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Avant-propos


Je suis là, je me repose assis sur un banc dans le jardin. Soudain, je regarde ma montre, je me lève, je marche vers la maison. Une action s’est enclenchée, qui se déroule selon un plan qui semble déterminer chacune de ses composantes : entrer dans le bureau, décrocher le téléphone, composer un numéro, etc. Je n’ai pas besoin de surveiller mes mouvements, ni de compter mes pas, je marche sans m’en apercevoir. Vue de l’extérieur, cette action se décompose effectivement en une séquence de mouvements qui s’enchaînent selon une certaine logique et qui s’exécutent de manière automatique, mais dont le but final échappe encore à l’observateur. Vue de l’intérieur, au contraire, la séquence n’est que la mise en œuvre d’un but qui, bien qu’invisible, habite mon esprit et me guide sûrement vers la solution finale.

L’examen de mon cerveau pendant cette série de mouvements montrerait – c’est là un élément nouveau par rapport aux descriptions purement phénoménologiques – des fluctuations très rapides de l’activité de mon cortex cérébral se propageant d’une région à l’autre en fonction des opérations nécessaires au déroulement de l’action : garder le but en mémoire, focaliser l’attention sur la tâche, passer d’une étape à l’autre, commander les mouvements. Surtout, on constaterait que ces modifications ont débuté longtemps avant que se manifestent les premiers signes visibles de mon action. En fait, lorsque je me suis levé de mon banc pour aller téléphoner, je n’étais pas inactif, j’attendais l’heure du rendez-vous avec la personne chargée de la publication de ce livre, j’étais déjà engagé dans une action dont l’acte de me lever et de marcher n’a été qu’un des épisodes. En d’autres termes, on constaterait que mon cerveau, en grande partie à mon insu, était en train de planifier et de préparer l’action en devenir. Mais depuis quand ? Depuis quelques minutes, si le début réel était effectivement cette affaire de rendez-vous ? Ou depuis plusieurs mois, s’il s’agissait du projet un peu vague que sont la rédaction puis la publication d’un livre ?

Tel est en réalité le nœud du problème auquel nous serons confrontés : l’action volontaire est un phénomène asymétrique. On sait précisément quand elle se termine, mais on ignore quand, où et comment elle débute. Cette ignorance du véritable début, si tant est qu’on puisse le définir, n’est que partiellement due à la limitation de nos connaissances et de nos techniques ; c’est plutôt dans la nature même de l’action volontaire que de procéder d’une origine incertaine. On en comprend la raison : déterminer les raisons d’agir, évaluer les avantages et les inconvénients, peser le pour et le contre, former l’intention, prendre la décision constituent des processus cognitifs conscients qui ne sont connectés à l’exécution que de façon lointaine et qui s’étalent largement dans le temps qui la précède. Une action volontaire ne prend tout son sens qu’après avoir été exécutée, et sa forme finale ne correspond souvent pas à l’idée que l’on s’en faisait lorsqu’on en a eu l’intention.

Au cours de l’action à long terme qui consiste à écrire un livre, mon parcours a rencontré de multiples embranchements : continuer ou abandonner, modifier ou non le plan, supprimer ou ajouter un chapitre, etc. Chaque fois, j’ai eu le sentiment – la conviction – que ma décision procédait d’une réflexion consciente et rationnelle. La conscience est classiquement considérée comme l’apanage de l’action volontaire, au sens où une action, pour être volontaire, devrait nécessairement relever d’un processus conscient. Dans le même temps, la mise en forme détaillée des connaissances et des données qui constituaient la matière de cette réflexion semblait prendre en défaut mon introspection. Force m’était de reconnaître en effet que la thèse traditionnelle de l’action volontaire ne me permettait pas de comprendre comment opérait ma volonté consciente pour modifier le cours des choses, et encore moins de comprendre où et comment elle pouvait exercer une influence sur mes circuits nerveux chargés de produire les comportements nécessaires à la mise en œuvre de ces décisions.

Pour tenter de venir à bout de cette contradiction, j’emprunterai successivement deux trajets. Le premier (des chapitres 1 à 5) nous emmènera dans le cerveau de l’action, à travers une description détaillée, à la seconde près, des phénomènes qui se succèdent lors d’une action dirigée vers un but. Je suivrai la méthode de reconstruction inverse des ingénieurs, qui consiste à remonter vers l’origine d’un phénomène à partir de sa manifestation visible, du mouvement lui-même jusqu’aux commandes motrices émises par le cortex cérébral, en essayant de pénétrer le plus loin possible à l’intérieur des processus qui élaborent ces commandes, les organisent sous la forme de représentations, de modèles internes, de plans. Le second trajet (des chapitres 6 à 10) consistera à redescendre dans la direction inverse, du point le plus élevé de la représentation de l’action vers son accomplissement, c’est-à-dire, non seulement vers son exécution, mais, bien au-delà, vers son résultat et ses conséquences. Une étude de l’action volontaire ne peut en effet s’arrêter aux moyens mis en œuvre pour l’exécuter : elle doit aussi tenir compte du caractère intentionnel de cette action, c’est-à-dire des effets anticipés qu’elle est censée produire sur l’environnement physique et social.

La genèse et le déroulement de l’action volontaire font en principe intervenir un contrôle conscient de la part de son auteur. Mais quand la conscience se manifeste-t-elle ? L’expérience commune que nous avons de nos actions n’est-elle pas celle d’un enchaînement automatique ? Les étapes qui font l’objet d’une délibération consciente semblent surtout être celles qui ne sont pas directement reliées à l’action en cours, si bien que, lorsque le dénouement approche et que le passage à l’acte se précise, c’est invariablement le mode de fonctionnement non conscient qui prend le relais. À première vue, donc, la conscience de l’action serait un phénomène à éclipse, voire un épiphénomène dépourvu d’influence sur le déclenchement et le déroulement des événements. En réalité, le rôle opérationnel de la conscience dans le cycle de l’action se situe ailleurs : il consiste à assurer le lien entre le début incertain de l’action et sa réalisation visible. C’est par ce lien que l’auteur de l’action peut s’identifier lui-même ; en d’autres termes, c’est le fait d’être conscient qui permet à celui qui a voulu atteindre un but de se reconnaître comme étant le même que celui qui l’a effectivement atteint. Ce rôle va donc bien au-delà du faux problème de la genèse de l’action proprement dite : il fait de la conscience de l’action la condition de la conscience de soi. Nos actions volontaires sont en quelque sorte la preuve de notre existence, d’abord pour nous-mêmes, qui les éprouvons, mais aussi pour les autres, qui nous regardent. « J’agis, donc je suis » : tel pourrait être la formule qui constituera le fil directeur de ma réflexion tout au long de ce livre.

La volonté est au cœur de la réalité humaine, elle intervient dans la mise en œuvre de nos intentions, de nos désirs et de nos projets, elle est la manifestation de notre être intérieur. Les questions que je me poserai ici seront donc avant tout des questions auxquelles la réponse ne peut être apportée que par des données obtenues dans des expériences et des observations mettant à contribution des sujets humains possédant pleinement les attributs de conscience de soi, de jugement, d’insight requis pour construire et manipuler des représentations de leurs actions, pour s’en reconnaître les auteurs ; ou, en contrepartie, des sujets ayant malheureusement été dépossédés de ces attributs par des processus pathologiques.

