une remarquable adaptabilité aux changements des conditions de l’environnement et adaptent la perception visuelle aux besoins de l’action. Cela est obtenu grâce à un équilibre entre excitation et inhibition (inhibitory/excitatory balance). En réalité, loin d’être un simple équilibre, la relation entre excitation et inhibition est la source d’une complexe capacité à s’adapter aux changements et donc à faire face à l’improbable. L’inhibition latérale des champs récepteurs visuels affine la sélectivité de la vision. Ce type d’inhibition est largement répandu dans le cerveau. Il assure par exemple une hétérogénéité de fonctions au sein d’une population de neurones initialement équivalents grâce à des protéines comme notch ou delta25.

L’inhibition est utilisée non pas comme un simple suppresseur d’activité, mais dans sa coopération avec l’excitation, comme un promoteur de fonctions complexes. Il y a une grande variété de processus inhibiteurs liés à des neurotransmetteurs comme la glycine ou le GABA dans le cerveau. Ces propriétés sont en grande partie basées sur la modulation de la transmission synaptique assurée par le neurotransmetteur GABA (gamma-aminobutyric acid) qu’utilise une variété d’interneurones inhibiteurs26. Par exemple, Takao Hensch a montré l’importance du GABA dans l’intégration multisensorielle et, avec Alain Prochiantz, l’importance de l’inhibition dans les mécanismes des périodes critiques27 pour la plasticité et la réorganisation fonctionnelle en cas de dysfonctionnement de la vision.




Choisir une action

Examinons maintenant la fonction de l’inhibition à divers niveaux de contrôle de l’action. Nous mentionnerons les réseaux dans la moelle épinière, le tronc cérébral et dans des circuits impliquant de nombreuses structures du cerveau comme le cervelet, les ganglions de la base ou encore le cortex préfrontal. Elle contribue à organiser la répartition de l’activité musculaire en fonction de l’acte désiré et selon la survenue de différences entre ce qui est planifié et ce que l’environnement ou l’état interne imposent. Dans le système nerveux central, l’inhibition est omniprésente sous des formes et avec des fonctions très différentes mais qui, si l’on veut bien la reconnaître, confèrent toujours une grande flexibilité au fonctionnement même des mécanismes les plus apparemment automatiques. C’est cette flexibilité qui est nécessaire pour répondre à une situation improbable. Je n’en donne ici que quelques exemples.


Le rôle de l’inhibition dans le contrôle du mouvement au niveau spinal

Les physiologistes ont décrit depuis longtemps le curieux bref silence (une fraction de seconde) qui s’établit dans la moelle épinière et, donc, dans le muscle avant un mouvement. On a beaucoup spéculé sur le rôle fonctionnel de cette inhibition prémotrice. Elle serait une mise à zéro de l’état des circuits de la moelle qui permettrait aux commandes descendantes de trouver un « terrain » neuronal non contaminé par un état précédent. C’est justement ce qui est requis en présence d’un événement improbable. Elle est aussi le témoin de la grande variété des mécanismes inhibiteurs qui interviennent dans le contrôle du mouvement ; il n’est pas dans notre propos de les passer en revue. On a aussi suspecté que le clignement de l’œil soit le reflet d’un mécanisme qui ne se contente pas d’humidifier le globe oculaire, ou d’interrompre temporairement la prise d’information. Cette suppression permettrait un véritable reset cérébral pour resynchroniser et réactualiser les traitements des informations visuelles et, je suppose, permettre au cerveau aussi de faire face à des configurations nouvelles ou inattendues du monde perçu.

Comme pour la vision, on trouve des mécanismes inhibiteurs aux premiers niveaux des systèmes sensori-moteurs. Une inhibition module l’activité au niveau présynaptique. L’existence de cette inhibition présynaptique fut longtemps l’objet de débats concernant les mécanismes au niveau de la moelle épinière. Aujourd’hui, elle est décrite à divers niveaux du fonctionnement cérébral28. Elle est un puissant outil de modulation des informations qui circulent soit en provenance de l’extérieur, soit dans des boucles internes. Son rôle de filtrage ou plutôt de sélection et de modulation (gating) est essentiel dans toute élaboration d’un jugement perceptif et d’un comportement ou des apprentissages.

