une organisation a deux dimensions
est apparente a la surface du cortex,
selon deux directions a angle droit, a
la fagcon d’un tableau a double entrée :
des plis transverses tres apparents, per-
pendiculaires a 1’axe du corps, et des
bandes longitudinales, fonctionnelles,
mais non apparentes anatomiquement,
paralléles a cet axe (voir la figure 2).

A linstar du cortex cérébral, les plis
de la surface du cervelet augmentent la
surface de tissu nerveux pour un petit
volume, et donclenombre de neurones.
Chez les mammifeéres, le cervelet pré-
sente de nombreux folioles délimités par
des petits plis, réunis en dix lobules déli-
mités par des plis plus marqués qui, eux-
mémes, forment trois lobes séparés par
des plis profonds, les scissures. Chaque
lobe (les lignes du tableau) est caracté-
risé par la nature des principales infor-
mations sensorielles qui lui parviennent.
Le lobe flocculo-nodulaire, le plus pos-
térieur, regoit surtout des messages issus
des organes de 'équilibre, telle 1’oreille
interne. Le lobe antérieur recoit surtout
des messages proprioceptifs, c’est-a-dire
des informations qui renseignent sur la
tension et I'allongement des muscles.
Entre les deux, le lobe postérieur regoit
denombreux messages visuels qui infor-
ment sur la position et le déplacement
des objets et des membres situés dans
le champ visuel.

A Vinverse du cortex cérébral, des
régions voisines du cervelet peuvent
recevoir des informations issues de par-
ties distantes deI'organisme, tandis que
des régions distantes du cortex céré-
belleux peuvent recevoir des informa-
tions de laméme partie del’organisme.

L’organisation en plis est complétée
par une disposition en bandes (les
colonnes du tableau) orientées paral-
lelement au plan de symétrie du corps:
le vermis, central, et les hémispheres
cérébelleuxlatéraux. Du plan de symé-
trie vers le cOté, les bandes comman-
dent successivement la posture du tronc,
les mouvements des membres et de la
main et, enfin, la préparation motrice.

De chaque c6té du plan de symé-
trie du corps sont disposés trois noyaux
cérébelleux, chacun en dessous d"une
des bandes paralleles du cortex céré-
belleux, et chaque bande atteint, via
des axones, le noyau situé en des-
sous. On dit que chaque bande se
projette sur un noyau.

Les noyaux cérébelleux forment
I'étage de sortie du cervelet et envoient
des axones, dits descendants, vers les
régions motrices du tronc cérébral et de
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lamoelle épiniére, et des axones ascen-
dants vers le thalamus et le cortex
cérébral. Les ordres moteurs élaborés
par le cervelet sont envoyés vers les
motoneurones, tandis qu’une copie en
est envoyée vers les aires motrices out
les mouvements sont préparés.

La partie centrale du cortex céré-
belleux, le vermis, ainsi nommé a cause
de son apparence de ver annelé, s’étend
sur les trois lobes et se projette sur les
deux noyaux les plus proches du plan
de symétrie, les noyaux fastigiaux. Ces
régions reglent la posture du corps
dans le champ de gravité. Le lobe
flocculo-nodulaire se projette sur les
noyaux vestibulaires du tronc cérébral,
qui traitent les informations de I'oreille
interne. L'ensemble de ces régions
assure 1'équilibre du corps.

Les hémispheres cérébelleux sont
composés de deux parties fonction-
nellement distinctes. La partie inter-
médiaire, la plus médiane, s’étend sur
les lobes antérieur et postérieur, et se
projette sur les noyaux globuleux et
embolliformes. Ceux-ci se projettent
sur des régions de commande des
muscles des membres, en particulier le
noyau rouge, dont les signaux moteurs
atteignent les motoneurones. Impor-
tante chez les mammiferes non pri-
mates, cette voie de commande motrice
a régressé chez les primates a mesure
du développement des fonctions
motrices du cortex cérébral.

La partie latérale des hémispheres,
une expansion du lobe postérieur, est
tres développée chez les primates. Elle
regoit surtout des signaux issus du cor-
tex cérébral moteur, et se projette sur le
noyau cérébelleux le plus latéral et le
plus volumineux, le noyau dentelé,
qui n’envoie des messages que vers
des aires du cortex cérébral moteur,
via plusieurs noyaux du tronc cérébral
et du thalamus. Cette boucle, qui part
du cortex cérébral et y revient, participe
a la préparation des gestes complexes
avant de les exécuter.

