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Résumé

Les canaux semi-circulaires du labyrinthe des Vertébrés représentent une des solutions biologiques pour la détection du mouvement
dans l’espace tridimensionnel. La forme aboutie du labyrinthe comprend six canaux, trois de chaque côté de la tête. Les canaux verticaux
(deux paires) sont orientés diagonalement par rapport à la tête, les canaux horizontaux (une paire) sont parallèles à l’horizontale terrestre.
Leur arrangement suit trois principes généraux : (i) une symétrie bilatérale, (ii) une orthogonalité deux à deux et (iii) un mode opératoire
excitatoire–inhibitoire (push-pull). Les systèmes moteurs reliés aux réflexes vestibulaires, comme les muscles extraoculaires ou l’appareil
des muscles nucaux, partagent la même géométrie fonctionnelle. Cette géométrie est aussi reflétée par les réseaux anatomiques responsa-
bles des mouvements compensatoires des yeux et de la tête, qui relient chacun des canaux semi-circulaires à un ensemble particulier de
muscles extraoculaires. Cette architecture est aussi représentée dans les réseaux anatomiques qui servent les mouvements compensatoires
des yeux et de la tête, et qui lient chacun des canaux semi-circulaires à un ensemble particulier de muscles extraoculaires (connexions
principales du réflexe vestibulo-oculaire aux muscles de jonction) et également de muscles nucaux. L’orientation spatiale singulière des
canaux semi-circulaires verticaux est retrouvée chez les Ostracodermes fossiles, mais ces animaux ne possèdent pas de canaux horizon-
taux. Il existe des différences évidentes de types de labyrinthes aboutis lorsqu’on compare ceux de sous-embranchements comme les
Elasmobranches à ceux des autres Vertébrés. En particulier, des Téléostéens aux Mammifères, la partie commune (crus commune) est
formée entre les canaux antérieur et postérieur, alors qu’elle relie le canal antérieur au canal horizontal chez les Elasmobranches. Mais,
malgré ces différences morphologiques, ces deux prototypes de labyrinthe représentent une solution fonctionnelle identique. Cette solu-
tion est partagée par certaines espèces d’Invertébrés (calmar, pieuvre, crabe), à partir d’organisations morphologiques encore plus variées
que chez les Vertébrés. Bien que l’implémentation physique des systèmes de détection du mouvement varie au sein du règne animal, les
solutions fonctionnelles (permettant un rapport signal/bruit optimal) suivent toujours les principes de symétrie bilatérale, d’orthogonalité
mutuelle et de push-pull, et elles sont de ce fait essentiellement identiques. En outre, l’architecture de cette solution fonctionnelle est
reflétée par l’organisation intrinsèque des systèmes moteurs qui participent aux principales fonctions vestibulaires. Pour citer cet article :
W. Graf, F. Klam, C. R. Palevol 5 (2006).
© 2006 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.

Abstract

The vestibular system: functional and comparative anatomy, evolution and development. The semicircular canals of the
labyrinth of vertebrates provide one way of motion detection in a three-dimensional space. The fully developed form of the
pondant.
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vertebrate labyrinth consists of six semicircular canals, three on each side of the head, whose spatial arrangement (two pairs of
vertical canals is placed diagonally in the head, one pair of horizontal canals is oriented earth horizontally) follows three inter-
connected principles: (i) bilateral symmetry, (ii) mutual orthogonality, (iii) push-pull operational mode. Motor systems related to
the vestibular reflexes such as the extraocular muscles, or the neck muscles, share the same geometrical framework. This frame-
work is also reflected in the anatomical networks mediating compensatory eye and head movements, linking each one of the
semicircular canals to a particular set of extraocular muscles (so-called principal vestibulo-ocular reflex connections to yoke
muscles) and to particular head–neck muscles. The particular spatial arrangement of the vertical semicircular canals is already
present in fossil ostracoderms, however, lacking horizontal canals. Horizontal canals appear in gnathostomes. Their occurrence
coincides with the expression of the Otx1 gene in the inner ear. The fully developed vertebrate labyrinth, with its six semicircular
canals, displays distinct differences, which are obvious when comparing different taxa (e.g., elasmobranchs versus other verte-
brates). Whereas the common crus of the semicircular canals in teleosts through mammals is formed between the anterior and the
posterior semicircular canals, it occurs between the anterior and the horizontal canals in elasmobranchs. However, despite this
morphological difference, these two vertebrate labyrinth prototypes constitute a functionally identical solution. A similar analysis
holds for certain invertebrate species (squid, octopus, crab), which display an even wider variety in the physical expression of
movement detection systems when compared to vertebrates. During morphogenesis, expression of certain genes guides the for-
mation of particular inner ear structures, notably the development of hair cells by the Math1, and primary vestibular neurons by
ngn1. A number of vertebrate genes are homologues of Drosophila genes. An exception is the Otx1 gene, which only occurs in
vertebrates and is responsible for the formation of horizontal semicircular canals. Although the physical expressions of motion
detection systems differ in the animal kingdom, the functional solutions (providing the best signal-to-noise ratio) with adherence to
bilateral symmetry, mutual orthogonality and push-pull operational mode are identical. Furthermore, this functional principle is
reflected in the intrinsic organization of related motor systems. To cite this article: W. Graf, F. Klam, C. R. Palevol 5 (2006).
© 2006 Académie des sciences. Publié par Elsevier SAS. Tous droits réservés.
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1. Introduction
Le sens de l’équilibre, le système vestibulaire, est un
sens qui nous échappe. On ne prend conscience de son
existence que dans certaines situations « pathologi-
ques », comme le mal de mer, l’intoxication alcoolique,
les vertiges etc. Dans la description classique des cinq
sens, la vision, le goût, l’odorat, le toucher et l’audition,
le sens de l’équilibre ne figure point. Très souvent, ce
sens n’est considéré que comme une sorte d’appendice
rattaché à l’audition, du fait de l’unité anatomique de la
cochlée et de l’appareil vestibulaire, qui constitue
l’oreille interne (Fig. 1). Cette dernière est un magni-
fique exemple des capacités d’« ingénierie » de la na-
ture et de l’évolution, en ce qu’elle est une des structu-
res anatomiques les plus complexes de la hiérarchie des
Vertébrés. Chez l’homme, deux organes sensoriels très
précis et hypersensibles –les supports de l’audition et
du sens de l’équilibre – sont regroupés dans un volume
équivalent à celui d’un cachet d’aspirine. Le sens de
l’équilibre peut assurément être considéré comme notre
sixième sens, en particulier parce qu’il joue un rôle
dans au moins quatre fonctions vitales : (i) le contrôle
de la posture, (ii) les mouvements réflexes, (iii) la per-
ception du mouvement du corps dans l’espace (mouve-
ment propre) et (iv) le contrôle autonome.
2. Coordonnées spatiales
Une large partie de notre activité journalière est
constituée de déplacements d’un endroit à un autre.
Pour ce faire, nous disposons de divers moyens de
transport, de la locomotion individuelle (marche,
course, nage) à l’utilisation d’appareils mécaniques (bi-
cyclette, voiture, train, ascenseur, etc.). Tous ces dépla-
cements dynamiques sont accompagnés d’une sensation
de mouvement propre, que nous attribuons largement
aux entrées sensorielles visuelles. Le rôle du sens de
l’équilibre dans cette fonction est généralement mécon-
nu, alors que les mouvements réflexes rapides, comme
certains mouvements des yeux ou les ajustements pos-
turaux, se font essentiellement par l’intermédiaire de ce
système sensoriel. Ainsi, déclencher un mouvement ra-
pide des yeux à partir du sens de l’équilibre (autrement
dit, déclencher le réflexe vestibulo-oculaire ou VOR) ne
demande que 16 ms, alors que le déclenchement d’un
réflexe équivalent par le système visuel (le réflexe op-
tocinétique) prend de 80 à 150 ms.
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Même si l’homme se déplace rarement dans les trois
dimensions de l’espace, notamment par rapport à de
nombreuses espèces d’oiseaux ou de poissons, voire
même de primates non humains, notre sens de l’équili-
bre est prévu pour détecter les mouvements du corps
dans les trois dimensions.

