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CONTROLE NEUROMODULATEUR ET FLEXIBILITE D'EXPRESSION D'UN 
RESEAUX NEURONAL CENTRAL : LE SYSTEME PYLORIQUE DES CRUSTACES 

DECAPODES. 

NAGY F., CAZALETS J.R. ET MOOLINS M.d) 

iLESILME - L'activité rythmique du filtre pylorique des crustacés 
décapodes est programmée dans un réseau de 14 neurones du 
système nerveux stomatogastrique . L'activité du réseau pylorique 
repose sur des propriétés rythmogènes endogènes de ses neurones 
et sur l'arrangement de leurs relations synaptiques. Ces deux 
facteurs sont soumis au contrôle de neurones modulateurs 
centraux. Deux de ces neurones ont pu être identifiés, le 
neurone APM et le neurone PS, qui l'un induit et l'autre supprime 
les propriétés régénératives des neurones pyloriques. APM peut 
ainsi démarrer et PS arrêter l'activité rythmique pylorique, mais 
tous deux peuvent également modifier son expression. Grâce à ce 
contrôle, le réseau pylorique peut élaborer plusieurs types de 
patterns moteurs. 
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ABSTRACT. - In decapod Crustacea, the rhythmic activity of the 
pyloric filter is programmed within a network of 14 neurons in 
the stomatogastric nervous system. The pyloric network activity 
is underlied by both the endogenous regenerative properties of 
its neurons and the organization of their synaptic connections. 
Both factors are controlled by central modulatory neurons. Two 
of these neurons were identified, the APM neuron which induces 
and the PS neuron which suppresses the regenerative properties 
of pyloric neurons. APM can start and PS can stop the rhythmic 
pyloric activity, but both of them can also change its 
expression. Because of this control, the pyloric network can 
produce several types of motor pattern. 
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1. Introduction. 

Savoir comment une séquence motrice est organisée dans un 
centre nerveux est une des questions majeures qui intéressent 
les neurobiologistes. C'est grâce à l'utilisation d'un certain 
nombre de préparations nerveuses d'Invertébrés et en particulier 
de Crustacés, qu'on possède maintenant des éléments de réponse à 
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Figure 1: Le système nerveux stomatogastrique e t le réseau 
pylorique. 
A. Représentation schématique de l ' intestin antérieur des grands 
crustacés en vue la téra le gauche; seule la musculature pylorique 
a été représentée. B. Diagramme de la préparation isolée_in__yj.lro. 
C. Relations synaptiques inhibitrices au sein du réseau pylorique. 
D. Enregistrements intracellulaires des t ro is types de neurones 
pyloriques. Barres vert icales : 10 roV; barre horizontale : 1 sec. 
APM, neurone modulateur pylorique antérieur; CG, OG, STG, 
ganglions commis suraux, oesophagien e t stomatogastrique; vlvn, 
nerf moteur pylorique; stn, nerf stomatogastrique; D, Cl, C2, 
muscles pyloriques innervés respectivement par les neurones PD, 
LP, PY. 
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c e t t e ques t ion . On s a i t a in s i depuis un c e r t a i n temps qu'une 
a c t i v i t é motr ice rythmique e s t programmée au sein d'un r é s e a u de 
neu rones , e t que l ' a c t i v i t é de ce r é s e a u r e p o s e à la fo i s 1) su r 
l ' a r rangement des r e l a t i o n s synap t iques e n t r e s e s neurones ; 2) 
su r des p r o p r i é t é s b i o é l e c t r i q u e s p a r t i c u l i è r e s de ces neurones , 
comme pa r exemple la f a c u l t é de décharge r rythrcriquement de façon 
endogène (Se lve r s ton e t Moulins, 1985). 

On a pu mont re r plus récemment qu'en f a i t ni l'un ni l ' a u t r e 
de ces f a c t e u r s dé te rminan t n ' e s t fixe. Par exemple, c e r t a i n e s 
p r o p r i é t é s des neurones peuvent ê t r e i n d u i t e s , amplifiées, 
r é d u i t e s ou supprimées. Ces v a r i a t i o n s peuven t conduire au 
démarrage ou à l ' a r r ê t de l ' a c t i v i t é rythmique d'un r é s e a u . Cela 
peu t également conduire à ce que l e s neurones d'un r é s e a u ne 
p a r t i c i p e n t pas forcément t o u s à l ' é l abo ra t i on d'un p a t t e r n 
moteur donné, ou à ce que, quand i l s y p a r t i c i p e n t , l e s r e l a t i o n s 
synap t iques qu ' i ls échangent vo ien t l e u r e f f i c a c i t é va r i e r . C'est 
à d i r e qu'un ré seau sur l e plan s truc tura l p e u t c o r r e s p o n d r e à 
plusieurs réseaux sur l e plan fonctionnel. En d ' a u t r e s t e rmes un 
r é s e a u p e u t p rodu i re p l u s i e u r s t y p e s de p a t t e r n moteur. 

Une des p r é p a r a t i o n s qui a p réc i sément permis de dégager 
ces concep t s e s t l e sys tème nerveux s t o m a t o g a s t r i q u e des 
C r u s t a c é s Décapodes (Se lve r s ton e t Moulins, 1987). 

