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1 Introduction 

1.1 But de l’étude  

 

Le but de cette étude est de proposer des principes fonctionnels de la motricité, et de les valider en 

comparant un circuit de commande déduit de ces principes à des voies motrices réelles. 

 

L’exemple choisi est l’ensemble des voies de commande des mouvements des yeux, déjà décrites par de 

nombreux modèles empiriques.  

Afin de fonder la modélisation sur des principes explicites, nous procéderons en deux étapes :  

 La première est l’analyse des voies de commande des mouvements saccadiques du regard.  

 La deuxième est la synthèse d’un modèle de ces voies, précisant les fonctions de plusieurs groupes de 

neurones situés dans des régions anatomiques du Cerveau, différentes mais interconnectées.  

 

Le cas considéré est le plus simple, restreint en supposant trois hypothèses : 

 La tête est fixe. 

 La commande d’un seul œil est étudiée.  

 Les saccades horizontales sont seules considérées. 

 

La commande générale de l’orientation du regard, par des mouvements coordonnés de la tête et des yeux, 

sera étudiée ensuite.  

1.2 Conventions, notations  

Abréviations :  

EBN :  Neurones phasiques excitateurs (Excitatory Burst Neurons) 

IBN :  Neurones phasiques inhibiteurs (Inhibitory Burst Neurons) 

MN :  Motoneurones 

PH :  Neurones du noyau Prepositus Hypoglossi 

OPN :  Neurones omni-pauseurs  

IN :  Neurones internucléaires  

 

Le fonctionnement des circuits est décrit pendant des saccades vers la gauche. Deux conventions opposées 

permettent de noter par l’exposant 1 les signaux participant à la préparation des saccades vers la gauche.  

 

Convention pour les neurones EBN, IBN, PH, MN et pour les muscles :  

- côté 1 = côté ipsilatéral à la saccade (à gauche dans ce modèle) 

- côté 2 = côté contralatéral à la saccade (à droite dans ce modèle) 

 

Conventions pour le Cervelet :  

- côté 1 = côté controlatéral à la saccade (à droite dans ce modèle) 

- côté 2 = côté ipsilatéral à la saccade (à gauche dans ce modèle) 

 

Pour la clarté de l’exposé, les signaux codés par des fréquences de potentiels d’action sont considérés 

comme continus, et des équations différentielles décrivent les circuits. Pour les simulations, l’intervalle de 

temps (« pas de temps ») est de l’ordre de grandeur de la durée de transmission des signaux entre neurones 

(quelques millisecondes).  
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2 Circuits participant à la préparation des ordres moteurs des saccades oculaires  

2.1 Organisation anatomique et physiologique 

Dans le sens du flux des signaux, plusieurs régions participent à préparation des saccades (Moschovakis et 

coll. 1996) :  

1) Le Collicule supérieur est constitué de plusieurs couches de neurones formant des cartes. Les 

activités neuronales des cartes sensorielles, superficielles, codent les positions des cibles potentielles, 

les cibles visuelles par rapport à la rétine et les cibles auditives par rapport à la tête. Une couche 

profonde formant une carte motrice envoie à la Formation Réticulée Paramédiane Pontine (PPRF), et 

aux voies cérébelleuses, des signaux prémoteurs, en coordonnées rétiniennes, orientant le regard (yeux 

et tête) vers la cible choisie (Guitton et coll. 1980 ; Waitzman et coll. 1988, 1991 ; Cullen et Guitton 

1997 ; Ling et coll. 1999 ; Klier et coll. 2001). Des voies rétro-actives issues du Noyau Prepositus 

Hypoglossi apportent au Collicule des informations sur l’exécution de la saccade (Lefèvre et Galiana 

1992 ; Keller et Edelman 1994 ; Munoz et coll. 1996 ; Keller et coll. 2000 ; Goossens et Van Opstal 

2000 ; Soetedjo et coll. 2001).   

2) L’ensemble des voies pré-cérébelleuses et cérébelleuses comprend le Nucleus Reticularis Tegmenti 

Pontis (NRTP), les lobules VI et VII du Vermis, et des neurones du Noyau Fastigial caudal. Le NRTP 

est le principal noyau précérébelleux des voies de la motricité de l’œil (Brodal 1980) et reçoit des 

signaux du Collicule (Graham 1977 ; Grantyn et Grantyn 1982 ; Huerta et Harting 1984). Le Noyau 

Fastigial se projette sur le NRTP et sur le « générateur saccadique » controlatéral. Dans les Noyaux 

Fastigiaux, l’activité neuronale culmine pendant la saccade, plus précocement du côté controlatéral que 

du côté ipsilatéral à la saccade (Ohtsuka et Noda 1991 ; Fuchs et coll. 1993 ; Dean 1995 ; Lefèvre et 

coll. 1998 ; Quaia et coll. 1999 ; Brettler et coll. 2003 ; Goffart et coll. 2004). Cette décharge tardive 

pourrait ré-exciter les EBN controlatéraux à la fin de la saccade et aider à la freiner.  

Un trait anatomique remarquable du Cervelet est que les Noyaux et le Cortex cérébelleux reçoivent les 

mêmes signaux afférents excitateurs, via les fibres moussues, mais que le Cortex cérébelleux inhibe les 

Noyaux cérébelleux, via les axones des cellules de Purkinje.  

3) Le « générateur saccadique », situé dans la PPRF, est constitué de neurones qui ne sont actifs que 

pendant les saccades : Neurones phasiques excitateurs EBN et Neurones phasiques inhibiteurs IBN 

(Keller 1977 ; Sparks et Hu 2006). EBN et IBN répartissent les signaux moteurs entre les muscles de 

chaque paire de muscles oculomoteurs antagonistes et se projettent sur les motoneurones et le Noyau 

Prepositus Hypoglossi. Les Neurones omni-pauseurs OPN, et des neurones « verrouilleurs », sont 

actifs au contraire pendant les fixations. Les études anatomiques n’ont pas montré de boucle de 

rétroaction des EBN au Collicule.  

4) Le Noyau Prepositus Hypoglossi intègre les signaux lents issus des Noyaux vestibulaires et les 

signaux rapides issus des EBN. Divers types de neurones se projettent sur les motoneurones, sur le 

Vermis et sur le Collicule, surtout ipsilatéral (Lopez-Barneo et coll. 1982 ; Mc Crea 1988 ; Hartwich-

Young et coll. 1990 ; Corvisier et Hardy 1997 ; Green et coll. 2007).  

5) Les motoneurones (MN) situés dans les noyaux Abducens (VI) et Oculomoteur (III), qui innervent les 

muscles des yeux. Ils reçoivent des signaux de nombreuses régions prémotrices et les additionnent, 

constituant ainsi les signaux moteurs qui déterminent les contractions des muscles (Fuchs et Luschei 

1970 ; Robinson 1970 ; Robinson 1975 a ; Scudder 1988 ; Gancarz et Grossberg 1998). 

Lors d’une saccade, l’activité des motoneurones est formée d’une impulsion suivie d’un échelon. 

L’impulsion (partie « phasique » de l’activité) vainc les forces de résistance au mouvement et fait 

tourner l’œil rapidement. Ce signal est fournit par les EBN. L’échelon est une activité constante 

pendant la fixation (partie « tonique» de l’activité) qui maintient l’œil en position finale. Ce signal est 

fournit par des « neurones toniques » du Prepositus Hypoglossi. Les neurones internucléaires (IN), 

excitateurs, coordonnent l’activité d’un noyau VI et du III controlatéral.  

6) Le système biomécanique est constitué de l’œil, des tissus conjonctifs qui le maintiennent dans 

l’orbite et des muscles qui l’y font tourner (dits muscles « oculomoteurs » ou « extra-oculaires »).  
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2.2 Observations  

2.2.1 Décours typique d’une saccade 

Une saccade oculaire se compose de trois périodes : 

 La période de préparation (~100 ms) pendant laquelle l’œil ne bouge pas : 00     

 La saccade proprement dite (25-80 ms) pendant laquelle l’œil tourne dans l’orbite : 0)( t , ftt 0  

 La période de fixation après la saccade (~200 ms) pendant laquelle l’œil ne bouge pas, tandis que les 

muscles se détendent : 0  
f   

Pendant la période de préparation, le système biomécanique de l’œil est à l’équilibre. Mais il n’atteint pas 

un nouvel équilibre dès la fin de la saccade : après la saccade les allongements des muscles varient, ainsi 

que les signaux des motoneurones (Robinson 1964 ; Sylvestre et Cullen 1999). En conséquence, à la fin de 

la saccade, la position de l’œil n’est pas déterminée par la tension des muscles.  

Au début des saccades assez amples ( >10° environ), le décours de l’accélération est similaire pour toutes 

les saccades et dépend peu de l’amplitude (Robinson 1964 ; Enderlé 2002 ; Optican et Miles 1985). C’est 

vrai aussi de saccades dont les positions de départ diffèrent (Koene et Erkelens 2002). L’accélération paraît 

ne pas dépasser une valeur maximale, atteinte dès que la saccade est plus ample que dix degrés.  

 

2.2.2 Résultats expérimentaux 

Des observations physiologiques éclairent l’organisation des voies de commande saccadiques :  

- Lorsque le Noyau Fastigial d’un côté a été lésé, l’amplitude des saccades dirigées vers le côté 

controlatéral est diminuée et celle des saccades dirigées vers le côté ipsilatéral augmentée ; une lésion 

bilatérale entraîne une diminution des deux côtés (Robinson et coll. 1993 ; Goffart et coll. 2004). Une 

lésion du Vermis produit l’effet opposé (Hoyt et Daroff 1971 ; Ritchie 1976 ; Selhorst et coll. 1976 ; Stark 

et coll. 1976 ; Cohen 1971 ; Fujikado et Noda 1987 ; Sato et Noda 1992). Dans tous les cas, les saccades 

sont lentes, très variables et n’atteignent pas leur but (Robinson et coll. 1993, 2002 ; Takagi et coll. 1998 ; 

Barash et coll. 1999 ; Guillaume et Pélisson 2001).  