Deux catégories de mouvements fondamentalement
différents doivent être distinguées : les translations et
les rotations. Chacune possède trois degrés de liberté.
Généralement, on décompose ces mouvements à l’aide
d’un système de coordonnées cartésiennes, ancré sur la
tête. Celui-ci possède un axe vertical (parallèle à la gra-
vité), et deux axes horizontaux : l’un naso-occipital (sa-
gittal) et l’autre interaural (transverse). Ces trois axes se
coupent en un point imaginaire au centre du crâne. Re-
marquons toutefois que le système de coordonnées car-
tésiennes est, comme son nom l’indique, une création
humaine (de René Descartes, 1596–1650), et il n’ap-
porte de ce fait aucune information particulière sur la
manière dont les systèmes biologiques se sont dévelop-
pés au cours de l’évolution.

3. Anatomie

L’oreille interne est un organe bilatéral. Il est loca-
lisé dans l’os pétreux de la région temporale du crâne
(Fig. 1A). L’organe de l’équilibre fait partie de l’oreille
interne, et il comporte les canaux semi-circulaires et les
otolithes (Fig. 1B). À première vue, la structure tridi-
mensionnelle quelque peu tordue de l’oreille interne
paraît compliquée, ce qui a valu à l’organe de l’équili-
bre d’être nommé labyrinthe.

Les canaux semi-circulaires et les otolithes sont des
organes sensoriels qui détectent l’accélération. Les ca-
naux perçoivent les accélérations angulaires (rotations)
et les otolithes les accélérations linéaires (translations).
Un exemple d’accélération linéaire, que nous subissons
en permanence, est la gravité terrestre. Dans la vie quo-
tidienne, nous y pensons rarement. Mais lorsque la gra-
vité disparaît, notamment lors de vols spatiaux ou para-
boliques, les effets sensoriels de son absence sont
drastiques, et conduisent souvent au mal de l’espace.

3.1. Les canaux semi-circulaires

Le fonctionnement des canaux semi-circulaires est
indépendant de la gravité. Les canaux sont remplis
d’un fluide appelé endolymphe ; lors d’un mouvement
de la tête, un courant endolymphatique est généré. Ce
courant infléchit les cils des cellules réceptrices, les cel-
lules ciliées, qui sont regroupées dans une région parti-
culière du canal, l’ampoule [22,79]. Une des caractéris-
tiques anatomiques macroscopiques remarquables des
canaux semi-circulaires est leur configuration tridimen-
sionnelle. L’ensemble des six canaux, trois de chaque
côté, forme un système de coordonnées physiques par-
ticulièrement adapté à la détection des accélérations an-
gulaires dans l’espace tridimensionnel. De chaque côté
de la tête, on trouve un canal horizontal (ou latéral), et
deux canaux verticaux (l’un antérieur, l’autre posté-
rieur) (Fig. 1C). Le canal horizontal est légèrement in-
cliné vers le haut (d’environ 30° chez l’homme) lorsque
la tête est en position de repos (Fig. 2A ; voir également
Fig. 2B). Les canaux verticaux sont orientés à environ
45° du plan médio-sagittal du crâne (Fig. 1C).

L’orientation des canaux semi-circulaires suit trois
principes fonctionnels indépendants : (i) une symétrie
bilatérale, les deux labyrinthes étant en miroir l’un de
l’autre ; (ii) un mode opératoire réciproque – lors d’une
rotation de la tête, les récepteurs d’un canal donné sont
excités, et ceux du canal controlatéral coplanaire inhi-
bés (mode de fonctionnement en push-pull) – ; (iii) une
orthogonalité mutuelle des canaux – les angles entre les
plans qui les contiennent sont de 90° environ (Fig. 1C).
Ainsi, le système canalaire est un système de coordon-
nées sensorielles intrinsèque qui constitue un cadre spa-
tial pour la coordination de nombreux réflexes et d’in-
teractions sensorielles [9,21,25,36,55,59–61].

3.2. Les otolithes

Contrairement aux récepteurs canalaires, le fonction-
nement des otolithes dépend de la gravité (gravicep-
teurs). Ils détectent les accélérations linéaires, et ne
fonctionnent pas en microgravité. L’homme et la plu-
part des Vertébrés possèdent deux otolithes de chaque
côté de la tête, l’utricule (horizontal) et le saccule (ver-
tical). En position de repos, l’utricule est orienté paral-
lèlement à l’horizontale terrestre (Fig. 2B). Les cellules
réceptrices des otolithes sont incluses dans la membrane
otolithique, qui contient également les otoconies (sorte
de cristaux solides). Lors d’une déviation de la tête de
sa position de repos, les otoconies glissent sur la mem-
brane otolithique et produisent une force de cisaillement
sur les cellules réceptrices, qui la transforment en mes-
sage nerveux.

4. Évolution

L’origine phylogénétique du labyrinthe des Verté-
brés n’est pas connue. Le seul protochordé encore vi-
vant aujourd’hui, l’Amphioxus, possède des organes
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Fig. 2. Vue latérale de l’orientation de la tête et du labyrinthe en posture de repos chez un bipède et un quadrupède. (A) Radiographie d’un crâne
humain. C2–C7 : deuxième et septième vertèbres cervicales. PF : plan de Francfort (plan de référence). Hor : canal semi-circulaire horizontal
(modifié d’après Graf et al., [28]). (B) Esquisse d’une radiographie latérale d’un cobaye éveillé et libre de ses mouvements (modifié d’après Graf et
al., [26]). Remarquez le maintien à la verticale de la colonne cervicale. Les flèches indiquent les directions des mouvements des articulations : au
niveau de la colonne cervicale supérieure (jonction crânio-cervicale), seules des extensions sont possibles, puisque la tête est maintenue en flexion
maximale. Au niveau de la jonction cervico-thoracique, seuls des mouvements de flexion peuvent être réalisés, puisque les vertèbres sont
maintenues en extension totale. Pour le bipède comme pour le quadrupède, la colonne vertébrale cervicale est maintenue à la verticale et les canaux
semi-circulaires horizontaux sont inclinés vers le haut de 20 à 30°. Dans cette posture, les utricules sont orientés à l’horizontale.
Fig. 2. Lateral views of head and labyrinth orientation during normal head posture at rest in a biped and a quadruped. (A) Radiograph of a human
skull. C2, C7, second and seventh cervical vertebrae; PF, Frankfurt plane; Hor, plane of horizontal semicircular canals (modified after Graf et al.
[28]). (B) Artist’s rendering of a lateral radiograph of an awake and unrestrained guinea pig (modified after Graf et al. [26]). Note vertical
orientation of the cervical vertebral column. Arrows indicate the direction of possible movement, i.e., at the upper cervical columns, only extension
movements are possible, since the head is held in the extreme flexed position at the atlanto-occipital articulation, and at the cervico-thoracic junction
only flexion movements are possible, since here the vertebrae are held at extreme extension. In both cases, the cervical vertebral columns are held
vertically with the horizontal canals kept tilted upward by approximately 20°–30°. At this position, the utricles would be positioned about earth
horizontally.