2. Le système nerveux stomatogastrique e t son r é s e a u pylorique. 

Le sys tème nerveux s t o m a t o g a s t r i q u e con t rô le l e s 
mouvements rythmiques de l ' i n t e s t i n a n t é r i e u r (oesophage, 
estomac). L'estomac e s t , chez l e s c r u s t a c é s , subdiv isé en une 
poche g a s t r i q u e e t une chambre pylor ique. C'est dans la poche 
g a s t r i q u e (ou moulinet g a s t r i q u e ) que se f a i t l e broyage des 
al iments pa r t r o i s p u i s s a n t e s d e n t s c u t i c u l a i r e s , t and i s que dans 
la chambre pylor ique l e s p a r t i c u l e s a l imenta i res son t f i l t r é e s 
v e r s l ' i n t e s t i n moyen. La muscu la tu re (de type s t r i é ) des den t s 
g a s t r i q u e s e t ce l l e du f i l t r e pylor ique son t commandées par deux 
r é s e a u x de neurones ( respec t ivement 11 e t 14 neurones) s i t u é s 
dans le ganglion s t o m a t o g a s t r i q u e (STG). Ce ganglion e s t placé 
s u r l a face d o r s a l e de l 'es tomac dans la lumière de l ' a o r t e 
d o r s a l e . Le STG e s t r e l i é à la chaîne n e r v e u s e v e n t r a l e de 
l 'animal au niveau des ganglions commissuraux e t cec i via l e nerf 
s t o m a t o g a s t r i q u e (stn) qui e s t le s eu l nerf a f f é r e n t au STG. 
C'est également via le s t n qu'i l e s t r e l i é au ganglion oesophagien 
(Fig.lA). 

Une p a r t i c u l a r i t é du sys tème nerveux s t o m a t o g a s t r i q u e e s t 
qu'une fois i s o l é jla...yitro, i l r e s t e a c t i f e t cont inue à produi re 
des a c t i v i t é s rythmiques t o u t à f a i t semblables à c e l l e s qu'on 
peu t e n r e g i s t r e r s u r l'animal i n t a c t pa r é lec t romyographie . Sur 
ce type de p r é p a r a t i o n i s o l é e , (Fig.lB), i l a donc é t é poss ib le 
d ' é tud ie r en d é t a i l l ' o rgan i sa t ion des r é s e a u x g a s t r i q u e e t 
pylorique par l e s méthodes de l ' é l ec t rophys io log ie i n t r a c e l l u l a i r e . 
Pour ce la , l e STG e s t au p réa l ab le dégainé e t l e s corps 
c e l l u l a i r e s de s e s neurones son t empalés, sous con t rô le d'une 
loupe b inocula i re , pa r des mic roé lec t rodes de v e r r e remplies d'un 
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e l e c t r o l y t e . Simultanément l e s p a t t e r n s moteurs é l a b o r é s pa r l e s 
r é s e a u x du oTG son t e n r e g i s t r e s s u r d i f f é r e n t s n e r f s moteurs à 
l 'aide d é l e c t r o d e s ex t race l luJ a i r e s en p la t ine . 

Le r é s e a u pylor ique qui e s t de loin l e mieux connu, 
manifeste une a c t i v i t é t r i phas ique rythmique avec mise en jeu 
s u c c e s s i v e , au cou r s de chaque cycle , de 3 neurones (PD-ABj 
commandant l e s muscles d i l a t a t e u r s (D) puis du neurone LP qui 
commande l e s muscles c o n s t r i c t e u r s a n t é r i e u r s (Cl), e t enfin des 
9 neurones PY qui commandent l e s muscles c o n s t r i c t e u r s 
p o s t é r i e u r s (CZ). Dans chaque groupe l e s neurones son t 
é lec t r iquement couplés ; l e s d ive r s g roupes de neurones son t 
a s s o c i é s pa r des inhibi t ions r éc ip roques (Fig.lC) (Miller, 1987). 

3. Modulation des propriétés neuronales dans l e r é seau pylorique: 
Démarrage, contrôle e t a r r ê t d'un générateur de pattern moteur. 

3.1. Les neurones pyloriques manifestent des propriétés 
ry thmogène s . 

Le c a r a c t è r e rythmique de l ' a c t i v i t é du r é s e a u pylorique 
e s t l i é au f a i t que s e s neurones mani fes ten t des p r o p r i é t é s 
b ioé l ec t r i ques p a r t i c u l i è r e s qui l e u r c o n f è r e n t des c a p a c i t é s 
rythrnogènes. C'est en p a r t i c u l i e r le cas des neu rones PD-AB qui 
son t des o s c i l l a t e u r s endogènes. Leur p o t e n t i e l de membrane 
osc i l l e régu l iè rement e t cec i condui t l e neurone à é m e t t r e 
spontanément e t rythmiquement une sa lve de p o t e n t i e l s d 'act ion 
chaque fo is qu ' i l f r anch i t le s eu i l de décharge . La f réquence e s t 
dépendante du vo l t age e t augmente régu l iè rement lo rsqu 'on 
dépo la r i se la ce l lu le . Dans l a mesure où l e s neu rones PD-AB 
(neurones d i l a t a t e u r s ) inhibent l e s neurones c o n s t r i c t e u r s (en 
p a r t i c u l i e r LP e t PY, cf. Fig. ID), ce s d e r n i e r s son t mis au 
s i lence pa r chacune de c e s s a l v e s . Les neu rones c o n s t r i c t e u r s 
ne s o n t pas eux-mêmes des neurones p a s s i f s . En f a i t l e u r 
p o t e n t i e l de membrane manifeste deux niveaux de s t a b i l i t é , l 'un 
(hyperpolar isé) où le neurone e s t s i lencieux, l ' a u t r e (dépolar isé) 
où i l décharge (neurones d i t à "plateaux"). Le p a s s a g e d'un niveau 
à l ' a u t r e e s t un phénomène act if , r égéne ra t i f , qui p e u t ê t r e 
déclanché par une brève d é p o l a r i s a t i o n (passage du niveau de 
r epos au niveau de décharge) ou une b rève hype rpo l a r i s a t i on 
(passage du niveau de décharge au niveau de repos) . Les 
p r o p r i é t é s de p l a t eaux inf luencent la durée e t l ' i n t e n s i t é des 
s a l v e s de décharge des neurones c o n s t r i c t e u r s a in s i que l e u r 
phase dans la séquence rythmique pylor ique (Russel l e t Har t l ine , 
1982). 