- Des saccades oculaires peuvent être interrompues au moyen d’une stimulation électrique des neurones 

pauseurs qui inhibent les neurones phasiques EBN. Néanmoins, si la stimulation est brève, le mouvement 

reprend ensuite et l’œil atteint à peu près la position angulaire visée, même si la cible a disparu avant le 

début de la saccade (Becker et coll. 1981 ; Keller 1977, 1994 ; Keller et coll. 1996 ; Keller 2000). La 

saccade interrompue est plus précise si l’interruption a lieu pendant l’accélération que pendant la 

décélération (Scudder 1988). Les neurones prémoteurs du Collicule cessent d’être actifs tant que la 

stimulation dure et recommencent à l’être lorsqu’elle cesse ; la saccade reprend quelques millisecondes 

après (Keller et Edelman 1994 ; Munoz et coll. 1996 ; Keller et coll. 2000). Ainsi les régions prémotrices 

saccadiques sont non seulement informées de cette interruption, mais aussi capables de la compenser, ce 

qui prouve qu’elles sont reliées par une boucle de rétroaction et calculent la commande en boucle fermée.  

- Lorsque le Prepositus Hypoglossi est lésé, la saccade atteint son but mais l’excentricité de l’œil dans 

l’orbite ne se maintient pas après ; l’œil tend spontanément à revenir au centre de l’orbite (Cheron et coll. 

1986 ; Cheron et Godaux 1987 ; Cannon et Robinson 1987 ; Kaneko 1997). Deux intégrateurs des signaux 

de vitesse des EBN existeraient, l’un calculant la position angulaire courante de l’œil pendant la saccade, 

l’autre calculant le signal nécessaire pour maintenir l’œil dans cette position (Jürgens et coll. 1981).  
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2.2.3 Modèles des voies de commande des yeux et des voies cérébelleuses  

Les modèles des voies de commande des mouvements des yeux contiennent tous un « comparateur » où est 

calculée la différence entre une variable caractéristique du mouvement voulu (vitesse ou position angulaire 

courantes de l’œil dans l’orbite) et la valeur attendue de cette variable, estimée au moyen de signaux 

internes. Ces modèles peuvent être classés selon le site postulé pour ce comparateur : soit dans la 

Formation Réticulée Paramédiane Pontine (Robinson 1964 ; Robinson et coll. 1969, 1975 ; Jürgens et coll. 

1981 ; van Gisbergen et coll. 1981 ; Scudder 1988) soit dans le Collicule (Waitzman et coll. 1991 ; Lefèvre 

et Galiana 1992 ; van Opstal et Kappen 1993 ; Arai et coll. 1994 ; Keller et Edelman 1994 ; Optican 1994 ; 

Grossberg et coll. 1997 ; Quaia et coll. 1999 ; Arai et Keller 2005). La plupart des modèles de 

l’oculomotricité incluent le « générateur saccadique » mais pas le Cervelet. Quelques-uns toutefois le 

représentent empiriquement (Quaia et coll. 1999), tandis que d’autres en étudient la fonction.  

 

Une première approche des voies cérébelleuses suppose l’existence de deux régions fonctionnellement 

différentes, l'une calculant des fonctions directes et l'autre des fonctions inverses (Rumelhart et coll. 1986 ; 

Kawato et coll. 1987 ; Jordan et Rumelhart 1992). Mais la connectivité neuronale est identique dans tout le 

Cortex Cérébelleux, quelle que soit la partie du corps que chaque région du Cervelet contrôle, et les 

observations physiologiques ne permettent pas de distinguer des régions spécialisées dans le calcul de 

fonctions directes ou inverses. Aussi le calcul d'une fonction inverse est-il évité par une autre approche, en 

supposant qu’une boucle de rétroaction comporte un observateur, élément de circuit capable de prédire 

l'effet des ordres moteurs. Le réseau de neurones constituant cet élément prédicteur se comporterait comme 

un modèle interne direct, donc déterministe, de la fonction biomécanique (Darlot 1993 ; Miall et coll. 1993, 

1996 ; Barto et coll. 1995 ; Miall et Wolpert 1996 ; Darlot et coll. 1996 ; Miall 1998 ; Wolpert et coll. 

1998, 1999 ; Eskiizmirliler 2000 ; Eskiizmirliler et coll. 2002 ; Ebadzadeh et Darlot 2003 ; Ebadzadeh 

2004 ; Ebadzadeh et coll. 2005 ; cf. Annexe). 

 

3 Analyse des voies saccadiques  

L’ensemble de ces circuits comprend donc deux parties principales : 

- Le système biomécanique.  

- Plusieurs circuits de commande disposés en série, préparant les ordres moteurs envoyés au système 

biomécanique. Chaque circuit est considéré comme un système dynamique déterministe caractérisé par une 

relation entrée/sortie et une représentation d'état à plusieurs dimensions. Des perturbations et du bruit 

pourront être ajoutés ensuite.  

3.1 Analyse du système biomécanique 

L’ensemble mécanique constitué par l’œil, les tissus conjonctifs et les muscles, est considéré comme un 

système dynamique commandé. Parmi les nombreux modèles proposés par maints auteurs (Clark et Stark 1974 

a, b, c ; Collins  1971 ; Collins et coll. 1975, 1981 ; Bahill et Stark 1980 ; Robinson 1981 ; Pfann et coll. 1995 ; 

Enderle et coll. 1991 ; Enderlé 2002 ; Koene 2002 ; Quaia et coll. 2009), plusieurs comportent deux muscles 

antagonistes de type Hill, actionnant un système mécanique linéaire du second ordre. Leurs dimensions sont 

comprises entre 2 et 10 pour les mouvements horizontaux, et jusqu'à 30 pour les mouvements tri-

dimensionnels. 

 

Le modèle dynamique simple publié par Koene convient au dessein d’identifier des principes d’organisation 

des voies motrices. Il se compose de l’œil (caractérisé par son moment d’inertie), des tissus conjonctifs (qui 

exercent une force résistante passive), et des deux muscles rectus latéral et médial horizontaux, dont l’un 

exerce une force active, motrice, et l’autre une force passive, résistante. 
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Entrées :  21, MN  les signaux de sortie des motoneurones (MN) (de dimension deux pour des 

saccades horizontales et six pour des saccades obliques). 

État : Le vecteur d’état du système, noté  2211 ,,,,,, FayFayFX   , comprend la position et la vitesse 

angulaires   , de l’œil dans l’orbite, une fonction F  exprimant les forces passives résultantes exercées 

par les tissus de l’orbite et par les muscles, ainsi que les longueurs  21, yy  des muscles et les forces 

 21, FaFa  qu’ils exercent. 

 

Modèle de la dynamique : la dynamique du système commandé est décrite par les équations différentielles :  

 

      

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
    

 

 
  

  

 
  

  

 
       

              

    
 

 
  

     

  
    

 

 
 
   

  
 
  

  
   

     
  
      

    

 
   

          
      

      
    

 

 
  

    
    

    
      

      
    

     
 

 
  

        

    
      

          

 
   

          

 
   

          
      

          

   
  

 

  
      

  

   
  

 

  
      

  

      

 

Le moment d’inertie J  de l’œil étant très petit par rapport aux autres constantes, le modèle dynamique 

peut être réduit en utilisant le principe des perturbations singulières ;   apparaît comme une variable rapide 

et satisfait les hypothèses du théorème de Tikhonov (1980). L’état est alors  2211 ,,,,, FayFayF  et la 

première ligne de (S) est remplacée par l’équation : 

       
 

  
     

                

Les autres équations du système restent inchangées.  

En notant     
 

  
    

     et    
 

  
        , l’équation précédente s’écrit :             .    

Remarque : les signaux         sont proportionnels aux couples exercés par les muscles, et la variable  , 

qui a la dimension physique d’une vitesse a0ngulaire, représente la résistance et la viscosité des tissus de 

maintien de l’œil dans l’orbite.  
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3.2 Approximation lente   

A l’échelle de temps des mouvements lents, les signaux moteurs  21, MN  sont du même ordre de 

grandeur pendant les mouvements et pendant les fixations. D’autre part la durée de contraction des muscles 

est brève par rapport à celle des mouvements, de sorte que les variables  2211 ,,, FayFay , décrivant l’état 

des muscles, varient rapidement et satisfont les hypothèses du théorème de Tikhonov (1980). Le principe 

des perturbations singulières permet en ce cas une autre réduction.  

L’état est alors       et le système d’équations (S) devient :  

 
 

       
 

  
         

    
 

 
  

     

  
    

 

 
 
   

  
 
  

  
    

  

Cette réduction, dans laquelle la dynamique des muscles est négligée, sera dénommée par la suite 

« approximation lente ».  