 

Ce livre a une histoire. Il s’insère dans un itinéraire scientifique commencé il y a plusieurs dizaines d’années, au cours desquelles j’ai tenté d’apporter des réponses à la question de la genèse de l’action. Entre-temps, les actions volontaires, longtemps tenues à l’écart du questionnement scientifique, sont devenues une catégorie physiologique à part entière. C’est le fait qu’elles puissent maintenant être étudiées au moyen d’une méthodologie spécifique, comme ce fut naguère le cas pour les mouvements réflexes, qui a motivé la mise en œuvre de ce travail. Dans Le Cerveau-Machine, le livre qui constituait le premier jalon de cet itinéraire et qu’Odile Jacob, déjà, avait accepté de publier dans une collection qu’elle dirigeait, j’avais recherché l’origine des idées et des concepts qui avaient permis à des physiologistes, et non plus seulement à des philosophes, de se poser la question d’une science de la volonté1. Le titre même du livre laissait alors entrevoir l’émergence de nouveaux modèles de fonctionnement du système nerveux, fondés non plus sur des réponses machinales à des modifications du milieu, mais sur l’activité de systèmes endogènes capables de stocker, d’organiser, de transformer de l’information, et donc capables d’autonomie. La remise en cause de la méthodologie béhavioriste et le développement des sciences cognitives, avec l’avènement des notions de représentation en psychologie et de modèle interne dans les neurosciences, ont permis d’opérer ce changement de paradigme. Du coup, les méthodes physiologiques, qui, du fait de leur caractère invasif, étaient le plus souvent réservées aux préparations animales, ont pu être adaptées à la recherche humaine grâce aux efforts combinés des biologistes, des physiciens et des informaticiens, qui les ont rendues à la fois inoffensives et suffisamment précises. Les situations expérimentales mises au point chez l’homme par la psychologie cognitive pour l’étude des états mentaux se sont enrichies de mesures directes portant sur des variables physiologiques. Cette avancée prend toute sa pertinence en psychiatrie : qui dit en effet nouvelle physiologie dit nouvelle clinique. De nouveaux modèles permettent de rendre compte des troubles de l’image du corps et de la reconnaissance de ses propres actions, ou de la compréhension des intentions des autres.

La nouvelle donne gagne aussi la philosophie qui détenait jusque-là le monopole de la volonté comme attribut du sujet conscient. Les philosophes rejoignent les physiologistes dans une interrogation commune sur la frontière qui sépare l’espace d’autonomie que nous laisse notre fonctionnement biologique de l’espace de croyance à l’intérieur duquel se construisent notre liberté et notre responsabilité2. Comment ces deux espaces communiquent-ils ? Faut-il rechercher l’unité à tout prix ? Ou bien peut-on accepter l’idée de deux modalités distinctes de notre « être soi » qui n’auraient de commun que leur déterminisme cérébral ? À ces questions sérieuses mais encore irrésolues, le philosophe John Searle répond par une boutade qui exprime bien la séparation entre ces deux modalités : « Si l’on montrait que la prise de décision libre et rationnelle n’existait pas, est-ce que, rationnellement et librement, vous prendriez la décision d’accepter le fait que de telles décisions n’existent pas3 ? » Et, peut-on ajouter, si vous preniez cette décision, vous sentiriez-vous moins libres pour autant ?

 

Le chapitre 1 est d’une lecture un peu difficile, du fait de la complexité de l’organisation anatomique du cerveau de l’action. Le lecteur qui ne souhaite pas entrer dans le détail de cette organisation pourra se contenter d’examiner les figures et de lire leur légende, quitte à revenir sur le texte au fil de sa lecture des autres chapitres.








Chapitre 1

Le cerveau de l’action


L’existence d’une zone du cerveau contribuant à l’action et aux mouvements a longtemps posé un problème aux anatomistes et aux neurologues. De nombreux obstacles ont dû être franchis avant que l’idée même d’un contrôle des mouvements par le cerveau puisse être acceptée.

Le premier obstacle, qui nous paraît banal aujourd’hui, était celui de l’« effet à distance ». Imaginez un chirurgien du début du XVIIIe siècle sur un champ de bataille, face à un blessé dont le bras gauche est paralysé ou animé de convulsions et qui présente pour toute lésion une plaie sur le côté droit du crâne. La première réaction du chirurgien n’est-elle pas d’examiner le bras et d’y rechercher la cause de ce signe pathologique ? Certaines des théories de l’époque plaçaient l’origine des mouvements dans les muscles eux-mêmes. Ceux-ci étaient réputés dotés d’une propriété d’« irritabilité » facile à mettre en évidence par des expériences chez la grenouille : on déposait une goutte d’acide sur la peau d’une extrémité et on voyait les muscles du membre se contracter. La notion même de centre des mouvements situé dans la tête, à distance des muscles, ne coulait donc pas de source : elle s’opposait à d’autres expériences célèbres, toujours chez la grenouille, montrant que l’on pouvait encore provoquer la contraction des muscles d’une patte après décapitation de l’animal.

Un autre obstacle rendait encore plus problématique la notion d’effet à distance d’une lésion : le fait que cette lésion siégeait du côté opposé au bras atteint. C’est le chirurgien François Pourfour du Petit4 qui semble avoir été l’un des premiers à résoudre cette contradiction. Après avoir examiné des soldats blessés de la tête, disséqué plusieurs cadavres et reproduit des lésions d’un hémisphère cérébral chez des chiens, il avait émis l’hypothèse que les mouvements des membres d’un côté du corps étaient dus à l’action des esprits animaux provenant d’une région du cerveau située du côté opposé. Ces esprits animaux, pensait-il, avaient leur origine dans la partie superficielle du cerveau (l’écorce, ou cortex), traversaient les corps striés et suivaient ensuite des fibres dont on apercevait la décussation (le croisement) au niveau des pyramides, dans la partie inférieure du tronc cérébral. Cette décussation figurait déjà dans les livres de médecine vers 1710, mais ce n’est qu’autour de 1850 que Ludwig Türck donnera la description complète du faisceau pyramidal croisé, avec son trajet ininterrompu du cortex cérébral jusqu’à la moelle épinière.

Du cortex cérébral vers la moelle, puis de la moelle vers les muscles : tel était le cheminement des esprits animaux aboutissant au mouvement. La distinction entre les nerfs moteurs (centrifuges) et les nerfs sensitifs (centripètes) deviendra un fait acquis autour de 1810 – ou de 1820, selon qu’on attribue cette découverte à Charles Bell ou à François Magendie. Par la suite, il faudra attendre encore longtemps pour que soient clarifiés les aspects « intermédiaires » du problème physiologique lié à l’exécution d’un mouvement : la transmission de l’excitation nerveuse, d’abord par les esprits animaux au temps de Descartes, puis par l’influx nerveux à partir du début du XIXe siècle, le long des faisceaux et des nerfs depuis le centre jusqu’aux muscles, ne sera comprise qu’au milieu de XXe siècle ; de même pour le rôle de la moelle épinière dans la coordination entre les excitations sensorielles et les réponses motrices, problème dont je reparlerai plus tard à propos des réflexes. Mais ce qui m’intéresse ici, on l’a vu dans l’introduction, ce sont les aspects les plus centraux du processus moteur, ceux qui concernent sa naissance même à l’intérieur du cortex, avant qu’il ne s’exprime sous la forme de mouvements : l’élaboration des commandes motrices, leur organisation en séquences en fonction d’un but à atteindre ; plus haut encore, leur articulation avec les intentions, les projets, les choix du sujet en action.


La découverte du cortex moteur

Pour tenter d’atteindre ce but, je prendrai comme référence et comme point de départ l’année 1870, celle de la découverte du cortex moteur par deux chercheurs allemands. La scène se passe à Berlin. Gustav Theodor Fritsch et Eduard Hitzig décident de stimuler le cortex cérébral d’un chien à l’aide d’un courant électrique fourni par une bobine d’induction. Ils déplacent la pointe de leur électrode sur les diverses circonvolutions de la surface du cortex et découvrent qu’une zone située dans la région frontale autour du sillon central est « excitable » : la stimulation y déclenche de brusques contractions musculaires dans les muscles du côté opposé du corps de l’animal. Double surprise : d’une part, le cortex cérébral répond à la stimulation, alors qu’il était réputé inexcitable, ce qui signifiait aux yeux de ceux qui défendaient cette idée qu’aucune fibre motrice n’y prenait son origine ; d’autre part, les réponses musculaires obéissent à une organisation topographique. Sur des dessins représentant le cerveau du chien, Fritsch et Hitzig ont reporté des symboles représentant les effets de la stimulation en différents points du cortex : contraction des muscles du cou, extension de la patte antérieure, déplacement de la patte postérieure, mouvements de la queue, etc. Le cortex moteur était né5.