Les d i v e r s e s p r o p r i é t é s b i o é l e c t r i q u e s des neurones 
pylor iques qui j ouen t un rôle primordial dans l ' o rgan i s a t i on de 
l ' a c t i v i t é du r é s e a u p r é s e n t e n t une a u t r e p a r t i c u l a r i t é 
fondamentale. Elles ne peuven t s 'exprimer que dans c e r t a i n e s 
condi t ions 
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3.2. L'activité du réseau dépend d'afférences centra les : Lea 
propriétés rythmogènes des neurones pyioriques sont 
conditionnelles . 

Sur l e s p r é p a r a t i o n s in..v.itr.O comme c e l l e s de la Figure IB, 
le r é s e a u pylor ique e s t t o u j o u r s act i f . Mais cec i ne r e s t e v ra i 
que s i le ganglion s t o m a t o g a s t r i q u e e s t r e l i é aux c e n t r e s 
a n t é r i e u r s (ganglions oesophagien e t commis s uraux). En e f f e t , s i 
on sec t ionne l e nerf s t o m a t o g a s t r i q u e qui a s s u r e c e t t e l ia i son 
ou s i l'on bloque la conduction dans ce nerf en i n t e r c a l l a n t su r 
son t r a j e t un compartiment dépourvu d'ions (solu t ion i so ton ique 
de saccha rose ) , l ' a c t i v i t é pylorique c e s s e . Tous l e s neurones 
deviennent s i lencieux ou déchargen t de manière tonique. Si la 
conduction dans l e nerf s t o m a t o g a s t r i q u e e s t r e s t a u r é e , 
l ' a c t i v i t é rythmique du r é s e a u pylor ique r é a p p a r a î t (Moulins e t 
Cournil, 1982). On do i t donc en conclure que c e r t a i n e s a f f é rences 
spontanément a c t i v e s e t empruntant l e nerf s t o m a t o g a s t r i q u e 
son t n é c e s s a i r e s à l ' express ion de l ' a c t i v i t é rythmique du r é s e a u . 
On peu t d ' a i l l eu r s confirmer c e t t e manière de voi r en s t imulant 
le nerf à l ' a r r i è r e du compartiment u t i l i s é pour bloquer la 
conduction: Dans ces condi t ions le r é s e a u r edev ien t 
rythmiquement act i f . Far a i l l e u r s , une s t imula t ion tonique e s t 
s u f f i s a n t e pour ob t en i r ce r é s u l t a t , ce qui montre que l e s 
a f f é r ences a s s u r a n t l ' a c t i v i t é du r é s e a u ne lu i a p p o r t e n t pas de 
données t empore l l es mais seulement une ac t i va t i on . 

L ' inac t iva t ion du r é s e a u a p r è s d é a f f é r e n t a t i o n du STG e s t 
due au f a i t que, dans ces condi t ions , t o u s l e s neurones 
pyior iques pe rden t la c a p a c i t é d'exprimer l e u r s p r o p r i é t é s 
rythmogènes. Ainsi pour l e s neurones d i l a t a t e u r s (PD-AB) qui son t 
des o s c i l l a t e u r s endogènes, le blocage de conduction dans l e nerf 
s t o m a t o g a s t r i q u e se t r a d u i t non seulement pa r un a r r ê t des 
o s c i l l a t i o n s , mais également pa r une t o t a l e i ncapac i t é d 'osci l ler . 
Dépola r i sés , c e s neurones ne mani fes ten t plus qu'une décharge 
tonique, c a r a c t é r i s t i q u e d'un neurone "passif". Après blocage de 
la conduct ion dans le nerf s t o m a t o g a s t r i q u e t o u s l e s a u t r e s 
neurones py io r iques , qui s o n t des neurones à "plateaux", pe rden t 
eux a u s s i l e u r s p r o p r i é t é s r é g é n é r a t i v e s e t s e comportent en 
neurones "pass i f s" à décharge tonique. 

On do i t donc en conclure que l ' a r r ê t de l ' a c t i v i t é du r é s e a u 
ap rè s blocage du nerf s t o m a t o g a s t r i q u e e s t l i é à c e t t e p e r t e de 
p r o p r i é t é s r é g é n é r a t i v e s . Ces p r o p r i é t é s des neurones pyior iques 
son t d i t e s cond i t ionne l les , l e u r express ion é t a n t soumise à des 
a f f é r ences p rovenan t des c e n t r e s a n t é r i e u r s . Comme nous allons 
le voi r , une de ces a f f é r ences cond i t ionnan tes a pu ê t r e 
i den t i f i ée . 11 s ' ag i t de l ' i n t e rneu rone modulateur pylorique 
a n t é r i e u r , APM. 