 

3.3 Étude des équilibres  

Avant une saccade, pendant la phase de préparation des ordres moteurs, le système biomécanique de l’œil 

est évidemment à l’équilibre. Aux équilibres ),( EqEq MNX  du système dynamique (S), l'œil est au repos et 

les muscles sont immobiles, le couple statique net qu’ils exercent compensant le couple exercé par les 

tissus élastiques orbitaux. L’activité des motoneurones EqMN  est alors un signal tonique constant, issu de 

neurones situés dans le Noyau Prepositus Hypoglossi. Ces équilibres peuvent être calculés par les 

équations suivantes, qui résultent de (S) :   

                  
      

     
      

              

 
  
 

  
     

 

             
      

  

     
     

  
   

    
      

      

      
            

      

  

Donc     est une fonction de      et           est une fonction de     
      

  seulement. 

 Ces équations présentent plusieurs propriétés remarquables :  

-  Chaque état d’équilibre EqX  est complètement déterminé par la valeur de     .   

- À chaque entrée MN(.) constante, l’équilibre correspondant du système dynamique est globalement 

asymptotiquement stable (en effet une fonction de Lyapunov existe).  

- La dynamique des tissus orbitaires est lente par rapport à celle du globe oculaire, et ne peut donc pas être 

négligée. Lorsque l’activité des motoneurones est constante et que le système se stabilise autour de la 

position d’équilibre correspondante, la durée typique de la phase de transition est d’environ 200 ms, donc 

supérieure à celle d’une saccade.  

 

Or le système biomécanique n’atteint pas un nouvel équilibre dès que la vitesse de l’œil devient nulle à la 

fin de la saccade : pendant la période post-saccadique, les longueurs des muscles varient, ainsi que le signal 

MN(.) (Robinson 1964 ; Sylvestre et Cullen 1999). La durée de l’établissement de l’équilibre est 

comparable à celle des fixations post-saccadiques.  
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Figure 1 : Stabilisation du système biomécanique autour de 15°. La position se stabilise en environ 200 ms. 

La simulation est faite sur le système biomécanique complet.  

 

4 Principe de fonctionnement 

 

La préparation des ordres moteurs saccadiques est supposée satisfaire à trois principes : 

 Bouclage.  

 Hiérarchisation.  

 Minimisation  

Ces trois principes permettent une commande optimale hiérarchisée en boucle fermée (Todorov 2009).  

4.1 Bouclage par retour sensoriel ou par anticipation au moyen d’un modèle interne.  

Dans l’ensemble de la motricité, deux classes de mouvements, lents et rapides, peuvent être distinguées 

selon que leur durée est longue ou brève par rapport à la durée de transmission de l’information, à partir 

des organes sensoriels jusqu’aux circuits moteurs : 

 Les mouvements lents durent assez longtemps pour que des signaux sensoriels soient traités et 

parviennent jusqu’aux circuits moteurs. Ces mouvements peuvent donc être commandés en boucle fermée, 

et ils sont d’autant plus précis que plus de temps est disponible pour traiter l’information codée dans les 

signaux sensoriels et moteurs.  

 Les mouvements rapides sont trop brefs pour que des signaux sensoriels parviennent jusqu’aux 

circuits moteurs pendant qu’ils sont effectués. De l’information sensorielle ne peut être reprise qu’après la 

fin de ces mouvements. Aussi la cinématique du geste doit-elle être planifiée, et les ordres moteurs 

préparés, sur la base des informations disponibles avant le déclenchement des mouvements.  

 

Les phases lentes du nystagmus sont des exemples typiques de mouvements lents, les saccades oculaires 

des exemples de mouvements rapides. 

 

Cependant les caractéristiques des commandes nécessaires diffèrent aussi :  

 La durée des mouvements lents n’est en effet pas seulement grande par rapport à celles de transport 

et de traitement des signaux sensoriels, mais aussi par rapport à celle de la contraction musculaire. A cette 

échelle de temps, les muscles paraissent répondre instantanément aux signaux moteurs, de sorte que la 

dynamique de leur contraction n’a pas d’incidence sur le mouvement. Les signaux moteurs peuvent donc 

être élaborés sans tenir compte de la biomécanique des muscles, ce qui revient mathématiquement à utiliser 

l’approximation lente comme modèle de la dynamique.  
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 Au contraire, la durée des mouvements rapides est du même ordre de grandeur que celle de la 

contraction musculaire ; aussi les signaux moteurs doivent-ils être élaborés en tenant compte des 

caractéristiques biomécaniques des muscles (cf. § 3.1).  

 

Les mouvements peuvent ainsi être classés selon deux critères : le rapport de leur durée à la durée de 

transmission des informations, ou le rapport de leur durée à celle de la contraction des muscles. Ces deux 

critères coïncident à peu près, de sorte que deux types de mouvements peuvent être considérés : lents ou 

rapides. Cependant des mouvements de poursuite visuelle, par exemple, peuvent être soit lents soit rapides, 

selon la vitesse de déplacement de la cible.  

 

Lorsque des saccades oculaires sont brièvement interrompues au moyen d’une stimulation électrique des 

neurones pauseurs, elles atteignent néanmoins leur but après la fin de la stimulation. Un bouclage interne 

existe donc dans les voies de commande. Les informations sensorielles, qui ne sont pas disponibles pendant 

les mouvements, sont suppléées par des informations estimées, calculées par des circuits prédictifs 

évoluant au cours des mouvements. Fonctionnellement, les saccades sont ainsi commandées en boucle 

fermée, quoique l’information utilisée soit une estimée prédite et non une mesure. De façon générale, la 

précision des gestes dépend de l’aptitude à  anticiper des voies bouclées sensori-motrices.  

 

4.2 Hiérarchisation  

Calculer une commande optimale en une seule étape paraît impossible pour un système physique de 

dimension importante comme celui - constitué de la tête et des yeux - qui oriente le regard dans l’espace. 

La commande de tout le système ne serait pas calculée en une seule étape, mais en deux étapes successives. 

Une première étape de planification spécifierait, dans un espace fonctionnel de petite dimension, une 

fonction déterminant une trajectoire permettant de joindre la position d’origine à la position finale visée. 

Une deuxième étape assurerait le suivi de la trajectoire voulue en calculant, à chaque instant, les valeurs 

successives des ordres moteurs, sur le système complet de grande dimension. Ces étapes seraient effectuées 

dans des circuits en série échangeant des signaux.  

Considérons un système dynamique ),( uxfx   dont l’état (de grande dimension) est noté x, et la 

commande u. Commander le système consiste à faire évoluer une variable y dépendant de l’état du système 

et notée y = h(x), à partir d’une valeur initiale jusqu’à une valeur finale. Dans le cas de la saccade oculaire, 

le système commandé est le système biomécanique, et la variable y est la direction angulaire du regard 

(cf. § 3.1). La commande est élaborée en deux étapes :  

 Haut niveau : étape de planification d’une trajectoire voulue y
v
 amenant de la position initiale à la 

position finale.  

 Bas niveau : étape de suivi. À partir de la trajectoire voulue y
v
, une commande u  est calculée, telle 

que la trajectoire réelle xu associée à u, du système dynamique complet, vérifie : h[xu(t)] = y
v
(t).  

Dans un système bouclé, la trajectoire voulue est calculée en boucle fermée à l’étape de planification, par 

un processus utilisant des signaux issus du bas niveau, qui reçoit des informations sur les valeurs des 

variables y caractérisant l’état du système complet, et les transmet au haut niveau. Dans le cas étudié ici, le 

bas niveau envoie au haut niveau des informations permettant de construire à chaque instant une 

représentation du regard. Bien entendu, le contrôleur de haut niveau doit planifier des trajectoires 

compatibles avec les possibilités dynamiques réelles du système complet. Il doit donc contenir une 

approximation de la dynamique complète, de la forme : ),( vygy   où v est la commande. Plus précise est 

cette approximation, plus facilement le contrôleur de bas niveau peut la suivre.  
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4.3 Optimisation  

Toutes les redondances sont supposées résolues au moyen de minimisations, aux étapes de préparation des 

signaux de commande qui déterminent le mouvement. Lors de la planification, un problème de commande 

optimale est résolu et permet le choix d’une fonction déterminant la trajectoire voulue. Puis, pendant le 

suivi, une optimisation est effectuée à chaque instant et permet de calculer les valeurs des signaux moteurs. 

A chaque étape, optimiser consiste à minimiser un certain coût. Nous avons supposé ici que la planification 

(haut niveau) minimisait la durée du mouvement et que le suivi (bas niveau) minimisait la dépense 

énergétique musculaire totale. Sans changer le modèle, d’autres variables de coût seraient possibles, 

éventuellement fonctions de plusieurs variables physiques (durée du mouvement, courbure). Ces fonctions 

seraient optimisées au cours de l’apprentissage moteur, et pourraient avoir été sélectionnées au cours de 

l’Évolution. Les déterminer nécessiterait une étude de contrôle optimal inverse (Berret et coll. 2008).  

5 Synthèse d’un modèle général de la commande des saccades 

Trois systèmes dynamiques sont distingués, d’amont en aval :  

- Le contrôleur de haut niveau, carte motrice où la trajectoire        vers la cible est planifiée.  

- Le contrôleur de bas niveau ; 

- Le système biomécanique réel ; 

 

La synthèse présentée suppose une fonction précise pour chaque région anatomique :  

 

1) Collicule  

Le Collicule code la trajectoire de la saccade comme une suite de signaux de vitesse menant le regard de la 

position de départ à la position d’arrivée. Cette trajectoire planifiée minimiserait une fonction de coût, par 

exemple la durée du mouvement. 

 

2) Voies cérébelleuses  

Ces voies assurent le suivi de la trajectoire planifiée en ajoutant au signal prémoteur issu du Collicule un 

signal complémentaire tenant compte de l’état du système biomécanique (muscles, œil et tissus 

conjonctifs). Le Vermis anticiperait les variations de longueur des muscles, et le Noyau Fastigial calculerait 

la différence entre les variations voulues et anticipées.  