Fig. 1. Anatomie de l’organe du sens de l’équilibre humain. (A) Position du labyrinthe dans le crâne. Coupe transversale de l’os pétreux, montrant
une vue frontale du labyrinthe droit et des structures avoisinantes. (B) Vue latérale du labyrinthe humain gauche, qui montre les composantes de
l’organe de l’équilibre (canaux semi-circulaires et otolithes) et l’organe de l’audition (cochlée). (C) Orientation spatiale idéalisée du système des
canaux semi-circulaires (vue de dessus). Les canaux antérieur et postérieur sont verticaux, et les canaux latéraux horizontaux. Les canaux verticaux
sont orientés à 45° du plan médio-sagittal (orientation « diagonale »). Remarquez la symétrie bilatérale, l’orthogonalité deux à deux des différents
canaux et leur mode opératoire en push-pull entre, par exemple, le canal postérieur droit et l’antérieur gauche ou entre les canaux horizontaux droit
et gauche. Lorsque l’un des canaux de la paire est excité (+), le second est inhibé (–). Les directions canalaires préférées sont indiquées par les
flèches autour des axes de rotation des canaux. La combinaison des réponses activatrices et inhibitrices des canaux pendant un mouvement de la tête
produit un ensemble de signaux nerveux, qui arrive aux noyaux centraux et qui représente parfaitement le vecteur de mouvement dans l’espace
physique (modifié d’après Werner [77]).
Fig. 1. Anatomy of the organ of the sense of balance. (A) Position of the labyrinth in the cranium. Cross-section of the right os petrosum with a
frontal view of the right labyrinth and its topographical neighbourhood. (B) Lateral view of the left human labyrinth showing the portions of the
sense of balance (semicircular canals and otoliths) and of the sense of hearing (cochlea). (C) Spatial orientation of an idealized semicircular canal
system (top view). Anterior and posterior canals are oriented vertically, horizontal canals are oriented horizontally. The vertical canals are oriented
45° off the midsagittal axis (‘diagonal’ orientation). Note bilateral symmetry, mutual orthogonality between canals, and the push-pull operational
mode illustrated the right posterior and the left anterior canals, and the right and left horizontal canals. When one canal becomes excited (+), its
coplanar counterpart becomes inhibited (–). Canal on-directions are indicated by the directions of the arrows about the canal rotation axes. The
combined excitatory and inhibitory responses of all canals during head movements produce a meaningful activity pattern in the afferent nerves and
recipient brain nuclei to represent a movement vector in physical space (figures modified after Werner [77]).
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Fig. 4. Reconstruction en cire de la cavité crânienne de l’ostracoderme
fossile Kiaeraspis auchenaspidoides montrant le labyrinthe avec les
canaux antérieur et postérieur (illustration originale d’après Stensiö
[66]). Notez l’orientation « diagonale » des canaux, très similaire à
celle de leurs homologues chez les Vertébrés actuels. Les canaux
horizontaux ne sont pas encore apparus à ce stade de l’évolution des
Vertébrés.
Fig. 4. Photograph of a wax model of the cranial cavity of the fossil
ostracoderm Kiaeraspis auchenaspidoides, including labyrinths with
anterior and posterior semicircular canals (after Stensiö [66]). Note
‘diagonal’ orientation of the canals similar to the situation in extant
vertebrates. Horizontal canals have not yet appeared.
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sensoriels, à savoir un œil médian et un organe d’équi-
libre bilatéral, mais aucune donnée fonctionnelle n’est
disponible [33–35] (Fig. 3). Par ailleurs, des études mo-
léculaires chez la drosophile et les Vertébrés suggèrent
un ancêtre commun des mécanorécepteurs, c’est-à-dire
les cellules ciliées [16,19] (voir également Fig. 6).

Il n’existe que des données fossiles fragmentaires sur
l’émergence des Vertébrés au Cambrien, il y a plus de
500 Ma. Les données sont plus complètes pour le mi-
lieu de l’ère Paléozoïque, la période du Dévonien (–400
à –350 Ma). Le premier fossile qui montre l’existence
de canaux semi-circulaires provient d’un Vertébré sans
mâchoires, qui appartient à un groupe d’Agnathes du
Dévonien et du Silurien, les Ostracodermes. Ceux-ci
possèdent des canaux verticaux, mais pas de canal ho-
rizontal (Fig. 4). L’orientation de leurs canaux verticaux
dans le crâne est identique à celle décrite plus haut [66]
(Fig. 1C). Le labyrinthe des Ostracodermes est similaire
au système canalaire des lamproies, les seuls représen-
tants actuels de leurs nombreux ancêtres.

La période dévonienne marque également l’appari-
tion des premiers Vertébrés avec mâchoires (Gnathos-
tomes), les poissons cartilagineux et osseux (Chon-
drichtyes et Osteichtyes, respectivement, Fig. 5). Nous
ne savons rien du labyrinthe des ancêtres de ces ani-
maux nouvellement apparus, mais leurs descendants ac-
tuels possèdent une nouvelle acquisition par rapport aux
Agnathes : les canaux semi-circulaires horizontaux. De
ce fait, le labyrinthe des Vertébrés couvre alors les trois
dimensions de l’espace physique. Même si les circons-
tances ayant conduit au développement du système ca-
Fig. 3. Vésicule cérébrale de l’Amphioxus. Principales structures de la
vésicule cérébrale d’un Amphioxus larvaire, comprenant la capsule
pigmentaire antérieure avec son œil médian, le bulbe cilié, qui
constitue probablement l’organe de l’équilibre, et le corps lamellaire,
qui est un analogue de l’épiphyse (courtoisie de T. Lacalli).
Fig. 3. Amphioxus cerebral vesicle. Principal landmarks in the larval
cerebral vesicle of amphioxus, showing the anterior pigment cup with
the median eye, the ciliary bulb cells of the putative bilateral balance
organ, and the lamellar body, which is supposed to be a pineal
homologue (courtesy of T. Lacalli).
nalaire horizontal sont inconnues, nous pouvons suppo-
ser que l’apparition d’un système détectant les
mouvements dans les trois dimensions de l’espace a
introduit un avantage conséquent par rapport au sys-
tème à quatre canaux des Agnathes.

L’acquisition de canaux horizontaux coïncide avec
l’expression d’un gène spécifique aux Vertébrés, Otx1
[17,18] (Fig. 6). Les mutants knock-out qui n’expriment
pas Otx1 ne développent pas de canaux horizontaux
[12]. On pourrait avancer l’hypothèse que l’apparition
du système canalaire horizontal, qui constitue une solu-
tion optimale (meilleure et plus économique [20], bon
rapport signal/bruit [21,46,47] pour détecter des mou-
vements tridimensionnels), est l’une des raisons du suc-
cès subséquent des Vertébrés. En tout cas, ce nouveau
système a certainement procuré un avantage supplé-
mentaire aux espèces qui l’ont développé.

Par la suite, on trouve deux lignées distinctes d’évo-
lution du labyrinthe, représentées par les lignées actuel-
les des poissons osseux, d’une part, et des poissons



Fig. 5. Phylogénie des premiers Agnathes et Gnathostomes (poissons cartilagineux et osseux, placodermes et acanthodiens) (modifié d’après
Colbert [10]), ainsi que les principaux types de labyrinthes des Vertébrés. (A) Labyrinthe humain (d’après Werner [77]). (B) Labyrinthe du requin,
Chlamydoselachus (d’après Werner [76]). (C) Labyrinthe d’un ostracoderme (d’après Stensiö [66]). Les canaux semi-circulaires horizontaux
apparaissent chez les poissons cartilagineux et osseux. Des poissons osseux à l’homme, les canaux antérieur et postérieur ont une partie en commun,
ce qui n’est pas le cas chez les poissons cartilagineux. Tous les labyrinthes ont le même type d’orientation « diagonale » dans la tête.
Fig. 5. Phylogenetic relationship of early agnathans and gnathostomes (bony fishes, cartilaginous fishes, placoderms, and acanthodians) (modified
after Colbert [10]), including prototypical vertebrate labyrinth characteristics. (A) Human labyrinth (after Werner [77]). (B) Shark labyrinth,
Chlamydoselachus (after Werner [76]). (C) Ostracoderm labyrinth without horizontal canals (after Stensiö [66]). Horizontal semicircular canals
appear in bony fishes and cartilaginous fishes. In bony fishes through humans, the anterior and the posterior canal form a common crus. In
cartilaginous fishes there is no common crus between the anterior and the posterior canal. All labyrinths display a similar (‘diagonal’) orientation of
the vertical semicircular canals in the head.
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cartilagineux, de l’autre (Fig. 5). Malheureusement,
nous ne disposons d’aucun fossile témoignant de la
structure labyrinthique des lignées éteintes aujourd’hui
(comme les Acanthodiens ou les Placodermes).