Par exemple, l’inhibition autogène trouve son origine dans les récepteurs de force (récepteurs de Golgi) dans les tendons. Des neurones dits Ib sont issus de ces récepteurs. Ils adressent l’information à la moelle épinière. Ils produisent une inhibition sur les motoneurones – ce sont les neurones dans la moelle qui induisent la contraction des muscles. On pensait qu’il s’agissait seulement d’un mécanisme automatique de limitation de la force exercée sur le muscle. En fait, la littérature récente suggère qu’il s’agit d’un des mécanismes très fins de contrôle du mouvement qui permet l’adaptation motrice aux contextes de l’action.

Il en est de même de l’inhibition due aux neurones de Renshaw. Activés par une collatérale de l’axone du motoneurone, ces interneurones induisent une inhibition récurrente de la décharge des motoneurones. On a longtemps pensé qu’il s’agissait simplement d’une inhibition en feed-back court sur le motoneurone. En fait, leur fonction est bien plus complexe et peut être liée à la mise en correspondance des informations sensorielles et de la commande motrice. Ainsi, on trouve au niveau immédiatement prémoteur une remarquable richesse de mécanismes inhibiteurs dont la fonction est certainement de réguler les commandes motrices en fonction des événements extérieurs et de comparer les prédictions des centres supraspinaux avec l’état du monde sensible et moteur. L’improbable est pris en compte à ce niveau-là aussi !

L’inhibition réciproque concerne le fait que l’activation d’un muscle extenseur, par exemple, s’accompagne de l’inhibition du muscle antagoniste fléchisseur. On peut s’amuser à fabriquer des pantins qui fonctionnent ainsi. En réalité, la physiologie de cette inhibition au niveau de la moelle épinière révèle des subtilités qui en font une extraordinaire source de flexibilité dans la relation entre les antagonistes. Rappelons que les deux muscles opposés peuvent avoir des actions contraires. Par exemple, si nous voulons atteindre un verre d’eau, ils s’inhiberont réciproquement, mais si nous sommes en colère et serrons les poings pour frapper, une cocontraction entre ces deux antagonistes se produit et les deux muscles coopèrent pour transformer le bras en un pilier, objet rigide comme le bélier avec lequel on forçait les portes de châteaux au Moyen Âge. L’inhibition dans la relation entre muscles antagonistes permet donc de doser le niveau de coopération ou d’opposition entre les muscles. Elle intervient aussi dans l’ajustement de leurs relations pour faire un mouvement délicat ou gracieux ou encore pour ajuster le mouvement à un événement imprévu. La transition dynamique d’un état à l’autre est sans doute sous contrôle des centres corticaux et du cervelet.

On trouve l’inhibition réciproque dans de nombreux systèmes sensori-moteurs, par exemple dans l’organisation du réflexe vestibulo-oculaire que j’ai décrit dans Le Sens du mouvement. Les neurones vestibulaires gauches et droits s’inhibent réciproquement, assurant la symétrie des mouvements oculaires en réponse à des mouvements de la tête à droite ou à gauche. Toutefois, cette organisation, apparemment très rigide, est aussi fondamentale pour assurer la possibilité d’une récupération fonctionnelle en cas de destruction d’un côté du réseau. De plus, les neurones inhibiteurs qui assurent la symétrie sont les cibles d’influences multiples qui permettent l’adaptation du réflexe à de nombreux changements de l’état du système nerveux.