3.3. Contrôle permissif des propriétés rythmogènes 
pyioriques par l e neurone modulateur APM. 

Le neurone modulateur pylorique a n t é r i e u r (APM) e s t un 
i n t e r n e u r o n e unique dont la décharge peu t modifier profondément 
e t durablement l ' a c t i v i t é du r é s e a u pylor ique en modifiant l e s 
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Figure 2: Contrôle modulateur permissif du réseau pylorique par 
le neurone APM. 
A. La décharge du neurone APM déclenche l 'activité rythmique du 
réseau pylorique. Al) Le réseau pylorique e s t silencieux; A2) Le 
neurone APM décharge de façon tonique e t le rythme pylorique 
démarre. B. Une décharge phasique brève (5 sec) du neurone APM 
active fortement e t durablement le rythme pylorique. Barres 
horizontales : 2 sec; barres vert icales : 20 mV. 
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p r o p r i é t é s rythmogènes des neurones de ce r é s e a u . Le corps 
c e l l u l a i r e du neurone APM e s t s i t u é dans l e ganglion oesophagien. 
De ce corps c e l l u l a i r e p a r t e n t deux axones qui t r a v e r s e n t chacun 
un a u t r e c e n t r e p rémoteur (.ganglion commissural) avan t de se 
p r o j e t e r dans le ganglion s t o m a t o g a s t r i q u e par l e nerf 
s t o m a t o g a s t r i q u e (t'ig.lB). 

3.3.1. Induction., des ...ET-GETJêté.s. ry_thmQgèn.e.s._.daa_ tisaxanss 
pvlor iaueg pgr l e neurone AfM• 

Comme nous l 'avons déjà indiqué, l e s neurones pylor iques 
pe rden t l e u r s p r o p r i é t é s r é g é n é r a t i v e s l o r s q u e le ganglion 
s t o m a t o g a s t r i q u e ne r e ç o i t plus d 'a f férence p rovenan t des 
c e n t r e s a n t é r i e u r s . Chez l e s l a n g o u s t e s jl&5-U.S_„J.âIandji e t 
P.alirmrus. vu lga r i s i l e s t heureusement pos s ib l e de supprimer 
t o u t e s l e s a f f é r e n c e s pe rmiss ives d 'origine commissurale, qui 
s o u s - t e n d e n t normalement l e s c a p a c i t é s rythmogènes endogènes 
des neu rones py lo r iques , sans avo i r à bloquer l a conduction 
axonale dans l e nerf a f f é r e n t s t o m a t o g a s t r i q u e . I l s u f f i t pour 
ce la de bloquer l ' a c t i v i t é synapt ique dans l e s ganglions 
commissuraux p a r un l iquide physiologique dépourvu d'ions calcium 
e t addi t ionné d'ions coba l t . Dans ces condi t ions l ' i n t e rneu rone 
APM peu t t o u j o u r s in f luencer le r é s e a u pylor ique (sa conduction 
axonale é t a n t p r é s e r v é e dans le nerf a f f é r en t ) a l o r s que l e s 
neurones py lo r iques n ' é l aboren t plus d ' a c t i v i t é rythmique e t se 
comportent comme des neurones p a s s i f s . Une décharge 
r e l a t i v e m e n t b rève d'APM (2 à 5 sec) à b a s s e f réquence 
( in fé r i eure à 30 Hz) r é t a b l i t a l o r s , pour t o u s l e s neurones 
py lo r iques , l a c a p a c i t é de p rodu i re des d é p o l a r i s a t i o n s 
r é g é n é r a t i v e s . C 'es t à d i re qu 'e l le r é t a b l i t l e s p r o p r i é t é s 
o s c i l l a n t e s des neurones pacemakers e t l e s p r o p r i é t é e s de 
p la teaux des neu rones c o n s t r i c t e u r s . Tous l e s neurones 
pylor iques r edev iennen t donc, sous l ' influence du neurone APM, 
capable de p rodu i re rythrniquement, e t de façon endogène, des 
s a l v e s de p o t e n t i e l d 'ac t ion (Dickinson e t Nagy, 1983). 

L'induction pa r le neurone APM des p r o p r i é t é s de t o u s l e s 
neurones du r é s e a u pylor ique e n t r a î n e pour ce d e r n i e r une 
conséquence fonc t ionnel le fondamentale: l a s eu le décharge du 
neurone APM p e u t déc lencher l ' a c t i v i t é rythmique d'un r é s e a u 
pylor ique préa lab lement s i lenc ieux (Fig.2&). 