 

3) « Générateur saccadique »  

La constance de l’inertie de l’œil permet que des voies anatomiques répartissent les signaux moteurs entre 

les deux muscles oculomoteurs antagonistes. Les réglages de ces voies seraient constants à court terme. Les 

contractions des muscles nécessaires aux mouvements de vergence ne sont pas considérées ici. 

 

4) Prepositus Hypoglossi  

Le Noyau Prepositus Hypoglossi intègre le signal de commande des EBN codant la vitesse de l’œil. 

Pendant la saccade, le signal ainsi calculé cause la contraction tonique des muscles qui maintient l’œil à la 

position courante dans l’orbite. Pendant les fixations, ce signal maintient l’œil à la position finale, tout en 

permettant le relâchement des muscles, dont les forces restent égales et opposées. Pendant les mouvements 

de compensation (comme les fixations ou les phases lentes du nystagmus), il participe au suivi d’une 

consigne de vitesse nulle du regard, dont l'orientation reste ainsi constante dans l’espace.  

Le Noyau Prepositus Hypoglossi intègre aussi l’équation différentielle qui décrit le système biomécanique. 

Le signal résultant est une estimation de la vitesse de l’œil dans l’orbite, qui participe à l’estimation de la 

vitesse du regard dans l’espace, envoyée au Collicule (§ 5.2.1.1.).  

 

5) Motoneurones 

Les motoneurones additionnent les signaux qui leur parviennent.  
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5.1 Contrôleur de haut niveau 

5.1.1 Localisation anatomique du contrôleur selon le type de mouvement 

Le contrôleur de bas niveau reçoit des signaux prémoteurs de consigne issus de diverses régions, selon le 

type de mouvement :  

1) Pendant des mouvements passifs de la tête, le Noyau Vestibulaire Médian induit des mouvements des 

yeux qui stabilisent la direction du regard dans l’espace (via le « réflexe vestibulo-oculaire » RVO, et le 

« réflexe optocinétique » ROC) ; 

2) Pendant la poursuite d’une cible visuelle en déplacement, le Champ Oculomoteur Frontal induit des 

mouvements des yeux qui stabilisent l’image de la cible sur la fovéa (une partie du Vermis et la partie 

antérieure du Noyau Fastigial participent au contrôle de bas niveau) ; 

3)  Pendant l’orientation du regard vers une cible visuelle, le Collicule Supérieur induit des mouvements 

saccadique qui placent l’image de la cible sur la fovéa agit (une partie du Vermis et la partie postérieure du 

Noyau Fastigial participent au contrôle de bas niveau).   

 

5.1.2 Contrôleur de haut niveau pendant des saccades 

Pendant des saccades, le Collicule Supérieur agit en contrôleur de haut niveau. Les neurones de la couche 

visuelle codent la position de la cible en coordonnées rétiniennes, tandis que les neurones de la couche motrice 

planifient les trajectoires voulues du regard, dans un espace de phases. Le signal prémoteur de sortie est 

envoyé vers le système moteur des yeux et le système moteur de la tête.   

Ce signal serait optimisé pour que le déplacement du regard soit effectué en une durée minimale, sous la 

contrainte de vitesse bornée, ou de vitesse et d’accélération bornées, dans les limites des possibilités 

physique du système oculomoteur. Cette minimisation serait calculée en boucle fermée, puisque les 

coordonnées du regard (angle   et vitesse angulaire   ) sont mises à jour par les projections du PH sur le 

Collicule ; la trajectoire voulue          serait alors à son tour remise à jour.  

 

Entrées :  

- Position de la cible en coordonnées rétino-centrées 

- Projection du PH ; 

- Position initiale du regard (Campos et al. 2005).  

 

Sortie : signal        . Pendant la période de fixation post-saccadique le signal de sortie du Collicule est 

nul,        puisque le regard a atteint la cible.  

Notons            les coordonnées du regard et           les bornes inférieure et supérieure de 

l’accélération   . La minimisation s’écrit comme un problème de commande optimale : étant données des 

coordonnées initiales    
  et finales    

 
, minimiser le temps final       parmi toutes les lois de commandes 

                    telles que la solution de  

               
   vérifie               

 
.   

C’est un problème classique, dont la synthèse optimale est connue et simple à coder, chaque trajectoire 

optimale     dans le plan de phase décrivant deux arcs de parabole correspondant l’un à la valeur 

maximale de l’accélération       et l’autre à la valeur minimale      . Sur la Figure 2 est représenté 

l’exemple de la synthèse optimale correspondant au cas où les vitesses    initiales et finales sont nulles et 

l’angle   initial inférieur à l’angle final : pour atteindre le point final, le système accélère au maximum 

jusqu’à l’instant   , puis décélère au maximum jusqu'au temps final   .  
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Figure 2 : Synthèse optimale 

La commande optimale à appliquer à chaque instant, et donc la trajectoire optimale voulue    
          , 

ne dépendent que des valeurs courantes de       . Cette commande est calculée en boucle fermée, la 

trajectoire    
  étant modifiée quand le Collicule reçoit des mises à jour de        via les projections du PH.  

5.2 Contrôleur de bas niveau 

Ce contrôleur reçoit des signaux codant une consigne     de vitesse angulaire de l’œil, dont il assure le 

suivi en réglant la contraction des muscles.  

 

Pendant les mouvements lents (stabilisation du regard et fixation post-saccadique), le temps de réaction des 

muscles est beaucoup plus bref que la durée du mouvement. Les caractéristiques biomécaniques des 

muscles leur permettent transformer la consigne de vitesse angulaire     en commande de couple envoyée 

aux actionneurs - composés des motoneurones et des muscles – de telle sorte que la vitesse de contraction 

soit égale à la vitesse voulue codée dans les signaux des motoneurones. Une partie du contrôleur de bas 

niveau, nommée ci-après « partie A », active les actionneurs pendant les mouvements de tous types, lents et 

rapides. Ce circuit reçoit les signaux de vitesse de rotation de l’œil dans l’orbite, les intègre et calcule ainsi 

la position angulaire de  l’œil. 

 

Pendant les mouvements rapides (saccades et poursuite d’une cible rapide), le temps de réaction des 

muscles est comparable à la durée du mouvement. La biomécanique des muscles doit donc être prise en 

compte pour élaborer l’ordre moteur. C’est la fonction d’une autre partie du contrôleur de bas niveau, 

nommée « partie B » parce que ses signaux complètent ceux de la partie A, en envoyant aux actionneurs 

(motoneurones et muscles) un signal moteur ajustant l’activité des motoneurones selon l’état des muscles. 

Cette partie B agit en parallèle à la partie A. Les deux circuits neuraux qui fonctionnent réellement comme 

parties A et B constituent le contrôleur de bas niveau.  

 

5.2.1 Contrôleur de bas niveau, partie A 

Le circuit constituant cette partie active pendant tous les mouvements des yeux comprend des neurones du 

PH. Il élabore et envoie aux motoneurones des signaux assurant la contraction tonique des muscles pendant 

les mouvements lents (stabilisation de la direction du regard sur une cible fixe ou mobile) et les fixations 

(maintien de l’œil à la position angulaire finale de la saccade). Il a trois sorties : 

 

 des projections sur les motoneurones, assurant le suivi ; 

 des projections sur le Collicule, permettant de fermer la boucle du contrôleur de niveau haut ; 

 des projections sur le Vermis, où des signaux prédictifs sont calculés. 
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Son fonctionnement est ici décrit pendant une saccade tête fixe, en considérant que la seule consigne de 

vitesse angulaire qu’il reçoit vient des « EBN A » c'est-à-dire des EBN du « générateur saccadique » qui 

reçoivent des signaux du Collicule. Cependant le fonctionnement est semblable pendant des mouvements 

d’autres types, les différents signaux prémoteurs reçus étant additionnés les uns aux autres pour former la 

consigne    . 

 

5.2.1.1 Principe de la commande 

Considérons un mouvement lent, par exemple une période de fixation post-saccadique pendant laquelle la 

consigne de vitesse est nulle. La dynamique du système biomécanique est alors régie par les équations de 

l’approximation lente, c’est-à-dire : 

 

            

    
 

 
  

     
  

    
 

 
 
   

  
 
  

  
    

               
 

  
         

 

  
       

 

Supposons que les valeurs initiales de       soient connues : au début du mouvement la mesure de   est 

disponible, et le système est à l’équilibre, de sorte que     
     

  
  (Hypothèse H0).  

 

Les valeurs voulues de    étant données par celles de la consigne    , les valeurs voulues de   peuvent être 

calculées par simple intégration :                  , puis celles de   par intégration de l’équation 

différentielle : 

     
 

 
   

     

  
     

 

 
 
   

  
 
  

  
                    

     

  
          

Une commande associée à ces valeurs voulues vérifie donc : 

              
 

Pour suivre la consigne de manière stable, il faut bien sûr ajouter un terme de rétroaction à une commande 

de référence. En supposant des mesures de   et de    disponibles, cette rétroaction peut être, par exemple, 

de la forme d’un PI : 

         
             

                        

 

En conclusion, pendant un mouvement lent, pour effectuer un suivi stable de la consigne    , c’est-à-dire 

pour que        au cours du temps, il faut que le signal de commande         vérifie : 

 

                                               
 

Cette condition n’impose pas les valeurs de la commande        , mais seulement celles de la différence 

     . Selon le principe d’optimalité choisi ici, une optimisation permet de résoudre cette redondance. 