Fuir ou capturer

Une forme classique d’inhibition réciproque comportementale est celle qui intervient pour choisir dans un des couples du répertoire moteur : fuir ou capturer. Le neurophysiologiste Jörg-Peter Ewert a étudié chez les batraciens les bases neurales de la décision. Celle-ci est prise par deux réseaux de neurones en compétition qui s’inhibent. Un de ces réseaux est organisé pour permettre à un animal de fuir, s’il perçoit un grand objet qui se rapproche – caractéristique d’un oiseau de proie qui s’abat sur lui, un vautour par exemple. L’autre réseau lui permet de capturer sa proie favorite : le ver de terre ! Si l’objet est long et fin et se déplace dans le sens de la longueur, le crapaud considère qu’il s’agit d’un ver de terre et le réseau de capture est activé. Ewert a montré que l’inclusion d’une inhibition réciproque empêche que les deux réseaux soient activés simultanément et, surtout, permet à l’animal de tenir compte d’une multitude de facteurs liés soit à son état interne, soit aux aléas imprévisibles de l’environnement. En effet, cette organisation de base est sous l’influence de plusieurs autres réseaux qui traitent les informations externes ou internes. Loin d’être seulement une fonction d’inhibition réciproque de deux comportements, l’inhibition est ici un mécanisme essentiel d’adaptation à des situations imprévues. Un rôle semblable de l’inhibition se retrouve dans le réseau où fonctionne la cellule de Mauthner, ce neurone géant du poisson qui décide29 entre fuir et capturer.




Changer de stratégie et lutter contre les stéréotypies grâce à l’inhibition

Lorsque survient un événement ou une situation improbable, nous devons prendre des décisions et élaborer un comportement nouveau. Cela suppose que soient inhibés des comportements non pertinents. La difficulté de supprimer des stratégies apprises pour faire face à l’improbable en constituant des solutions nouvelles est liée à l’ancrage neuronal des stratégies apprises et à leur maintien au cours du temps. Un bel exemple est celui de la mémoire motrice. Il nous est possible d’apprendre à monter sur un vélo ou à faire du ski, puis de ne plus pratiquer pendant dix ans. Nous sommes surpris de constater après ces années que si nous montons sur un vélo ou chaussons des skis, les mouvements nécessaires sont immédiatement présents. Ils ont été stockés dans une mémoire motrice qui est, en réalité, une mémoire sensori-motrice, voire une véritable mémoire de l’ensemble des aspects cognitifs et moteurs nécessaires pour pratiquer cette activité. Cette solidité de l’acquis est un avantage, mais elle a aussi des inconvénients. Par exemple, si nous conduisons en automobile en Angleterre, au Japon ou en Irlande où la circulation est sur la voie de gauche, il nous faut inverser pratiquement tous nos réflexes et habitudes. L’inhibition est ici nécessaire pour s’adapter à une situation complètement nouvelle. J’ai discuté de cette double adaptation dans mon livre La Vicariance30. Et justement, les grandes structures du cerveau (cervelet, ganglions de la base, cortex préfrontal, colliculus supérieur) impliquées dans la décision et la sélection utilisent toutes des « cascades d’inhibitions » et, donc, des « désinhibitions » (inhibition de l’inhibition).

Devant l’imprévu et l’improbable, le cerveau peut choisir dans le répertoire des stratégies disponibles et même en composer de nouvelles en inhibant les stratégies automatiques ou apprises. Cela est possible, car le cerveau est un simulateur. Il simule le corps et le monde dans des boucles neuronales internes (circuits réentrants) liant les ganglions de la base, le thalamus et le cortex et sur des « modèles internes » (comme en robotique). Cela permet de choisir la meilleure stratégie en tenant compte du contexte, de l’expérience passée, etc. Dans ces boucles peuvent s’installer des habitudes et stéréotypies hautement répétitives et difficiles à modifier.

Les travaux d’Ann Graybiel ont montré la contribution de circuits impliquant l’émergence de ces stéréotypies : le noyau pédonculo-pontin, la substance noire, le noyau subthalamique, l’aire ventrale tegmentale. L’inhibition est nécessaire pour redonner la « liberté de l’improbable », car il faut inhiber les liens très spécifiques établis entre ces aires pour redonner au cerveau une chance d’innover et de tenir compte de ce qui ne peut être prévu. Elle est aussi nécessaire, une fois les stéréotypies supprimées, pour permettre à d’autres boucles liant le cervelet, le thalamus et le cortex de mettre en place et d’apprendre de nouvelles stratégies.