Un c e r t a i n s nombre d 'arguments expérimentaux montrent 
qu'APM inf luence d i r ec t emen t ("raonosynaptiqueraent") chaque 
neurone pylor ique. D'autre p a r t l e s e f f e t s d'APM p r é s e n t e n t des 
c a r a c t é r i s t i q u e s t empore l les p a r t i c u l i è r e s . Premièrement ces 
e f f e t s s ' é t a b l i s s e n t avec une l a t e n c e r e l a t i v e m e n t impor tan te 
(une à p l u s i e u r s secondes) , e t cec i bien que l e s p o t e n t i e l s 
d 'ac t ion d'APM a t t e i g n e n t le ganglion s t o m a t o g a s t r i q u e avec un 
dé la i proche de 100 msec. Deuxièmement, c e s e f f e t s s o n t durab les . 
Ainsi l a f a c u l t é pour l e s neurones py lo r iques de p rodu i re des 
d é p o l a r i s a t i o n s r é g é n é r a t i v e s se prolonge p l u s i e u r s dizaines de 
secondes a p r è s une décharge de quelques secondes du neurone 
APM. Par conséquen t l ' ac t ion du neurone APM, dont la décharge 
peu t indui re durablement la f a c u l t é d'exprimer des conductances 
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v o l t a g e - d é p e n d a n t e s pour t o u s l e s neurones du r é s e a u pylor ique, 
s ' appa ren te à un p r o c e s s u s de neuromodulation. 

En f a i t l e s e f f e t s d'APM ne s o n t pas uniquement de type 
' t o u t ou rien", c ' e s t à d i re qu'APM peu t également moduler l e s 
p r o p r i é t é s r e g é n e r a t i v e s des neurones py lor iques l o r sque ceux-c i 
l e s expriment déjà spontanément. APM n ' e s t pa r conséquen t pas 
seulement capable de f a i r e démar re r l ' a c t i v i t é rythmique d'un 
r é s e a u pylor ique s i lencieux, mais peu t également, comme nous 
al lons le voi r , c o n t r ô l e r finement l ' express ion d'une a c t i v i t é 
motrice pylor ique spontanée . 

3.3.2. Moxlula.tiarL..„._de5 - ..£r.o£riéLtâs_„jrxthuuûgsns.a.__dfis_-.neurone-s 
pylfflriaue &jar._.le... _x,ejjx.Qfls_.APil. 

Bien que la décharge d'APM s o i t s u f f i s a n t e pour induire la 
f a c u l t é des neu rones py lor iques à p rodui re rythmiquement des 
d é p o l a r i s a t i o n s r e g é n e r a t i v e s , c e t t e décharge n ' e s t pas 
ind ispensable pour que le rythme pylor ique s'exprime. Dans la 
p lupa r t des p r é p a r a t i o n s i s o l é e s du sys tème nerveux 
s t o m a t o g a s t r i q u e le neurone APM e s t s i lencieux, o r l e r é s e a u 
pylorique cont inue à é l a b o r e r son a c t i v i t é rythmique normale, 
pour a u t a n t que l e ganglion s t o m a t o g a s t r i q u e r e s t e connec té aux 
ganglions commissuraux. Cependant, dans ces cond i t ions , la mise 
en jeu expér imentale du neurone APM provoque t o u j o u r s une f o r t e 
augmentat ion des p r o p r i é t é s o s c i l l a t o i r e s des neurones 
py lor iques . Cet e f f e t s e t r a d u i t pa r l 'augmentat ion de t o u s l e s 
p a r a m è t r e s du rythme pylor ique qui dépendent des p r o p r i é t é s 
o s c i l l a t o i r e s . Cela provoque une augmentat ion de la f réquence 
d 'osc i l l a t ion (e t donc des s a l v e s de décharge) des neurones 
py lo r iques , de l 'amplitude de c e s o s c i l l a t i o n s e t de la f réquence 
des p o t e n t i e l s d 'act ion dans l e s s a l v e s (Fig.2B). H e s t à n o t e r 
que t o u t comme pour l ' induct ion des p r o p r i é t é s o s c i l l a t o i r e s des 
neurones py lo r iques , l 'amplif icat ions de ces p r o p r i é t é s pa r la 
décharge d'APM e s t un phénomène durable qui se prolonge 
p l u s i e u r s d iza ines de secondes a p r è s une décharge d'APM ne 
d u r a n t elle-même que quelques secondes (Fig.2B) (Nagy e t 
Dickinson, 198 3). 

Le con t rô l e exercé par le neurone APM ne se résume 
cependant pas seulement à une a c t i v a t i o n g é n é r a l e du rythme 
pylor ique, mais lu i confè re également une grande f lex ib i l i t é 
d 'express ion. En e f f e t l e s d i f f é r e n t s neu rones pylor iques 
mani fes ten t des s e n s i b i l i t é s d i f f é r e n t e s a sa décharge , l e s 
neurones l e s plus s e n s i b l e s é t a n t l e s neurones c o n s t r i c t e u r s PY. 
bin fonct ion de la f requence e t de la durée de la décharge d'APM, 
l e s p r o p r i é t é s r e g é n e r a t i v e s peuvent ê t r e amplifiées pour un 
nombre va r i ab l e de neurones dans le r é s e a u , inc luan t ou non les 
neurones du groupe pacemaker. Kn conséquence la décharge du 
neurone APM peu t p rovoquer s o i t une augmentat ion de l ' i n t e n s i t é 
des décha rges des neurones c o n s t r i c t e u r s sans modifier le 
rythme pylor ique , s o i t une augmentat ion à la fo is de l ' i n t e n s i t é 
de décharge de t o u s l e s neurones pylor iques e t une a c c é l é r a t i o n 
de la f réquence du rythme, soi t même a r r ê t e r momentanément le 
rythme pylorique e t induire urn"- i n t e n s e décharge tonique des 
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n e u r o n e s c o n s t r i c t e u r s . C e t t e f l e x i b i l i t é d a n s l ' é l a b o r a t i o n du 
p a t t e r n m o t e u r p y l o r i q u e , c o n s é c u t i v e à l a d é c h a r g e du n e u r o n e 
APM, d o i t v r a i s e m b l a b l e m e n t s e t r a d u i r e c h e z l ' a n i m a l p a r une 
p l u s g r a n d e r i c h e s s e du r e g i s t r e c o m p o r t e m e n t a l du f i l t r e 
p y l o r i q u e . 