La découverte de Fritsch et Hitzig marque un tournant décisif dans l’étude des fonctions cérébrales pour plusieurs raisons : sur le plan méthodologique, c’est l’introduction d’une nouvelle façon d’établir un rapport entre une structure donnée du cerveau et sa fonction ; sur le plan physiologique, c’est la première démonstration univoque de l’existence d’une zone corticale possédant une organisation topographique précise ; sur le plan conceptuel enfin, c’est l’origine d’un débat qui se prolonge encore sur ce qui fait l’objet même de notre étude, le place du processus nerveux dans la genèse de l’action ; au-delà, c’est la possibilité de localiser un phénomène mental dans une zone définie du cortex cérébral.

Des expériences semblables à celles de Fritsch et Hitzig seront reprises dès 1873 par le Londonien David Ferrier qui utilisait le singe, et non plus le chien, comme préparation expérimentale. Ferrier obtenait des résultats superposables à ceux des auteurs allemands, même si la carte somatotopique du cortex qu’il avait établie était moins précise, du fait d’une méthode de stimulation différente. Le but qu’il s’était fixé en stimulant le cortex moteur était de poursuivre l’œuvre de son compatriote, le neurologue John Hughlings Jackson, qu’il admirait et en qui il reconnaissait le véritable découvreur de la fonction motrice du cortex cérébral. De fait, Jackson avait énoncé dès le milieu des années 1860, à partir de l’observation clinique de crises d’épilepsie localisées, les fondements d’une théorie des localisations motrices. Il pensait que le point de départ des convulsions au niveau de tel ou tel groupe de muscles dépendait de la localisation de la lésion dans la région motrice du cortex. Au cours des crises, les convulsions se propageaient à partir du point de départ jusqu’à envahir la totalité du membre ou même jusqu’à se généraliser à l’ensemble de la musculature. Mais cette propagation ne se faisait pas au hasard : elle suivait un trajet précis – qu’on a appelé par la suite la « marche jacksonienne » de la crise – qui donnait en fait une véritable description somatotopique de la zone motrice : « Quand la convulsion débute au niveau du gros orteil, écrivait Jackson, elle s’étend secondairement au pied, puis au mollet, puis à la partie haute de la cuisse ; de là, elle s’étend à la paroi abdominale, à la poitrine et à l’épaule d’où elle se propage de haut en bas dans le bras jusqu’aux doigts ; puis le cou et la face suivent, d’abord le front et les paupières, puis la lèvre et la langue […]. La marche de la crise, l’ordre dans lequel les différentes parties du corps sont envahies révèlent la disposition des foyers correspondants dans la circonvolution précentrale6. » Jackson avait également émis l’hypothèse que la représentation corticale de la motricité obéissait à des règles fonctionnelles, et non pas seulement anatomiques : « La quantité de substance grise corticale varie non pas tant avec la taille des muscles ou de la région du corps qu’avec le nombre de mouvements de cette partie. Par conséquent, les petits muscles des doigts seront représentés par beaucoup plus de substance grise dans le cortex que ne le seront les volumineux muscles du bras, parce que les premiers sont utilisés dans des mouvements plus nombreux, plus distincts et plus spécialisés. Une différenciation plus grande de la fonction implique une représentation plus grande dans le cerveau7. »

En physiologie, la preuve par la stimulation, qui démontre la fonction de manière positive en la renforçant, est toujours plus convaincante que la preuve par l’ablation, qui la démontre de manière négative en la supprimant. C’est pour cette raison que la découverte du cortex moteur par Fritsch et Hitzig paraît si simple et si élégante. Les deux auteurs avaient néanmoins, et fort logiquement, complété leur expérience en réalisant l’ablation d’une zone du cortex moteur après l’avoir stimulée : ils constataient alors que les muscles correspondants étaient affaiblis ou paralysés. Je reviendrai plus loin sur les effets de l’ablation expérimentale du cortex moteur chez différentes espèces animales et sur les controverses suscitées par ces effets. Toujours est-il qu’un des objectifs des expériences d’ablation était de reproduire les effets de lésions pathologiques observées chez l’homme. En clinique humaine, en effet, les neurologues étaient surtout confrontés aux lésions destructives qui provoquaient des paralysies, mis à part les cas plus rares d’épilepsie localisée qui correspondaient à des lésions irritatives. C’était le cas de Jean-Martin Charcot, qui avait entrepris à la Salpêtrière à partir de 1875 une confrontation « anatomo-clinique » entre les paralysies qu’il constatait en examinant ses malades et la localisation des lésions qu’il découvrait à l’autopsie. Physiologistes et cliniciens se retrouvaient sur le même terrain : Charcot, à sa façon, renforçait la validité des résultats des physiologistes en démontrant l’existence, chez un grand nombre de patients, d’une relation systématique entre la localisation des lésions au sein du cortex excitable et la topographie des groupes musculaires paralysés. Il constatait en outre que la zone corticale définie par ses autopsies correspondait à la région où se répartissaient des cellules d’un type particulier décrites au même moment par Vladimir Betz. Les cellules de Betz sont des cellules pyramidales géantes qui se voient presque à l’œil nu sur des coupes du cerveau passant par la circonvolution située en avant de la scissure de Rolando8, dans la partie profonde de la substance grise. Betz faisait de ces cellules la base anatomique des fonctions physiologiques de la région motrice du cortex9.

Les observations de Charcot clôturent l’ère des pionniers. Au fil des années, les différentes méthodes (clinique, physiologique, histologique) continuent d’apporter des contributions qui confirment leurs principaux résultats et leurs intuitions. La zone motrice du cortex cérébral acquiert progressivement son indépendance anatomique. Au sein d’un ensemble plus large, comme nous le verrons, s’individualise le cortex moteur « primaire ». Il doit cette dénomination au fait qu’il représente la zone d’où il est possible, par stimulation électrique, d’obtenir une réponse musculaire avec le seuil de courant le plus bas. La région ainsi définie s’étend à l’aire 4 de Brodmann, depuis le fond du sillon central jusqu’au milieu environ de la circonvolution précentrale. Charles Sherrington et son collaborateur Sidney Grünbaum, par leurs expériences chez le chimpanzé, feront le lien entre le critère physiologique – la zone excitable –, le critère anatomique – l’origine du faisceau pyramidal – et le critère histologique – la zone de répartition des cellules pyramidales géantes de Betz10 (figure 1.1).


[image: images]Figure 1.1. Contribution de Charles Sherrington à la découverte du cortex moteur.

Charles S. Sherrington (1857-1952) est le fondateur de la physiologie du système moteur. Prix Nobel de physiologie et médecine en 1932. Une de ses contributions les plus importantes est la délimitation du cortex moteur chez le primate. La partie droite de la figure représente la face latérale de l’hémisphère gauche d’un cerveau de chimpanzé. Les points dessinés sur la surface du cortex cérébral correspondent à des pénétrations d’électrodes de stimulation. Selon les points stimulés, des contractions musculaires sont observées dans différentes parties de la moitié du corps de l’animal, du côté opposé à la stimulation. Notez que tous les points sont groupés en avant du sillon central (sulcus centralis) dans ce qui constitue la circonvolution frontale ascendante, là où se situe le cortex moteur primaire (d’après Grunbaum et Sherrington, 1903).