Une possibilité est que la commande         soit choisie, parmi celles qui satisfont la condition (S), 

comme minimisant la force totale exercée (ou encore l’énergie totale des signaux    et   ), c’est-à-dire 

telle que       Pour stabiliser le système lorsque la consigne     est petite, voire nulle, il est préférable 

d’imposer un niveau minimal non nul   de co-contraction :      (la quantité minimisée étant alors un 

compromis entre la force totale exercée et une grandeur caractérisant la stabilité). 
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Considérons chaque commande    comme la somme d’un signal variant continûment (tonique)    , et 

d’un signal transitoire (phasique),   , qui peut être excitateur ou inhibiteur. La commande    résultante 

peut donc être totalement inhibée, ce qui s’écrit mathématiquement :  

           
 
                  

 

Dans l’expression de (S), le terme     varie rapidement pendant une saccade. Les signaux phasiques 

        sont déterminés directement par la consigne ; un signal phasique inhibiteur    diminue la valeur de 

    et participe ainsi à la minimisation. Les signaux phasiques peuvent donc être écrits : 

                   
où     sont des coefficients positifs. Quand la consigne est grande (typiquement pendant une saccade), un 

tel signal phasique implique     . 

 

Les signaux toniques peuvent être calculés au moyen d’un schéma « inverseur » (cf. Annexe), de façon à 

assurer la condition (S). Une solution possible est que     et    soient solutions d’un système : 

 
               

                              

               
  

où    et    sont des constantes positives supposées grandes. Alors la condition (S) est satisfaite au cours 

du temps par la commande résultante : 

                               
 

Pendant des mouvements rapides, une commande             qui satisfait la condition (S) ne permet plus 

d’assurer le suivi de la consigne, puisque le couple exercé par chaque muscle ne peut plus être approximé 

par l’activité du motoneurone correspondant. Cependant une commande semblable peut encore être utilisée 

pour des mouvements rapides, à condition qu’à la commande             soit ajouté un signal             
calculé de façon à ce que le couple exercé par la paire de muscles, qui est déterminé par les commandes 

résultantes                            , vérifie la condition suivante : 

 

                            
              

  

 
             

 

Alors le suivi de la consigne     est assuré.  

5.2.1.2 Réalisation de la commande  

Le modèle ci-dessous permet de réaliser le calcul d’une commande             telle que décrite 

précédemment. 

5.2.1.2.1 Le « générateur saccadique »  

Les EBN qui reçoivent un signal du Collicule, répartissent aux motoneurones et au PH une consigne      :  

                 
La négativité de    est imposée par l’inhibition des motoneurones situés d’un côté par les IBN situés de 

l’autre. Un tel signal assure que le signal de commande     , qui est la partie positive de         , est 

nul pendant la plus grande partie de la saccade, ce qui minimise donc la dépense d’énergie. 

 

5.2.1.2.2 Le Noyau Prepositus Hypoglossi 

Chaque côté du PH reçoit plusieurs signaux d’entrée :  

- Le signal    du « générateur saccadique » ipsilatéral. Du côté ipsilatéral à la saccade (côté 1 ici), le PH 

intègre le signal d’entrée     de façon à calculer    et   .  
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- Les signaux inhibiteurs du côté opposé. 

- Les signaux des Noyaux Trijumeau et Vestibulaires, ainsi que des voies visuelles, qui fournissent, après 

un délai, des mesures de   et    disponibles pendant les fixations. Ces mesures permettent d’une part de 

remettre à jour la valeur initiale de   pour le calcul de    et d’autre part de construire le signal 

stabilisant, 

         
             

       

où le signal     est issu de la projection    des EBN (de la région qui donne la consigne). Toute saccade est 

précédée d’une période de préparation pendant laquelle    revient à une valeur d’équilibre. L’hypothèse 

(H0) est donc bien vérifiée.  

 

 Le PH a deux sorties : 

- La projection     des neurones toniques sur les MN ; dont une copie inhibitrice est aussi envoyée au côté 

opposé ; 

- La projection des neurones phasiques sur le Collicule, qui code    considérée comme la valeur estimée 

de la variable   ; seule la projection issue du côté ipsilatéral à la saccade est active, l’autre étant inhibée 

par le signal    issu des IBN. 

 

Les signaux toniques sont obtenus par une dynamique de la forme : 

 
         

                               

               
  

qui assure que la condition (S) est satisfaite selon un schéma « inverseur ». 

 

En résumé, la commande est construite de la façon suivante :  

                             
 
  

Elle satisfait la condition (S), et assure donc le suivi de la consigne     si l’approximation lente est valide, 

tout en minimisant l’effort total. 

 

Remarque : Le coefficient  
 

  
  qui intervient dans les calculs de l’ordre moteur         en fonction de la 

commande              est compris dans l’activité des motoneurones. 

 

5.2.1.2.3 Modélisation des motoneurones  

 

Commande (entrées) : Chaque motoneurone du côté i reçoit la commande    correspondante, composée de 

signaux transitoires (phasiques) ainsi que de signaux durables (toniques) élaborés dans le PH. Si plusieurs 

signaux sont envoyés en même temps aux motoneurones, ils sont additionnés.  

 

Sorties : Les signaux de sortie sont les activités            des motoneurones, c’est-à-dire les ordres 

moteurs transmis aux muscles. Ces signaux sont ici de dimension 2 puisque des saccades horizontales pour 

un œil unique sont modélisées. Ils sont obtenus à partir des signaux d’entrée en multipliant par un gain : 
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5.2.2 Contrôleur de bas niveau, partie B  

La partie B du contrôleur de bas niveau n’est active que pendant les mouvements rapides, lorsque 

l’approximation lente n’est pas valide. Elle ne se substitue pas à la partie A, mais calcule un signal qui 

complète l’ordre moteur produit par la partie A.  

Cette partie est constituée : 

1) Des voies cérébelleuses (NRTP, Vermis et partie postérieure du Noyau Fastigial) ;   

2) De neurones phasiques excitateurs EBN qui reçoivent des projections du Fastigial ; 

 

Elle reçoit des projections du Collicule (sur le Cervelet via le NRTP) et du PH (sur le Vermis). Le Vermis 

calcule l’allongement du muscle (allongement prédit), en tenant compte de la dynamique du muscle. Le 

Fastigial calcule la différence entre les allongements voulu et prédit. Cette différence est envoyée à des 

EBN, puis les signaux de ces EBN envoyés aux motoneurones.  

 

5.2.2.1 Principe de la commande 

La commande complémentaire    permettant de résoudre ce problème de suivi de consigne, est telle que le 

couple     
              exercé par les muscles soit égal à :  

  

 
           , de sorte que la 

condition (C) soit satisfaite. Ainsi la consigne est effectivement suivie, et par suite la projection    du PH 

vers le Collicule est une approximation fiable de l’angle   de l’œil dans la tête.  

 

Le calcul de    peut être fait au moyen d’un schéma « inverseur » (cf. Annexe), de façon à assurer 

l’égalité :      
               

  

 
            .  

 

 

La dynamique des muscles est régie par le système : 

 

 
 
 
 

 
 
      

    
      

    

 
   

            
        

        
     

      
 

 
  

    
    

   
 

         
        

     

   
  

 

  
      

   

  

 

où      et      , dont l’entrée est : 

   
  

 
                    

  

 
      

selon que     ou 2.  

Si le signal    est solution de :  

       
  

 
                 

                 

où   est un paramètre supposé petit (devant       en particulier) et   une fonction convenable (cf. Annexe), 

alors la condition (C) est satisfaite au cours du temps.  

Remarque : Si     était trop grand, il ne serait pas possible de trouver un paramètre   permettant de faire 

fonctionner l’inverseur. Aussi est-il nécessaire que l’accélération voulue soit bornée lors de la planification 

du mouvement par le contrôleur de haut niveau (dans le Collicule). Les bornes en vitesse et accélération 

sont certainement fixées au cours d’un apprentissage moteur. 
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5.2.2.2 Réalisation de la commande  

Selon l’interprétation anatomique du modèle proposé, le circuit bouclé qui réalise ce schéma inverseur 

calculant    est celui des voies cérébelleuses, constitué du NRTP, du Vermis et du Noyau Fastigial caudal.  

Il peut être décrit comme un système dynamique « entrée/sortie ». 

 

Entrées :  

 Le signal de sortie du Collicule Supérieur qui code la consigne    ; 

- Les signaux de sortie des Noyaux Fastigiaux, notés    et    selon le côté, qui se projettent sur le NRTP ; 

- Les signaux issus du PH (via la projection du PH sur le Vermis). 

 

Sorties :  

- Le signal de sortie    du Noyau Fastigial controlatéral à la saccade, vers les EBN et le NRTP ; 

- Le signal de sortie    du Noyau Fastigial ipsilatéral à la saccade, uniquement vers le NRTP.  

 

 

Modèle de la dynamique du Vermis:  

Chaque partie du Vermis (de chaque côté du plan de symétrie du corps, indicée par   = 1 ou 2 selon le côté) 

est supposée contenir un modèle interne de la dynamique du muscle correspondant (controlatéral, puisque 

les voies de sortie du Fastigial vers les EBN traversent le plan de symétrie). Ces modèles internes estiment 

les valeurs anticipées     et     des allongements    et    effectifs des muscles.  

 

Les entrées du Vermis   viennent des projections du NRTP,   ,    et    , et des projections du PH. 