L’observation d’un labyrinthe typique de la lignée
des poissons osseux, en l’occurrence celui de l’homme
(Fig. 5A), montre qu’il est constitué de trois canaux,
antérieur, postérieur et horizontal. Les canaux antérieur
et postérieur forment une crus commune, autrement dit,
ils partagent un segment de leur structure circulaire [37,
77]. Le labyrinthe de la lignée des poissons cartilagi-
neux, comme celui du requin (Fig. 5B), possède égale-
ment des canaux antérieur, postérieur et latéral, ceux-ci
ayant la même orientation dans la tête que leurs homo-
logues du labyrinthe des poissons osseux. En revanche,
il n’y a pas de crus commune entre les canaux antérieur
et postérieur. Le canal postérieur est à part, communi-
quant avec le saccule, et ce sont les canaux antérieur et
horizontal qui sont reliés par une sorte de crus com-
mune [3,11,76]. Ces différences notables de structure
labyrinthique des lignées des poissons osseux et carti-
lagineux conduisent à se demander si la phylogenèse
des canaux horizontaux chez les Vertébrés est mono-
phylétique ou polyphylétique.
5. Anatomie comparée
On trouve une grande variété de détecteurs de mou-
vement (appelés statorécepteurs) chez les Invertébrés



Fig. 6. Évolution de la morphogenèse de l’oreille interne des Vertébrés. Les cellules mécano-sensorielles ciliées sont probablement à l’origine de
l’apparition de l’oreille interne des Vertébrés. Le gène ngn1 est nécessaire au développement des neurones primaires. Un des événements
morphogénétiques majeurs de l’évolution de l’oreille interne est l’émergence de canaux horizontaux chez tous les Gnathostomes. Le développement
des canaux horizontaux semble avoir coïncidé avec l’expression du gène Otx1 (modifié d’après Fritzsch et Beisel [17,18]). CA : Canal semi-
circulaire antérieur ; CH : canal semi-circulaire horizontal ; CP : canal semi-circulaire postérieur.
Fig. 6. Morphogenic evolution of the vertebrate ear. Ciliated mechanosensory cells, so-called hair cells are now thought to be at the phylogenetic
origin of the vertebrate inner ear. For the development of primary neurons, ngn1 is necessary. One of the major morphogenetic events in vertebrate
ear evolution was the appearance of horizontal semicircular canals in all gnathostomes. The development of horizontal semicircular canals coincides
with the expression of the Otx1 gene (modified after Fritzsch and Beisel [17,18]). CA: Anterior semicircular canal; CH: horizontal semicircular
canal; CP: posterior semicircular canal.

W. Graf, F. Klam / C. R. Palevol 5 (2006) 637–655644
[7,39], et seuls les exemples les plus pertinents seront
retenus dans ce qui suit.

Les statocystes des calmars et des seiches (Fig. 7A-
1) sont composés de sortes de gorges ou pseudo-tores
(toroids), qui dirigent le flux d’endolymphe vers une
zone sensorielle où se trouve une cupule, et sont donc
ainsi très similaires aux canaux semi-circulaires des
Vertébrés [67]. Les « canaux » des statocystes sont dis-
posés selon une organisation tridimensionnelle compre-
nant trois plans quasi orthogonaux [6,67] (Fig. 7A-2).
Mais, contrairement à l’organisation observée chez les
Vertébrés, il y a quatre canaux de chaque côté, et ceux-
ci sont orientés dans les plans principaux du corps [6,
60]. Les capteurs sensoriels du plan transversal (frontal)
sont excités lors d’un mouvement de roulis ipsilatéral
vers le haut, ceux du plan longitudinal (sagittal) par des
rotations de tangage vers le haut ou le bas, et les cap-
teurs du plan horizontal détectent les rotations horizon-
tales controlatérales (Fig. 7A-3, droit). D’autres récep-
teurs sont sensibles également aux accélérations
linéaires [67]. Ainsi, le système canalaire du calmar
est capable de détecter les accélérations angulaires tri-
dimensionnelles, tout comme les canaux semi-circulai-
res des Vertébrés, et il possède aussi les propriétés de
symétrie bilatérale, d’orthogonalité mutuelle et de fonc-
tionnement push-pull. Si l’orthogonalité permet un rap-
port signal/bruit optimal [46,47], l’exemple des calmars
montre que cette propriété n’est pas forcément réalisée
exclusivement par l’arrangement diagonal des Verté-
brés : l’autre possibilité (et la seule autre) est l’organi-
sation avec des plans frontal, parasagittal et horizontal
décrite sur la Fig. 7A-3. Pour son organisation, le sys-
tème canalaire du calmar pourrait être qualifié de « sys-
tème d’axes principaux », par opposition au « système
diagonal » des Vertébrés.

Chez la pieuvre (Fig. 7B-1), le capteur sensoriel bi-
latéral est divisé en neuf sous-sections regroupées dans
trois plans principaux approximativement orthogonaux
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deux à deux [81]. L’organisation spatiale des sous-sec-
tions rappelle le système de détection de l’accélération
angulaire des Vertébrés [6,81] et, parallèlement, que
l’organisation des muscles extraoculaires des pieuvres
ressemble fort à celle des Vertébrés possédant des yeux
latéraux [41] (Fig. 7B-2).

Le troisième exemple de « système canalaire » des
Invertébrés est celui du crabe (Fig. 7C). Il est composé
d’une structure bilatérale qui comprend une sorte de
tore horizontal et un autre vertical. En fonction des es-
pèces, ces tores peuvent être ouverts, ou bien fermés
[15,50,51]. Chez un crabe libre de ses mouvements,
les canaux horizontaux sont orientés parallèlement à
l’horizontale terrestre, et puisque les canaux verticaux
leur sont presque perpendiculaires, ils sont proches de
la verticale. Chaque canal vertical est orienté à 45° du
plan médio-sagittal, à l’instar des canaux antérieurs des
Vertébrés. Bien qu’il n’y ait qu’un seul canal vertical de
chaque côté, les deux canaux verticaux répondent pré-
férentiellement à des mouvements selon des axes quasi
orthogonaux et, par conséquent, les quatre canaux du
crabe peuvent percevoir collectivement les accéléra-
tions angulaires dans les trois dimensions de l’espace
[15].

La comparaison des solutions trouvées par les Inver-
tébrés et les Vertébrés pour « construire » un système
de détection du mouvement montre une remarquable
uniformité, avec une organisation proche d’une géomé-
trie tridimensionnelle idéale, qui permet une décompo-
sition optimale de n’importe quel vecteur de rotation.
Les systèmes canalaires des Vertébrés et des Inverté-
brés constituent en cela un bel exemple d’évolution
convergente.

