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R�sum�

Cette th�se pr�sente la toute premi�re approche �lectrophysiologique de la repr�sen

tation des m�langes odorants chez le mammif�re� L��tude est men�e au niveau du bulbe
olfactif	 le premier relais dans le traitement de l�information olfactive� Elle analyse les
activit�s unitaires de ��� cellules mitrales de rats anesth�si�s respirant librement sous
stimulation avec cinq odorants et leurs dix m�langes binaires� Comme la stimulation ol

factive � laquelle est soumis le mammif�re est intimement li�e � sa respiration	 l�activit�
neuronale est caract�ris�e tout au long de l��tude par son motif temporel de distribution
au cours du cycle respiratoire�

La r�activit� des cellules aux stimulations odorantes est d��nie par comparaison des
motifs �voqu�s par ces stimuli aux motifs spontan�s de d�charge� Nous montrons que la
population r�active � un m�lange binaire est l�union des neurones r�actifs � un au moins
de ses composants� Un grand nombre de cellules	 dont la s�lectivit� n�est pas tr�s �troite	
sont r�actives � plusieurs odorants et donc � plusieurs m�langes� Ces cellules discriminent
alors le plus souvent les odorants auxquels elles sont r�actives par des motifs temporels
de r�ponse di��rents�

Nous avons cherch� s�il existait une loi de composition	 dans les motifs �voqu�s par les
m�langes	 des motifs �voqu�s par leurs composants� Nous montrons que le motif �voqu� par
un m�lange binaire est la moyenne pond�r�e des motifs �voqu�s par ses deux composants�
Les deux coe�cients de pond�ration 
dont la somme est toujours �gale � �� sont propres �
chaque cellule et � chaque m�lange	 et en g�n�ral l�un d�eux est tr�s largement dominant
sur l�autre� Le motif de r�ponse �voqu� par un m�lange est donc le plus souvent identique
� celui �voqu� par l�un de ses composants�

Nous �tudions la corr�lation �ventuelle de di��rents facteurs avec ce ph�nom�ne de
dominance � nous montrons que la r�activit� de la cellule	 la nature mol�culaire des com

posants	 ainsi que la forme des motifs qu�ils �voquent sont corr�l�s avec la dominance de
l�un des composants sur l�autre�

Pour une cellule et un m�lange donn�s	 les coe�cients de pond�ration des deux com

posants sont directement fonction de leurs concentrations relatives� L�e�et de dominance
observ� bascule en g�n�ral tr�s rapidement d�un composant � l�autre lorsque leurs concen

trations relatives dans le m�lange changent	 et ce	 pour un rapport de concentration
sp�ci�que de chaque cellule et de chaque m�lange�

Nous concluons que	 dans le bulbe olfactif	 les m�langes de mol�cules odorantes peuvent
�tre cod�s spatialement par l�union des repr�sentations spatiales de leurs composants	 et
temporellement par des repr�sentations parall�les de leurs composants� Seule une petite
proportion des cellules transmet une information temporelle vraiment sp�ci�que du m�

lange�
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Introduction

Les di��rents syst�mes perceptifs utilisent les informations environnementales aux

quelles ils sont sensibles pour cr�er une repr�sentation interne du monde� Pour que cette
repr�sentation soit utilisable	 il faut que les informations issues des m�mes sources puissent
�tre perceptuellement regroup�es entre elles� C�est ce que l�on appelle l�analyse de sc�nes
sensorielles�

Les m�canismes de l�analyse de sc�nes sont recherch�s dans les di��rentes modalit�s
sensorielles par l��tude de la repr�sentation de stimuli arti�ciels	 parfaitement contr�l�s	
et de complexit� croissante� Ces recherches sont men�es selon deux types d�approches � les
�tudes psychophysiques qui s�int�ressent � la repr�sentation de plus haut niveau des sc�nes
sensorielles par l�interm�diaire de la perception que nous en avons � les �tudes neurophy

siologiques qui s�int�ressent aux repr�sentations neuronales dans les �tapes successives de
la transmission de l�information�

Dans ce cadre	 nous tentons une approche de l�analyse de sc�nes olfactives par l��tude
de la repr�sentation des m�langes d�odeurs � un niveau interm�diaire du syst�me olfactif�
Cette approche	 r�alis�e dans le cadre pluridisciplinaire des sciences cognitives	 a �t�
rendue possible par la collaboration entre �

 le laboratoire de Neurosciences et Syst�mes Sensoriels o! nous avons b�n��ci�
de connaissances approfondies du syst�me olfactif et d�un savoir
faire �lectrophysio

logique qui ont permis l�acquisition des donn�es �

 l�Institut de la Communication Parl�e dont les comp�tences en traitement du
signal dans le cadre de l�analyse de sc�nes auditives ont �t� particuli�rement utiles
pour le traitement des donn�es�

Apr�s une pr�sentation de l��tat des connaissances en ce qui concerne l�analyse de
sc�nes olfactives	 nous exposerons les m�thodes et les r�sultats de cette premi�re �tude de
la repr�sentation des m�langes d�odeurs dans le bulbe olfactif de mammif�re� Les r�sultats
seront discut�s en termes de codage neuronal	 puis replac�s dans le cadre plus large de
l�analyse de sc�nes sensorielles�
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Chapitre �

Organisation anatomique du syst�me

olfactif des mammif�res

Le syst�me olfactif est le plus ancien des syst�mes sensoriels� Il est d�j� pr�sent chez
les protozoaires sous sa forme la plus primitive qu�est la ch�mosensibilit�� M�me chez
les esp�ces les plus �volu�es	 l�olfaction est le seul sens dont les projections corticales
atteignent le cortex primitif avant le thalamus et le n�ocortex�

Chez la majorit� des mammif�res	 la perception des odeurs s�organise selon deux voies
parall�les et largement ind�pendantes "���# �

 une voie principale	 dont l�origine est la muqueuse olfactive des cavit�s nasales	 ache

mine l�information concernant l�ensemble des mol�cules odorantes vers les bulbes
olfactifs principaux	 puis vers le cortex olfactif	 le thalamus et le n�ocortex �

 une voie secondaire	 sp�cialis�e dans la d�tection des ph�romones	 met en jeu l�or

gane vom�ronasal	 les bulbes olfactifs accessoires	 puis des structures corticales dif

f�rentes de celles emprunt�es par la voie principale	 et l�hypothalamus� Cette voie
interviendrait dans des m�canismes hormonaux � �nalit� comportementale "���#�

Nous ne nous int�resserons par la suite qu�� la voie principale de traitement de l�in

formation olfactive chez le mammif�re	 et d�taillerons l�organisation anatomique des trois
niveaux qui la composent � l��pith�lium olfactif	 le bulbe olfactif	 et le cortex olfactif 
cf�
�gure �����

��� L��pith�lium olfactif

L��pith�lium olfactif tapisse une r�gion contourn�e de la paroi de la cavit� nasale de
quelques centim�tres carr�s de surface � les cornets olfactifs� Il est constitu� de di��rents
types cellulaires �

 les cellules de soutien	 � r�le m�canique	 nourricier	 et permettant l�isolation �lec

trique des neuror�cepteurs "��# �

 les cellules basales	 pr�curseurs des neuror�cepteurs "��# �

 les neuror�cepteurs	 neurones sp�cialis�s dans les r�ception des mol�cules odorantes�

Les neuror�cepteurs olfactifs constituent la cat�gorie cellulaire la plus repr�sent�e dans
l��pith�lium olfactif � �� � �� $ des cellules avec �� ��� � ��� ��� repr�sentants par mm��

��
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Fig� ��� � Repr�sentation sch�matique des voies olfactives principales chez le
mammif�re� Les axones des neuror�cepteurs de l��pith�lium olfactif �EO� se
regroupent pour former le nerf olfactif� et se projettent dans le bulbe olfac	
tif �BO�� Les axones des deutoneurones du bulbe olfactif forment le tractus
olfactif lat�ral �TOL�� et se projettent sur di
�rentes aires du cortex olfactif
�CO�� L�information est ensuite transmise d�une part vers le n�ocortex fronto	
orbitaire �CFO� soit par une voie directe� soit par une voie indirecte passant
par par le thalamus� L�information olfactive est transmise d�autre part vers
l�hippocampe via le cortex entorhinal �CE�� en continuit� avec le cortex olfactif
�d�apr�s Holley et Sicard ���
��
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Ce sont des neurones qui ont la caract�ristique unique de se r�g�n�rer au cours de la vie de
l�adulte � partir des cellules basales "��#� Ces neurones bipolaires ont deux prolongements �

 un prolongement dendritique	 apical	 qui s��tend sous forme de cils 
les cils olfactifs�
dans la couche de mucus externe qui couvre l��pith�lium �

 un prolongement axonal	 central	 qui forme le nerf olfactif et se projette vers le bulbe
olfactif�

Des travaux de biologie mol�culaire ont mis en �vidence	 au niveau de la membrane
des cils olfactifs	 des prot�ines assurant la fonction de r�ception mol�culaire des odorants
"��	 ���	 ���#� Il s�agit de r�cepteurs � sept domaines transmembranaires li�s � une prot�ine
G	 et donc impliqu�s dans des m�canismes transductionnels� Ces r�cepteurs sont cod�s par
plus d�une centaine de g�nes	 et leur diversit� semble pouvoir �tre encore accrue par des
m�canismes d��pissage alternatif ou de modi�cations post
traductionnelles� Bien qu�aucun
autre type de r�cepteurs mol�culaires n�ait �t� mis en �vidence	 il n�est pas certain que
ces r�cepteurs soient les seuls � jouer un r�le dans la r�ception des mol�cules odorantes�

Les mol�cules odorantes sont convect�es par le �ux d�air respiratoire dans les cavit�s
nasales� Pour atteindre les cils olfactifs	 elles se solubilisent et di�usent dans la couche de
mucus	 ou sont v�hicul�es par des prot�ines de transport 
les OBP	 ou olfactory binding
proteins�� La �xation d�une mol�cule odorante sur un r�cepteur mol�culaire active une
prot�ine G sp�ci�que du syst�me olfactif qui peut �tre � l�origine d�au moins deux voies
de transduction di��rentes � la voie AMPc	 la plus connue	 et la voie IP�	 moins connue
mais dont l�importance n�est pas n�gligeable "��#�

Ces deux voies aboutissent � la d�polarisation de la membrane par l�ouverture de ca

naux Na�� Si ce potentiel de r�cepteur est su�sant	 le neuror�cepteur �met des potentiels
d�action	 dont la fr�quence d�pend de l�importance et de la dur�e de la d�polarisation� Le
signal est ensuite transmis par le nerf olfactif � travers la lame cribl�e de l�ethmo%de vers
le bulbe olfactif�

��� Le bulbe olfactif

Le bulbe olfactif est une structure ovo%de situ�e au niveau de la partie rostrale du
t�lenc�phale et reposant sur la lame cribl�e de l�ethmo%de� On y distingue des neurones
qui acheminent le message a��rent vers les centres olfactifs primaires � les deutoneurones �
et des neurones dont les prolongements restent � l�int�rieur du bulbe olfactif � les inter

neurones�
Il y a deux types de deutoneurones �

 les cellules mitrales sont au nombre de �� ��� � �� ��� par bulbe olfactif chez le
rat "���# �

 les cellules � panache sont un peu plus petites et environ trois fois plus nom

breuses�

Il existe au moins trois cat�gories d�interneurones �

 les cellules p�ri�glom�rulaires �

 les cellules granulaires �

 les cellules � axones courts�
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Le bulbe olfactif est constitu� de six couches organis�es de fa�on concentrique autour
d�un ventricule� Il comporte	 de l�ext�rieur vers l�int�rieur �

 la couche des nerfs olfactifs	 constitu�e des axones des neuror�cepteurs olfactifs �

 la couche des glom�rules olfactifs	 concentration des axones des neuror�cepteurs	
ainsi que des dentrites des cellules mitrales et des cellules p�ri
glom�rulaires	 selon
une organisation d�taill�e plus loin �

 la couche plexiforme externe	 contenant les dendrites des cellules mitrales	 et les
corps cellulaires des cellules � panache �

 la couche des cellules mitrales	 constitu�e des corps cellulaires des cellules mi

trales �

 la couche plexiforme interne	 o! passent les axones des cellules mitrales et les
dendrites des cellules granulaires �

 la couche granulaire o! se trouvent les corps cellulaires des cellules granulaires�

L�organisation des types cellulaires dans ces di��rentes couches est illustr�e par la �

gure ����

Au niveau de la couche glom�rulaire	 les cellules sont organis�es en structures sph�

riques appel�es glom�rules olfactifs 
environ � ��� par bulbe chez le rat "���#�� Au
centre de chaque glom�rule se trouvent enchev�tr�s les axones de quelques dizaines de
milliers de neuror�cepteurs olfactifs et les dendrites d�un vingtaine de cellules mitrales et
d�une soixantaine de cellules � panache� On y trouve aussi les prolongements des cellules
p�ri
glom�rulaires dont les corps cellulaires sont regroup�s en p�riph�rie� Le glom�rule
est entour� d�une ceinture de cellules gliales qui en font une enceinte close o! les neu

rotransmetteurs et les autres substances issues de la d�polarisation cellulaire 
comme le
K�� peuvent s�accumuler et homog�n�iser l�information a��rente�

��� Connectivit� �pith�lio�bulbaire

Les axones prolongeant les neuror�cepteurs se projettent dans les glom�rules olfactifs
o! ils �tablissent des contacts synaptiques excitateurs avec les prolongements dendritiques
des cellules mitrales	 des cellules � panache	 et des cellules p�riglom�rulaires�

Chaque neuror�cepteur se projette dans un seul glom�rule tandis qu�un glom�rule re

�oit plusieurs neuror�cepteurs � le taux de convergence moyen chez le rat est de �� ���
neuror�cepteurs pour un seul glom�rule	 soit environ � ��� neuror�cepteurs par cellule
mitrale�

Bien que tr�s complexe	 l�organisation topographique de la connectivit� �pith�lio

bulbaire a �t� largement �tudi�e "��	 �	 ���#�

Sur l�axe ant�ro
post�rieur	 on note � la fois une divergence et une convergence r�

gionale des projections �pith�lio
bulbaires � les neuror�cepteurs situ�s dans une m�me
r�gion de l��pith�lium peuvent se projeter vers des glom�rules dispers�s sur l�axe ant�ro

post�rieur du bulbe	 et un m�me glom�rule peut recevoir des projections de neuror�cep

teurs qui occupent des positions �loign�es sur cet axe�
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Fig� ��� � Organisation des cellules du bulbe olfactif� Repr�sentation des di
�	
rentes couches du bulbe olfactif � la couche des nerfs olfactifs� la couche glom�	
rulaire� la couche plexiforme externe� la couche des cellules mitrales� la couche
plexiforme interne� et la couche granulaire� Dans ces couches� sont positionn�s
les deux types de deutoneurones � les cellules mitrales et les cellules � panache�
et deux des trois types d�interneurones � les cellules p�ri	glom�rulaires et les
cellules granulaires� Figure adapt�e de Shepherd ����
�
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L��tude de l�organisation spatiale des a��rences permet toutefois d��tablir chez le rat
une homologie assez pr�cise par rapport � l�axe m�dio
dorsal entre des zones du neuro�

pith�lium et leurs territoires
cibles dans le bulbe olfactif "�#�

��� Connectivit� intra�bulbaire

& l�int�rieur du bulbe	 un grand nombre de connections lat�rales intra
 et interglom�ru

laires sont assur�es par di��rents types d�interneurones inhibiteurs "���# 
voir �gure �����
Des inhibitions lat�rales sont assur�es par l�interm�diaire des interneurones p�riglom�ru

laires � l�int�rieur des glom�rules 
synapses dendro
dendritiques r�ciproques� et entre les
glom�rules 
synapses axo
dendritiques�� Toujours dans la couche glom�rulaire	 les cellules
� axones courts super�cielles connectent les cellules p�riglom�rulaires entre elles� Plus
profond�ment � l�int�rieur du bulbe olfactif	 les cellules mitrales et les cellules � panache
sont inhib�es par les cellules granulaires et les cellules � axones courts profondes�

��� Le cortex olfactif et les 	bres centrifuges

Les axones des cellules mitrales et des cellules � panache se regroupent � l�arri�re
du bulbe olfactif pour constituer le tractus olfactif lat�ral et se projettent vers les cinq
r�gions de l�aire olfactive secondaire du cortex olfactif � le noyau olfactif ant�rieur	 le
tubercule olfactif	 le cortex pyriforme	 l�amygdale et le cortex entorhinal� L�information se
dirige ensuite parall�lement vers le thalamus et le n�ocortex 
composante consciente de la
sensation olfactive chez l�homme� et vers l�hypothalamus et le m�senc�phale 
composante
a�ective��

Le bulbe olfactif re�oit en retour plusieurs types de �bres e��rentes	 ou centrifuges	
qui font synapse avec les deux types d�interneurones locaux� Elles proviennent du tronc
c�r�bral	 du t�lenc�phale basal	 et des di��rentes aires de projection des cellules mitrales�

Cette information centrifuge pourrait intervenir dans les processus attentionnels	 ainsi
que pour la mise en place d�une m�moire � long et court termes	 n�cessaire � l�apprentis

sage olfactif "��	 ��	 ���	 ���#�

��
 Conclusion

Nous retiendrons principalement de l�organisation du syst�me olfactif du mammif�re
les caract�ristiques suivantes �

 la r�ception des mol�cules odorantes ayant lieu dans la cavit� nasale	 elle est vrai

semblablement rythm�e par le cycle respiratoire de l�animal �

 le bulbe olfactif	 o! se projettent les axones des neuror�cepteurs	 constitue le premier
relais du syst�me olfactif �

 l�information olfactive subit une importante compression au niveau du bulbe olfactif	
avec un taux de convergence moyen de � ��� pour �	 ce qui peut �tre � l�origine
d�une ampli�cation du signal p�riph�rique �
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Fig� ��� � Diagramme de la connectivit� bulbaire� La connectivit� bulbaire est
caract�ris�e par � �� un fort taux de convergence des neuror�cepteurs sur les
cellules mitrales � �� des inhibitions horizontales assur�es par les cellules p�ri	
glom�rulaires et granulaires entre autres � �� des �bres centrifuges en prove	
nance du cortex olfactif ipsi	 et controlat�ral� Figure adapt�e de Shepherd ����
�



�� PARTIE I� DONN�ES BIBLIOGRAPHIQUES

 le bulbe olfactif est le premier niveau o! apparaissent des connections horizontales
inhibitrices	 qui peuvent permettre d�augmenter les contrastes �

 le bulbe olfactif re�oit des �bres centrifuges en provenance du cortex	 qui peuvent
interagir avec l�information en provenance de la p�riph�rie� Nous supposerons que
ces in�uences centrales sont r�duites chez l�animal anesth�si��

Ces trois derni�res caract�ristiques	 concernant la connectivit� du bulbe olfactif	 sont
r�sum�es dans la �gure ����
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Repr�sentation olfactive des odeurs

pures chez le mammif�re

La majorit� des �tudes sur la repr�sentation des odeurs dans le syst�me olfactif du
mammif�re a �t� r�alis�e avec des odeurs pures	 c�est
�
dire constitu�es d�une seule mo

l�cule odorante� Cette simpli�cation est un moyen de contr�ler au mieux le stimulus	 et
de pouvoir le reproduire exactement d�une exp�rience sur l�autre� Quelques auteurs ont
utilis� des stimuli constitu�s de m�langes	 comme l�odeur d�aliment "��#	 ou des m�langes
binaires de mol�cules odorantes "��# � mais ils n�ont pas �tudi� la repr�sentation de ces
m�langes di��remment de celle des autres odeurs	 c�est
�
dire jamais en comparaison avec
celle de leurs composants	 par exemple�

Les �tudes �lectrophysiologiques de la repr�sentation des m�langes n�ont donc �t� r�a

lis�es	 � notre connaissance	 que chez les invert�br�s et les vert�br�s inf�rieurs 
poissons��
Elles ne seront pas �voqu�es dans ce chapitre	 consacr� aux mammif�res	 mais dans le
chapitre suivant	 consacr� aux m�langes�

��� La repr�sentation spatiale

L��tude de la repr�sentation de l�information dans le syst�me olfactif du mammif�re a
�t� largement domin�e par des travaux concernant son organisation spatiale�


���� Dans l��pith�lium olfactif

Deux types d��tude se sont int�ress�s � la repr�sentation spatiale des odeurs dans
l��pith�lium olfactif� Les travaux de biologie mol�culaire d�duisent la sensibilit� des neu

ror�cepteurs � partir de l��tude des r�cepteurs mol�culaires qu�ils expriment� Les �tudes
d��lectrophysiologie d�terminent cette sensibilit� en enregistrant un changement d�acti

vit� �lectrique des neuror�cepteurs sous stimulation odorante� Ce changement d�activit�
est dit r�ponse excitatrice si la fr�quence de d�charge est plus �lev�e que la fr�quence
spontan�e	 ou r�ponse inhibitrice si elle est plus faible�

Les deux types d��tude concluent que tous les neuror�cepteurs de l��pith�lium olfactif
ne pr�sentent pas le m�me pro�l de sensibilit� aux di��rentes mol�cules odorantes� Chaque
neuror�cepteur est donc sp�ci�que d�un groupe d�odorants�

��
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Du point de vue de la repr�sentation spatiale	 cela signi�e que chaque odeur a sa
propre carte d�activation dans la muqueuse olfactive "��#� Par exemple	 le butanol active
essentiellement les r�gions ant�rieures de la muqueuse	 tandis que le limon�ne active plut�t
les neuror�cepteurs de la r�gion post�rieure de la muqueuse�

Il a �t� montr� plus r�cemment que les neuror�cepteurs sensibles � une m�me mol�

cule sont regroup�s dans une m�me zone	 mais distribu�s al�atoirement dans cette zone
"���	 ���#� Il y aurait moins d�une dizaine de zones	 et donc plusieurs centaines de types
de r�cepteur par zone�

Bien que cette sp�ci�cit� des neuror�cepteurs soit parfaitement admise	 l��troitesse
de leur s�lectivit� 
c�est
�
dire le nombre d�odorants auxquels est sensible un m�me
neuror�cepteur� est	 elle	 tr�s controvers�e� Les r�sultats des �tudes de biologie mol�culaire
et de physiologie sont en e�et contradictoires sur ce point�

Les �tudes de biologie mol�culaire ont mis en �vidence une grande famille qui repr�sente
jusqu�� ���� types de r�cepteurs mol�culaires aux odorants "��#� Chaque neuror�cepteur
n�exprime qu�un type de r�cepteur mol�culaire "���	 ���#	 et chaque r�cepteur mol�culaire
a une s�lectivit� tr�s forte vis
�
vis des mol�cules odorantes "��	 ��#� La s�lectivit� des
neuror�cepteurs semble donc tr�s �troite�

Pourtant les neurophysiologistes montrent une s�lectivit� plus large des neuror�cep

teurs "���	 ���	 ��# qui peuvent r�pondre � plusieurs odorants dont les propri�t�s physico

chimiques et perceptives sont tr�s di��rentes� Thommesen et D'ving ont dress� les cartes
de distribution de la sensibilit� des neuror�cepteurs du rat � �� substances di��rentes �
ces cartes sont di��rentes mais se recouvrent toutes largement "���#� De m�me	 Duchamp

Viret et al� "��# testent la sensibilit� des neuror�cepteurs � six odorants appartenant � des
groupes chimiques et perceptifs di��rents	 et montrent que plus de la moiti� des neuro

r�cepteurs enregistr�s sont r�actifs � au moins cinq de ces six odorants� Ces observations
sugg�rent	 soit que la stimulation d�un neuror�cepteur est relay�e par plusieurs types de
r�cepteurs mol�culaires	 soit que ces derniers sont tr�s peu s�lectifs "��#�

Il est donc di�cile d�admettre l�hypoth�se selon laquelle il existe un neuror�cepteur
par mol�cule odorante� Certains neuror�cepteurs peuvent �tre tr�s s�lectifs	 mais ils sont
le plus souvent sensibles � un ensemble sp�ci�que de mol�cules odorantes tr�s di��rentes�
Chaque mol�cule odorante serait donc repr�sent�e par une population neuronale parti

culi�re� Cette observation est � l�origine de la notion de �chimiotopie� de l��pith�lium
olfactif�


���
 Dans le bulbe olfactif

Les donn�es anatomiques montrent une correspondance assez pr�cise entre des zones
du neuro�pith�lium et des territoires
cibles du bulbe olfactif "�#	 ce qui pourrait signi

�er que la notion de chimiotopie mise en �vidence dans le neuro�pith�lium s�applique
�galement au bulbe olfactif� Plusieurs �tudes ont cherch� � v�ri�er cette relation entre
la sensibilit� des neuror�cepteurs de l��pith�lium olfactif et les r�gions du bulbe ou les
glom�rules dans lesquels ils se projettent dans le bulbe olfactif�
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Distribution spatiale de l�activit�

D�s les ann�es ����	 Adrian "�# puis Moulton "���# mettent en �vidence	 gr(ce � des
enregistrements multi
unitaires en plusieurs points de la couche mitrale du bulbe olfac

tif	 que chaque mol�cule odorante a sa propre carte spatiale d�activation � les esters et
�thers �voquent des r�ponses plus importantes dans la r�gion ant�rieure du bulbe olfactif	
tandis que ce sont les pentanes pour la r�gion post�rieure� Ce r�sultat est con�rm� � de
nombreuses reprises	 et r�cemment par Mori et son �quipe "��	 ���	 ��	 ���# de fa�on
syst�matique avec un grand nombre d�odorants� En faisant varier la longueur des chaines
carbon�es	 et la nature des substituants des mol�cules odorantes	 ils observent que leurs
cartes d�activation sont di��rentes et plus ou moins recouvrantes�

Les cellules mitrales pr�sentent donc elles aussi une sensibilit� sp�ci�que	 et en g�n�ral
peu s�lective� Il semble	 d�autre part	 ne pas exister d�unit� physico
chimique de l�ensemble
des mol�cules odorantes auxquelles est sensible une m�me cellule�

Unit� fonctionnelle des glom�rules

Des �tudes de biologie mol�culaire "���	 ���# ont mis en �vidence la convergence	 vers
un m�me petit ensemble de glom�rules	 des neuror�cepteurs qui pr�sentent les m�mes
r�cepteurs mol�culaires� D�autre part	 des marquages de l�activit� du bulbe par incor

poration de �
d�soxyglucose ont montr� qu�une stimulation par un odorant pur active
l�ensemble des cellules d�un petit ensemble de glom�rules "��#� Il semble donc y avoir une
convergence fonctionnelle des neuror�cepteurs ayant un m�me pro�l de sensibilit� vers les
m�mes glom�rules� Cette hypoth�se est illustr�e par la �gure ����

Chaque odeur pr�sente sa propre carte d�activation glom�rulaire	 et cette carte peut
�tre identique pour certaines odeurs d�un animal � l�autre "��#� Le nombre de glom�rules
activ�s augmente avec la concentration et la complexit� chimique de la mol�cule odorante
"���	 ��#�

Au
del� de cette unit� fonctionnelle des glom�rules	 des travaux d��lectrophysiologie
ont montr� une unit� dans le type de r�ponse des di��rents deutoneurones d�un m�me
glom�rule "��#� Les paires de cellules mitrales innervant un m�me glom�rule ont une forte
tendance � r�pondre de fa�on semblable	 en termes d�intensit� de d�charge	 aux m�mes
stimuli�

Le m�canisme responsable de cette similarit� des r�ponses peut �tre cherch� dans la
similarit� des entr�es et la distribution homog�ne de ces entr�es sur les di��rentes cellules
d�un m�me glom�rule� Une autre explication � cette similarit� des r�ponses peut se trouver
dans la di�usion intraglom�rulaire des neurotransmetteurs par exemple�

Au contraire	 les cellules mitrales connect�es � deux glom�rules adjacents tendent �
adopter des r�ponses oppos�es 
excitation contre inhibition�	 ce qui peut �tre mis sur le
compte de l�inhibition interglom�rulaire relay�e par les cellules p�riglom�rulaires�

Cette organisation glom�rulaire pourrait avoir pour cons�quence de conf�rer le m�me
pro�l de chimiosensibilit� aux quelques dizaines de cellules mitrales d�un m�me glom�rule	
ce qui signi�erait une r�duction consid�rable du nombre de canaux de transfert de l�in

formation olfactive	 �quivalent au nombre de glom�rules et non � celui de cellules mitrales�
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Fig� ��� � Sch�matisation d�une hypoth�se actuelle sur l�organisation des pro	
jections des neuror�cepteurs olfactifs� Selon cette hypoth�se� les neuror�cep	
teurs exprimant un m�me r�cepteur mol�culaire �ici A ou B� regrouperaient
leurs axones dans les m�mes glom�rules et donc communiqueraient leur exci	
tation aux cellules mitrales innervant ces glom�rules� Cette relation r�cepteur	
glom�rule n�est pas �quivalente � une relation odeur	glom�rule puisque les r�	
cepteurs sont suppos�s non �troitement s�lectifs� Dans l�exemple repr�sent�
l�odorant X activera les deux glom�rules� Cette hypoth�se suppose que les neu	
ror�cepteurs n�expriment chacun qu�un seul r�cepteur mol�culaire� ce qui de	
mande con�rmation �d�apr�s Holley et Sicard ���
��

��� La repr�sentation temporelle

L�olfaction �tant chez les mammif�res associ�e � la respiration	 on peut supposer que
la rythmicit� respiratoire in�uence la dynamique de repr�sentation des odeurs� En e�et	
les mol�cules odorantes sont convect�es par le �ux d�air vers la muqueuse lors de l�inspira

tion	 et probablement partiellement �vacu�es lors de l�expiration� Il est donc peu probable
que	 au niveau p�riph�rique	 les neuror�cepteurs soient soumis � la m�me stimulation et
pr�sentent une activit� constante au cours du cycle respiratoire� Les repr�sentations bul

baires et corticales ont par cons�quent toutes les chances d��tre elles aussi entra)n�es par
le rythme respiratoire�

Certains chercheurs se sont a�ranchis de cette modulation temporelle de la stimu
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lation en trach�otomisant les animaux	 et en d�livrant les stimulations odorantes ind�

pendamment du rythme respiratoire	 soit par bou��es isol�s	 soit selon un cycle arti�ciel
parfaitement contr�l� "��	 ��	 ��	 ���#�

Quant aux �tudes e�ectu�es chez des animaux respirant librement	 beaucoup ne carac

t�risent l�activit� des cellules qu�en termes d�intensit� moyenne 
ou maximale� de d�charge
sans tenir compte de son �ventuelle modulation temporelle "���	 ��	 ��#�


�
�� Mise en �vidence d�une modulation temporelle du signal

olfactif

Les �lectro
olfactogrammes 
EOG� qui ont pu �tre enregistr�s sans perturber le cycle
respiratoire pr�sentent une modulation temporelle corr�l�e avec le rythme respiratoire "��#�
Les EOG �tant le re�et de l�activit� moyenne de la population cellulaire qui se trouve �
proximit� de l��lectrode	 cela signi�e non seulement que l�activit� d�un nombre impor

tant de cellules est modul�e dans le temps	 mais aussi que l�activit� de cellules voisines
a tendance � �tre synchronis�e� La corr�lation de l�activit� des neuror�cepteurs avec le
rythme respiratoire n�a pas pu �tre mise en �vidence directement car les enregistrements
unicellulaires ne peuvent �tre r�alis�s actuellement sans perturber consid�rablement le
�ux respiratoire�

Au niveau bulbaire	 il a �t� observ� par Walsh en ���� "���#	 et � de tr�s nombreuses
reprises depuis	 que les r�ponses unitaires des cellules mitrales pr�sentent le plus sou

vent une corr�lation temporelle avec le rythme respiratoire "��	 ���	 ��	 ��	 ���	 ��	 ���#�
L�activit� des interneurones inhibiteurs est elle aussi tr�s fortement corr�l�e avec le cycle
respiratoire "���#�

Bien qu�il soit possible que cette information temporelle soit redondante avec l�in

formation port�e par la seule intensit� moyenne	 il aussi envisageable que le codage des
odeurs soit	 en partie au moins	 assum� par cette modulation temporelle� La condition
pr�alable � l��tude de cette question est de disposer d�une description ad�quate de l�aspect
temporel de l�activit� neuronale�


�
�
 Description du signal temporel

Scott "���# a �t� un des premiers � proposer une description qui prenne en compte le
d�cours temporel de la d�charge des cellules mitrales lors de stimulations cycliques � il
d�coupe chaque cycle en un nombre identique d�intervalles temporels 
ou bins�	 et calcule
la fr�quence de d�charge dans chaque intervalle� Les animaux �tant anesth�si�s	 et la cy

clicit� respiratoire impos�e	 tous les cycles sont de m�me longueur	 et la taille des bins est
donc constante� D�un cycle � l�autre il peut donc comparer non seulement la fr�quence
moyenne de d�charge	 mais aussi la r�partition temporelle de l�activit� le long du cycle
de stimulation�

Chaput et Holley "��# adaptent la m�thode pr�c�dente � leurs �tudes sur les animaux
vigiles	 dont les cycles respiratoires pr�sentent une dur�e trop variable pour �tre d�coup�s
avec pr�cision en un grand nombre de bins� Ils d�coupent donc le cycle respiratoire en
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deux bins uniquement � la phase d�inspiration et celle d�expiration�

Plus tard	 la m�me �quipe "��# peut augmenter le nombre de bins utilis�s pour d�couper
le cycle respiratoire en travaillant sur des animaux respirant librement	 mais anesth�si�s	
et dont les cycles respiratoires sont plus r�guliers� Le nombre de bins est uniquement
limit� par la signi�cativit� du nombre de PA enregistr�s dans chaque bin� Il faut un
nombre su�sant de PA par bin pour que la comparaison ait un sens� Pour des cellules
mitrales dont la fr�quence moyenne est de l�ordre de �� � �� PA par cycle	 il est di�cile
de d�couper le cycle en plus de � ou � bins� Une am�lioration de la m�thode est apport�e
par la sommation du contenu des bins de tous les cycles respiratoires enregistr�s sous les
m�mes conditions� Pour une stimulation de �� secondes	 �� � �� cycles respiratoires sont
disponibles	 et donc une moyenne de quelques centaines de PA	 ce qui permet le d�coupage
en �� bins�

Cette m�thode est justi��e par les travaux de Chalansonnet "��#	 qui montre que parmi
les ��� stimulations odorantes de �� secondes �tudi�es	 le motif temporel de r�ponse se
maintient parfaitement de cycle en cycle dans �� $ des cas� Dans �� $ des cas	 l�absence
de maintien est due � un d�clenchement tardif de la r�ponse 
au �e ou �e cycle�	 dans
�� $ des cas � un motif sp�ci�que du premier cycle	 et seulement dans les � $ des cas
restants � un r�el changement de motif en cours de stimulation� Pour les stimulations de
plus longue dur�e	 cette technique ne pourrait �tre applicable car �� $ des stimulations
de � mn provoquent un changement de motif tardif 
apr�s �� s�� Toujours est
il que la
sommation sur �� secondes du motif de tous les cycles est pertinente dans �� $ des cas�
Elle sera adopt�e dans la grande majorit� des �tudes suivantes r�alis�es par la m�me
�quipe� Elle permet d�augmenter consid�rablement la pr�cision temporelle de l��tude de
l�activit� neuronale�


�
�� Repr�sentation temporelle des odeurs dans le bulbe olfactif

Scott "���# met en �vidence que la corr�lation de la r�partition temporelle de l�activit�
d�un cycle sur l�autre est r�guli�rement plus forte sous stimulation que hors stimulation�
Il montre ainsi qu�ajouter une information de corr�lation temporelle � celle de di��rence
d�intensit� moyenne permet une discrimination plus sensible entre activit� spontan�e et
activit� �voqu�e� Ces r�sultats ouvrent la voie � l�hypoth�se d�une repr�sentation neuro

nale des odeurs par mise en oscillation de l�activit� sur la fr�quence du rythme respiratoire�

Chaput et Holley "��# montrent	 en calculant les intensit� de d�charge sur les p�riodes
d�inspiration et d�expiration s�par�ment	 que certaines odeurs n��voquent aucun chan

gement signi�catif de fr�quence moyenne sur l�ensemble du cycle	 mais des di��rences
dans chacune des deux p�riodes	 l�une compensant l�autre� La r�activit� d�une cellule �
un stimulus peut donc �tre ind�tectable dans son activit� moyenne	 et d�tectable dans la
distribution de son activit� dans les phases d�inspiration et d�expiration� Cela con�rme la
possibilit� d�une repr�sentation temporelle des stimuli odorants�

Avec le m�me d�coupage	 des �tudes post�rieures "��	 ��# mettent en �vidence que deux
odorants peuvent �voquer la m�me intensit� moyenne de d�charge sur tout le cycle res




CHAPITRE �� REPR�SENTATION DES ODEURS PURES ��

piratoire	 mais une r�partition di��rente de l�activit� entre inspiration et expiration� Ces
�tudes montrent que la r�partition temporelle de l�activit� est susceptible non seulement
de repr�senter la pr�sence d�un stimulus odorant	 mais aussi de discriminer les di��rents
odorants les uns des autres�

Les �tudes de la r�partition de l�activit� des cellules mitrales sur �� bins "��# abou

tissent � nouveau � la conclusion que la stimulation odorante ne change pas massivement
la fr�quence moyenne de d�charge	 mais provoque une r�organisation temporelle de l�ac

tivit� le long du cycle respiratoire�

Le d�coupage en �� bins permet d�autre part une �tude beaucoup plus pr�cise dumotif
temporel d�activit� des cellules mitrales	 c�est
�
dire de la r�partition de cette activit�
sur le cycle respiratoire� Les motifs sont d�crits � l�aide de di��rents types	 d��nis par leur
degr� de synchronisation avec le rythme respiratoire et leur complexit� 
cf� �gure ����� Les
motifs spontan�s sont en majorit� class�s dans les types non synchronis�s avec le rythme
respiratoire 
�a et �b�	 tandis que les motifs �voqu�s sont en majorit� class�s dans les
types synchronis�s� Ils pr�sentent le plus souvent une synchronisation simple 
�a	 �b	 et
��	 et moins fr�quement une synchronisation complexe avec le rythme respiratoire 
�a �
�d��
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Fig� ��� � Sch�matisation des � types de motifs temporels d��nis par Buon	
viso� Chaput et al ���� ��
� Les types �a et �b ne sont pas synchronis�s avec
le rythme respiratoire� les types �a� �b� et � pr�sentent une synchronisation
simple� et les types �a � �d pr�sentent une synchronisation complexe avec le
rythme respiratoire�

L�aspect temporel du signal olfactif est maintenant de plus en plus syst�matiquement
prise en compte	 aussi bien en physiologie qu�en mod�lisation	 qu�il s�agisse de sa modu

lation avec le cycle respiratoire ou d�une information temporelle plus �ne "���#�


�
�� Origine de la modulation temporelle du signal olfactif

Deux hypoth�ses peuvent expliquer la corr�lation de l�activit� du bulbe avec le rythme
respiratoire � soit l�e�et p�riph�rique direct de la modulation temporelle du stimulus odo
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rant	 soit �ventuellement des contr�les centrifuges centraux eux
m�mes synchronis�s avec
la respiration� Les auteurs qui ont tent� de trancher entre ces deux hypoth�ses rapportent
des r�sultats contradictoires�

Parmi les r�sultats en faveur d�une origine p�riph�rique � la modulation temporelle de
l�activit� du bulbe olfactif	 les travaux de Macrides et Chorover "��# ainsi que de Onoda et
Mori "���# montrent que la synchronisation des cellules mitrales dispara)t lorsque le �ux
d�air nasal est interrompu et que la respiration est assur�e par trach�otomie�

Parmi les auteurs en faveur d�une composante d�origine centrale � la modulation tem

porelle de l�activit� du bulbe olfactif	 Potter et Chorover "���#	 Pager "���# et Chaput "��#
montrent que la synchronisation est s�v�rement perturb�e apr�s d�connection des centres
par section du p�doncule olfactif� En faveur de la m�me hypoth�se	 Pager "���# et Ravel
et al� "���# montrent que la synchronisation de certaines cellules persiste lorsque le �ux
d�air nasal est interrompu�

Dans une �tude r�cente	 Sobel et Tank "���# d�synchronisent la respiration nasale et
trach�enne	 et montrent que l�activit� du bulbe olfactif en r�ponse � des stimulations
odorantes est synchronis�e uniquement avec le �ux d�air nasal� Pour eux	 le calage de
l�activit� sur le rythme respiratoire ne provient donc pas d�un contr�le centrifuge bas� sur
la respiration	 mais de la modulation temporelle de la stimulation par le �ux d�air nasal�

��� In�uence de la concentration sur la repr�sentation

des odeurs

L�in�uence de la concentration d�un stimulus sur sa repr�sentation dans le bulbe ol

factif du mammif�re est controvers�e	 que ce soit en terme de repr�sentation spatiale	 ou
de repr�sentation temporelle�


���� Sur la repr�sentation spatiale

Pour Moulton "���# 
en accord avec D'ving chez la grenouille "��#�	 les deutoneurones
du bulbe olfactif qui r�pondent � un stimulus par une excitation accroissent leur fr�quence
moyenne de d�charge avec la concentration	 jusqu�� atteindre un plateau variable selon
les cellules�

De m�me	 pour la grande majorit� des �tudes chez le mammif�re "��	 ��	 ��	 ���	
��	 ��	 ��#	 en concordance avec des �tudes chez les amphibiens "��	 ��	 ��#	 les r�ponses
inhibitrices le demeurent en g�n�ral	 quelle que soit la concentration du stimulus� Le seul
d�saccord se situe au niveau de l�intensit� n�cessaire au d�clenchement d�une r�ponse
inhibitrice � pour Kauer "��#	 une inhibition peut appara)tre d�s le seuil de r�ponse d�un
neurone	 quelle que soit la concentration� Pour Duchamp et Sicard "��#	 les inhibitions ne
sont mises en jeu qu�aux fortes concentrations	 par recrutement de cellules non r�actives
aux concentrations moyennes�

Toutes ces �tudes montrent qu�un neurone r�actif � une concentration est aussi r�actif
� toutes les concentrations sup�rieures de la m�me mol�cule� La carte d�activation bul

baire ne peut donc qu�augmenter syst�matiquement en surface avec la concentration du
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stimulus�

Par contre	 pour Mathews "��#	 la fr�quence de d�charge augmente avec la concen

tration	 mais peut aussi �nalement diminuer apr�s passage par un maximum� Pour Mair
ainsi que pour Reinken et Schmidt "��	 ���#	 le nombre de potentiels d�action ne varie
pas de fa�on monotone avec la concentration� Certaines r�ponses seraient donc accord�es
avec la concentration	 et les neurones pouraient n�etre r�actifs qu�� une gamme limit�e de
concentrations�

D�apr�s ces r�sultats	 les cartes d�activation des odorants seraient modul�es par leur
intensit�	 augmentant globalement en surface avec la concentration	 mais pas forc�ment
de fa�on syst�matique�


���
 Sur la repr�sentation temporelle

Certains auteurs rapportent que le motif temporel d�activation des cellules mitrales
du bulbe olfactif de mammif�re change de fa�on signi�cative avec la concentration� Soit
de mani�re totalement impr�visible "��	 ���#	 soit en suivant certaines lois de glissement
d�un type de motif � l�autre "���	 ��#� Pour d�autres	 il reste stable avec l��volution de la
concentration du stimulus "���	 ��	 ��#�

Ces contradictions peuvent �tre attribu�es aux di��rentes conditions exp�rimentales
ou aux di��rentes descriptions de l�activit� neuronale qu�adoptent les auteurs�

Nous retiendrons pour notre �tude les r�sultats r�cents de Chalansonnet et Chaput
"��# dont le protocole exp�rimental et la description de l�activit� cellulaire correspondent
exactement � ceux que nous s�lectionnerons pour notre �tude sur les m�langes�

Leurs travaux montrent que	 du seuil de r�ponse cellulaire aux plus fortes concentra

tions test�es	 les deutoneurones du bulbe olfactif ne changent g�n�ralement pas de motif
de r�ponse	 ni en termes de type de synchronisation avec le cycle respiratoire	 ni en termes
de fr�quence moyenne de d�charge� Le seul e�et syst�matique de l�augmentation de l�in

tensit� du stimulus est la pr�cocit� de plus en plus marqu�e de la r�ponse apr�s le d�but
de la stimulation�

La �gure ��� illustre la r�partition de l�activit� d�une cellule mitrale au cours du cycle
respiratoire sous stimulation avec di��rentes mol�cules et avec des concentrations crois

santes de la m�me mol�cule� Cette �gure montre qu�une cellule peut pr�senter des motifs
de r�ponse tr�s di��rents d�un odorant � l�autre� & partir du seuil de r�ponse	 la cel

lule pr�sent�e ici conserve le m�me motif de r�ponse quelle que soit la concentration� On
observe toutefois une augmentation de la synchronisation	 et un l�ger d�phasage de la
r�ponse maximale�

Nous retiendrons donc que le motif temporel de r�ponse �voqu� par un stimulus est
davantage corr�l� avec sa nature mol�culaire qu�avec sa concentration� Ce r�sultat est
fondamental pour l��tude	 qui va suivre	 du motif temporel �voqu� par un m�lange de
mol�cules odorantes�
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Fig� ��� � Illustration de la r�partition de l�activit� d�une cellule mitrale au
cours du cycle respiratoire hors stimulation �SP� et sous stimulation avec di
�	
rentes mol�cules �� gauche� ou avec des concentrations croissantes de la m�me
mol�cule �� droite�� L�activit� est repr�sent�e en positionnant les uns sous les
autres les segments du train de PA correspondant aux cycles respiratoires suc	
cessifs� Figures extraites de la th�se de doctorat de Chalansonnet ���
�



Chapitre �

Repr�sentation des m�langes

Les odeurs naturelles sont des m�langes complexes d�un grand nombre de composants	
et quelques chercheurs se sont donc int�ress�s aux repr�sentations olfactives des m�langes
odorants	 mais jamais � notre connaissance chez le mammif�re	 ni au niveau �pith�lial	 ni
au niveau bulbaire� Dans cette revue bibliographique	 nous nous r�f�rerons donc unique

ment � des travaux r�alis�s chez les invert�br�s et les poissons� La sensibilit� olfactive de
ces animaux n��tant pas corr�l�e � un rythme respiratoire	 l�aspect temporel de l�activit�
neuronale ne sera g�n�ralement pas mentionn� dans ce chapitre�

Les repr�sentations des m�langes sont toujours �tudi�s en comparaison avec celles de
leurs composants isol�s� Les di��rents travaux pr�sent�s ici cherchent donc � mettre en
�vidence une loi permettant de pr�dire la r�ponse des cellules � un m�lange en fonction
de celles � leurs composants isol�s� Ils s�organisent en g�n�ral autour du principe commun
suivant �

 il s�agit dans un premier temps de s�lectionner un mod�le plausible de composition
de l�activit� cellulaire en r�ponse aux odeurs pures dans la r�ponse au m�lange �

 les �tudes comparent ensuite l�activit� �voqu�e par le m�lange � l�activit� pr�dite
par le mod�le � partir de la r�ponse aux di��rents composants �

 cela permet d�identi�er ce que l�on appelle des interactions de m�lange 
�mixture
interactions��	 soit suppressives lorsque la r�ponse est plus faible que pr�vu 
�mixture
suppression��	 soit synergiques lorsqu�elle est plus forte 
�mixture enhancement�� �

 ces interactions de m�lange mettent en �vidence des ph�nom�nes physiologiques qui
n�ont pas �t� pris en compte par le mod�le de composition � il s�agit en g�n�ral
d�interactions dans la transmission des informations relatives � chaque composant
du m�lange�

La compr�hension de l�origine de ces interactions fait �nalement avancer nos connaissances
sur la repr�sentation des m�langes�

Il est important de noter que l�identi�cation des interactions de m�lange d�pend du
mode de description de l�activit� neuronale	 et du mod�le de composition� La notion
d�interaction de m�lange ne se r�f�re donc pas aux m�mes ph�nom�nes physiologiques
dans toutes les �tudes�

��
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��� Repr�sentations p�riph�riques

La repr�sentation p�riph�rique des m�langes a �t� �tudi�e chez les vert�br�s au ni

veau des r�cepteurs de l��pith�lium olfactif du poisson
chat "��	 ��#� Elle a �galement �t�
�tudi�e chez les invert�br�s au niveau des cellules sensorielles situ�es sur les antennes des
insectes "�	 ��#	 et des crustac�s "��	 ��#�

Pour choisir un mod�le de composition des r�ponses aux odeurs pures	 les auteurs
de ces �tudes doivent faire des hypoth�ses sur les voies de transduction activ�es par les
composants�

Si les deux composants d�un m�lange binaire activent les m�mes r�cepteurs mol�cu

laires et donc les m�mes voies de transduction	 la r�ponse au m�lange doit pouvoir �tre
pr�dite par un mod�le d�interaction mol�culaire comp�titive entre les composants au ni

veau des r�cepteurs� La r�ponse au m�lange doit alors �tre interm�diaire entre les r�ponses
� ses composants propos�s au double de leur concentration dans le m�lange�

Si au contraire les composants d�un m�lange activent des r�cepteurs di��rents	 il faut
faire une hypoth�se suppl�mentaire sur l�ind�pendance des voies de transduction� Soit
elles sont ind�pendantes	 et la r�ponse au m�lange doit �tre la somme des r�ponses �
ses composants � soit elles interagissent	 auquel cas la r�ponse au m�lange doit �tre une
fonction plus complexe des r�ponses aux composants�

����� Chez le poisson

Les �tudes r�alis�es sur les m�langes par Kang et Caprio au niveau de l��pith�lium
olfactif du poisson
chat concernaient dans leur grande majorit� des enregistrements mul

ticellulaires � �lectro
olfactogrammes 
EOG� et fr�quences de PA multi
unitaires "��	 ��#�
Une seule �tude concernait des neuror�cepteurs isol�s "��#� Le nombre de potentiels d�ac

tion g�n�r�s 
par un ou plusieurs neuror�cepteurs� en r�ponse � une stimulation est somm�
sur un intervalle de temps assez long 
de � � � s� pour caract�riser la r�ponse � cette sti

mulation�

Pour chaque paire d�odeurs 
X	Y �	 les auteurs calculent deux indices pour comparer
l�intensit� RXY de la r�ponse au m�lange aux intensit�s des r�ponses aux composants X
et Y 	 et trancher quant aux di��rentes hypoth�ses concernant les voies de transduction
de X et Y �

 L�indice MDI est la moyenne de RXY �R�X et RXY �R�Y o! R�X et R�Y repr�

sentent les intensit�s des r�ponses aux odeurs X et Y pr�sent�es au double de la
concentration utilis�e dans le m�lange� Cet indice caract�rise l�identit� des voies de
transduction activ�es par les deux odorants� S�ils sont des agonistes comp�titifs qui
activent la m�me voie de transduction	 la r�ponse � XY est interm�diaire entre
celles � �X et �Y 	 et MDI*�� Lorsque MDI+� ou MDI,�	 on parle d�interactions
de m�lange suppressives ou synergiques respectivement�

 L�indice ICI est le rapport RXY ��RX � RY � o! RX et RY repr�sentent les inten

sit�s des r�ponses aux odeurs X et Y utilis�es � la m�me concentration que dans
le m�lange� Il donne une indication sur l�interd�pendance des voies de transduction
activ�es par les deux composants� S�ils activent des voies de transduction parfaite

ment ind�pendantes	 la r�ponse au m�lange doit �tre la somme des r�ponses aux
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deux composants 
ICI*��� Un indice ICI signi�cativement di��rent de � montre une
interaction dans une des �tapes de la transduction des deux composants�

Ces �tudes montrent que les m�langes de composants qui sont connus pour activer les
m�mes voies de transduction pr�sentent des MDI environ �gaux � �	 ce qui con�rme qu�il
s�agit bien d�agonistes comp�titifs activant les m�mes r�cepteurs et les m�mes voies de
transduction�

Les m�langes de composants connus pour activer des voies de transduction di��rentes
ont des MDI sup�rieurs � � 
interactions de m�lange synergiques�	 ce qui montre qu�il
existe bien au moins deux types de r�cepteurs� Ces m�langes donnent d�autre part des in

dices ICI inf�rieurs � �	 ce qui montre que leurs voies de transduction	 bien que di��rentes	
ne sont pas totalement ind�pendantes�

L�intensit� de la r�ponse d�un neuror�cepteur � un m�lange est donc une combinaison
des intensit�s des r�ponses aux composants	 combinaison variable selon qu�ils agissent sur
des r�cepteurs mol�culaires identiques ou di��rents� L�intensit� de l�EOG	 ainsi que l�acti

vit� moyenne des neuror�cepteurs en r�ponse � un m�lange	 sont globalement pr�dictibles
avec la connaissance des voies de transduction activ�es par ses composants�

����
 Chez les invert�br�s

Les premi�res r�sultats obtenus chez les crustac�s par l��quipe de Ache	 Cromarty et
Derby "��	 ��	 ��	 ��	 �	 ��# ont dans un premier temps sembl� tr�s di��rents de ceux
�tablis chez le poisson
chat� Les cas de synergisme ne sont pas retrouv�s	 tandis que les
suppressions sont les interactions p�riph�riques les plus nombreuses� Les r�ponses aux
m�langes sont en g�n�ral impr�dictibles�

Mais Cromarty et Derby n�attribuent dans un article plus r�cent "��# ces r�sultats
contradictoires qu�� des di��rences dans les techniques d�enregistrement	 la d��nition des
termes de suppression et synergisme	 et dans le choix des odorants�

Ils reprennent leur �tude chez le homard en utilisant les techniques et indices utilis�s
chez le poisson
chat 
et d�crits dans le paragraphe pr�c�dent�� Ils retrouvent qu�il y a au
moins deux types de r�cepteurs mol�culaires dans les neuror�cepteurs du homard	 que les
m�langes de composants utilisant les m�mes voies pr�sentent des r�ponses pr�visibles	 et
que les m�langes de composants utilisant des voies di��rentes sont soumis � des interac

tions de m�lange non pas suppressives mais bien synergiques	 comme chez le poisson
chat�
La seule di��rence constat�e est un ICI encore plus faible que chez ce dernier� Cela peut
�tre d- � la plus faible sensibilit� des enregistrements multi
unitaires chez le poisson
chat
que de ceux	 unitaires	 chez le homard	 ou bien signi�er que les interactions entre les deux
voies de transduction sont plus marqu�es chez le homard que chez le poisson
chat� L� en

core	 l�activit� d�un neuror�cepteur isol� en r�ponse � un m�lange est pr�dictible � partir
de l�activit� �voqu�e par ses composants et de la connaissance des voies de transduction
qu�ils activent�

Les �tudes men�es chez l�abeille par Akers et Getz "�# au niveau des placodes senso

rielles caract�risent aussi l�activit� neuronale en termes d�intensit� moyenne de d�charge�
En utilisant les m�mes notations que pr�c�demment	 la r�ponse RXY au m�lange est com

par�e aux r�ponses R�X et R�Y aux deux composants purs � concentration double� Pour ne
pas trancher entre di��rents mod�les responsables de d��nitions variables des interactions
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de m�lange	 les auteurs identi�ent suppression et synergisme de la fa�on la plus conser

vative possible	 c�est
�
dire lorsque RXY est signi�cativement inf�rieure ou sup�rieure �
R�X et � R�Y �

Ils mettent en �vidence beaucoup de synergisme	 ce qui signi�e que plusieurs voies de
transduction sont en jeu	 et montrent que la r�ponse aux m�langes n�est pas une combi

naison lin�aire des r�ponses aux composants	 ce qui signi�e que ces voies de transduction
sont interd�pendantes�

Chez la blatte	 les m�mes auteurs "��# identi�ent suppression et synergisme lorsque
RXY est signi�cativement inf�rieure � �R�X � R�Y ��� ou sup�rieure � R�X et R�Y � Ils
mettent en �vidence que les r�ponses aux m�langes ne sont pas pr�dictibles � partir
des r�ponses aux odeurs pures	 avec une grande quantit� de suppressions� Les auteurs
n�expliquent pas ces suppressions	 mais pensent qu�elles peuvent permettre de contraster	
d�s le niveau p�riph�rique	 les repr�sentations des m�langes� Elles seraient donc utiles
pour distinguer le m�lange de ses composants	 et pour distinguer les m�langes constitu�s
des m�mes composants	 mais dans des proportions variables�

��� Repr�sentations bulbaires

Les repr�sentations des m�langes n�ont �t� que tr�s rarement �tudi�es au
del� du ni

veau p�riph�rique	 en dehors des �tudes comportementales� Chez les invert�br�s	 seul un
article de Nature "��# s�int�resse au lobe antennaire de l�abeille	 �quivalent fonctionnel
chez l�insecte du bulbe olfactif des vert�br�s� Chez les vert�br�s	 les seules �tudes ont �t�
men�es dans le bulbe olfactif du poisson par l��quipe de Kang et Caprio "��#�

Au niveau bulbaire	 les lois de composition des r�ponses aux composants pour pr�voir
la r�ponse au m�lange sont beaucoup plus di�ciles � �tablir qu�au niveau p�riph�rique�
Il faut non seulement tenir compte des ph�nom�nes d�interaction dans les voies de trans

duction p�riph�riques	 mais aussi de la forte convergence des axones de plusieurs neuro

r�cepteurs vers une m�me cellule
cible et de la connectivit� transversale assur�e par les
interneurones� Les �tudes de la repr�sentation bulbaire des m�langes ne proposent donc
en g�n�ral pas de mod�le a priori	 mais cherchent � extraire de leurs observations une loi
commune de composition des r�ponses aux composants dans les r�ponses aux m�langes�

��
�� Chez le poisson

Les �tudes men�es sur le bulbe olfactif du poisson par l��quipe de Kang et Caprio "��#
utilisent la m�me description de l�activit� cellulaire que pour l��tude p�riph�rique� Les
r�ponses �voqu�es sont class�es en � types 
activatrices	 inhibitrices ou neutres� selon que
le nombre total de PA sur les � secondes de stimulation est signi�cativement sup�rieur	
inf�rieur	 ou identique � l�activit� spontan�e�

Cette �tude montre que le type de r�ponse �voqu� par le m�lange est pr�visible lorsque
les deux composants sont de m�me type � �� $ des m�langes se trouvent alors dans le
m�me type que leurs composants�

Lorsque les deux composants ne se trouvent pas dans le m�me type	 le m�lange se
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trouve toujours dans le m�me type que l�un des ses deux composants	 sauf pour les m�

langes activation.inhibition o! �� $ des r�ponses sont neutres� En moyenne	 �� $ des
r�ponses aux m�langes sont class�es dans le m�me type que l�un de leurs composants�

En parall�le avec cette cat�gorisation en intensit� moyenne	 un deuxi�me mode de
description de l�activit� neuronale prend en compte son d�cours temporel � il s�agit du
nombre de PA dans chacun des �� intervalles de ��� ms qui constituent les � secondes de
stimulation� Ces motifs temporels sont compar�s par un test de Spearman pour d�terminer
si les r�ponses � deux odorants sont di��rentes	 et si la r�ponse � leur m�lange est di��rente
de chacun d�eux�

Cette analyse montre que �� $ des m�langes de composants � motifs identiques pr�

sentent eux aussi le motif	 et que �� $ des composants � motifs di��rents pr�sentent le
m�me motif que l�un d�eux�

Nos r�sultats seront discut�s en comparaison avec ceux
ci dans le chapitre �� de la
discussion�

��
�
 Chez l�abeille

L��quipe de Menzel "��# s�est int�ress�e � la repr�sentation spatio
temporelle des odeurs
dans le lobe antennaire de l�abeille� L�activation d�une population neuronale est visualis�e
toutes les demi
secondes	 quelques secondes avant et pendant la stimulation odorante	 par
des techniques d�imagerie fonctionnelle�

La repr�sentation spatio
temporelle d�un m�lange est une combinaison des repr�sen

tations des composants� Cette combinaison n�est pas totalement additive � cause	 selon
les auteurs	 d�interactions inhibitrices � l�int�rieur d�un m�me glom�rule�

��� Perception des m�langes chez l�homme

De nombreuses �tudes de psychophysique nous donnent une vue tr�s int�gr�e de la
perception des m�langes chez l�homme� Elles se sont int�ress�es � l�intensit� et � la qualit�
perceptives de m�langes binaires et plus complexes	 en fonction de l�intensit� et de la
qualit� perceptives de leurs composants�

����� Intensit� per
ue d�un m�lange

Plusieurs �quipes ont montr� depuis les ann�es ���� que l�intensit� per�ue d�un m�

lange est toujours inf�rieure � la somme des intensit�s per�ues de ses composants "��	 ��	
��#�

Berglund "��# propose en ���� un mod�le de composition des intensit�s per�ues des
deux composants dans un m�lange binaire �

�XY �
q
��
X
���

Y
� ��X�Y cos�XY 
����

o! �XY est l�intensit� per�ue du m�lange	 �X et �Y les intensit�s per�ues de composants
et �XY un angle d�pendant du m�lange XY � Cet angle �XY est calcul� pour des intensit�s
�X et �Y �quilibr�es	 mais semble constant dans la gamme d�intensit�s appliqu�e�
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Si ce mod�le de sommation vectorielle se r�v�le e�cace pour pr�dire l�intensit� per�ue
de beaucoup de m�langes binaires	 il semble sur
estimer celle de m�langes plus complexes�

Plus r�cemment	 Laing �tablit que l�intensit� per�ue d�un m�lange binaire est toujours
sup�rieure � la plus petite des intensit�s per�ues de ses composants "��#� Il est int�ressant
de noter que si nous combinons cette observation de Laing avec le mod�le de Berglund	
elle signi�e que �

cos�XY � �
�

�

�X

�Y

et cos�XY � �
�

�

�Y

�X


����

Dans tous les cas	 cos�XY est donc minor� par 
�/�	 et par des valeurs d�autant plus
grandes que �X et �Y sont di��rents� Nos observations seront discut�es en comparaison
avec ce r�sultat dans le chapitre �� de la discussion�

����
 Qualit� per
ue d�un m�lange

Les �tudes sur la qualit� per�ue d�un m�lange cherchent en g�n�ral � prendre posi

tion quant aux hypoth�ses �analytique� et �synth�tique� du fonctionnement de l�odorat�
Selon l�hypoth�se �analytique�	 chaque odorant peut �tre per�u individuellement dans un
m�lange� Selon l�hypoth�se �synth�tique�	 les di��rents composants d�un m�lange sont �
l�origine de la perception d�une nouvelle qualit�	 et ne peuvent donc pas �tre reconnus
individuellement� Ces �tudes sont plus complexes que celles sur l�intensit� per�ue car elles
d�pendent fortement du choix des descripteurs�

En utilisant comme descripteur une estimation par les sujets de la distance entre deux
qualit�s per�ues	 Moskowitz �tablit en ���� que les m�langes binaires de composants de
m�me intensit� ont la m�me odeur que l�un des composants	 ou une odeur interm�diaire
entre les deux "���#� L��galisation des intensit�s est r�alis�e dans cette �tude selon la
perception de l�exp�rimentateur et n�est pas v�ri��e selon la perception des sujets� Il est
montr� plus tard que l�intensit� per�ue par les sujets pour les concentrations choisies par
l�exp�rimentateur pouvait varier en magnitude du simple au double "���#�

Laing attribue donc en ���� l�e�et de dominance d�un composant dans un m�lange
observ� par Moskowitz � cette di��rence d�intensit� per�ue "��#� En utilisant �� descrip

teurs choisis sp�ci�quement parmi ��� pour les odeurs qu�il utilise	 Laing montre que	
lorsque les deux composants d�un m�lange binaire sont per�us individuellement avec la
m�me intensit�	 ils sont tous les deux reconnus dans un m�lange binaire	 et qu�il n�y a pas
d�e�et de dominance�

La perception de la qualit� d�un m�lange d�pend de l�intensit� relative de chacun de
ses composants � il su�t d�une petite di��rence d�intensit� pour qu�un des deux odorants
seulement soit per�u "��	 ��#� La bascule de dominance d�un odorant � l�autre se fait tr�s
rapidement lorsque les intensit�s relatives des deux composants varient�

Ces r�sultats ne sont pas en faveur de l�hypoth�se �synth�tique�	 puisqu�aucun nou

veau descripteur n�est utilis� pour quali�er les m�langes� Ils montrent que	 soit les deux
odorants sont reconnus dans le m�lange	 soit ce dernier est perceptivement identique � un
de ses composants� Ils sont en faveur d�une hypoth�se �analytique� au sens large	 selon
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laquelle tous les composants	 ou une partie seulement d�entre eux	 sont identi�ables dans
un m�lange selon leurs intensit�s relatives�

Dans une �tude plus r�cente	 Laing demande directement � une centaine de sujets
d�identi�er les composants d�odeurs constitu�es de une � cinq mol�cules 
aux qualit�s
di��rentes et famili�res� "��#�

Il montre que peu de sujets sont capables d�identi�er correctement les composants d�un
m�lange� Par cons�quent	 soit notre capacit� � traiter des informations sur des odeurs
per�ues simultan�ment est limit�e	 soit les m�langes sont responsables d�une perception
di��rente de celles des composants�

La question du fonctionnement �synth�tique� ou �analytique� du syst�me olfactif n�a
donc pas encore de r�ponse tranch�e�
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Deuxi�me partie

Position du probl�me

��





��

Les odeurs naturelles �tant en g�n�ral constitu�es d�un grand nombre de mol�cules
odorantes� l��tude de la repr�sentation des m�langes nous parait n�cessaire � la compr��
hension du fonctionnement du syst�me olfactif	

Pourtant� les seules connaissances disponibles sur la repr�sentation olfactive des m��
langes proviennent des �tudes �lectrophysiologiques chez les non�mammif�res d�une part�
et des �tudes de psychophysique chez l�homme d�autre part	

La question r�currente dans les �tudes �lectrophysiologiques concerne la pr�dictibilit�
de la r�ponse au m�lange � partir des r�ponses � ses composants	 En e
et� cette pr�dicti�
bilit� signi�e une connaissance des lois de composition des repr�sentations des composants
dans un m�lange� et donne donc un point de d�part pour la compr�hension du codage des
stimuli naturels	

Les �tudes de psychophysique s�int�ressent � la perception par l�homme de l�intensit�
et de la qualit� des m�langes d�odeurs	 L� encore se pose le probl�me de la pr�diction de la
perception d�un m�lange par un sujet connaissant la perception qu�il a de ses composants	
L�autre question � laquelle tentent de r�pondre ces �tudes est celle du codage �analytique

ou �synth�tique
 d�un m�lange	

Nous nous proposons d��tudier la repr�sentation neuronale des m�langes dans le bulbe
olfactif de mammif�re� et d�axer nos recherches sur les deux probl�matiques pr�c�dentes	
Nous aborderons d�une part la question de la pr�dictibilit� de la r�ponse au m�lange	
Nous adapterons d�autre part la probl�matique du codage �analytique
 ou �synth�tique

des m�langes � la repr�sentation neuronale	 Nous chercherons donc � savoir si des infor�
mations propres � chacun des composants du m�lange sont pr�sentes au niveau du bulbe
olfactif� ou si elles laissent place � une information sp�ci�que du m�lange dans laquelle
les composants n�apparaissent plus	

La di
�rence primordiale entre cette �tude et les pr�c�dents travaux d��lectrophysio�
logie sur les m�langes est due au fait que l�olfaction du mammif�re est intimement li�e �
son processus de respiration	 Nous nous trouvons donc dans la n�cessit� de tenir compte
du rythme respiratoire dans le mode de caract�risation de l�activit� neuronale que nous
adopterons	

Le premier probl�me abord� ici est celui du choix d�une description de l�activit� neu�
ronale adapt�e � notre �tude	 Nous commencerons par caract�riser l�activit� des cellules
mitrales par l��volution de leur fr�quence de d�charge en �� points du cycle respiratoire�
comme cela a d�j� �t� justi�� dans la revue bibliographique	 Nous chercherons ensuite �
extraire de ce motif la description la plus adapt�e � notre �tude	

� partir de cette description� nous d��nirons la r�activit� cellulaire aux di
�rentes
odeurs� et aborderons le probl�me de la pr�dictibilit� de la r�activit� au m�lange � partir
de la r�activit� � ses composants	

Comme une cellule peut r�pondre � plusieurs odorants� et les discriminer au moyen de
di
�rents motifs temporels d�activit�� la troisi�me probl�matique abord�e sera celle de la
composition� dans la r�ponse aux m�langes� des motifs �voqu�s par leurs composants	 Nous
serons amen�s � mettre en place de nouvelles m�thodes pour comparer ces motifs et �tudier
leur loi de composition dans les m�langes	 Nous nous int�resserons � la pr�dictibilit� du
motif �voqu� par un m�lange � partir de ceux �voqu�s par ses composants� et � la pr�sence
d�une information propre � chaque composant dans la repr�sentation du m�lange	
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Chapitre �

Acquisition et description des donn�es

��� Pr�paration des animaux et enregistrement des cel�

lules mitrales

Les donn�es ont �t� acquises � partir de ��� cellules mitrales de �� rats Wistar m�les
pesant entre ��� et ��� g	 Les exp�riences ont �t� men�es en accord avec les directives du
�� novembre ���� du Conseil de la Communaut� Europ�enne sur le soin et l�utilisation
des animaux de laboratoire ��������EEC�	 Les animaux �taient anesth�si�s par injection
intrap�riton�ale de �ml�kg d��quith�sine �m�lange � base de pentobarbital et d�hydrate
de chloral�	 Le niveau d�anesth�sie �tait contr�l� par la r�gularit� du rythme respiratoire
et l�absence du r��exe de retrait de la patte arri�re en r�ponse � un pincement du talon	
Il �tait maintenu par des injections r�guli�res de �	� ml d��quith�sine	 La temp�rature
rectale �tait maintenue � ��� �oC par une couverture chau
ante	

Le cr�ne �tait ouvert au�dessus du bulbe olfactif gauche� et les activit�s unitaires ex�
tracellulaires enregistr�es gr�ce � une micro�lectrode de verre remplie de NaCl �M et de
bleu pontamine� d�imp�dance �� � �� M�	 La pointe de la micro�lectrode �tait descendue
jusqu�� la couche ventrale de cellules mitrales	 Cette couche �tait rep�r�e par sa profon�
deur� et gr�ce aux caract�ristiques de l�activit� des di
�rentes cellules rencontr�es lors
de la descente	 En cas d�incertitude� la position de la cellule �tait v�ri��e par une �tude
histologique� apr�s coloration iontophor�tique au bleu pontamine obtenue en passant �
travers l��lectrode un courant de ��� �A pendant �� mn �par p�riodes de �� s�	 Les enre�
gistrements commen�aient lorsqu�une cellule mitrale avait �t� clairement isol�e	 L�activit�
respiratoire des rats �tait capt�e pendant l�exp�rience par un pont de thermistances plac�
� l�entr�e de la narine droite	

Pendant l�exp�rience� l�activit� �lectrique cellulaire et le rythme respiratoire �taient
enregistr�s simultan�ment par l�interm�diaire du syst�me d�acquisition CED����� Plus
�Cambridge Electronic Design� pour un traitement di
�r�	 L�activit� cellulaire �tait �chan�
tillonn�e � �� kHz� et la respiration � � kHz	

��
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��� Stimulations odorantes

����� Choix des odorants

L��tude� par Sicard et al� ������ des similitudes de r�ponse �lectrophysiologique des
neuror�cepteurs olfactifs de la grenouille � di
�rentes mol�cules odorantes leur a permis
de d��nir des groupes qualitatifs d�odorants	 D�un point de vue physico�chimique� ces
groupes physiologiques correspondent majoritairement � des di
�rences de volume molaire
et de polarisabilit� ����	 Les mol�cules odorantes utilis�es ici ont �t� choisies dans di
�rents
groupes qualitatifs de mani�re � repr�senter au mieux l�espace des r�ponses physiologiques
�cf� �gure �	��	

Les mol�cules utilis�es syst�matiquement �taient l�ac�toph�none �abr�g� par la suite
en ACE ou A� qui se trouve dans le groupe des aromatiques� le cin�ole �CIN ou C� dans le
groupe des camphr�s� le p�cym�ne �CYM ou P� dans le groupe des terp�nes� et l�isoamyl�
ac�tate �ISO ou I� et la m�thyl�amyl�c�tone �MAK ou M� parmi les cha�nes lin�aires	
Les autres mol�cules susceptibles d� tre utilis�es �taient le butanol� le limon�ne� la ��
heptanone� la ��heptanone� et le benzald�hyde	 Leurs formules mol�culaires et pressions
de vapeur saturante sont report�es dans le tableau �	�	

Odeurs Abr�viations Formules mol�culaires PVS �Pa� Solubilit�

Ac�toph�none ACE �A� 3CO CH �� �	��!