Ces cellules de la couche V du cortex moteur, on le sait, sont « corticospinales » en ce sens que leurs axones contribuent au faisceau pyramidal, aussi appelé lui-même faisceau corticospinal. Les cellules géantes sont concentrées à 80 % dans le cortex moteur primaire. Les autres aires du cortex moteur, qui seront décrites plus loin, contribuent elles aussi au faisceau pyramidal, si bien que toutes les aires du cortex moteur, primaire ou non, sont directement reliées à la moelle. Quant à l’organisation somatotopique du cortex moteur primaire humain, elle a été confirmée dans ses grandes lignes par le patient travail d’Ottfried Foerster en Allemagne et surtout de Wilder Penfield à Montréal à partir de 1930. C’est à ce dernier que nous devons l’image de l’« homoncule » avec sa face et ses mains d’une taille disproportionnée par rapport au reste de son corps. Cette représentation est le résultat de stimulations du cortex pratiquées chez plus d’une centaine de patients lors d’opérations neurochirurgicales au cours desquelles le cerveau avait été exposé. Elle démontre le caractère fonctionnel et pas seulement anatomique des localisations motrices : la surface corticale dévolue aux différents groupes musculaires, comme l’avait pressenti Jackson, est fonction de leur degré d’innervation et non de leur masse11. Chez l’homme plus encore que chez les autres primates, les muscles de la face, du tractus vocal et des doigts sont surreprésentés par rapport à ceux des autres segments du corps. De plus, c’est de la zone où sont représentés les muscles des doigts que partent le plus grand nombre de fibres corticospinales se terminant directement sur les motoneurones de la moelle : les muscles des doigts sont innervés exclusivement par cette voie corticospinale monosynaptique, ce qui explique la sévérité de l’atteinte des mouvements des doigts et l’absence de récupération de ces mouvements à la suite d’une lésion interrompant le faisceau pyramidal (figure 1.2).

Plus récemment la description de la somatotopie héritée de Penfield a dû subir des aménagements du fait du raffinement de la technique de stimulation. Celle-ci se pratique désormais couramment sur le cortex du singe macaque, à l’aide d’électrodes ultrafines et avec des impulsions de courant très faibles. La carte somatotopique du cortex des auteurs classiques se présentait comme une représentation contiguë des différentes parties du corps, respectant en gros sa configuration anatomique, tandis que la carte actuelle ressemble davantage à une peau de panthère où les segments du corps paraissent se chevaucher. On peut par exemple observer des îlots de cortex contrôlant les mouvements du poignet au milieu de la zone des doigts ou à proximité de celle de l’épaule. Un même segment peut être représenté plusieurs fois… La stimulation de certains points peut provoquer des mouvements de plusieurs articulations à la fois, ou même provoquer l’apparition de postures du bras ressemblant à celles d’un geste naturel, comme porter un objet à la bouche. Ce résultat s’inscrit dans une vieille controverse sur la nature des effets obtenus par stimulation du cortex : s’agit-il de simples contractions musculaires, comme le pensaient Fritsch et Hitzig, ou de véritables mouvements complexes, en quelque sorte déjà organisés, comme le préconisait Ferrier ? La réponse à cette question reste incertaine : elle fera l’objet d’un examen détaillé au chapitre 2.


[image: images]Figure 1.2. Répartition topographique des localisations motrices sur le cortex cérébral humain.

Cette répartition est le résultat de stimulations électriques du cortex pratiquées au cours d’interventions chirurgicales chez de nombreux patients par le neurochirurgien Wilder Penfield (1891-1976). Penfield avait eu l’idée de représenter les localisations motrices sous la forme d’un « homonculus » chez qui la taille des parties du corps dépendait de l’étendue de la zone corticale contrôlant les muscles correspondants. On remarque la taille importante des mains et des pieds, ainsi que de la partie inférieure de la face et des muscles de la phonation. À droite, l’homonculus est représenté sur une coupe frontale d’un hémisphère passant approximativement au niveau de la circonvolution frontale ascendante (d’après Penfield et Boldrey, 1937).




Une autre caractéristique récemment découverte de la carte du cortex moteur est qu’elle n’est pas figée, mais qu’elle peut au contraire se modifier en fonction des circonstances. Ce fait a pu être étudié chez l’homme en utilisant les techniques de neuro-imagerie qui permettent d’enregistrer l’activité métabolique de régions du cortex cérébral au cours de tâches bien définies. Le principe de ces méthodes est que plus une aire corticale est impliquée dans la tâche que le sujet exécute, plus son métabolisme augmente. C’est ainsi que le métabolisme du cortex moteur primaire augmente lorsque la tâche comporte l’exécution d’un mouvement. L’augmentation de l’activité (l’activation) est limitée à la zone somatotopique du cortex concernée par les segments de membre qui participent au mouvement. Considérons maintenant le cas de mouvements, ou d’une action complexe, fréquemment pratiqués, comme peuvent l’être les mouvements des doigts chez un violoniste professionnel. Chez ce musicien, la zone somatotopique du cortex moteur primaire contrôlant les mouvements des doigts est plus étendue que chez un profane non musicien12. Ainsi, l’apprentissage et la pratique sculptent en quelque sorte la topographie du cortex moteur. Des effets de même nature, en plus dramatique, sont observés chez des sujets ayant subi l’amputation d’une main. Dans ce cas, on observe que la zone corticale correspondant à cette main diminue d’étendue, s’amenuise progressivement, tandis que les zones voisines correspondant au coude, à la face, etc. s’accroissent à ses dépens en occupant la place laissée vacante. Ces modifications du cortex moteur semblent être réversibles, comme l’a montré la spectaculaire observation du patient DC, amputé des deux mains à la suite d’un accident. Cet homme de quarante ans a bénéficié quatre ans plus tard d’une allogreffe de deux mains étrangères. Les régions somatotopiques de son cortex moteur des deux côtés, qui avaient considérablement diminué de surface, se sont progressivement réétendues au fur et à mesure que la motricité des mains greffées se développait, pour retrouver leur étendue normale au bout d’un an environ13. Prises dans un contexte plus général, ces données suggèrent qu’il n’existe pas de relation univoque entre une région anatomique du système nerveux et sa fonction présumée : on doit plutôt envisager l’existence d’une localisation fonctionnelle « distribuée », moins rigide que les localisations décrites par les auteurs classiques et, du même coup, mieux à même de rendre compte des phénomènes de plasticité nerveuse tels que ceux que je viens de décrire.




Le cortex moteur dans la continuité évolutive

De nombreuses discussions, dans le dernier quart du XIXe siècle, ont porté sur la comparaison entre les cerveaux moteurs des différentes espèces de mammifères. Si la comparaison au sein du groupe des primates est relativement aisée, du fait de la forte homologie du sillon central chez le singe et chez l’homme, il n’en va pas de même pour comparer primates et carnivores. Chez les carnivores, la zone « giganto-pyramidale », celle qui contient les cellules pyramidales géantes caractéristiques du cortex moteur primaire, s’étend autour du sillon crucié, dont certains auteurs ont voulu faire l’homologue du sillon central des primates. Quelle que soit la localisation précise du cortex moteur chez ces espèces, d’autres paramètres doivent être pris en compte pour la comparaison avec les primates, en particulier la différence dans les connexions corticospinales. Chez les primates, les axones des neurones des couches giganto-pyramidales qui constituent le faisceau pyramidal se distribuent dans les différents segments de la moelle épinière et, pour les plus longs d’entre eux, atteignent le renflement lombaire. À chaque niveau, ils se terminent au voisinage des motoneurones et, pour certains d’entre eux, directement sur les motoneurones eux-mêmes. Ce n’est pas le cas chez des espèces comme le chien, où le faisceau pyramidal ne descend pas au-delà des premiers segments cervicaux, et où la connexion avec les motoneurones des renflements cervical et lombaire, là où se trouvent les motoneurones des muscles des membres antérieurs et postérieurs, se fait par l’intermédiaire d’un réseau d’interneurones à l’intérieur de la moelle. Cette différence est essentielle, car elle explique les résultats apparemment divergents obtenus à la suite de l’ablation du cortex moteur, source d’âpres polémiques entre auteurs du XIXe siècle, en particulier entre Ferrier et Goltz. Chez le singe, comme chez l’homme, l’ablation du cortex moteur primaire entraîne une paralysie durable de la motricité distale, dont font partie les mouvements de la main et des doigts. Charcot, en voyant un singe opéré par Ferrier et présenté au Congrès de Londres, se serait écrié : « C’est un malade ! » Chez le chien, en revanche, la paralysie n’est que transitoire, et la motricité redevient rapidement normale, comme l’avait observé Goltz. Ce dernier avait fait de ce résultat un argument contre la théorie des localisations cérébrales14.