6. Morphogenèse du labyrinthe

Le labyrinthe se développe à partir d’une excrois-
sance de l’ectoderme, la placode otique, qui s’évagine
pour former la cupule otique (précurseur de l’oreille
interne ; pour plus de détails, voir [45,48]). Un certain
nombre de gènes et de molécules d’induction jouent
un rôle dans la morphogenèse complexe du labyrin-
the. Certains de ces gènes participent également à la
différenciation de divers organes, d’autres ont des rô-
les parallèles ou sont redondants. Il faut également
prendre en considération la duplication, même multi-
plication des certains gènes au cours du processus de
l’évolution [16]. En revanche, la différenciation des
structures labyrinthiques principales est guidée par
des gènes indépendants, que nous allons détailler par
la suite.
De nombreux gènes des Vertébrés possèdent des ho-
mologues chez la drosophile, mais leur labyrinthe pro-
vient d’une nouvelle acquisition des chordés, sans pré-
curseur chez d’autres groupes animaux. Ainsi, les
homologies avec d’autres groupes animaux semblent
se restreindre au développement des cellules réceptri-
ces, lesquelles transforment des stimuli mécaniques en
impulsions électriques (transduction mécano-élec-
trique). Les récepteurs labyrinthiques sont au centre de
la question plus générale de l’origine de la transduction
mécano-électrique. Pendant longtemps, on pensait que
le labyrinthe était dérivé des cellules neuromastes de
l’organe de la ligne latérale des Vertébrés aquatiques.
Or, des similarités fonctionnelles et morphologiques ont
été décrites entre, d’une part, les récepteurs à la pres-
sion du nématode C. elegans, ainsi que les récepteurs
des soies sensorielles et les propriocepteurs de la mou-
che Drosophila et, d’autre part, les cellules ciliées des
Vertébrés [16,19]. L’existence d’un mécanisme de
transduction mécano-électrique chez les Invertébrés
(Drosophila et C. elegans) prouve que des récepteurs
mécaniques se sont développés tôt dans l’évolution, no-
tamment avant l’apparition de la ligne latérale des Ver-
tébrés. Ces récepteurs originels étaient probablement
composés d’un analogue de structure ciliaire et de cel-
lules de support.

Ainsi, si les cellules réceptrices sont vraisemblable-
ment une composante importante du développement de
l’organe de l’équilibre des Vertébrés au cours de l’évo-
lution, leur structure ne suffit pas, à elle seule, à expli-
quer l’émergence d’organes sensoriels analogues.

La morphogenèse de l’oreille interne est gouvernée
par de nombreux gènes, dont certains participent égale-
ment au développement des poumons, des reins ou des
extrémités. La genèse des organes sensoriels fait partie
de processus généraux de structuration et de spécifica-
tion positionnelle, au cours desquels des gènes proneu-
ronaux sont activés. Leur activité détermine les précur-
seurs des organes sensoriels tels que les cellules de
support, la glie, et des parties des cellules sensorielles
proprement dites. Le gène Pax8 est le plus ancien mar-
queur connu des précurseurs des cellules de l’oreille
interne, qui apparaissent pendant les neurulation et le
début de la segmentation. Deux gènes mécano-senso-
riels bHLH (basic helix-loop-helix) sont exprimés dans
l’oreille interne, Neurogenin1 (ngn1) et mammalian
atonal homologue (Math1). Chez les Insectes, l’expres-
sion de atonal (ato) est nécessaire, et celle de son ho-
mologue chez les Vertébrés (Math1) est indispensable
au développement des cellules ciliées. Les mutants
knock-out Math1 possèdent des cellules de support et



Fig. 7. Évolution convergente des systèmes de détection du mouvement. (A) Calmar. A-1 : Photographie de l’animal. Les calmars se propulsent
rapidement vers l’arrière, en projetant un jet d’eau. A-2 : Photographie retouchée d’un statocyste (organe de l’équilibre) ; vue de dessus indiquant
l’orientation des pseudo-tores (équivalents des canaux semi-circulaires) (illustration originale d’après Stephens et Young [67]). A-3 : Comparaison
du système canalaire « diagonal » des Vertébrés (à gauche) et du système avec « axes principaux » du calmar (à droite). Ce dernier suit également
les trois principes d’orthogonalité mutuelle, de symétrie bilatérale et de mode opératoire en push-pull. En revanche, au lieu de six canaux, le
statocyste possède huit pseudo-tores et les directions préférées de leurs récepteurs sont presque à l’opposé de celles des récepteurs des Vertébrés.
Lorsque l’un des canaux des paires complémentaires est excité (+), le second est inhibé (–). Les directions canalaires préférées sont indiquées par les
flèches autour des axes de rotation des canaux. CA : Canal semi-circulaire antérieur ; CH : canal semi-circulaire horizontal ; CP : canal semi-
circulaire postérieur ; CVPA : canal vertical parasagittal antérieur ; CVT : canal vertical transversal ; CVPP : canal vertical parasagittal postérieur ;
CHor : canal horizontal. (B) Pieuvre. B-1 : dessin de l’animal. En dépit de la structure apparemment amorphe de son corps, la pieuvre possède un

W. Graf, F. Klam / C. R. Palevol 5 (2006) 637–655646



W. Graf, F. Klam / C. R. Palevol 5 (2006) 637–655 647
des neurones primaires, mais pas de cellules ciliées.
L’autre gène bHLH (ngn1), un des trois gènes de type
neurogenin, est quant à lui nécessaire au développe-
ment ultérieur des neurones primaires.

Pour le développement ultérieur du labyrinthe, les
gènes FGF et FGF-R entrent en jeu (FGF, fibroblast
growth factor: facteur de croissance des fibroblastes;
FGF-R, tyrosine kinase receptor family: un récepteur
au FGF, de la famille des tyrosine-kinases). En particu-
lier, FGF19 semble être un élément fondamental à l’in-
duction du développement de l’oreille interne, activé
conjointement avec Wnt8c. C’est l’interaction de FGF
et FGF-R qui, chez les Vertébrés, semble induire le
bourgeonnement des zones de croissance des poumons,
des extrémités et de la placode otique.

Le gène FGF-R2(IIIb) est nécessaire au développe-
ment des canaux semi-circulaires, du conduit endolym-
phatique et de la cochlée. En dehors de la famille des
FGF, des gènes tels que BMP, Pax, POU et des gènes
zinc finger sont également exprimés dans l’oreille in-
terne. Les mutants knock-out pour POU4f3 forment un
labyrinthe sans cellules ciliées, alors que les mutants
Pax2- ont une oreille interne sans cochlée, mais avec
des canaux semi-circulaires et des otolithes [12]. Tous
ces gènes ont des homologues chez les Insectes, à l’ex-
ception de Otx1, responsable du développement des ca-
naux semi-circulaires horizontaux, spécifique aux Ver-
tébrés (Fig. 6). Remarquons, en outre, que les Vertébrés
sans canaux horizontaux n’expriment pas ce gène dans
l’oreille interne.

Par ailleurs, mentionnons le gène mindbomb, qui in-
tervient à la fois dans la genèse de l’oreille interne et
celle du névraxe. Des travaux sur les poissons et les
oiseaux ont montré que ce gène était particulièrement
système de détection du mouvement tridimensionnel semblable à celui
extraoculaires du requin (à gauche) et de la pieuvre (à droite) (illustratio
« diagonal » similaire chez les deux animaux. (C) Crabe. Organisation sp
modifiée d’après Fraser [15]). Bien que le crabe ne possède que quatre ca
canaux antérieurs et horizontaux des Vertébrés.
Fig. 7. Convergent evolution of movement detection systems. (A) Squid. A-
ejection of a jet of water. A-2: Retouched photograph of a squid statocyst ind
[67]). A-3: Comparison of the ‘diagonal’ vertebrate semicircular canal system
The squid system also fulfils the three criteria of orthogonality, bilateral symm
it has eight toroid structures, and the on-directions of the sensory receptors are
canals of the complementary pairs is excited (+), the other one is inhibited (–
respective canal symbols. Nevertheless, the squid movement detection sy
vertebrate semicircular canal system. CA: Anterior semicircular canal; CH: h
anterior vertical parasagittal canal; CVPP: posterior vertical parasagittal cana
B-1: Drawing of an octopus. Despite its seemingly amorphous body structu
detection system similar to vertebrates. B-2: Comparison of the extraocul
‘diagonal’ spatial arrangement in the two animals (from Packard [41]). (C)
Although there are only four canals in crabs, the vertical canals are oriented
(after Fraser [15]).
important pour la régénération des cellules ciliées de
l’oreille interne. Mindbomb semble induire la transfor-
mation des précurseurs des cellules ciliées en cellules
de support. Les mutants privés de ce gène produisent
des cellules ciliées en abondance, mais aucune cellule
de support [12]. Certains gènes homéotiques participent
aussi à la différenciation de l’oreille interne. Ainsi,
l’inactivation de HoxA1 entraîne diverses malformations,
comme le développement d’un kyste épithélial [12].