Cin�ole CIN �C� 3

CH 3CH 3 CH

O
C

��� "�	�!

Isoamyl ac�tate ISO �I�
3

CH 3
CH 3

CH COCH 2CH )(
2 O ��� �	�!

p�Cym�ne CYM �P� 3 CH 3

CH 3CH CH
��� "�	�!

M�thyl amyl�c�tone MAK �M� 3 CH 3CH COCH 2
( )

4 ��� �	��!

��Butanol BUT �B� CH 3 CH 3CH 2 CHOH ���� ��!

Limon�ne LIM �L�
CH 3 CH 3

C
CH 2

��� #

��Heptanone ��HEP �T� CH 3 CH 3CH 2
( )

3 CO CH 2 # �	��!

��Heptanone ��HEP �Q� CH 3 CH 3CH 2
( ) CO2

)
2

(CH 2 ��� "�	�!

Benzald�hyde BZA �Z� CHO ��� "�	�!

Tab� ��� � Nom et abr�viation des � odorants principaux� et des � odorants
suivants� leur formule� leur pression de vapeur saturante �PVS� et leur solubi	
lit� 
 ��oC� Toutes les valeurs de PVS sont issues de Handbook of Chemistry
and Physics� ��th edition � celle de la �	heptanone n
y �gure pas pour une tem	
p�rature de ��oC�
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Fig� ��� � Repr�sentation de vingt mol�cules odorantes sur les deux premiers
axes de l
ACP r�alis�e dans l
espace des r�ponses �en termes d
intensit� maxi	
male de d�charge� de �� neuror�cepteurs de l
�pith�lium olfactif de la gre	
nouille� Le premier axe porte ��� de l
inertie et le deuxi�me ���� La proximit�
des mol�cules odorantes dans les dimensions non repr�sent�es est �gur�e par
des pointill�s� et d��nit les groupes qualitatifs d
odorants� ��� ac�toph�none�
��� anisole� ��� n	butanol� ��� camphre� ��� cyclod�canone� ��� �	�	cin�ole�
��� p	cym�ne� ��� d	citronellol� ��� heptanol� ���� ac�tate d
isoamyl� ���� acide
isoval�rique� ���� limon�ne� ���� m�thyl�amyl	c�tone� ���� ph�nol� ���� thio	
ph�nol� ���� pyridine� ���� menthol� ���� thymol� ���� cyclohexanol� ���� cy	
clohexanone� Figure extraite de l
�tude r�capitulative de Sicard et al� ������
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����� Protocole de stimulation

Les stimulations odorantes �taient d�livr�es pendant �� secondes et espac�es entre elles
par la pr�sentation d�au moins �� secondes d�air pur	 Pour chaque cellule� les stimulations
consistaient dans un premier temps en la pr�sentation de chacune des cinq odeurs pures�
et de leurs dix m�langes binaires� puis �ventuellement des cinq autres odeurs pures� et
d�une partie des �� autres m�langes binaires	

Dans les m�langes� chacun des deux composants �tait d�livr� � la m me concentration
que lors de sa pr�sentation isol�e	 La concentration totale en mol�cules odorantes des
m�langes �tait donc plus forte que celle des odeurs pures	 Ce choix a �t� favoris� par
rapport � celui d�une concentration totale constante dans le but de comparer la r�ponse
au m�lange avec les r�ponses aux deux composants	 Certaines cellules pouvant changer
de r�ponse selon la concentration d�un odorant� il aurait �t� plus d�licat de comparer la
r�ponse � un odorant pur avec la r�ponse � un m�lange o$ il se trouve deux fois moins
concentr�	

Les mol�cules odorantes �taient d�livr�es par un olfactom�tre � dilution de �ux �����	
Cet olfactom�tre permet de g�n�rer les m�langes de fa�on dynamique et de minimiser
les interactions mol�culaires entre composants	 La sortie de l�olfactom�tre est continuel�
lement aliment�e par un �ux principal d�air pur ��� l�mn�	 Un second �ux d�air pur ��
l�mn� inject� dans ce �ux principal est remplac� au moment des stimulations par un �ux
identique d�air odoris�	 L�air odoris� est obtenu par addition dans un �ux d�air pur d�un
�ux faible et ajustable de la vapeur saturante contenue dans chacun des deux sacs en Ted�
lar branch�s sur ce �ux d�air pur	 Pour r�aliser des m�langes� les deux sacs contenaient
chacun un odorant di
�rent � pression de vapeur saturante	 Pour les odeurs pures� l�un
des deux sacs ne contenait que de l�air d�sodoris�	

Deux s�ries d�exp�riences ont �t� r�alis�es	 Dans la premi�re� chaque odorant est tou�
jours pr�sent� � une m me concentration	 Dans la deuxi�me� la r�ponse de chaque cellule
est enregistr�e pour plusieurs concentrations du m me odorant	 Les concentrations des
mol�cules odorantes sont exprim�es ici en termes de pression partielle �Pp�� qui est le
produit de sa pression de vapeur saturante �PV S� par le taux de dilution d qui lui est
appliqu� %

Pp � d�PV S

En admettant que l�air pur et les mol�cules odorantes utilis�es se comportent comme des
gaz parfaits� on passe de la pression partielle Pp � la concentration molaire C gr�ce �
l��quation suivante %

C �
n

V
�

Pp

R�T

o$ T est la temp�rature de la salle d�exp�rimentation �environ ��oC�� et R la constante
des gaz parfaits �R � ��� J	K��	mol���	

����� Exp�riences � concentration �xe

Dans une premi�re s�rie d�exp�riences� chaque odorant n��tait utilis� qu�� une seule
concentration� identique d�une cellule sur l�autre� et dans les conditions o$ il �tait d�livr�
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pur ou en m�lange	 Dans une premi�re exp�rience� les odorants �taient tous utilis�s � la
m me fraction de leur pression de vapeur saturante� tandis que dans une deuxi�me exp��
rience� ils �taient d�livr�s � la m me concentration molaire	

Dans l�exp�rience �� les odorants �taient d�livr�s � une m me dilution ����	��� de
leur vapeur saturante	 Les pressions de vapeur saturante �tant variables� les concentra�
tions molaires appliqu�es �taient di
�rentes d�un odorant � l�autre �cf� tableau �	�� exp��
rience ��	

Cette exp�rience concernait �� cellules	 Toutes ont �t� enregistr�es hors stimulation et
sous stimulation avec les cinq odeurs pures principales	 Chacun des dix m�langes binaires
correspondants a pu  tre d�livr� � un nombre de cellules variant de �� � ��	 Les cinq odeurs
pures suivantes� ainsi que certains de leurs m�langes binaires� ont �t� test�s sur �� cellules	

exp�rience � exp�rience �
Odeurs PVS �Pa� dilution d Pp �Pa� dilution d Pp �Pa�

ACE �� � ��	�� �	�� �	� ��	�� �	�
CIN ��� � ��	�� �	� �	� ��	�� �	�
ISO ��� � ��	�� ��	� �	� ��	�� �	�
CYM ��� � ��	�� �	� �	� ��	�� �	�
MAK ��� � ��	�� �	� �	� ��	�� �	�
BUT ���� � ��	�� ��	�
LIM ��� � ��	�� �	�

��HEP # � ��	�� #
��HEP ��� � ��	�� �	�
BZA ��� � ��	�� �	�

Tab� ��� � Pression de vapeur saturante �PVS�� taux de dilution appliqu�e
et concentration �nale en termes de pression partielle �Pp� de chacun des
odorants� La Pp est le produit de la PVS par le taux de dilution�

Dans l�exp�rience �� nous avons choisi d��galiser la concentration molaire de tous
les odorants gr�ce � des dilutions ad hoc de leur vapeur saturante �cf� tableau �	�� exp��
rience ��	 Tous les odorants �taient donc d�livr�s � une pression partielle de �	� Pa� qu�ils
soient pr�sent�s purs� ou dans un m�lange binaire	

Cette exp�rience concernait �� cellules	 Toutes ont �t� enregistr�es hors stimulation et
sous stimulation avec les cinq odeurs pures principales	 Chacun des dix m�langes binaires
correspondants a pu  tre d�livr� � un nombre de cellules variant de �� � ��	 Aucune des
odeurs suivantes n�a �t� test�e sur ces cellules	 Certaines d�entre elles ont en revanche �t�
soumises � l�exp�rience � concentration variable	

����� Exp�rience � concentration variable

Pour �tudier l�e
et de la concentration� nous avons enregistr� l�activit� de certaines
cellules de l�exp�rience � sous stimulation avec un gamme de concentrations d�un odorant�
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et avec les m�langes correspondants de cet odorant et d�une autre mol�cule� dont la
concentration restait �xe	 La gamme de concentrations utilisable pour chaque odorant
�tait d��nie par les dilutions que nous permettait l�olfactom�tre	 Les dilutions applicables
�taient ���	��� ���	��� �	���	��� �	���	�� et �	���	��	 Les gammes de concentrations
�taient donc di
�rentes d�un odorant � l�autre	 Elles sont indiqu�es dans le tableau �	��
ainsi que les rapports des concentrations des deux odorants dans les m�langes	

Cette exp�rience a �t� r�alis�e en faisant varier la concentration relative des odorants
d�un total de �� m�langes� r�partis sur �� cellules de l�exp�rience �	

odeur A C I P M
dilution �	� ��	�� �	� ��	�� �	� ��	�� �	� ��	�� �	� ��	��

Pp �Pa� �	�� �	�� �	�� �	�� �	��

�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� �	� �	� �	�

A �	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� � � � �
�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� �	 �� �	 �� �	 ��

C �	� ��	�� �	�� � � � �
�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� ��	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� � � � �
�	� ��	�� �	�� �	� �	� �	�

I �	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� ��	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� ��	�� �� �� ��
�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� �	� �	� �	�

P �	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� � � � �
�	� ��	�� ��	�� � � �
�	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� � � � �

M �	� ��	�� �	�� �	�� �	�� �	��
�	� ��	�� �	�� �	� �	� �	�
�	� ��	�� ��	�� �� �� ��

Tab� ��� � Repr�sentation des gammes de concentrations applicables pour
chaque odorant �colonne ��� et des rapports de concentration �colonnes � 

�� correspondants pour chaque paire d
odorants�
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��� Extraction des motifs temporels en �� dimensions

Nous avons choisi de caract�riser l�activit� d�une cellule mitrale par son motif temporel
de d�charge au cours du cycle respiratoire	 Nous commen�ons donc par extraire de l�acti�
vit� brute de chaque cellule� en r�ponse � chaque stimulation� un motif en �� dimensions
qui constituera la description de base pour cette �tude	

Traitement du signal neuronal

L�activit� �lectrique cellulaire� �chantillonn�e et stock�e � �� kHz pendant l�exp�rience�
est trait�e ult�rieurement � l�aide du logiciel Spike� �Cambridge Electronic Design�	

Dans un premier temps� nous v�ri�ons la stabilit� morphologique des potentiels d�ac�
tion �PA� qui sont suppos�s avoir �t� g�n�r�s par une m me cellule	 Tous les signaux
o$ les PA changent de forme au cours de l�enregistrement sont �limin�s� car ces PA sont
susceptibles d�avoir �t� g�n�r�s par deux cellules di
�rentes	