Or c e t t e f l e x i b i l i t é e s t e n c o r e a c c r u e p a r l e f a i t q u e l a 
d é c h a r g e d'APM e n t r a i n e é g a l e m e n t une m o d i f i c a t i o n de l a 
s e n s i b i l i t é d e s n e u r o n e s p y l o r i q u e s a u x i n f l u e n c e s s y n a p t i q u e s . 
S a n s e n t r e r d a n s l e d é t a i l , n o u s p o u v o n s d i r e q u e c e t t e 
m o d i f i c a t i o n d e s e n s i b i l i t é c o n d u i t à a u g m e n t e r l e c o n t r a s t e d e s 
e f f e t s s y n a p t i q u e s s u r l e s n e u r o n e s p y l o r i q u e s en a u g m e n t a n t l a 
r é p o n s e d e c e s n e u r o n e s a u x i n f l u e n c e s f o r t e s e t e n d i m i n u a n t 
l e u r r é p o n s e a u x i n f l u e n c e s f a i b l e s . L ' i n t e r n e u r o n e APM p e r m e t 
a i n s i a u x n e u r o n e s p y l o r i q u e s d e f i l t r e r l e s i n f l u e n c e s 
s y n a p t i q u e s q u ' i l s s u b i s s e n t (Nagy e t D i c k i n s o n , 1983). 

En r é s u m é , l ' i n t e r n e u r o n e APM modi f ie l ' e f f i c a c i t é r e l a t i v e 
d e s r e l a t i o n s s y n a p t i q u e s d a n s l e r é s e a u p y l o r i q u e , c e q u i 
e n t r a î n e un r e c a b l a g e f o n c t i o n n e l d e c e r é s e a u . E t a n t d o n n é q u e 
t o u s l e s é l é m e n t s du r é s e a u p y l o r i q u e (à l ' e x c e p t i o n d 'un s e u l ) 
s o n t d e s m o t o n e u r o n e s , l e r e c a b l a g e f o n c t i o n n e l p r o v o q u é p a r APM 
e s t un moyen e f f i c a c e d e m o d u l e r l e c o m p o r t e m e n t m o t e u r du 
f i l t r e p y l o r i q u e . 

Les e f f e t s du n e u r o n e APM o n t é t é r e l a t i v e m e n t d é t a i l l é s 
i c i d ' une p a r t p a r c e q u ' i l s s o n t e x e m p l a i r e s e t d ' a u t r e p a r t p a r c e 
qu'APM e s t a c t u e l l e m e n t , d a n s l e s y s t è m e n e r v e u x 
s t o m a t o g a s t r i q u e , l e s e u l n e u r o n e e x e r ç a n t d e t e l s e f f e t s a ê t r e 
v é r i t a b l e m e n t i d e n t i f i é . On s a i t c e p e n d a n t q u e l e STG e s t 
é g a l e m e n t s o u m i s a u c o n t r ô l e d 'un g r a n d nombre d e f i b r e s 
n e u r o m o d u l a t r i c e s à a c t i o n s i m i l a i r e ma i s d o n t l ' o r i g i n e n ' a p a s 
e n c o r e pu ê t r e p r é c i s é e . Une e x p é r i m e n t a t i o n c o m b i n a n t d e s 
t e c h n i q u e s i m m u n o h i s t o c h i m i q u e s e t p h a r m a c o l o g i q u e s a a i n s i 
r é v é l é q u e l e s n e u r o n e s p y l o r i q u e s s o n t s o u m i s a un c o n t r ô l e 
m o d u l a t e u r p e r m i s s i f d e l a p a r t , e n t r e a u t r e s , d e f i b r e s 
a m i n e r g i q u e s ( s e r o t o n i n e , d o p a m i n e , o c t o p a m i n e ) , p e p t i d e r g i q u e s 
( p r o c t o l i n e , FMRFamide, s u b s t a n c e P) e t c h o l i n e r g i q u e s (Flamm e t 
H a r r i s - W a r r i c k , 1986; M a r d e r , 1987). 

3.4. Contrôle suppress i f des propr ié tés rythmogènes 
pyloriques par l e neurone modulateur PS. 

Nous venons de voir qu 'un i n t e r n e u r o n e unique (APM) 
exe rçan t un contô le modulateur de t ype permissi f s u r l e s 
p r o p r i é t é s c e l l u l a i r e s des neurones du r é s e a u py lo r iques , pouva i t 
f a i r e démar re r l ' a c t i v i t é rythmique de ce r é s e a u , l ' a c c é l é r e r ou la 
modifier. En f a i t , ce r é s e a u e s t également soumis à l ' inf luence de 
neurones e x e r ç a n t un con t rô le modulateur d iamétra lement opposé à 
ce lu i du neurone APM. Ainsi chez Hojoarjis_^_g_aianiarjAs., un 
i n t e r n e u r o n e unique, le neurone pylor ique s u p p r e s s e u r (PS), peu t 
in te r rompre durablement ou diminuer fo r t emen t l e rythme 
pylor ique en supprimant ou en a t t é n u a n t l e s p r o p r i é t é s 
r é g é n é r a t i v e s de c e r t a i n s neu rones du r é s e a u . Le corps c e l l u l a i r e 
de ce neurone e s t également s i t u é dans l e ganglion oesophagien. 