 

Selon le côté, indiqué par  , l’état du Vermis est         
   et est régi par le système dynamique : 

 
 
 
 

 
 
       

     
       

     

 
  
 
 
              

         
         

      

       
 

 
  

     
     

    
 

          
         

      

    
  

 

  
        

   

                           

  

dont l’entrée est : 

    
  

 
                         

  

 
      

selon que     ou 2. Les grandeurs      sont des prédictions des signaux toniques obtenues en intégrant 

           
 

 
   

     

  
     

 

 
 
   

  
 
  

  
              

à partir des valeurs de      ,     et     fournies par les projections du PH sur le Vermis. 

 

 

Les sorties du Vermis sont alors : 

    
 

  
    

               
 

  
    

        

qui sont toutes deux positives. 
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Modèle de la dynamique des Noyaux Fastigiaux : 

Le Noyau Fastigial numéroté   reçoit une projection inhibitrice, notée   , du Vermis ispilatéral, via les 

axones des cellules de Purkinje, ainsi qu’une projection directe excitatrice du NRTP controlatéral contenant 

      et     pour    , et seulement    et    pour    . La dynamique prend en compte le délai de 

retour   des signaux (qui joue le rôle d’un pas de temps) et est donnée par : 

  
                                       

    

  
    

                                    

  

où       sont des constantes,         (les propriétés que doivent avoir       sont décrites en 

Annexe). Le terme     
  est obtenu par une intégration du signal     interne au Fastigial. 

 

Ce circuit fonctionne selon un schéma  « inverseur » (voir Annexe) et assure que la condition (C) est 

satisfaite au cours du temps. 

 

6 Simulations  

Les paramètres du modèles ont été ajustés de façon à reproduire la séquence principale (cf. chez l’Homme 

et le Singe Boghen et coll. 1974 ; Bahill et coll. 1975 ; chez le Chat Evinger et Fuchs 1978 ; Guitton et coll. 

1984). Des mouvements de trois amplitudes, 10, 20 et 30 degrés, ont été simulés. La figure 3 présente les 

résultats pour des saccades de 20 degrés. Les décours temporels des signaux reproduisent ceux des activités 

de chaque type neuronal, mesurées expérimentalement.  

 

 
 

 

Figure 3 : Connectivité du modèle. Chaque rectangle représente une étape de traitement des signaux, selon 

les équations présentées ci-dessus. Les noms des régions anatomiques correspondantes sont indiqués.  

Le système nerveux est représenté à gauche du tireté vertical, l’œil à droite.  
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Vitesse             Deg/s 

 
Motoneurones   UA 

Position Degrés  

 
 

PH     UA 

 
 

 
EBN    UA 

 
 
 

Cortex cérébelleux UA 

 

Noyau Fastigial    UA 

 
 
 
 

Mouvement après lésion du PH  
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Figure 4 : Résultats des simulations. Les activités neuronales dans plusieurs régions sont simulées.  

Sur la première ligne, le trait tireté représente le mouvement voulu et le trait plein le mouvement effectué.  

Sur la deuxième ligne, le tireté à gauche représente la somme des entrées sur le motoneurones 2, qui n’est 

pas actif. Sur la troisième ligne, à droite, le tireté représente l’activité dans le Noyau Fastigial ipsilatéral à 

la saccade. Sur la quatrième ligne, à gauche, le tireté représente l’activité dans le Vermis ipsilatéral à la 

saccade ; à droite le tireté représente le mouvement obtenu après lésion du PH : l’intégration n’a plus lieu.  

 

7 Discussion  

7.1 Étapes de l’élaboration des signaux moteurs 

Selon la théorie présentée ici, deux faits structurent la commande des mouvements de l’œil :  

 La commande est hiérarchisée : la trajectoire du regard est optimisée au niveau haut de la commande, 

puis les signaux de commande des muscles sont élaborés au bas niveau de la commande.  

 La biomécanique des muscles est identique pendant tous les mouvements, mais les réponses des 

muscles, en force et en variation de longueur, diffèrent selon les vitesses de variation des signaux. 

Lorsque les signaux moteurs varient lentement (signaux d’origine vestibulaire causant les mouvements 

de stabilisation, ou signaux de poursuite visuelle de cibles lentes), des variations de force des muscles en 

résultent directement. Mais lorsque les signaux moteurs varient rapidement (pendant les saccades et la 

poursuite visuelle de cibles rapides), les variations de force des muscles ne reflètent pas directement les 

signaux moteurs. En ce cas un complément d’ordre moteur, fourni par le Cervelet, est nécessaire pour 

effectuer le mouvement.  

 

Deux niveaux de commande « haut » et « bas » sont donc postulés, et le niveau « bas » est constitué de 

deux parties : l’une, nommée conventionnellement « A », est active pendant tous les mouvements, et une 

autre, nommée « B », est active seulement pendant les mouvements rapides. Bien entendu, les circuits de 

commande des mouvements de la tête, qui ne sont pas étudiés ici, fonctionnent parallèlement au niveau de 

commande « bas » des mouvements de l’œil.   

7.1.1 Haut niveau de contrôle  

 Pendant les saccades, lorsque la consigne est de déplacer la direction du regard dans l'espace, le haut 

niveau est situé dans le Collicule.  

 Pendant les fixations et les mouvements de stabilisation, lorsque la consigne est de maintenir nulle la 

vitesse du regard dans l'espace, le haut niveau est situé dans les Noyaux Vestibulaires (les Noyaux 

Vestibulaires mesurent les vitesses de la tête et du regard ; l’activité saccadique des neurones du Noyau 

Vestibulaire Médian, qui codent la vitesse du regard, ne montre pas qu’ils participent à l’intégration des 

signaux de vitesse en signaux de position de l’œil, mais plutôt qu’ils reçoivent une copie d’efférence des 

signaux oculomoteurs ; Zee et coll. 1981 ; Scudder et Fuchs 1992).  

 

7.1.2 Bas niveau de contrôle  

Le bas niveau de contrôle détermine la force à exercer par chaque muscle. Le couple total exercé par les 

muscles dépend de la somme des longueurs des muscles (avec la convention choisie pour les 

allongements).  

 

 Pendant les mouvements lents, selon l’approximation lente, la dynamique des muscles n’apparaît pas 

dans l’équation du système biomécanique, qui suit donc directement les ordres moteurs. Aussi la partie 

A du bas niveau de contrôle pourrait-elle n’être que des gains dans les voies vestibulo-oculaire et 

optocinétique. Les signaux des Noyaux Vestibulaires, qui mesurent les vitesses passives de la tête et du 
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regard dans l’espace, seraient ainsi convertis en signaux de commande de couples musculaires. La partie 

terminale de ce contrôleur est constituée par les neurones du PH et par les motoneurones.  

 

 Pendant les mouvements rapides, la dynamique des muscles apparait dans l’équation du système 

biomécanique à contrôler, et la fonction des voies cérébelleuses serait d’y ajuster les signaux moteurs. 

L’ensemble des voies situées en aval du Collicule fonctionne alors comme « bas niveau  de contrôle », 

constitué de deux parties, A et B, fonctionnant en parallèle. La partie A comprend les neurones 

« EBN A » du « générateur saccadique » qui reçoivent des signaux du Collicule, ainsi que des neurones 

du PH qui sont actifs pendant tous les mouvements. La partie B comprend les voies cérébelleuses, ainsi 

que les neurones « EBN B » du « générateur saccadique » qui reçoivent des signaux du Noyau Fastigial. 

Cette partie B complète l’action de la partie A et assure l’exactitude des mouvements rapides.  

 

Cette organisation est résumée sur le tableau ci-dessous, où les noms des régions actives seulement pendant 

les saccades sont écrits en italiques 

 

7.1.3 Comparaison avec d’autres organisations proposées  

Tous les modèles déjà proposés comprennent des boucles de rétro-action, dont des résultats expérimentaux 

prouvent l’existence : 1/ Des signaux nécessaires aux saccades parviennent, via une boucle de contrôle, 

jusqu’au Collicule dont ils règlent l’activité (Réf. dans Soetedjo et coll. 2002). 2/ Une autre boucle, en aval 

du Collicule, comprend un comparateur des variables des mouvements voulu et accompli (Réf. dans Kato 

et coll. 2006). Les potentiels d’action des EBN seraient cumulés dans un « intégrateur » qui calculerait 

l’amplitude courante de la rotation l’œil pendant les saccades et cesserait d’être actif pendant les fixations. 

Dans un « comparateur », ce signal serait comparé à l’angle de rotation voulu de l’œil. Ces circuits  

pourraient être situés dans la PPRF ou le Collicule (Robinson 1964, 1975 ; Jürgens et coll. 1981).  

 

En accord avec ces observations, deux circuits bouclés, fonctionnant en parallèle, sont proposés ici :  

1)  Le Collicule fournit des signaux de commande, et reçoit des signaux codant la position courante de 

l’œil, via des afférences issues du Prepositus, ce qui referme une grande boucle de rétro-action interne.  

2) Le Fastigial compare les variations de longueur voulue et attendue. La différence entre l’allongement 

angulaire du muscle et l’angle de l’œil détermine le couple exercé par chaque muscle. Une boucle de 

rétroaction courte renvoie les signaux du Fastigial au NRTP. Quoiqu’il soit omis dans la plupart des 

modèles, le Fastigial serait l’un des sites de comparaison 

Le modèle proposé contient donc deux sites de comparaison. 