L’inhibition du retour : un encouragement à innover dans l’exploration visuelle

J’ai montré le rôle de la désinhibition dans les cascades d’inhibitions en série qui régulent la saccade oculaire31. En parallèle avec les circuits excitateurs qui, à partir du cortex, produisent la saccade, une chaîne d’inhibitions et de désinhibitions lie le cortex, les ganglions de la base, la substance noire, le colliculus supérieur et le tronc cérébral. Elles permettent la sélection, la décision, la plasticité des orientations de notre regard.

L’insertion d’un nouveau niveau d’inhibition permet la plasticité, l’adaptation à des situations nouvelles et au contexte interne et externe. Par exemple, une fonction utilisant l’inhibition qui permet au cerveau d’éviter l’encombrement des données et de ne traiter que des informations nouvelles, y compris les plus improbables, est l’inhibition du retour. Lorsque nous explorons une scène de l’environnement, nous produisons des saccades oculaires qui permettent au regard de se placer en divers points de la scène visuelle. Ces saccades successives constituent une trajectoire de sauts successifs (scan-path). L’inhibition du retour est la propriété d’empêcher ou de retarder la direction du regard par l’œil deux fois vers la même cible32. Son impact réel sur la probabilité de retourner à la cible préalablement regardée a été toutefois contesté33. Les bases neurales de cette inhibition sont maintenant mieux connues34.

On identifie aussi une forme d’inhibition du retour dans des tâches manuelles. Les réseaux corticaux et sous-corticaux impliqués dans les formes manuelle et saccadée recouvrent une diversité de mécanismes35 en partie communs36 et en partie distincts37 pour le regard et le geste de la main. On a aussi décrit une inhibition du retour social38, c’est-à-dire un retard de la réponse lorsque deux sujets qui coopèrent portent leur attention ou leur action à la même cible et que, une fois que l’un l’a atteinte, l’autre veut lui aussi la saisir. Le niveau d’œstrogènes semble avoir un impact sur l’inhibition du retour chez les femmes39, ce qui, d’après les auteurs de l’article, biaise l’attention des femmes dans une période particulière du cycle menstruel sur la nouveauté (et donc l’improbable), plutôt qu’il ne privilégie la stabilité.




Le cervelet, un détecteur de l’improbable

Le cervelet est un comparateur entre les actions souhaitées et le mouvement réalisé, il utilise des modèles internes des membres et est impliqué dans l’apprentissage. C’est donc un bon détecteur de l’improbable. Les neurones principaux du cervelet (les cellules de Purkinje), eux-mêmes inhibiteurs, ont des propriétés de feed-forward (anticipation), modulées par une subtile interaction entre excitation et inhibition. On trouve aussi un rôle de l’inhibition et de la désinhibition dans le contrôle cortical des entrées sensorielles dans le thalamus40. On a aussi suggéré qu’un équilibre rigoureux entre excitation et inhibition permettrait aux neurones corticaux de produire des codes neuronaux de population de haut niveau (dimensionnalité) et donc de participer à des fonctions complexes41.

La forme la plus élaborée d’intervention de l’inhibition dans le contrôle du mouvement est celle qui implique ce que j’ai appelé dans mon livre La Décision42 les « cascades d’inhibition », comme on en trouve dans l’organisation des mouvements oculaires saccadiques43. Elle fait intervenir les ganglions de la base. Nous avons proposé des modèles du rôle de certaines parties de ces structures.




Le cortex préfrontal

Le cortex préfrontal est très important pour gérer des situations inattendues et remplacer des comportements appris par d’autres qui répondent aux exigences nouvelles. Il n’agit pas seulement par l’usage de l’excitation. En effet il est, avec le gyrus frontal inférieur, impliqué dans des sélections d’actions, ou des retards de mise en œuvre d’actions connus sous la dénomination de no go.