131 



B 

PDJ pUm\ 

PY 

AA/l 
WW 

PS-

^ 

l\ 

r* TEMOIN 

-<0/\A 
-IA/Iri 

DECHARGE PS: 12 Hz 

#%[%d% 

I1 I1" ' | « 

Figure 3: Contrôle modulateur s u p p r e s s i f du r é s e a u pylor ique par 
le neurone PS. 
A. Diagramme de la p r é p a r a t i o n . B. Une décharge phasique brève (5 
sec) du neurone PS a r r ê t e durablement l ' a c t i v i t é rythmique du 
r é s e a u pylor ique. C. Une décharge tonique du neurone PS modifie 
le nombre de neurones p a r t i c i p a n t au rythme pylorique. Bar res 
ho r i zon t a l e s : 2 sec en A, 0.5 sec en B; b a r r e s v e r t i c a l e s : 10 
mV. 
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Son axone se projette directement dans le STG par le nerf 
stomatogastrique (Fig.3A) (Cazalets, 1987; Cazalets et al., 1987). 

3.4.1. Miss.... ..au... ..silènee_ du rjéjg e.ay„... jgy lariau s.._j?..ax.... J.e-..ùÊurone 
ES. 

Lorsque le réseau pylorique produit un rythme vigoureux et 
stable, une décharge brève (2 à 5 sec) du neurone PS induit une 
série de modifications profondes e t durables (de l 'ordre de la 
minute) de l 'act ivi té de l'ensemble des neurones pyloriques. La 
plus frappante de ces modifications e s t un a r r ê t plus ou moins 
long de toute act ivi té rythmique (Fig.3B). L'arrêt du rythme 
pylorique se t radui t par une hyperpolarisation e t un a r r ê t 
durable des oscillations des neurones pacemakers di la ta teurs 
(PD-AB) e t du neurone constr ic teur LP, ainsi que par la 
dépolarisation e t la décharge tonique des neurones constr ic teurs 
PY. Là encore, une sér ie d'arguments expérimentaux a montré que 
le neurone PS agissai t monosynaptiquement sur les différents 
neurones pyloriques. 

Les effets du neurones PS aboutissant à l ' a r rê t du rythme 
pylorique, semblant ê t r e différents pour chaque catégorie de 
neurone du réseau, i l s 'est avéré nécessaire pour comprendre 
l'impact exact de PS sur chacun de ces neurones d'analyser ces 
effets dans des conditions où le neurones considéré é t a i t 
sous t ra i t à l'influences des autres éléments du réseau. Pour ce 
faire le neurone considéré e s t isolé _ia__sitW par élimination des 
neurones qui lui sont présynaptiques dans le réseau, ce t te 
élimination é tan t réal isée par la technique de photoinactivation. 
Mise au point sur le système nerveux stomatogastrique (Miller e t 
Selverston, 1979), c e t t e technique performante s'effectue en deux 
étapes: 
- la première consiste à injecter dans le corps cellulaire d'un 
neurone, par l'intermédiaire d'une micropipette de verre, un 
colorant fluorescent: le Jaune Lucifer ou la 6-carboxy 
fluoresceine. Ces colorants sont chargés négativement. Placés 
dans une microélectrode, ils peuvent donc d'une par t permettre 
l'enregistrement e t donc l'identification du neurone empalé, 
d'autre pa r t ê t r e injectés sous l 'effet d'un courant. Le colorant 
se r épa r t i t par diffusion jusque dans les par t ies du neurone 
impliquées dans les interactions synaptiques. Après injection le 
colorant r e s t e vi tal t an t que la préparation e s t éclairée en 
lumière blanche. 
- dans un deuxième temps, la préparation e s t éclairée en lumière 
bleue intense (450-490 nrn, lampe à vapeur de mercure montée sur 
la loupe binoculaire). Le colorant manifeste alors une 
fluorescence jaune qui s'accompagne de réactions d'oxydation t r è s 
rapidement léthales pour le neurone injecté. Un neurone es t 
considéré comme inactivé lorsque: 1) son potentiel de membrane 
es t nul; 2) i l ne produit plus de potentiels d'action 
enregistrables sur les nerfs moteurs; 3) ses effets 
postsynaptiques ont disparu. 

La possibilité d'isoler i n aiiii un neurone pylorique par 
photoinactivation des neurones qui lui sont présynaptiques dans 
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le r é s e a u a permis de montrer que l ' a r r ê t prolongé du rythme 
pylor ique provoqué par la décharge du neurone PS e s t dû 
e s s e n t i e l l e m e n t à la supp re s s ion des p r o p r i é t é s r e g e n e r a t i v e s de 
t r o i s neurones dans le r é s e a u , l e s deux neurones d i l a t a t e u r s PD 
e t le neurone c o n s t r i c t e u r LP. Ainsi, une décharge b rève de PS 
(20 Hz pendant 2 sec) supprime la c a p a c i t é d 'osc i l l e r des 
neurones PD pour une du rée de 10 à 20 sec , e t supprime l e s 
p r o p r i é t é s de p l a t e a u du neurone LP pendant p r è s d'une minute. 
Dans ce l aps de temps c e s neurones dev iennent p a s s i f s e t , 
spontanément s i lencieux, i l s décha rgen t toniquement s ' i l son t 
d é p o l a r i s é s (Caza le t s , 1987). Remarquons que c e t t e suppres s ion 
pour l e s neurones PD e t LP de la f a c u l t é d'exprimer des 
conduc tances v o l t a g e - d é p e n d a n t e s e s t durable . Par conséquent , 
l ' ac t ion du neurone PS, t o u t comme ce l le du neurone APM, 
s ' appa ren t e à un p r o c e s s u s de neuromodulation. 