L’acquisition de la motricité distale est une caractéristique marquante des primates, et plus spécialement de l’homme : la finesse et l’indépendance des mouvements des doigts, la richesse des expressions faciales et, plus encore, la complexité de la motricité du tractus phonatoire sont les conséquences marquantes de cette spécialisation du système moteur cortical humain. C’est en ce sens que le cortex moteur primaire, avec sa spécialisation pour la motricité distale, semble être une acquisition tardive de l’évolution du cortex cérébral. Si cette remarque était justifiée, elle impliquerait que, chez les espèces antérieures aux primates, comme les carnivores, le cortex moteur primaire jouerait un rôle moins important et que la fonction motrice corticale serait assurée par un ensemble d’aires moins spécialisées, plus généralistes, celles qui constituent le « cortex prémoteur ».




Le cortex moteur en situation

Le cortex moteur primaire (l’aire 4 de Brodmann) fait partie d’un ensemble d’aires interconnectées entre elles, et comportant, d’une part, le cortex sensitif avec lequel il est étroitement associé et, d’autre part, le cortex prémoteur, sur lequel j’insisterai particulièrement. Enfin, le cortex moteur primaire est en relation avec des structures nerveuses sous-corticales, les ganglions de la base et le cervelet qui, au terme de circuits complexes qui font intervenir d’autres régions du cortex, se projettent directement sur lui. Cette mise en réseau du cortex moteur lui donne sa véritable signification : considéré isolément, c’est une simple aire d’exécution ; considéré comme membre d’un réseau plus large, c’est une aire qui participe de plein droit à l’élaboration des actions.


Les connexions avec le cortex pariétal antérieur

La partie du lobe pariétal située immédiatement en arrière du sillon central (et correspondant aux aires 1, 2 et 3 de Brodmann) constitue l’aire somesthésique primaire qui voisine avec le cortex moteur primaire au fond du sillon central. C’est là qu’aboutissent les messages sensoriels issus de la peau, des muscles et des articulations. L’aire somesthésique primaire et le cortex moteur échangent des connexions qui les mettent « en registre » l’une avec l’autre, de telle sorte que la zone motrice et la zone somesthésique correspondant aux mêmes segments du corps se trouvent interconnectés. Cet arrangement permet une coordination sensori-motrice très fine et très rapide : dans la manipulation d’un objet, par exemple, les messages sensoriels guident les mouvements des doigts qui, à leur tour, renforcent l’exploration sensorielle de l’objet.

Cette promiscuité, pourrait-on dire, entre les deux aires a posé de difficiles problèmes aux cliniciens et aux physiologistes de la fin du XIXe siècle qui tentaient de les séparer. Il n’est pas inutile, dans la perspective de nos discussions ultérieures, de rappeler cette étape de l’histoire des localisations cérébrales. En clinique, il se trouve que les deux aires situées de part et d’autre du sillon central sont fréquemment atteintes simultanément, surtout si la lésion est d’origine vasculaire – les branches de la même artère, l’artère cérébrale moyenne, se partagent l’irrigation de ces deux territoires. Charcot avait remarqué ce fait au cours de ses autopsies. Comme les symptômes moteurs de ces lésions (la paralysie) dominent la scène, tandis que les symptômes somesthésiques (l’anesthésie) régressent plus rapidement, il en avait déduit que l’ensemble de la zone lésée correspondait bien au cortex moteur. Cette vue avait été adoptée par l’ensemble des neurologues de l’époque. Du côté des physiologistes, Fritsch et Hitzig pensaient que seule la région située en avant du sillon était excitable et donc motrice. Ferrier, au contraire, obtenait des réponses motrices en stimulant une zone beaucoup plus étendue, incluant la région située en arrière du sillon. Comme il expérimentait chez le singe et qu’il n’avait pas hésité à affirmer que ce qui est vrai du singe l’est aussi de l’homme, ses vues avaient prévalu. Il faudra attendre les expériences de Sherrington chez le chimpanzé au début des années 1900, dont j’ai déjà parlé, pour que la singularité du cortex moteur primaire soit reconnue. Chez l’homme, les stimulations électriques réalisées par le neurochirurgien américain Harvey Cushing, qui avait brièvement séjourné dans le laboratoire de Sherrington à Liverpool au début des années 1900, apporteront la preuve définitive de l’existence, en arrière du sillon, d’un cortex sensitif distinct du cortex moteur. Les patients dont Cushing stimulait le cortex étaient en effet conscients, sous anesthésie locale, et pouvaient rapporter leurs impressions : lorsque la stimulation était appliquée en arrière du sillon, ils disaient éprouver des sensations localisées de fourmillement ou de picotement15. Ces observations seront confirmées par Penfield qui dressera la carte du cortex somesthésique et montrera sa similitude avec celle du cortex moteur. En tout état de cause, nous devrons nous souvenir de cette discussion au moment où il sera question de la représentation centrale des actions.




Le cortex prémoteur

Les aires dites « prémotrices », situées en avant du cortex moteur primaire dans le lobe frontal, sont regroupées dans l’aire 6 de Brodmann. Les aires prémotrices appartiennent au même type histologique que le cortex moteur primaire, le type agranulaire. Elles contiennent dans leur couche V des cellules pyramidales, plus petites que celles de l’aire 4, dont les axones se dirigent également vers la moelle par le faisceau pyramidal. Les stimulations électriques appliquées à ce niveau donnent des réponses motrices, avec un seuil de déclenchement plus élevé que dans le cortex primaire, selon une somatotopie où prédominent les mouvements du membre supérieur et de la bouche. Le schéma d’organisation qui se dégage de l’ensemble constitué par le cortex moteur primaire et le cortex prémoteur est révélé par l’examen de leurs connexions anatomiques, inférées pour la plupart à partir des études réalisées chez le singe, comme nous le verrons plus loin. De façon simplifiée, les différentes aires du cortex prémoteur sont connectées directement – par l’intermédiaire d’une seule synapse – avec le cortex moteur primaire, et ces connexions respectent la somatotopie. Elles sont par ailleurs de la même manière connectées entre elles. Elles sont enfin connectées à d’autres régions du cortex, le cortex pariétal postérieur situé en arrière du sillon central, et le cortex préfrontal situé plus en avant dans le lobe frontal.

Cette description anatomique classique des aires prémotrices permet déjà de dégager quelques principes d’organisation. Tout d’abord, le fait que chaque aire prémotrice soit connectée aux centres moteurs de la moelle, à la fois directement par le faisceau pyramidal et indirectement par l’intermédiaire du cortex moteur primaire, montre bien l’impact potentiel du cortex prémoteur dans son ensemble sur la régulation de la fonction motrice. De plus, les interconnexions au sein du cortex moteur laissent envisager un fonctionnement en réseau distribué plus que sous la forme d’une hiérarchie entre les aires prémotrices. Au-delà de ces considérations générales, l’étude des connexions qui, comme la plupart des connexions entre aires corticales, sont bidirectionnelles (ou réciproques) ne donne pas d’indication sur le sens de circulation de l’information, ni sur les échanges entre aires. C’est par une approche associant une nouvelle description anatomique à une étude de son fonctionnement intime que les secrets du cortex prémoteur ont pu être, au moins partiellement, dévoilés. Il fallait, pour atteindre ce résultat, que soit résolu un problème technique. L’action ne peut s’étudier que chez un animal éveillé et conscient, capable de participer activement à la tâche motrice que lui demande l’expérimentateur. Or, pour pouvoir enregistrer l’activité des neurones du cortex moteur, véritable source d’information sur la fonction de chacune de ses parties, il faut une fixation rigide de la tête, condition difficilement praticable chez un animal non anesthésié. Ce n’est qu’à la fin des années 1960 que ces exigences contradictoires ont pu être remplies chez le singe macaque, à force d’entraînement de la part de l’animal et de patience de la part des expérimentateurs. Ed Evarts, le pionnier de cette préparation dite du « singe éveillé », a ainsi pu enregistrer les premiers neurones du cortex moteur primaire chez l’animal entraîné à déplacer son bras en direction d’une cible visuelle. En répétant les essais et en variant les conditions au cours de l’enregistrement d’un même neurone dont on connaît la localisation, on peut le classer dans une « population » spécialisée pour tel ou tel type de tâche16.