 

Les deux boucles ne sont pas imbriquées mais fonctionnent en parallèle. En effet les signaux renvoyés en 

amont, via ces voies bouclées, ne codent pas des informations sensorielles mais des estimations internes 

des variables du mouvement (la vitesse et la position angulaire, à partir du PH vers le Collicule et le 

Vermis ; l’allongement d’un des muscles, à partir du Fastigial vers le NRTP), de sorte que la commande est 

 Commande Contrôle complémentaire 

pendant les mouvements rapides Mouvements lents Mouvements rapides 

Regard  

 

Cortex moteur pendant la 

poursuite visuelle de 

cibles lentes : vitesse cible 

Fixation : vitesse nulle 

Collicule ; position de la cible  

Retour PH : position de l’œil 

Sortie : trajectoire optimisée 

du regard 

 

Muscles 

de 

l’œil  

Noyaux vestibulaires :  

signaux de vitesse lente 

pour stabiliser le regard 

« EBN A » vitesse voulue de 

l’œil envoyée en commande  

Fastigial différence entre longueurs 

voulue et estimée des muscles 

Sortie : « EBN B »  

 PH : calcul du signal tonique 

 PH : calcul de la vitesse et de la position de l’œil 
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faite en « boucle ouverte » à partir du Collicule (Das et coll. 1995 ; Jean 2012). Les deux boucles ne sont 

cependant pas tout à fait indépendantes, puisque le Vermis reçoit du PH des signaux codant des 

informations sur l’état des muscles (les projections du PH atteignent surtout le Vermis et peu le Noyau 

Fastigial ; Mc Crea 1988). Ces informations permettent aux réseaux de neurones du Vermis de représenter 

à chaque instant la fonction biomécanique musculaire, et de prévoir les variations de longueur des muscles, 

compte tenu des signaux codant la trajectoire voulue, issus du Collicule, dont des copies parviennent au 

Vermis via le NRTP. Les mouvements passifs de la tête et du regard dans l’espace, mesurés dans les 

Noyaux Vestibulaires au moyen de signaux sensoriels, visuels et vestibulaires, suscitent des signaux de 

stabilisation du regard, dont des copies atteignent de même le Collicule et le Vermis via le PH.  

7.2 Comparaison de la structure du circuit aux voies anatomiques  

7.2.1 Collicule  

La position de la cible est représentée dans le Collicule, dont les signaux de sortie commandent des 

mouvements coordonnés d’orientation de l’œil dans la tête et de la tête sur le tronc (et donc dans l’espace, si 

l’on suppose le tronc immobile ; Guitton et Bergeron 2000). Le Collicule n’est pas le seul site où les 

mouvements voulus et attendus sont comparés, puisqu’une stimulation électrique longue du Collicule 

provoque des saccades successives, en marches d’escalier, plutôt qu’un seul mouvement de l’œil 

(Robinson 1972). Dans le modèle proposé ici, le Collicule combine des informations sur les mouvements 

en cours de l’œil et de la tête, et calcule à chaque instant un signal codant l’étape suivante d’une trajectoire 

du regard. Cette trajectoire, calculée au moyen de la connectivité des neurones et de leurs divers types 

d’activités (Dominey et Arbib 1992 ; Isa 2002), minimiserait la durée du mouvement. Elle suivrait une 

géodésique sur la carte colliculaire des positions du regard, ce qui déterminerait la loi de Listing (Hepp 

1990). Les seules contraintes sur le mouvement planifié de l’œil sont que l’accélération et la vitesse soient 

bornées, puisque le mouvement de l’œil dans l’orbite n’est jamais perturbé et que l’évitement d’obstacle 

n’est pas nécessaire. Ces bornes sont vraisemblablement fixées au cours d’un apprentissage, coordonné 

avec celui de la biomécanique des muscles dans le Cervelet.  

Bien entendu, le Collicule n’est pas la seule région qui code des saccades : le Champ Oculomoteur Frontal 

(Frontal Eye Field FEF) planifie les saccades volontaires, en particulier vers une cible mémorisée, absente 

du champ visuel, et nécessitant une grande saccade de la tête et des yeux, ou au contraire une saccade des 

yeux seuls tandis que la tête reste immobile.  

Des neurones de la Formation Réticulée Mésencéphalique Centrale (cMRF) codent la position et la vitesse 

du regard et participe peut-être aussi à la vergence (Kaneko et Fuchs 1982 ; Waitzman et coll. 1996 ; 

Handel et Glimcher 1997). Cette région est connectée réciproquement avec le Collicule (Cohen et Büttner-

Ennever 1984 ; Moschovakis et coll. 1988 ; Chen et May 2000), et son inactivation diminue l’amplitude 

des saccades (Waitzman et coll. 2000).  

 

7.2.2 Cervelet  

Le Cervelet reçoit des copies des ordres moteurs issus du Collicule ainsi que des signaux issus du PH, 

codant la vitesse et la position de l’œil. Lorsque le Collicule est anesthésié et sa voie de sortie stimulée 

électriquement, les saccades déclenchées sont presque normales grâce à l’ajustement des signaux moteurs 

par la boucle de rétroaction interne cérébelleuse (Kato et coll. 2006). 

Dans ce modèle, le Cervelet constitue la partie B du « contrôleur de bas niveau », qui ajuste les forces 

musculaires. Il active les « EBN B » qui ajoutent à l’activité des « EBN A » un complément d’ordre 

moteur. Le signal codant le couple total est réparti entre les motoneurones des deux muscles par la 

connectivité du « générateur saccadique » et du PH. En retour, des informations sont envoyées du PH vers 

le Vermis (les neurones de la FRPP (EBN et IBN) n’envoient pas de projection significative au Cervelet ; 

Frankfurter et coll. 1977). La fonction du réseau de neurones du Vermis serait d’intégrer l’équation 

différentielle décrivant les variations de longueur des muscles (§ 5.2.2.2.). Un modèle du comportement 
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dynamique des muscles serait ainsi codé dans ce réseau. La variabilité des activités neuronales dans le 

Vermis et le Noyau Fastigial (Fuchs et coll. 1993 ; Robinson et Fuchs 2001) reflèterait la compensation par 

le Cervelet de la variabilité de l’activité d’autres régions des voies oculomotrices, par exemple le Collicule, 

de sorte que le mouvement soit effectué correctement.  

La variation de longueur des muscles (allongement ou raccourcissement) serait anticipée par le Vermis, et 

la différence des variations voulue et anticipée serait calculée dans le Noyau Fastigial.  

 

Les activités des deux côté du Vermis, et des deux Noyaux Fastigiaux situés de part et d’autre du plan de 

symétrie du corps, sont décalées dans le temps, de sorte que le Fastigial controlatéral paraît accélérer la 

saccade et le Fastigial ipsilatéral la freiner (Lefèvre et coll. 1998 ; Quaia et coll. 1999). Dans le modèle 

proposé ici, ce décalage résulte des échanges de signaux, via la boucle passant par le NRTP, et ne nécessite 

pas l’hypothèse d’une vague d’activité neuronale passant d’un Noyau Fastigial d’un côté à celui de l’autre 

côté, via des connexions topographiques croisées qui n’ont jamais été observées (Batton et coll. 1977 ; 

Noda et coll. 1990 ; Sato et Noda 1991).  

 

7.2.3 EBN 

Les neurones « phasiques à longue latence » (« Long lead bursters » LLBN) proches du NRTP, ne sont pas 

explicitement représentés dans ce modèle. Ils pourraient être précérébelleux comme les neurones du NRTP 

proprement dit, et distribuer des signaux du Collicule aux diverses régions du Cervelet (Scudder et coll. 

1996 a, b) ainsi qu’aux OPN (Kamogawa et coll. 1996 ; Yoshida et coll. 2001).  

Pour effectuer les mouvements rapides, la nécessité d’un complément d’ordre moteur, fourni par le 

Cervelet, conduit à postuler l’existence de deux types d’EBN :  

 Les « EBN A » recevraient du Collicule les signaux codant la trajectoire planifiée et se projetteraient sur 

les motoneurones, ainsi que sur les neurones du PH qui intègrent les signaux de vitesse en signaux de 

longueur des muscles, et maintiennent la contraction tonique des muscles.  

 Les « EBN B » recevraient du Fastigial des signaux calculé à partir de la différence entre les variations 

de longueur planifiée et attendue des muscles. Ils se projetteraient aussi sur les motoneurones.  

 

Cette conclusion s’accorde avec l’observation que le nombre de potentiels d’action émis par la plupart des 

EBN pendant une saccade est bien corrélé à l’amplitude de la saccade d’un œil mais pas à celle de l’autre 

œil (Zhou et King 1998 ; King et Zhou 2000). Pendant les saccades, les EBN ne coderaient donc les 

contractions que d’un seul muscle.  

 

Du fait de la petitesse et de la constance de l’inertie de l’œil, le muscle antagoniste n’a pas besoin de se 

contracter pour freiner une saccade. La connectivité du « générateur saccadique » répartit les activités entre 

les deux muscles. L’inactivation des EBN d’un côté, par les IBN de l’autre côté, assure que les signaux de 

commande envoyés aux motoneurones satisfont la relation         (§ 5.2.1.1.). Cette connectivité assure 

ainsi de façon fixe et concrète la minimisation des couples musculaires, donc de l’énergie dépensée. 

 

Le « générateur saccadique » ne fonctionne pas ici comme un contrôleur en boucle fermée, ce qui est une 

grande différence avec la plupart des modèles précédents. La cessation d’activité des « EBN A » activés 

par le Collicule provoquerait la reprise d’activité des OPN, qui arrêterait la saccade.  

 

7.2.4 Prepositus Hypoglossi 

La consigne en vitesse qui parvient au PH est la somme des signaux issus des EBN A et des Noyaux 

Vestibulaires, dont l’ intégration fournit une estimée de la position angulaire de l’œil dans l’orbite. Puis 
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l’équation différentielle des forces passives des tissus conjonctifs et des muscles (et du globe oculaire) est 

intégrée et fournit la variable F
V
 correspondante.  