Cependant, s i la seu le décharge du neurone PS p e u t a r r ê t e r 
durablement l ' a c t i v i t é du g é n é r a t e u r pylor ique , son ac t ion , t o u t 
comme ce l l e du neurone APM, n ' e s t pas uniquement du type t o u t 
ou r ien. Lorsqu ' i l décharge à b a s s e f réquence , PS p e u t également 
modifier l ' express ion du p a t t e r n pylorique. 

3.4.2. .Mfliiiiicj^MrL.^iu_p^i.tera_EylQriatt&_Ear_..le.. neuron&__p g. 

Comme nous l 'avons déjà mentionné, t o u s l e s neurones 
pylor iques ne man i fes t en t pas l a même s e n s i b i l i t é v is à vis de la 
décharge du neurone PS ( l ' a r r ê t d ' a c t i v i t é du neurone LP e s t par 
exemple beaucoup plus prolongé que ce lu i des neurones PD). C e t t e 
d i f fé rence de s e n s i b i l i t é a p p a r a î t p a r t i c u l i è r e m e n t c la i rement 
l o r s q u e la f réquence de décharge de PS n ' e s t pas s u f f i s a n t e pour 
a r r ê t e r l e rythme pylor ique , e t a b o u t i t a des modifications plus 
ou 7ooins profondes de la s t r u c t u r e du p a t t e r n moteur pylor ique. 
Ces modifications conce rnen t p a r t i c u l i è r e m e n t le nombre de 
neurones p a r t i c i p a n t au rythme pylor ique , e t l a phase à laque l le 
l e s neu rones c o n s t r i c t e u r s décha rgen t dans le cycle des 
neurones pacemakers d i l a t a t e u r s . 

Ainsi l o r s q u e le neurone PS décharge toniquement à des 
f réquences c r o i s s a n t e s i n f é r i e u r e s à 10 Hz, l e s neurones 
c o n s t r i c t e u r s décha rgen t de plus en plus t ô t dans le cycle des 
d i l a t a t e u r s . D 'aut re p a r t , la d u r é e des s a l v e s du neurone LP 
dev ien t de plus en plus c o u r t e a l o r s que ce l le des neurones PY 
s 'al longe. Si l a f réquence de décharge de PS s ' a c c r o î t encore , le 
neurone LP dev ien t s i lencieux, c ' e s t à d i r e que l e p a t t e r n 
pylor ique normalement t r i p h a s i q u e dev ien t brusquement biphasique. 
Enfin l o r s q u e la f réquence de PS d é p a s s e 10 Hz, l ' a c t i v i t é des 
neurones PD e t PY c e s s e d ' ê t r e rythmique. Cependant même dans 
ce c a s , deux a u t r e s neu rones normalement a s s o c i é s au r é s e a u 
py lo r iques , l e s neurones VD e t IC qui commandent l e s muscles 
r e spec t i vemen t d i l a t a t e u r s e t c o n s t r i c t e u r s c o n t r ô l a n t l ' e n t r é e 
du f i l t r e pylor ique , con t inuen t à o s c i l l e r e t à décha rge r 
rythmiquement. Par conséquent , c e s deux neurones qui son t 
normalement inféodés aux neurones pacemakers py lor iques , 
s ' a v è r e n t capab les d 'osc i l l e r indépendamment l o r s q u e l e neurone 
PS décharge (Fifi_3C) (Cazale ts , 198Y). 
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Kn résumé, il apparaît que le neurone modulateur PS peut à 
lui seul non seulement arrêter durablement le rythme pylorique, 
mais également en fonction de sa fréquence de décharge peut 
provoquer des reconfigurations fonctionnelles du réseau 
pyloriques qui se traduisent par l'élaboration de patterns 
moteurs différents. 

4. Conclusion. 

Le système nerveux stomatogastrique des crustacés 
décapodes, en particulier à travers son réseau pylorique, 
constitue un modèle performant qui permet d'ébaucher, de tester 
et d'affiner des concepts fondamentaux de la neurobiologie 
moderne. Il a en particulier permis d'établir qu'un réseau neuronal 
apparamment câblé rigidement est capable d'élaborer une activité 
motrice extrêmement flexible et adaptable. Il a également permis 
de montrer que les nombreux "phenotypes" de cette activité sont 
sélectionnés par des neurones localisés dans des centres 
hiérarchiquement supérieurs, et qui exercent un contrôle de type 
neuromodulateur sur les propriétés bio électrique s des neurones 
du réseau générateur de pattern moteur. Il a enfin permis 
d'établir que ce contrôle neuromodulateur d'origine central repose 
sur deux grand types d'influences, d'une part des influences 
permissives qui induisent ou amplifient les propriétés 
régénératives des neurones cibles, et d'autre part des influences 
suppressives qui diminuent ou font disparaître ces propriétés. 
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