Cette étude du rôle de l’aire 6 a d’abord nécessité une nouvelle description de son anatomie ce qui a pu être réalisé grâce à une méthode prenant en compte non plus la classique morphologie des cellules et leur répartition dans les différentes couches du cortex, mais leur identité fonctionnelle. Chez l’homme, des techniques réalisées sur des coupes de cerveau et utilisant des marqueurs histochimiques permettent de réaliser une segmentation de plus en plus fine des aires corticales. La présence, détectée par ces techniques, de différents types de récepteurs à la surface des neurones constitue pour chaque aire une sorte « d’empreinte digitale ». Il devient ainsi possible de distinguer au sein de l’aire 6 une aire prémotrice dorsale (PMd), une aire prémotrice ventrale (PMv), une aire prémotrice dorso-médiane appelée aire motrice supplémentaire (supplemetary motor area, SMA), ainsi que des aires prémotrices situées dans le cortex cingulaire, sur la face interne de l’hémisphère. Chez le singe, en combinant les méthodes d’identification anatomique, d’enregistrement de l’activité de neurones au cours d’une tâche motrice et de stimulation électrique limitée à de petits ensembles neuronaux, on parvient ainsi à une vision plus cohérente du rôle joué par le cortex prémoteur (figure 1.3).

Les neurones situés dans la région du PMd s’activent lors de l’exécution de mouvements dirigés vers un but visuel, comme dans l’action d’atteindre un objet ou un point de l’espace. Les mouvements qu’ils encodent, pour atteindre le but fixé, doivent tenir compte de la position des yeux par rapport à la tête, de la tête par rapport au tronc, ainsi que de la position du bras par rapport au reste du corps lorsque le mouvement se déclenche. Ces calculs complexes sont effectués en grande partie dans les aires pariétales qui se projettent sur cette région du cortex prémoteur. Les neurones situés dans la région du PMv ont des caractéristiques différentes : ils s’activent lors de mouvements des extrémités, particulièrement les mouvements de la main et des doigts, mais aussi ceux de la face et de la bouche. Leur mise en jeu est fonction du type de mouvement effectué par l’animal. Lors de la saisie d’un objet, par exemple, un de ces neurones peut ne s’activer que lorsque l’animal effectue une prise de précision entre le pouce et l’index dirigée vers un petit objet ; en revanche le même neurone ne s’activera pas s’il s’agit d’un objet plus gros, ou du même objet mais saisi avec une prise différente (figure 1.4). Il existe ainsi dans le PMv un répertoire de mouvements dont l’enchaînement peut aboutir à la production d’actions plus complexes. Le PMv est connecté avec des aires pariétales distinctes de celles qui se projettent sur le PMd : elles proviennent de régions où sont traités les messages visuels concernant la forme, la taille, l’orientation des objets. Ces informations sont nécessaires à une identification « pragmatique » des objets, une identification en vue de l’action sur eux, bien différente de leur identification « sémantique » par les mécanismes de la perception consciente17.


[image: images]Figure 1.3. Anatomie du cortex prémoteur et pariétal chez le singe macaque.


En haut, délimitation des aires corticales par une méthode histochimique, due à l’anatomiste Massimo Matelli. Sur la partie frontale de l’hémisphère, l’aire F1 correspond au cortex moteur primaire, les aires F2, F3, F6 et F7, au cortex prémoteur dorsal (notez l’extension sur la face interne de l’hémisphère), et les aires F4 et F5, au cortex prémoteur ventral. Sur la partie pariétale de l’hémisphère, l’aire PE correspond au cortex du lobule pariétal supérieur, tandis que les aires PF et PG correspondent au cortex du lobule pariétal inférieur.

En bas, le sillon intrapariétal (ip) séparant les deux lobules pariétaux a été ouvert pour montrer les aires MIP, LIP, VIP et AIP. Les flèches dessinent le circuit AIP – F5 – F1 impliqué dans la transformation visuo-motrice au cours de l’action de saisie manuelle d’objets, selon les modalités illustrées par les  figures 1.4  et  1.5.





Enfin, la SMA est une région dont la stimulation électrique évoque des mouvements généralement plus lents et plus complexes que ceux qui sont évoqués à partir des autres aires prémotrices. De plus, ces mouvements sont fréquemment bilatéraux. De fait, les neurones de la SMA s’activent volontiers dans des tâches bimanuelles. Certains de ces neurones s’activent lors d’une action comportant un enchaînement de mouvements exécutés par l’une ou l’autre main dans un ordre déterminé, mais restent silencieux si les mêmes mouvements sont exécutés dans un ordre différent.

Malgré certaines ressemblances avec les neurones du cortex moteur primaire, les neurones du cortex prémoteur possèdent d’autres caractéristiques qui les en distinguent radicalement. Une première caractéristique est leur plus grande indépendance vis-à-vis de l’exécution proprement dite du mouvement. Les neurones des régions PMd et PMv deviennent actifs lorsque l’animal se prépare à exécuter le mouvement qui lui est dicté par la tâche à accomplir, dans l’attente du signal de départ. Cette décharge anticipée peut se prolonger pendant plusieurs secondes et ne dépend donc pas du fait que le mouvement en question sera finalement exécuté ou non. Une seconde caractéristique est la relation étroite des neurones du cortex prémoteur avec les messages d’origine visuelle qui leur parviennent des aires pariétales. Certains neurones prémoteurs, dans le PMd comme dans le PMv, répondent même à la simple présentation visuelle d’un objet, sans qu’un mouvement soit requis de la part de l’animal. Ce type de réponse ressemble à celles qu’on observe en enregistrant les neurones du cortex pariétal qui sont connectés avec ces neurones prémoteurs. Mais les neurones pariétaux sont avant tout des neurones visuels, dépourvus de la capacité d’intervenir dans l’exécution d’un mouvement. En revanche, les réponses visuelles des neurones prémoteurs ne peuvent manquer de poser question : ne pourrait-il pas s’agir en réalité d’une décharge motrice anticipée, comme si l’action correspondante devait finalement avoir lieu, ou comme si elle était mentalement « simulée » ?

On aura noté, tout au long de cette description, la sensibilité particulière des neurones prémoteurs pour les actions dirigées vers un but. Ils ne déchargent pas lors d’un mouvement quelconque : il faut que le mouvement soit dirigé vers un objet. Une autre catégorie de neurones prémoteurs, localisés principalement dans le PMv, présente à cet égard des caractéristiques singulières : comme les autres neurones du PMv, ces neurones s’activent en relation avec une action simple dirigée vers un but, comme saisir un objet entre le pouce et l’index, par exemple ; toutefois, à la différence des autres neurones du PMv, ils s’activent également lorsque l’animal observe un autre animal (ou un expérimentateur) en train d’effectuer cette même action (figure 1.4). Ces neurones particuliers, découverts au début des années 1990, ont reçu le nom de « neurones miroirs », du fait de ce caractère biface qui leur permet de refléter en quelque sorte l’action exécutée par un autre individu comme si elle était exécutée par l’observateur lui-même. Ils représentent donc une action en train d’être exécutée ou sur le point de l’être, quel que soit l’agent de cette action. D’autres propriétés ont été ajoutées par la suite à la description initiale, notamment celles qui suggèrent que ces neurones seraient capables d’un certain degré d’« abstraction » de l’action observée : certains neurones miroirs déchargent en effet même si le but de l’action (l’objet à saisir) est dissimulé derrière un écran ; d’autres déchargent aussi bien lorsque l’action exécutée par l’autre agent est visible que lorsqu’elle est seulement audible, signalée par le bruit caractéristique de l’ouverture d’une cacahuète, par exemple18.


[image: images]Figure 1.4. Propriétés visuo-motrices des neurones du cortex prémoteur chez le singe macaque.


À gauche. Activité d’un neurone du cortex prémoteur lors d’un mouvement de saisie manuelle dirigé vers un petit objet (prise de précision, en haut) ou vers un objet plus gros (prise de puissance, en bas). La décharge du neurone est représentée par des points alignés figurant les potentiels d’action au cours de 10 essais successifs. L’histogramme rassemble tous les potentiels d’action émis par le neurone au cours de ces mouvements. Notez l’activité importante du neurone pendant la période qui précède le début (ligne verticale) de la prise de précision, contrastant avec l’activité quasi nulle pendant la même période précédant la prise de puissance (d’après Rizzolatti et al., 1988).