L’oubli pour créer de nouvelles mémoires de l’improbable

L’inhibition peut aussi effacer de la conscience des souvenirs qui restent à l’état latent dans la mémoire (le refoulement freudien). Il faut les désinhiber pour révéler l’existence de ces souvenirs44. Toutefois, l’oubli peut être productif et c’est une faculté qui contribue aux libertés de l’improbable. Carlo Ossola citait cette phrase de Hammarkjold : « Seule la main qui efface peut écrire le mot juste. » Dans son esprit, il se référait à la pratique du Moyen Âge, où l’on gommait les textes périmés sur le parchemin (trop cher pour le jeter) pour y inscrire de nouveaux. C’est le courage de la tabula rasa. Harld Weinrich a merveilleusement décrit les formes multiples de l’oubli dans son livre45. Les neurosciences modernes ont révélé un mécanisme semblable qui permet au cerveau de constituer des mémoires nouvelles et de faire face à des situations complexes incongrues et improbables, en tenant compte de l’expérience passée, sans toutefois s’enfermer dans des stéréotypes de comportements déjà engrangés. C’est nécessaire pour créer de nouvelles mémoires.

Voici un exemple de la façon dont le cerveau procède. L’hippocampe combine des informations pour mémoriser des épisodes, c’est-à-dire un ensemble d’événements, de lieux, de valeurs, etc. Cette information mémorisée à court terme est stabilisée et surtout stockée en mémoire à long terme (mémoire de référence). Cela est réalisé par un changement drastique du fonctionnement des neurones de l’hippocampe, qui entrent (pendant le sommeil et le repos) dans un régime de « bouffées » (ou ripples) à haute fréquence et transmettent cette information en « paquets » au cortex préfrontal pour un stockage à long terme46. György Buszáki écrit : « Les ripples aident donc à transférer les représentations créées par l’hippocampe à partir de sources multiples dans plusieurs circuits pour contribuer à la consolidation de mémoires. Les informations acquises et celles récemment enregistrées sont combinées pour influencer les décisions, les plans d’action et potentiellement aider à la formation de pensées créatrices47. » Cela fait partie des mécanismes nécessaires lorsque apparaît une situation improbable. En même temps se déroule un mécanisme d’effacement et d’oubli pour laisser l’hippocampe libre d’accueillir des configurations d’événements nouveaux et même improbables. Il semble que le gyrus dentelé de l’hippocampe soit impliqué dans l’effacement des mémoires48. On voit ici que cela peut prendre la forme d’un effacement libérateur.

Les confabulateurs n’oublient pas ou, plutôt, ils ne peuvent pas choisir dans la mémoire les souvenirs pertinents pour le présent et la prédiction du futur, et inhiber les autres. Des déficits du cortex orbito-frontal chez des patients induisent une difficulté à sélectionner dans les souvenirs ceux qui sont pertinents pour faire face à une situation nouvelle49. Ils ont du mal à traiter les situations improbables, car ils ne peuvent pas aller choisir dans l’expérience passée des souvenirs qui pourraient être utiles devant l’inattendu.




L’inhibition :
une clef de la manipulation des points de vue

Un autre rôle fondamental de l’inhibition concerne le changement de perspective spatiale. Devant une situation improbable, nous devons souvent changer drastiquement de point de vue ou de perspective. Ici, le langage fait allusion au traitement de l’espace par le cerveau. En effet, une abondante littérature témoigne de l’importance des mécanismes de traitement cérébral de l’espace pour les fonctions cognitives les plus élevées50. Ces opérations mentales sont nécessaires à la navigation, mais aussi dans les relations sociales. Elles mettent en œuvre les fonctions exécutives, c’est-à-dire un réseau de régions frontales et préfrontales dont la fonction se précise au cours du développement de l’enfant51. Nous pouvons, par exemple, adopter deux perspectives différentes : soit à la première personne (égocentrée), soit en inhibant cette première façon (qui est la plus naturelle), pour adopter un point de vue différent à partir d’un lieu, d’un objet ou d’une personne. La nouvelle perspective peut être soit centrée sur autrui (hétérocentrée), soit adopter un point de vue global, comme sur une carte (allocentrée). Les bases neurales de ces changements de perspective ont été largement étudiées. Elles exigent des mécanismes inhibiteurs qui bloquent les stratégies les plus simples (égocentrées) pour permettre au cerveau d’accéder aux plus complexes. Ma thèse est ici que cette substitution permet au cerveau de faire face à des situations improbables en ayant la liberté de choisir la stratégie qui sera la plus appropriée pour répondre à la nouvelle situation.