Un cristal de neurones

Alors que chaque aire du cortex céré-
bral a une organisation particuliere, les
neurones du cortex cérébelleux sont tous
connectés de la méme maniere. Cette
régularité indique une fonction unique
que chaque foliole du cervelet assure
pour réguler ou pour préparer les mou-
vements d"une partie du corps. Cette
fonction consiste a combiner les infor-
mations sensorielles et motrices, cha-

cune codée par la fréquence des suc-
cessions, nommeées trains, de potentiels
d’action, afin d’anticiper les mouve-
ments résultant des ordres moteurs
quelques millisecondes avant qu'ils ne
s’accomplissent, puis d’émettre un signal
correcteur qui se combine au signal
moteur du cortex cérébral.

.,,!_-"'.-""' X
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3. PLUSIEURS CIRCUITS NEURONAUX, ici
simplifiés, commandent un mouvement. Le
cortex cérébral envoie un signal moteur (en
rouge) vers la moelle épiniére. Une copie (en
vert) de cet ordre est transmise au cervelet
qui envoie un signal (en bleu) vers la moelle
épiniére. Les deux signaux s’additionnent
dans un motoneurone en un signal (en vio-
let) qui stimule le muscle. Un signal réflexe
(en orange) déclenché par une stimulation
directe ne passe que par la moelle épiniére.
Un signal d’erreur (en jaune) peut étre envoyé
de l'olive inférieure vers le cervelet.

NOYAU ROUGE

NOYAU DU PONT
OLIVE INFERIEURE



Observons maintenant le cortex du
cervelet a un plus fort grossissement.
I est composé de cinq types princi-
paux deneurones: les cellules de Pur-
kinje, les cellules granulaires ou grains,
les cellules de Golgi, les cellules étoi-
lées et les cellules a panier (voir la
figure 2). Ces neurones sont agencés
selon une disposition si réguliere et
répétitive qu’elle a été comparée a la
géométrie d"un cristal.

Les signaux qui arrivent a l'entrée
du cortex activent les grains, qui sont
les cellules les plus petites et les plus
nombreuses de tout le systeme nerveux
et sont les seuls neurones excitateurs
du cortex. A la sortie, le signal éla-
boré par le cortex est envoyé aux
noyaux cérébelleux par les axones
des cellules de Purkinje, qui sont, elles,
parmi les plus volumineuses du sys-
teme nerveux. Tous les autres types de
neurones sont des interneurones, c'est-
a-dire des neurones qui ne contactent
que des neurones proches.

Les voies de sortie sont dites effé-
rentes et les voies d’entrées, afférentes.
Deux voies d'entrée apportent des
signaux au cervelet : les fibres mous-
sues et les fibres grimpantes. Toutes
ces fibres sont excitatrices et ont le
glutamate pour neurotransmetteur.
Les fibres de chaque type se divisent
dans le cervelet et atteignent un noyau
cérébelleux et la région correspon-
dante du cortex. Cependant, malgré
ces similitudes, leurs origines et les
informations qu’elles apportent sont
tres différentes.

Les fibres moussues, ainsi nommeées
d’apres leur aspect en microscopie élec-
tronique, sont les axones de neurones
dont les corps cellulaires sont situés
dans des régions trés diverses du sys-
téeme nerveux. Elles transmettent des
informations sensorielles et des copies
des ordres moteurs. Les premiéres pro-
viennent des organes del'équilibre, du
systeme visuel et, via la moelle épi-
niere, des organes qui mesurent I'al-
longement et la tension des muscles.
Les secondes sont issues du cortex
moteur cérébral et des régions de la
motricité automatique, notamment les
volumineux noyaux du pont.

Les fibres grimpantes sont ainsi
nommeées parce qu’elles s’enroulent
autour des dendrites des cellules de
Purkinje a la facon de plantes grim-
pantes autour de branches d’arbres.
Alinverse des fibres moussues, toutes
les fibres grimpantes sont les axones
de neurones d"un seul noyau du tronc

cérébral, l'olive inférieure, qui regoit
a la fois des signaux sensoriels et des
copies d’ordres moteurs issues de la
moelle, du tronc cérébral, du cortex
cérébral et des noyaux cérébelleux.
Grace a ces signaux, codés par les fré-
quences de potentiels d'action, I'olive
inférieure détecte les erreurs de mou-
vements et envoie par les fibres grim-
pantes un signal au cervelet qui estime
I'écart entre les mouvements effec-
tués et les mouvements voulus. Le
signal, transmis par les fibres grim-
pantes au cervelet, agit comme un pro-
fesseur : a court terme, il corrige le
mouvement en cours, et a long terme,
il guide un apprentissage moteur.