- La position estimée de l’œil dans l’orbite est envoyée au Vermis, qui prédit la variation attendue de 

longueur des muscles, et au Collicule qui planifie la trajectoire.  

- Le signal tonique calculé à partir de la variable F
V 

est envoyé aux motoneurones et au Vermis.  Il 

commande la tension statique qui maintient l’œil à la position courante. Les neurones du PH sont pour 

la plupart actifs lorsque l’œil est en position centrale dans l’orbite, et produisent la petite co-contraction 

des muscles nécessaire à la stabilité pendant les fixations. La mesure du glissement rétinien dans les 

Noyaux Vestibulaires permet de régler la détente des muscles pendant la fixation. 

En accord avec ces opérations, des types neuronaux différents se projettent vers les motoneurones, le 

Collicule et le Vermis (Mc Crea 1988 ; MacFarland et Fuchs 1992 ; Corvisier et Hardy 1997).  

7.2.5 Motoneurones  

Les noyaux moteurs des muscles des yeux contiennent deux types de motoneurones, lents et rapides, dont 

les propriétés déterminent la différenciation des fibres musculaires (les fibres musculaires lentes sont 

situées près des tendons et les rapides dans le corps du muscle). Ces deux types ne reçoivent pas des 

signaux des mêmes régions ; en particulier, les motoneurones lents ne reçoivent pas de signaux des EBN, et 

participeraient surtout aux mouvements de vergence (Ugolini et coll. 2006). La distinction fonctionnelle 

entre parties A et B du contrôleur de bas niveau ne paraît donc pas coïncider avec les deux types de 

motoneurones.  

 

8 Conclusions  

La commande des mouvements des yeux a des traits caractéristiques :  

 

1/ Contraintes biomécaniques. La raideur et la viscosité des muscles et des tissus conjonctifs de l'œil 

tendent à ralentir le mouvement et à en réduire l’amplitude.  

 

2/ Détermination et suivi de la trajectoire.  
La commande optimale hiérarchisée est élaborée en deux étapes, chacune utilisant des informations 

fournies par une boucle de retour : 

 

A/ Contrôleur de « haut niveau ».  
La carte colliculaire sensorielle code la position des cibles en coordonnées rétiniennes, et la carte 

colliculaire motrice code la trajectoire voulue du regard. Cette trajectoire est optimisée, vraisemblablement 

sous contraintes de moindre durée du mouvement, ainsi que de faisabilité, par exemple sous limite 

d’accélération maximale.  

 

B/ Contrôleur de « bas niveau ».  

Les voies cérébelleuses, le « générateur saccadique » et le Prepositus hypoglossi assurent au mieux le suivi 

de la trajectoire. Parce qu’il contient un modèle interne, appris, de la biomécanique des muscles et de l’œil, 

le Vermis anticipe la vitesse attendue, et le Fastigial calcule un signal qui compense raideur et viscosité (les 

informations concernant un muscle peuvent être utilisées pour prédire le comportement du muscle 

antagoniste). Ce modèle interne est réglé au cours d'un apprentissage à long terme.  

 

C/ Boucles de retour.  
Ces deux contrôleurs en série utilisent les informations de deux boucles de rétroaction imbriquées, qui 

suppléent l’absence d’informations sensorielles (visuelles et proprioceptives) lorsque l'œil bouge trop vite 

pour que des signaux sensoriels soient disponibles pendant le mouvement. Une grande boucle part du 
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Collicule et y revient, via le Prepositus hypoglossi. Elle informe le Collicule sur la vitesse courante de l'œil 

dans l’orbite ; des informations sur la vitesse courante parviennent au Cervelet.  

Une petite boucle part du NRTP et y revient, via le Vermis qui prédit la trajectoire de l'œil, et via le 

Fastigial, qui calcule la différence entre la trajectoire voulue et la trajectoire prédite.  

 

3/ Spécialisation progressive de la commande.  

Les signaux prémoteurs sont progressivement spécialisés au cours de leur élaboration, dans les voies 

parallèles existent en aval du Collicule, et cette spécialisation s’inscrit d’amont en aval dans la symétrie 

bilatérale des voies motrices. Au niveau du Collicule et du Cervelet, les mouvements vers la gauche sont 

codés du côté droit (et réciproquement comme disait Pierre Dac). Au niveau du Tronc Cérébral (où sont les 

neurones du "générateur saccadique" et du PH), des neurones prémoteurs répartissent les commandes vers 

les motoneurones qui innervent séparément les muscles.  

 

Généralisation 

La méthode d’étude employée ici pourrait être généralisée à l’étude de la commande des membres, car des 

régions de préparation des signaux moteurs des yeux et des membres seraient homologues :  

- Le Collicule serait homologue aux Noyaux Gris Centraux (et à des circuits du Cortex cérébral 

moteur) qui codent la trajectoire voulue des segments de membres ; Haut niveau.  

- Les neurones EBN et IBN de la PPRF seraient homologues à ceux du Noyau Rouge ; 

- Les neurones du PH correspondraient aux interneurones segmentaires de la Moelle épinière qui 

assurent l’activation tonique des motoneurones et ainsi le maintien de la position angulaire relative 

des segments des membres.  

- Les contractions des muscles seraient ajustées par le Cervelet. Les projections des vestibulo-

cérébelleuses seraient homologues au faisceau spino-cérébelleux dorsal, et les voies du PH vers le 

Vermis seraient homologues au faisceau spino-cérébelleux ventral. 

 

Les fonctionnements du Collicule, du Vermis et du Fastigial sont réglés par apprentissage, ce qui 

peut être généralisé aux Noyaux Gris Centraux et au Cervelet.  

Les règles d’optimisation des trajectoires seraient apprises dans les Noyaux Gris Centraux, qui 

découperaient un plan moteur général en une séquence de courts segments enchaînés permettant 

d’effectuer un geste voulu. Les règles de coordination des contractions musculaires, apprises dans le 

Cervelet, permettraient d’effectuer le geste vite et économiquement (Schweighofer et coll. 1998 a, b). 
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9 ANNEXE: Fonctionnement du Cervelet en tant qu’inverseur 

9.1 Principe de l’inverseur 

 

Considérons un système commandé dont l’état est noté               , la commande    , et dont 

la dynamique est décrite par l’équation          , où                           . Le problème est 

le suivant: étant donnée un décours temporel de référence    
     pour la vitesse de la variable   , trouver 

une loi de commande      telle que la trajectoire      du système commandé associée à      vérifie 

           
     au cours du temps. 

 

Une façon de résoudre ce problème est d’obtenir      comme solution d’un système dynamique rapide (par 

rapport à          ) et stable. On introduit donc un petit paramètre    , des variables annexes 

       et     ainsi qu’une fonction            à valeurs dans    telle que :  

                        

On peut par exemple choisir                      . On choisit alors      comme une des solutions 

(peu importe la condition initiale) du système dynamique suivant:  

  
                      

     

          
  

Si   est suffisamment petit (en particulier devant      
 ),   et   sont des variables rapides de ce système. En 

supposant l’équation rapide asymptotiquement stable, c’est-à-dire en supposant que toutes les valeurs 

propres de la matrice       

 
          

    

  

          
    

  
  

ont une partie réelle négative, on obtient, en vertu du théorème des perturbations singulières (Tikhonov et 

coll. 1980) que, le long de toute solution            du système dynamique précédent, les variables 

rapides       sont quasiment aux valeurs d’équilibres de la dynamique rapide, ce qui implique        
    
      comme souhaité. 

Ce principe peut être adapté à la recherche d’une loi de commande      en temps discret. Il suffit de 

réécrire la dynamique rapide comme une dynamique en temps discret : 

                               
                

Pour une fonction   donnée, les variables       seront des variables rapides si le pas de temps   utilisé est 

suffisamment petit. Le suivi          
     sera alors réalisé à condition que les deux conditions suivantes 

soient satisfaites : 

A.                       

B. toutes les valeurs propres de la matrice       

 
  

  
       

              
  

  
       

                

sont de module inférieur à 1. 

La stabilité est supposée résulter de l’apprentissage guidé par le signal professeur calculé dans l’Olive 

Inférieure. Cette condition fournit donc une indication sur le traitement des signaux dans l’Olive Inférieure. 
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9.2 Fonctionnement des voies cérébelleuses 

 

Le fonctionnement des voies cérébelleuses proposé dans cet article est un fonctionnement d’inverseur en 

temps discret tel que décrit ci-dessus, avec les fonctions suivantes : 

 la grandeur à suivre    est la somme des allongements       ; 

 le signal de référence   
  est 

  

   
             ; 

 la commande   est la sortie    du Fastigial contralatéral à la saccade, la variable annexe   est la 

sortie    de l’autre Fastigial ; 

 la dynamique   de l’inverseur est : 

                 
   

  
   

                      
   

  
       

où       sont des constantes.  

 

La propriété A de l’inverseur est clairement satisfaite (il suffit de sommer les deux composantes de  ). 

Pour la propriété B, introduisons la quantité    
   

  
        

   
 que l’on peut estimer par un développement 

au deuxième ordre de          : 
 

 

 
 
 

 
   

   

  

  

 

  

   
    

    

 
 
   

           

         
      

     

  
   

  

  

 

 

   
    

    

      
         

      
     

  

On obtient alors 

 
  

  
       

              
  

  
       

                 
     
      

   

Un choix convenable de       assure que les valeurs propres de cette matrice sont de module inférieur à 1. 

C’est par exemple le cas pour       et     tels que 
  

 
        

  

 
. 
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