7. Les effecteurs de la réaction sensorielle :
muscles oculaires et nucaux

L’appareil des muscles extraoculaires et le système
de mouvement tête–cou peuvent être considérés comme
des exemples représentatifs de l’efficacité des systèmes
biologiques. En particulier, l’orientation spatiale des
muscles des yeux illustre, d’une manière presque
idéale, la manière dont l’évolution a résolu un problème
complexe de transformation sensori-motrice.

Les six muscles extraoculaires déplacent les yeux,
selon un système de coordonnées en étroite correspon-
dance avec la géométrie spatiale des canaux semi-circu-
laires, ce qui a pour conséquence de simplifier le pro-
blème de changement de coordonnées entre les deux
systèmes. Ainsi, l’orientation diagonale des canaux ver-
ticaux, à 45° du plan médio-sagittal, est reflétée par les
directions de traction des muscles verticaux des yeux
[1,35] (Fig. 8), qui sont le droit supérieur, le droit infé-
rieur, ainsi que les obliques supérieur et inférieur. Les
muscles horizontaux, quant à eux, sont les droits latéral
et médian. Les dénominations anatomiques « droit » et
« oblique » donnent l’impression d’une distinction
claire entre les muscles « droits » et « obliques ». Or,
des Vertébrés. B-2 : Comparaison de l’organisation des muscles
n originale d’après Packard [41]). Remarquez l’arrangement spatial
atiale du système des canaux semi-circulaires (illustration originale
naux, les canaux verticaux et horizontaux sont orientés à l’image les

1: Photograph of a squid. The animal shoots off rapidly backwards by
icating the orientations of the toroid planes (from Stephens and Young
(on the left), and the ‘principal axes’ system of squids (on the right).
etry, and push-pull operational mode. However, instead of six canals,
just about opposite to that of vertebrates. In any case, when one of the
). The on-direction of the canals is indicated by the arrows around the
stem functions according to the same operational principles as the
orizontal semicircular canal; CP: posterior semicircular canal; CVPA:
l; CVT: transverse vertical canal; CHor: horizontal canal. (A) Octopus.
re, the octopus possesses a well-defined three-dimensional movement
ar muscles in a shark (left) and in the octopus (right). Note similar
Crab. Spatial arrangement of the semicircular canal system in crabs.
just like the anterior canals of vertebrates, as are the horizontal canals



Fig. 8. Orientation spatiale des muscles extraoculaires (illustration
originale d’après Helmholtz [31]). Notez l’arrangement « diagonal »
des muscles verticaux (droit et oblique supérieurs).
Fig. 8. Spatial orientation of extraocular muscles in man (after
Helmholtz [31]). Note ‘diagonal’ orientation of vertical eye muscles,
e.g., superior rectus and superior oblique.
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seuls les droits latéral et médian sont des muscles
« droits » au sens propre, et tous les muscles verticaux,
droits ou obliques, sont en réalité « obliques ». La re-
production d’une gravure de Hermann von Helmholtz
[31] montre clairement ces derniers points (Fig. 8).
Malheureusement, pendant longtemps, une figure
« idéalisée » mais fausse de sir Charles Bell [5] a pré-
valu dans la littérature et a perturbé la compréhension
de la coordination spatiale des mouvements des yeux.

Le système musculaire tête–cou, responsable des
mouvements céphaliques, est bien plus complexe que
celui des muscles des yeux, d’une part, à cause du nom-
bre de muscles impliqués (20 paires environ) et, d’autre
part, parce que ces muscles réalisent en parallèle des
fonctions de contrôle postural. En effet, l’une des tâches
principales des muscles tête–cou est d’assurer le main-
tien de la position de la tête. Sans le support actif des
muscles nucaux, la tête ne pourrait pas rester en équi-
libre sur la colonne cervicale. Bien que cette dernière
soit intrinsèquement relativement rigide, elle doit néan-
moins être maintenue droite, solidairement avec la tête.

Au sein du système tête–cou, nous avons pu démon-
trer l’existence d’un référentiel basé sur la géométrie
vestibulaire [29,54]. Ceci dit, les caractéristiques ciné-
matiques des muscles nuco-céphaliques sont com-
plexes, et plusieurs groupes de muscles coopèrent et
se co-contractent généralement pour produire un mou-
vement particulier. Ceci explique pourquoi la géométrie
intrinsèque au référentiel tête–cou n’est pas apparue im-
médiatement évidente, malgré les premières expérien-
ces systématiques de Flourens [13,14] dans le premier
quart du XIXe siècle, qui avaient donné un aperçu de
son existence (voir ci-dessous).

8. Message vestibulaire et contrôle postural

Les voies tecto-spinales et vestibulo-spinales sont
parmi les plus anciens systèmes de contrôle moteur
des Vertébrés. Le circuit tecto-spinal réalise les mouve-
ments d’orientation guidés par la vision. La voie vesti-
bulo-spinale se charge du contrôle tonique de la posture
et de l’équilibre. Ces fonctions sont mises en évidence
de manière spectaculaire par l’ablation d’un labyrinthe
(hémi-labyrinthectomie) ou de l’une de ses parties [26,
75]. Plus précisément, les canaux semi-circulaires hori-
zontaux permettent le maintien de la position de la tête
et les utricules assurent le maintien de la posture de
l’ensemble tête–cou dans le plan médio-sagittal, tout
au moins chez les Oiseaux et les Mammifères. Les sac-
cules jouent un rôle similaire pour les orientations laté-
rales de la tête [26]. Soulignons, par ailleurs, que les
Mammifères, quadrupèdes autant que bipèdes, main-
tiennent leur colonne vertébrale cervicale à la verticale
[28,73] (Fig. 2). La transition d’une marche quadrupède
à une marche bipède requiert d’amener la colonne tho-
racique à la verticale, ce qui demande des modifications
de la jonction cervico-thoracique et de la région lom-
baire, mais la colonne cervicale et la jonction crânio-
cervicale restent inchangées.

Lorsqu’on considère la géométrie intrinsèque de
l’appareil tête–cou dans le plan médio-sagittal, on ob-
serve qu’au repos, les Mammifères quadrupèdes main-
tiennent l’articulation crânio-cervicale et le haut de la
colonne cervicale en flexion complète, et le bas de la
colonne cervicale ainsi que les premières vertèbres tho-
raciques en extension complète [27] (Fig. 2B). L’axe
tête–cou adopte par là une géométrie précise, maintenue
par le système vestibulaire [74].

La colonne vertébrale cervicale étant naturellement
rigide, elle ne peut guère se plier latéralement. L’incli-
naison latérale de l’ensemble tête–cou chez les Mammi-
fères quadrupèdes est alors réalisée par la rotation des
vertèbres au niveau de la jonction cervico-thoracique.
Là encore, c’est le message vestibulaire qui guide la
modification de la posture [26,27].