L'organisation synaptique
du cortex cérébelleux

Les signaux des fibres moussues par-
viennent au cortex cérébelleux par les
synapses de ces fibres avec les courtes
dendrites des grains, qu’atteignent
aussi des axones des cellules de Golgi :
I'ensemble forme un glomérule qui
traite les informations afférentes. Les
axones des grains, tres fins et sans gaine
de myéline, se divisent, a la surface du
cervelet, en deux branches opposées
qui forment des fibres paralléles, orien-
tées perpendiculairement au plan de
symétrie du corps, et longues de plu-
sieurs millimetres. Ces fibres, trés nom-
breuses, contactent par des synapses
les dendrites des cellules de Golgi (qui
regoivent aussi des signaux, via d'autres
synapses, directement des fibres mous-
sues). En retour, les cellules de Golgi
inhibent les dendrites des grains au
niveau des glomérules et ferment une
boucle de rétroaction.

Les fibres moussues, les grains et
les cellules de Golgi constituent le cir-
cuit d’entrée du cortex cérébelleux
(voir la figure 5). Ce circuit de tri et
de traitement sélectionne, parmi les
signaux afférents, ceux pertinents
pour contrdler un mouvement, et en
forme des combinaisons variées.

Les messages traités dans le cir-
cuit d’entrée sont transmis, via les fibres
paralleles, au circuit de sortie formé
parles cellules de Purkinje et par deux
types d’interneurones inhibiteurs, les
cellules étoilées et les cellules a panier.
Chaque fibre parallele contacte une
centaine de cellules de Purkinje, dont
les nombreuses dendrites, disposées
comme les branches d'un espalier, sont
toutes contenues dans des plans per-
pendiculaires a la direction des fibres

paralleles. Environ 400 000 fibres paral-
leéles traversent 1’arborisation dendri-
tique de chaque cellule de Purkinje,
etenviron 80 000 la contactent, par des
synapses au niveau d’épines dendri-
tiques, des petites saillies des dendrites.
Ces synapses, nous le verrons, sont le
site d’apprentissage le mieux connu
du cervelet.

Chaque cellule de Purkinje com-
bine les messages qui lui parviennent
par les fibres paralléles et forme un
message efférent, une série de poten-
tiels d’action simples, dits sodiques-
potassiques (voir la figure 4), semblables
a ceux émis par la plupart des neu-
rones. La fréquence de ces potentiels
d’action, qui atteint parfois 1 000 par
seconde, mais reste le plus souvent
comprise entre 10 et 100 par seconde,
code le signal élaboré par la cellule et
est transmis a des neurones des noyaux
cérébelleux dont il diminue I'activité.

Des synapses existent aussi entre les
fibres paralleles et les deux types d'in-
terneurones qui inhibent les cellules de
Purkinje voisines. Les cellules étoilées,
ala surface du cortex cérébelleux, inhi-
bent les dendrites des cellules de Pur-
kinje eten commandent donc les entrées,
tandis que les cellules a panier, en pro-
fondeur du cortex, inhibent le cone axo-
nique, la jointure du corps cellulaire et
del’axone ot naissentles potentiels d"ac-
tion. Ces inhibitions exercées a I'entrée
etalasortie des cellules de Purkinje affi-
nent le contréle moteur.

Ainsi, les informations sont choisies
et combinées dans chacun des deux
circuits. Elles divergent dans le circuit
d'entrée, ot le message de chaque fibre
moussue est transmis indirectement a
des milliers de cellules de Purkinje. A
I'inverse, elles convergent dans le cir-
cuit de sortie, ou1 chaque cellule de
Purkinje combine une centaine de mil-
liers de signaux pour en élaborer unseul,
qui dépend d'une seule fibre grimpante.

Puisque chaque cellule de Purkinje
est contactée par maintes fibres paral-
leles, le signal de chacune contribue
peu au message que cette cellule éla-
bore. Néanmoins, toute modification
des synapses entre les fibres paral-
leles et les épines dendritiques de la cel-
lule de Purkinje retentit sur la
combinaison des signaux et, ainsi, sur
le message envoyé aux noyaux céré-
belleux. La combinaison des signaux
est réglée a long terme par les fibres
grimpantes, qui, a court terme, susci-
tent aussi des signaux correcteurs
envoyés vers les centres moteurs.
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