Le changement de perspective depuis la perspective égocentrée vers la perspective hétérocentrée ou allocentrée requiert une transformation qui fait appel aux fonctions exécutives et au contrôle inhibiteur de la stratégie égocentrée.

Dans un travail concernant la différence entre la sympathie et l’empathie, nous avons montré52 que l’adoption du point de vue d’un avatar virtuel dans une tâche d’imitation posturale exigeait un temps de transformation mentale du point de vue de quelques centaines de millisecondes. Lorsque les sujets reproduisaient avec succès le point de vue de l’avatar et, donc, inhibaient leur perspective égocentrée, un réseau de régions préfrontal était activé, qui incluait le gyrus frontal inférieur droit, région associée à l’inhibition d’une réponse prepotent53.

Enfin, on trouvera dans le chapitre d’Emmanuelle Danblon dans cet ouvrage une impotante réflexion sur l’inhibition, la réthorique et l’utopie (p. 182-198).




L’inhibition,
un outil fondamental de l’apprentissage

Déjà, Piaget avait insisté sur l’importance de l’acquisition de la capacité de changer de point de vue pour l’élaboration de la pensée logique et le traitement de l’espace.

Adele Diamond a montré l’importance de l’inhibition cognitive chez l’enfant. Elle écrit : « Les fonctions exécutives permettent de jouer avec des idées, de prendre le temps de penser avant d’agir, de faire face à des défis nouveaux imprévus, de résister à des tentations et de rester focalisé. Les fonctions exécutives de base sont des inhibitions (l’inhibition comportementale, le “self-control”, la résistance à des tentations et à des actes impulsifs), le contrôle interférentiel (l’attention sélective et l’inhibition cognitive), la mémoire de travail et la flexibilité cognitive (incluant la pensée créatrice “hors de la boîte”, le changement de perspective et l’adaptation rapide à des changements de circonstances)54. » Le rôle majeur de l’inhibition dans le changement de perspective a aussi été montré dans une autre étude55. Dans celle-ci, les sujets adultes et enfants devaient identifier l’orientation et le côté de présentation de figures humaines tenant une balle dans la main. Les adultes étaient plus précis et demandaient moins de temps que les enfants pour déterminer dans quelle main la figure qui leur était présentée tenait une balle lorsque cette figure leur était présentée de face56. Le résultat majeur était que les enfants et les adultes avaient besoin de plus de temps et étaient moins précis dans cette tâche lorsque la figure était présentée de dos (situation facile congruente) si on faisait précéder ce test d’un autre test où la figure était présentée de face (situation non congruente) ; en revanche, le fait de faire précéder le test d’un autre dans lequel la balle était simplement placée par rapport à une ligne ne posait aucun problème de congruence. Cet effet d’amorçage négatif57 est une preuve maintenant bien documentée de l’inhibition de la stratégie égocentrée (première personne) pour adopter la stratégie à la troisième personne. Les résultats de ce travail indiquent que le développement de l’inhibition peut rendre compte de l’augmentation, au cours du développement, de la capacité des enfants au niveau préscolaire d’avoir accès à la théorie de l’esprit58 et à des tâches de raisonnement stratégique59. On trouvera dans l’ouvrage d’Olivier Houdé une revue du rôle essentiel de l’inhibition dans les processus d’apprentissage et de la fléxibilité cognitive, qui permet à l’enfant, pendant son développement, et à l’adulte d’adapter leurs stratégies60.
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