À droite. Activité d’un autre neurone de la même région du cortex prémoteur ventral (aire F5) lors de l’observation d’un mouvement de saisie manuelle exécuté devant l’animal par un expérimentateur (en haut) ou au cours d’un mouvement semblable exécuté par l’animal lui-même (en bas). Ici, la décharge du neurone est représentée par des traits verticaux figurant les potentiels d’action au cours de 6 essais successifs. Cette activité similaire d’un neurone dans les conditions d’observation et d’exécution d’un même mouvement caractérise les neurones miroirs découverts par le groupe de Giacomo Rizzolatti (D’après di Pellegrino et al., 1992).

Je remercie G. Rizzolatti pour son aimable autorisation.





La découverte de neurones ayant des propriétés visuelles, dont les neurones miroirs sont le type le plus achevé, au sein même du cortex moteur a exercé une profonde influence dans les multiples secteurs de ce domaine qu’on désigne maintenant par le terme de « cognition motrice ». Il s’agit en effet de neurones qui sont à la fois sensoriels et moteurs : ils ne sont pas seulement sensoriels, puisque, à la différence des neurones d’un système sensoriel comme le système visuel, ils disposent d’une sortie motrice ; ils ne sont pas seulement moteurs dans la mesure où ils peuvent être activés par la seule vue du but d’une action, ou d’une action dirigée vers un but, sans « intention » de l’exécuter. À ce titre, ils constituent la base neuronale de la représentation d’une action, un concept que je vais reprendre et expliciter tout au long de cette étude.




Le cortex pariétal postérieur

Le cortex pariétal postérieur est situé, comme son nom l’indique, en arrière des aires somesthésiques de la partie antérieure du lobe pariétal. Il comprend les lobules pariétaux supérieur et inférieur séparés l’un de l’autre par le sillon intrapariétal. Le lobule pariétal supérieur est connecté au cortex prémoteur dorsal, tandis que l’inférieur est connecté au cortex prémoteur ventral (figures 1.3 et 1.5).


[image: images]Figure 1.5. Fonction visuo-motrice du cortex pariétal postérieur.


À gauche. Topographie des aires pariétales dans le cerveau du singe (A) et le cerveau humain (B). Notez la différence d’échelle entre la représentation des deux cerveaux. La région pariétale postérieure est centrée sur le sillon intrapariétal qui sépare les lobules pariétaux supérieur et inférieur. Notez le développement particulièrement important du lobule pariétal inférieur du cerveau humain. Les aires sont numérotées selon la nomenclature de Brodmann.

À droite. Activité visuo-motrice d’un neurone situé dans le cortex du sillon intrapariétal (aire AIP, voir  figure 1.3 ) chez le singe macaque. L’activité du neurone est enregistrée pendant la saisie manuelle par l’animal de quatre objets différents. Notez l’activité plus importante lors de la manipulation d’un des objets, indiquant la « préférence » du neurone pour ce type de conformation visuelle et motrice. Expérience réalisée par le groupe de Hideo Sakata (d’après Sakata, 1992).





Vernon Mountcastle a été le premier, en 1975, à mettre en évidence les propriétés visuo-motrices des neurones du cortex pariétal postérieur. Par la suite, Hideo Sakata a apporté une importante contribution en montrant que certains de ces neurones, directement connectés avec le cortex prémoteur ventral, sont activés par la vision d’objets vers lesquels une action est dirigée. Ils déchargent lors de la présentation d’un objet particulier, mais seulement si l’animal se prépare à exécuter une action de saisie de cet objet19 (figure 1.5). Il existe enfin dans cette même région du cortex pariétal une population de neurones qu’on peut qualifier de neurones miroirs, au même titre que ceux que l’on enregistre dans le cortex prémoteur20.

Les neurones pariétaux représentent donc la contrepartie visuelle des neurones prémoteurs décrits plus haut : alors que la décharge des neurones pariétaux est en relation avec l’objet de l’action plutôt qu’avec l’action elle-même, celle des neurones prémoteurs est davantage en relation avec l’action qu’avec l’objet. Ces deux populations de neurones, étroitement interconnectées, fonctionnent en fait de manière synergique pour coder des « représentations visuo-motrices », représentations constituées de quelques schémas moteurs et responsables d’actions simples dirigées vers un but immédiat (voir chapitre 3). Les neurones pariétaux, tout en n’étant clairement pas des neurones moteurs, sont néanmoins fortement impliqués dans les processus qui conduisent à l’action. Ils sont informés non seulement du but vers lequel se dirigent les mouvements, mais aussi des commandes motrices qui vont être utilisées pour y parvenir. Nous rencontrons ici pour la première fois ce qui va devenir par la suite un concept clé, celui de « copie d’efférence », selon lequel le système moteur adresse à d’autres régions du cortex la copie des commandes destinées à un mouvement en cours ou à venir. Nous verrons par la suite le rôle que peut conférer aux neurones pariétaux la possession de cette information.




Le cortex préfrontal

Le cortex préfrontal, qui occupe la majeure partie des lobes frontaux en avant de l’aire 6, est l’autre zone de convergence intervenant dans la régulation de l’action. Le cortex préfrontal se distingue nettement du cortex prémoteur et moteur par son aspect histologique. Il est caractérisé par la présence de nombreuses cellules granulaires dans sa couche III, d’où l’appellation de cortex granulaire, distinct, comme on l’a vu, du cortex moteur, de nature agranulaire. Il existe en fait des zones de transition entre les deux types histologiques. L’aire de Broca, une région qui, chez l’homme, intervient dans la production du langage, fait partie de ces zones intermédiaires.

Comme le reste du cortex cérébral, le cortex préfrontal est constitué d’une mosaïque d’aires définies selon des critères histologiques et biochimiques, point important si l’on pense que la région préfrontale a longtemps été considérée comme une zone à vocation générale possédant une fonction globale de régulation du comportement plutôt que des fonctions spécifiques. Cette conception, contredite par les travaux de la neuroanatomie et des neurosciences cognitives des vingt dernières années, persiste encore dans certains modèles neuropsychologiques qui font du cortex préfrontal une sorte de « superviseur » ou d’« administrateur central » (voir le chapitre 5).




Connexions de la région préfrontale

Le cortex préfrontal est richement interconnecté, non seulement avec d’autres aires corticales, mais aussi avec des structures sous-corticales, thalamus et ganglions de la base. Il ne sera donné ici qu’un résumé portant sur les principales connexions et, plus spécifiquement encore, sur celles qui se rapportent de près ou de loin à l’organisation de l’action.

Au niveau sous-cortical, d’importantes connexions réciproques s’établissent avec le noyau médiodorsal du thalamus. Ce noyau est un relais entre le cortex préfrontal et des structures comme la formation réticulée mésencéphalique, le cortex inférotemporal, le noyau amygdalien et le cerveau limbique dans son ensemble. La portion médiane, dite « magnocellulaire », du noyau médiodorsal est connectée avec les régions médiane et orbitaire du cortex préfrontal, tandis que sa portion latérale, « parvocellulaire », est en rapport avec la région dorsale, sur la convexité de l’hémisphère. Les connexions du cortex préfrontal avec les ganglions de la base, également réciproques, respectent cette dualité. En effet, les projections des régions médiane et dorsale du cortex préfrontal sur le striatum (noyau caudé et putamen) restent séparées. Un premier circuit part du cortex orbitaire et médian vers la région limbique du striatum (le striatum ventral), connectée au noyau amygdalien, à l’hippocampe et à l’hypothalamus : il met en relation le système de l’action avec des informations qui guident le comportement dans la recherche d’un renforcement positif. Un autre circuit, davantage impliqué dans le contrôle de la motricité, part du cortex préfrontal latéral vers le striatum dorsal, la substance noire, le pallidum et le thalamus.