L’architecture semi-rigide et l’organisation posturale
de la colonne cervicale sont conservées au cours de
l’évolution, comme semblent l’indiquer certains travaux
sur les Dinosaures [52]. Dans le cadre de la structure
générale des mécanismes posturaux, les voies vestibu-
laires et leurs coordonnées tridimensionnelles intrinsè-
ques fournissent probablement un guide pour l’organi-



Fig. 9. Orientation tridimensionnelle des plans des canaux semi-
circulaires et des directions de traction des muscles extraoculaires
chez l’homme. Remarquez l’alignement deux à deux des directions de
traction des muscles, d’une part, et des plans canalaires, d’autre part,
ces correspondances formant un système de coordonnées intrinsèques
commun aux canaux et aux muscles.
Fig. 9. Three-dimensional orientation of semicircular canal planes and
extraocular muscle pulling directions in man. Note alignment of
certain eye muscle pulling directions with particular canal planes,
forming an intrinsic reference frame system.
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sation de divers systèmes sensoriels et moteurs, ainsi
que de transformations sensori-motrices [9,21,25,36,
55,59–61].

9. Connectivité vestibulo-oculaire
et vestibulo-collique

Nous avons décrit plus tôt la géométrie tridimen-
sionnelle de la périphérie sensorielle, les canaux semi-
circulaires, ainsi que celle de leurs effecteurs moteurs. Il
se dégage de toute évidence une grande similarité entre
ces deux géométries. Les directions de traction des
muscles extraoculaires correspondent à l’orientation
des canaux semi-circulaires horizontaux, celles des
droits verticaux à l’orientation du canal antérieur ipsila-
téral, et celles des muscles obliques sont alignées avec
l’orientation du canal ipsilatéral postérieur (Fig. 9). Ce
principe de parallélisme est identique depuis les Pois-
sons jusqu’à l’Homme.

La conservation de la coïncidence des géométries
spatiales canalaire et extraoculaire au cours de l’évolu-
tion des Vertébrés s’accompagne d’une conservation
des principales connexions neuronales responsables de
la production des mouvements oculaires compensatoi-
res (réflexe vestibulo-oculaire). On retrouve des
connections excitatrices entre le canal antérieur, d’une
part, et les muscles droit supérieur ipsilatéral et oblique
inférieur controlatéral, d’autre part. De même, le canal
postérieur est connecté à l’oblique supérieur ipsilatéral
et au droit inférieur controlatéral, et enfin le canal hori-
zontal est relié aux muscles droit médian ipsilatéral et
droit latéral controlatéral. Puisque les muscles antago-
nistes doivent se relâcher lorsque les agonistes se
contractent, on observe, à partir des mêmes canaux se-
mi-circulaires, des projections inhibitrices vers les mus-
cles antagonistes (Fig. 10). Ce schéma d’innervation a
été nommé « arc tri-neuronal » [38], ou encore « arc
réflexe vestibulo-oculaire élémentaire » [70,71] par les
pionniers de ce champ de recherche.

Les connexions qui sous-tendent le réflexe vestibu-
lo-collique exhibent des architectures de connectivité
stéréotypées équivalentes [29,56–58,78]. La seule diffé-
rence importante est que, dans ce cas-ci, il y a davan-
tage de muscles impliqués.

Par ailleurs, un autre élément qui vient confirmer la
similarité des référentiels des systèmes de mouvement
des yeux et de la tête est l’existence de neurones vesti-
bulo-oculo-spinaux [23]. Ces neurones transmettent
leurs signaux aux deux centres oculomoteur et spinal
simultanément, ainsi qu’à d’autres cibles, par exemple
les muscles des oreilles (Fig. 11). Ainsi, l’information
spatiale pertinente pour le système de mouvement des
yeux doit également porter un message significatif pour
le système moteur spinal, etc.
10. Les débuts de la recherche vestibulaire
Nous devons la première description du labyrinthe
vestibulaire à Antonio Scarpa en 1789, dans sa mono-
graphie sur les systèmes sensoriels des animaux [53].



Fig. 10. Coordination spatiale des mouvements des yeux compensatoires. Les éléments en relation sont illustrés avec les mêmes couleurs (rouge et
bleu). Les canaux semi-circulaires et les muscles extraoculaires forment un système de coordonnées intrinsèque pour la production des réflexes
vestibulo-oculaires. L’arc réflexe se compose de trois neurones, le neurone primaire (1°, neurone ganglionnaire vestibulaire dont l’axone est dans le
nerf vestibulaire), le neurone secondaire (2°, neurones des noyaux vestibulaires) et le neurone oculomoteur (MN, dans les noyaux oculomoteur,
trochléaire et abducens). Les connexions excitatrices et inhibitrices sont représentées en rouge et en bleu, respectivement. En règle générale, les
neurones vestibulaires qui projettent leurs axones vers des noyaux controlatéraux sont excitateurs et ceux qui possèdent des projections ipsilatérales
sont inhibiteurs. Les canaux semi-circulaires (A : antérieur, B : postérieur et C : horizontal) et leurs efférences sont représentés en rouge. Les
directions préférées des canaux sont indiquées par les flèches noires en gras. La connectivité du système horizontal présente quelques particularités,
comme la connexion ipsilatérale excitatrice (le tractus ascendant de Deiters, TAD) et la voie internucléaire de l’abducens (NIA).
Fig. 10. Spatial coordination of compensatory eye movements. Corresponding elements are illustrated in the same colours (red and blue).
Semicircular canals and extraocular muscles form a three-dimensional intrinsic reference frame system for the production of vestibulo-ocular
reflexes. The reflex arc consists of three neurons, the primary neuron (1°, vestibular nerve), the second-order vestibular neuron (2°, vestibular
nucleus neurons), and the oculomotor neuron (MN, in oculomotor, trochlear and abducens nuclei). Excitatory connections are shown in red,
inhibitory connections are shown in blue. Contralaterally projecting vestibular neurons are in general excitatory, ipsilaterally projecting ones
inhibitory. The respective semicircular canals (A: anterior canal; B: posterior canal; C: horizontal canal) and their efferent nerve pathways are
marked in red. The on-directions of the semicircular canals are illustrated by thick black arrows. The connectivity of the horizontal system has a few
peculiarities, such as an ipsilaterally projecting excitatory connection, the ‘Ascending Tract of Deiters’ (TAD), and the abducens internuclear neuron
pathway (NIA).
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Pendant de nombreuses années, les scientifiques ont
tenté de trouver la fonction des canaux semi-circulaires.
Leur première étude systématique a été conduite par
Pierre Flourens*1 au début du XIXe siècle. La coordi-
nation spatiale des mouvements des yeux et de la tête
fut un des premiers modèles d’étude de la coordination
des mouvements en général. En 1825, Flourens publie
ses résultats sur la transsection des canaux semi-circu-
laires chez le pigeon [13]. Il décrit que ces lésions
conduisent les animaux à produire des mouvements
dans le plan du canal lésé. Ces mouvements peuvent
inclure les yeux, la tête, voire le corps entier
(Fig. 12). La démonstration définitive de la validité du
1 *Marie-Jean-Pierre Flourens était le prédécesseur d’Étienne-Jules
Marey au poste de professeur de biologie au Collège de France. Tous
deux ont détenu la chaire de biologie intitulée « Histoire naturelle des
corps organisés », de 1855 à 1867 pour Flourens, et de 1869 à 1904
pour Marey.
concept de coordonnées intrinsèques vestibulaires pour
les mouvements des yeux a été apportée plus tard par
les travaux de János Szenthágothai [70,71] et le groupe
de Bernard Cohen [69] en utilisant des stimulations
électriques sélectives des récepteurs des canaux semi-
circulaires.
11. La « nouvelle vague » de recherche vestibulaire
La géométrie singulière et l’organisation tridimen-
sionnelle du labyrinthe vestibulaire ont fasciné les
scientifiques dès le début de la science moderne,
c’est-à-dire depuis Antonio Scarpa [53]. De nombreu-
ses études comparatives se sont attachées à décrire la
structure labyrinthique de presque tous les Vertébrés
connus [30,37,42–44,77]. Alors que ces études ont em-
ployé des méthodes d’intrusion pour visualiser les
structures de l’oreille interne, les méthodes modernes