Au niveau cortical, des connexions réciproques s’établissent entre le cortex préfrontal et des aires corticales associatives situées dans le lobe pariétal (aires 5 et 7 de Brodmann), ainsi que dans la partie supérieure (aire 22) et inférieure (aire 21) du lobe temporal. De ce fait, le cortex préfrontal se trouve en relation avec des zones où sont traitées des informations en provenance des sphères visuelle, auditive et somesthésique. Là encore, les informations « sensorielles » qui résultent de ces projections restent séparées les unes des autres. Dans l’aire 46, par exemple, une aire préfrontale qui s’étend de part et d’autre du sillon principal, les projections d’origine auditive et visuelle se regroupent respectivement au-dessus et en dessous du sillon, tandis que celles qui proviennent de l’aire 7 se répartissent de part et d’autre du sillon, en conservant la séparation entre les modalités visuelle et somesthésique traitées par cette aire pariétale. Enfin, le cortex préfrontal est étroitement connecté avec les régions motrices du cortex. Ces connexions s’établissent principalement avec le cortex prémoteur : la région dorsale centrée sur l’aire 46, pour ne citer qu’un exemple, est en relation avec la SMA et l’aire 6 ventrale (PMv). Les connexions corticocorticales unissant le cortex préfrontal au cortex prémoteur, ainsi que les connexions plus indirectes par l’intermédiaire des ganglions de la base, font qu’au total le cortex préfrontal n’est séparé du cortex moteur primaire, et donc de l’exécution des mouvements, que par un très petit nombre de synapses (figure 1.6).


[image: images]Figure 1.6. Topographie des aires corticales de la région préfrontale.


À gauche. Vue latérale de l’hémisphère gauche du cerveau humain et du cerveau du singe macaque. Les aires sont numérotées selon la nomenclature de Brodmann. Les aires 44 et 45 du cerveau humain correspondent à la zone dite de Broca. Notez la taille respective de l’aire 46 dans les cerveaux des deux espèces. Chez le singe, l’aire 46 se trouve située de part et d’autre du sillon principal (principal sulcus, PS).

À droite. Cerveau du singe macaque (grossi) montrant quelques-unes de connexions entre la région préfrontale et la région du sillon intrapariétal.

(Redessiné d’après Goldman-Rakic.)





Cette longue description fait évidemment voler en éclats, au sens littéral du terme, la notion classique d’une région préfrontale homogène : le cortex préfrontal est constitué, comme je le laissais entendre au début de ce chapitre, d’une mosaïque d’aires possédant des connexions spécifiques et donc assurant des fonctions distinctes.




Les neurones préfrontaux

Comme pour les autres aires du cortex cérébral, l’expérimentation sur la préparation du singe éveillé a changé de manière radicale les conceptions portant sur la fonction des aires préfrontales. C’est grâce à cette technique que l’activité des neurones de chacune des aires décrites par l’anatomie des connexions peut être corrélée aux réponses comportementales de l’animal, et que le rôle du cortex préfrontal dans l’organisation de l’action apparaît pleinement.

Les expériences qui ont donné le plus d’informations à ce sujet sont celles qui utilisent le paradigme de la « réponse différée ». On entraîne l’animal à donner une réponse motrice à un stimulus présentant certaines caractéristiques : couleur, forme, position dans l’espace, position dans une séquence temporelle. En outre, l’animal a appris à ne pas donner la réponse immédiatement, mais à attendre un signal, soit d’exécution (le GO signal), soit de non-exécution (le NO GO signal). Les auteurs qui ont étudié ces neurones disposaient ainsi d’une période au cours de laquelle ils pouvaient observer leur activité pendant que l’animal choisissait le bon stimulus, préparait sa réponse et la conservait en mémoire jusqu’au signal d’exécution. Dans les conditions de ces expériences, la décharge de ces neurones peut ainsi être observée indépendamment du stimulus, qui a déjà disparu, et de la réponse, qui n’a pas encore été donnée. Il ne s’agit plus cette fois d’analyser la façon dont le neurone encode les caractéristiques du stimulus comme le fait un neurone sensoriel, ni de mettre sa décharge en relation avec les paramètres du mouvement exécuté par l’animal comme un neurone moteur, mais d’entrer dans le processus cognitif qui précède l’action21.

D’une manière générale, la décharge de ces neurones préfrontaux n’a en effet pas de relation avec la réponse motrice ; au contraire, la décharge anticipe la survenue de la réponse et cesse au moment même où celle-ci survient. C’est donc bien le plan de l’action, et non l’action elle-même, qui est représenté. Cette caractéristique est illustrée par une expérience réalisée par Pascal Barone et Jean-Paul Joseph en 1989 (figure 1.7). Dans cette expérience, le singe fixe d’abord un point lumineux au centre d’un écran. Tandis qu’il maintient sa fixation, d’autres points s’allument successivement à gauche (1), au-dessus (3) et à droite (2) du point central ; l’ordre d’allumage varie d’un essai à l’autre (231, 132, etc.). Une fois la séquence terminée, et après un délai variable, l’animal reçoit un GO signal qui lui indique qu’il doit toucher du doigt les trois points dans l’ordre où ils se sont allumés. Les neurones préfrontaux de la région du sillon principal se sont révélés être de petites « mémoires de travail » encodant chacune les diverses étapes du plan de l’action : un neurone donné s’active lorsque le doigt se dirige, disons, vers le point 2, mais seulement si ce point est apparu en dernier dans la séquence ; un autre pour le point 3 s’il est apparu en premier, et ainsi de suite. Cette notion de mémoires de travail spécialisées possède, comme nous le verrons par la suite, un grand pouvoir explicatif pour comprendre le rôle de la région préfrontale dans les actions volontaires22.

Les aires préfrontales doivent cette capacité aux informations véhiculées par leurs connexions. Celles qui proviennent du cortex du lobe pariétal ou du lobe temporal sont d’origine sensorielle et concernent donc les événements du monde extérieur ; celles qui lui parviennent du système limbique et des relais sous-corticaux sont d’origine endogène et se rapportent à la mémoire et à l’affectivité, en bref, au monde intérieur. Cette synthèse entre les deux types d’informations est peut-être ce qui caractérise le mieux la fonction du cortex préfrontal : s’abstraire des buts immédiats, former des plans à plus long terme et éventuellement s’abstenir de les mettre à exécution.

Le cerveau de l’action nous apparaît, au terme de cette longue description, comme un réseau centré sur le cortex moteur primaire, la région qui distribue les commandes aux muscles. Le cortex moteur est lui-même encadré par d’autres régions, le cortex prémoteur et le cortex pariétal qui synthétisent les informations d’origine sensorielle (visuelles, tactiles, musculaires, etc.) nécessaires à l’organisation d’actions dirigées vers un but situé dans le monde extérieur. Enfin, comme dans un jeu de poupées russes, ces régions sont à leur tour enchâssées dans un ensemble plus vaste qui comprend le cortex préfrontal, les ganglions de la base, le système limbique. Cet ensemble fournit au cortex moteur des informations d’origine endogène, détachés de l’exécution proprement dite, intervenant dans l’élaboration des buts, des plans, des intentions et des motivations qui, éventuellement, conduisent à l’action.


[image: images]Figure 1.7. Activité d’un neurone du cortex préfrontal du singe macaque au cours d’une tâche de mémorisation.

Le singe est entraîné à toucher les cibles 1, 2 et 3 dans l’ordre où elles sont apparues (en haut). Cet ordre change à chaque essai. Après avoir observé la séquence des cibles, l’animal doit la mémoriser et atteindre un signal de départ avant de la reproduire. Il est récompensé par du jus de fruit s’il a touché les cibles dans le bon ordre. Les enregistrements de l’activité d’un neurone du cortex préfrontal latéral (aire 46) ont été regroupés au cours d’essais où la cible 2 est apparue, soit en premier (231, 213), soit en deuxième (123, 321), soit en dernier (132, 312). Les enregistrements sont alignés sur l’apparition de la cible 2 (ligne verticale). Notez l’activité sélective du neurone pour la cible 2, mais seulement lorsque celle-ci apparaît en dernier dans la séquence (d’après Barone et Joseph, 1989).
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