Fig. 11. Schéma des connexions du système vestibulaire avec les
centres moteurs qui lui sont reliés. Les connexions neuronales
communes du labyrinthe avec les muscles des yeux, des oreilles et du
cou permettent la distribution directe d’une commande motrice
identique pour les différentes populations de motoneurones impliqués
dans les mouvements d’orientation.
Fig. 11. Schematic of vestibular neuron connectivity to motor centres
of related architecture and common behavioural context. The shared
neuronal pathway to eye-, ear, and neck-muscles would provide an
economical distribution of an identical motor control signal to
motoneuron pools involved in orienting behaviour.
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d’imagerie permettent d’étudier le labyrinthe sur des
tissus vivants sans aucune intrusion [2,62]. Par ailleurs,
de nombreuses structures céphaliques fossilisées sont
devenues récemment disponibles, permettant des études
comparatives à grande échelle [8,63–65,80]. Ces nou-
velles possibilités d’investigation ont conduit à de nou-
velles découvertes, qui sont venues s’ajouter à l’en-
semble déjà conséquent des données disponibles.

Ces études récentes ne réservent aucune surprise
quant à l’orientation des canaux semi-circulaires :
ceux-ci suivent le schéma habituel (voir Fig. 1C), même
si certains auteurs semblent surpris par cette organisation
[63]. Par ailleurs, ces auteurs ont cherché, à l’aide des
nouveaux outils d’investigation, à réinterpréter le fonc-
tionnement vestibulaire à travers une perspective exclu-
sivement motrice [63–65,80]. L’idée d’une telle réinter-
prétation provient des travaux classiques de Jones et
Spells [32], lesquels ont montré une relation entre la
dimension des canaux semi-circulaires et la masse cor-
porelle de plusieurs vertébrés, i.e. entre le poids du corps
et le rayon de le lumen du canal (r) et également le
rayon de courbure du canal (R). Alors que Jones et
Spells [32] n’ont suggéré qu’une relation entre la taille
des canaux et masse corporelle, les auteurs précédents
[63–65,80] suggèrent que la seule morphologie des ca-
naux semi-circulaires donne une estimation des capaci-
tés locomotrices des individus qui les possèdent. À partir
de cette hypothèse, des conclusions sur la nature exclu-
sivement bipède de la locomotion de certains hominidés
ou sur l’agilité des hommes de Neandertal ont été avan-
cées [63,65]. En nous basant sur certaines caractéristi-
ques du système vestibulaire, nous argumentons contre
ce type d’interprétation [24]. En particulier, ces auteurs
ont largement basé leur démonstration sur l’étude de
l’amplitude des différences de circonférence des canaux
semi-circulaires au sein d’une espèce et entre espèces.
Or, la dynamique du fluide canalaire qui influe sur la
sensibilité du capteur dépend également fortement du
diamètre de la lumière (section) des canaux, ce dont
ces auteurs n’ont pas tenu compte. De plus, inférer les
capacités motrices uniquement à partir de la morpholo-
gie des capteurs revient à ignorer tous les mécanismes
connus d’adaptation des récepteurs sensoriels, ainsi que
la dynamique des canaux ioniques et, de façon encore
plus importante, la machinerie neuronale qui utilise les
informations vestibulaires, du tronc cérébral au cortex,
en passant par le cervelet. Enfin, se baser uniquement
sur la locomotion conduit également à négliger toutes
les autres fonctions importantes que réalise le système
vestibulaire, comme les mouvements oculaires compen-
satoires et la perception du mouvement de la tête. Sans
mouvements des yeux compensatoires, par exemple,
nous serions incapables d’avoir une vision nette pendant
un mouvement. De plus, lors d’un mouvement actif, de
nombreux réflexes sont réprimés, ce qui est reflété par la
suppression des signaux vestibulaires dans les noyaux
vestibulaires [40,49]. Les thèses de Spoor et al. [64] et
de Wittmer et al. [80] ont été également employées pour
expliquer l’agilité et le comportement des Cétacés et des
Ptérosauriens. Bien que leurs résultats aient reçu un ac-
cueil très favorable dans la littérature [68,72], leurs ar-
guments « vestibulaires » ne sont, à notre avis, que peu
plausibles. Une idée a été même avancée que les Ptéro-
sauriens étaient les meilleurs animaux volants de tous les
temps, meilleur que certains oiseaux modernes ou que



Fig. 12. Début de la recherche vestibulaire. (A) et (B). Couvertures des premières publications de Flourens, qui le premier rapporte des lésions
individuelles des canaux semi-circulaires [13,14]. (C) P. Flourens (1796–1867), professeur au Collège de France de 1855 à 1867. (D) Mouvements
de la tête provoqués chez le chat par la stimulation électrique des canaux semi-circulaires individuels, reproduisant les aspects spatiaux décrits par
Flourens (modifié d’après Suzuki et Cohen [69]).
Fig. 12. The beginning of vestibular research. (A) and (B). Front pages of the first publications of Flourens, who performed the first lesion
experiments of individual semicircular canals [13,14]. (C) P. Flourens (1796–1867) was professor at the ‘Collège de France’ from 1855 to 1867. (D)
Head movements in the cat following electrical stimulation of individual semicircular canal nerves, reproducing the spatial movement characteristics
described by Flourens (modified after Suzuki and Cohen [69]).

W. Graf, F. Klam / C. R. Palevol 5 (2006) 637–655652
les chauves-souris! Le cervelet des Ptérosauriens res-
semble beaucoup à celui de certaines chauves-souris
[4]. Le cervelet est impliqué dans la coordination et le
contrôle du mouvement.

En tout cas, comme nous l’avons vu, le fait que le
contrôle postural, la locomotion et certains mouvements
des yeux dépendent étroitement du système vestibulaire
montre que sa fonction est plus compliquée qu’on ne
pourrait le penser de prime abord.

12. Conclusions

L’évolution du sens de l’équilibre des Vertébrés et
de ses analogues chez les Invertébrés suggère certaines
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caractéristiques du développement et du fonctionne-
ment du cerveau. Nous avons mentionné que l’organi-
sation vestibulo-motrice et sa circuiterie neuronale ont
été conservées au cours de l’évolution des Vertébrés,
qu’une solution optimale a été obtenue. Si l’on compare
le labyrinthe aux nombreux développements de l’œil,
qui est estimé avoir été « réinventé » entre 40 et 65 fois
au cours de l’évolution, seuls deux types principaux de
détecteurs de mouvement tridimensionnels ont été rete-
nus, le type « diagonal » des Vertébrés, du poulpe et du
crabe, et le type « axes principaux » des calmars. Cha-
cune de ces deux solutions constitue un capteur idéal
d’un point de vue physique, avec un rapport signal/bruit
optimal.

Par ailleurs, une caractéristique importante du fonc-
tionnement du système nerveux central est l’emploi de
mécanismes périphériques pour simplifier les calculs
centraux. Cette caractéristique fonctionnelle est illustrée
élégamment par les systèmes de coordonnées communs
aux appareils vestibulaire, oculomoteur et céphalomo-
teur. Cette communauté de cadres de référence permet
de diminuer la charge de calcul du cerveau, au profit de
fonctions plus avancées comme l’apprentissage, l’atten-
tion etc. Lorsqu’on s’intéresse à la compréhension du
fonctionnement du cerveau, on se doit d’analyser les
traits communs des différences apparentes d’expression
ou de comportement. Négliger les analogies évidentes
entre les modes opératoires des différentes espèces re-
viendrait à se priver d’appréhender certains des aspects
fondamentaux du fonctionnement du cerveau.
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