Ensuite� pour chaque stimulation� les dates de d�clenchement des PA sont extraites
du signal pendant les �� s pr�c�dant la stimulation et les �� s de stimulation	

La �gure �	� donne un exemple de signal brut �activit� �lectrique cellulaire et respi�
ration�� enregistr� lors d�une stimulation odorante� ainsi que l�extraction des PA qui en
d�coule	 Une r�organisation temporelle de l�activit� �lectrique au cours du cycle respira�
toire est d�j� visible sous stimulation sur ces donn�es brutes	 La suite du traitement a
pour but de caract�riser cette organisation temporelle avant et pendant stimulation	

Traitement du signal respiratoire

Parall�lement� le rythme respiratoire �chantillonn� � � kHz est trait� de mani�re � ex�
traire les dates des transitions entre la �n de chaque expiration et le d�but de l�inspiration
suivante	 Ce d�coupage du rythme respiratoire en cycles permet de repr�senter l�activit�
des neurones en fonction de l�instant du cycle auquel elle correspond	 C�est ce qui est
fait dans le �raster plot
 de la �gure �	� o$ les segments du train de PA correspondant
aux di
�rents cycles respiratoires sont repr�sent�s les uns sous les autres	 Ce type de re�
pr�sentation permet de voir si l�activit� neuronale est r�partie r�guli�rement au cours du
cycle	 Dans l�exemple pr�sent�� l�activit� spontan�e est r�partie uniform�ment� tandis que
l�activit� sous stimulation est concentr�e autour de la transition inspiration�expiration	

Chaque cycle respiratoire ainsi isol�� dont la dur�e moyenne est d�environ �	� s chez le
rat anesth�si�� est ensuite d�coup� en �� intervalles de temps �gaux �ou bins� d�une dur�e
de �� ms environ� dans le but de construire les motifs temporels	

Construction des motifs temporels

Les motifs sont construits en moyennant le nombre de PA par bin sur tous les cycles
respiratoires enti�rement compris dans l�intervalle de temps correspondant � une m me
condition exp�rimentale	

Le motif �voqu� �ou EV� est construit en moyennant le nombre de PA par bin sur
tous les cycles compris dans les �� s de stimulation	
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Fig� ��� � Un exemple de donn�es brutes� Les lignes � et � �V et Respi� repr�	
sentent respectivement l
activit� �lectrique cellulaire et la respiration enregis	
tr�es pendant l
exp�rience� La ligne � �Stim� indique la p�riode de stimulation�
et la ligne � �Temps� le temps �coul� depuis le d�but de l
enregistrement� La
ligne � �PA� repr�sente la premi�re �tape du traitement du signal � l
extraction
des PA de l
activit� �lectrique� apr�s v�ri�cation de leur stabilit�� L
activit�
�lectrique �tant �chantillonn�e 
 �� kHz� cette �tape permet de r�duire tr�s
fortement la taille des donn�es�
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Le motif spontan� �ou SP� est construit en moyennant le nombre de PA par bin sur
tous les cycles compris dans les �� s pr�c�dant la stimulation % cf� �gure �	�	

PLOT

temps

CYCLES RESPIRATOIRES

TRAIN DE PA

NARINE

BULBE OLFACTIF

RASTER

CYCLE RESPIRATOIRE

Flux

nasal
Inspiration Expiration

RASTER PLOT

Avant

stim.

−−−−−−
Stim.

0 5 10 15 20 25 30 35 40 45
0

2
MOTIF TEMPOREL

Avant stimulation (SP)
Nb de PA

par bin

0 5 10 15 20 25 30 35 40 45
0

2

Pendant stimulation (EV)
Nb de PA

par bin

Bin du cycle respiratoire

Fig� ��� � � gauche � Enregistrement simultan� des cycles respiratoires et d
un
train de potentiels d
action d
une cellule mitrale� Le raster plot est obtenu en
repr�sentant les uns sous les autres les segments du train de PA correspondant

 chaque cycle respiratoire� � droite � Repr�sentation d
un cycle respiratoire
moyen� d
un raster plot enregistr� �� s avant et �� s pendant la stimulation�
et de deux motifs temporels obtenus en calculant pour chacun des �� bins le
nombre moyen de PA contenus dans ce bin sur tous les cycles avant et pendant
la stimulation�

Cette construction est valid�e par les deux observations suivantes %

& d�une part� le motif temporel de d�charge sous stimulation se maintient de cycle en
cycle dans la majorit� des cas pendant les dix premi�res secondes de stimulation� ce
qui autorise � sommer l�activit� sur tous les cycles '

& d�autre part� l�impr�cision dans la d�termination de la transition entre l�inspiration
et l�expiration est largement plus faible que la taille des bins choisis	 Cela exclut la
possibilit� d�un d�calage des motifs par la m�thode de construction	

La �gure �	� illustre l�activit� d�une cellule sous stimulation avec les � odeurs pures
principales et leurs �� m�langes binaires� repr�sent�e par les motifs temporels	

��� R�duction des dimensions de description

L�activit� d�une cellule mitrale en r�ponse � un stimulus est caract�ris�e par son motif
temporel de d�charge au cours du cycle respiratoire en �� dimensions	 Nous ne consid�re�
rons donc plus les informations temporelles plus �nes que celles contenues dans cette des�
cription de base� mais nous serons r�guli�rement amen�s � extraire de ces motifs d�autres
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ACE

CIN

ISO

CYM

MAK

ACE+CIN

ISO+CYM

ACE+MAK

CIN+ISO

CYM+MAK

ACE+ISO
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Fig� ��� � Un exemple de cellule avec les motifs temporels caract�risant l
acti	
vit� spontan�e moyenne et l
activit� �voqu�e par chacune des �� stimulations�
Les motifs �voqu�s par les odeurs pures se trouvent sur la diagonale� les motifs
�voqu�s par les m�langes 
 l
intersection de la ligne et de la colonne occu	
p�es par leurs composants� et le motif spontan� moyen est repr�sent� en bas 

gauche �SP��
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descriptions constitu�es d�un nombre inf�rieur de dimensions	 Ces r�ductions de dimension
seront utilis�es %

& soit pour les comparer � la description de d�part dans le but de choisir la description
la plus pertinente '

& soit� si elles ont une signi�cation physiologique� pour d�terminer leur degr� de cor�
r�lation avec certains des ph�nom�nes observ�s	

����� R�duction de la fr�quence d�analyse

Le nombre de dimensions des motifs temporels est r�duit dans un premier temps en
diminuant le nombre de bins utilis�s pour d�couper le cycle respiratoire �c�est���dire la
fr�quence d�analyse�	 Cette r�duction est r�alis�e � partir du motif � �� bins par addition
du contenu des bins adjacents � par � ou � par �	 Cela permet d�obtenir des motifs dont
la fr�quence d�analyse est de ��� ��� �� �� � ou � bin�s� par cycle respiratoire� et dont la
taille des bins vaut environ �� ms� �� ms� �� ms� �� ms� ��� ms ou �	� s respectivement	
R�duire la fr�quence d�analyse � un seul bin par cycle respiratoire revient � calculer
l�intensit� moyenne de d�charge sur un cycle respiratoire	

����� Analyse en Composantes Principales

Nous r�duisons dans un deuxi�me temps le nombre de dimensions des motifs temporels
en les projetant sur les N premiers axes d��nis par une Analyse en Composantes Princi�
pales �ACP�	 Cette ACP a �t� r�alis�e sur l�ensemble des motifs� spontan�s et �voqu�s�
extraits de l�activit� des ��� cellules	

Bri�vement� l�ACP est une m�thode qui propose un nouvel espace de description o$
chaque dimension est une combinaison lin�aire des dimensions de d�part ' la premi�re
dimension �tant la plus �repr�sentative
 des donn�es� et chaque suivante la plus �repr��
sentative
 orthogonale � toutes les pr�c�dentes	 Le crit�re de repr�sentativit� que nous
choisissons ici est la maximisation de la variance des donn�es	 Les vecteurs directeurs des
nouvelles dimensions sont alors les vecteurs�propres de la matrice de variance�covariance
des donn�es� et leur degr� de repr�sentativit� �variance des donn�es dans cette dimension�
est donn� par les valeurs�propres associ�es	

Cette technique a donc l�avantage de s�lectionner� parmi les combinaisons lin�aires des
dimensions de d�part� les dimensions les plus repr�sentatives des motifs temporels dont
nous disposions� mais aussi de nous donner leur degr� de repr�sentativit�	

����� Param�trisation des motifs temporels

La r�duction de la fr�quence d�analyse et l�ACP ne permettent de s�lectionner que des
combinaisons lin�aires des dimensions de d�part	 La r�duction de dimension des motifs
est donc compl�t�e dans un troisi�me temps par l�extraction de param�tres scalaires plus
complexes	 Ces param�tres sont choisis arbitrairement parce qu�ils sont porteurs d�une
signi�cation physiologique ou parce qu�ils permettent de d�crire simplement le motif tem�
porel �cf� �gure �	��	
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Modulation temporelle

Fig� ��� � Param�trisation d
un motif temporel � intensit� moyenne �I�� mi	
nimale �I min� et maximale �I max� de d�charge� position temporelle des d�	
charges minimale �T min� et maximale �T max�� et modulation temporelle�

Les param�tres suivants seront utilis�s par la suite pour d�crire un motif temporel %

& son intensit� moyenne de d�charge� param�tre atemporel qui correspond � la somme
des PA contenus dans les �� bins� donc � l��tape extr me de la r�duction de la
fr�quence d�analyse '

& ses intensit�s maximale et minimale '

& la position temporelle des intensit�s maximale et minimale '

& un param�tre repr�sentatif de sa modulation temporelle� comme l��cart�type du
motif� ou encore le rapport du maximum sur la moyenne de son autocorr�lation �cf�
�gure �	�� '

& et en�n les premiers coe(cients de Fourier	 Les coe(cients de Fourier sont indicatifs
de l��nergie contenue dans le motif pour chaque fr�quence de modulation multiple
de la fr�quence respiratoire	
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CYCLE RESPIRATOIRE
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Fig� ��� � Repr�sentation de l
autocorr�logramme �ACH� de deux motifs tem	
porels� L
autocorr�logramme d
un signal se calcule par convolution de ce signal
et de son sym�trique� Lorsque le motif ne pr�sente aucune modulation tempo	
relle �motif du haut�� le maximum de l
autocorr�logramme �ACH���� di��re peu
de sa moyenne � ACH �� Le facteur ACH��� � ACH vaut ��� dans l
exemple
pr�sent� ici� En revanche� lorsque le motif est organis� dans le temps �motif
du bas�� la valeur maximale de l
autocorr�logramme se d�tache fortement de
sa moyenne �facteur ���� ici�� Le rapport ACH��� � ACH sera utilis� par la
suite pour caract�riser l
amplitude de la modulation temporelle des motifs�
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Chapitre �

Comparaison des motifs temporels

Les motifs temporels ont �t� choisis pour d�crire l�activit� cellulaire spontan�e �motif
spontan�� et �voqu�e par chacune des stimulations odorantes �motifs �voqu�s�	 Pour �tu�
dier la repr�sentation neuronale des m�langes� ces motifs doivent pouvoir  tre compar�s
entre eux	 Jusqu�� pr�sent� cette comparaison a �t� majoritairement r�alis�e visuellement	
Nous pr�sentons ici la comparaison visuelle� puis trois m�thodes originales de comparaison
automatique des motifs temporels	 Ces m�thodes sont �valu�es� lorsqu�elles g�n�rent une
d�cision� par rapport � la comparaison visuelle de r�f�rence �cf� Principe d��valuation de
tests de d�cision� Annexe B�	 Cette �valuation n��tant pas l�objectif principal de la th�se�
ses r�sultats sont pr�sent�s dans ce chapitre	

Les deux premi�res m�thodes automatiques �la classi�cation hi�rarchique ascendante�
et la comparaison probabiliste� sont responsables d�une d�cision binaire quant � la dif�
f�rence entre deux motifs	 Ces d�cisions seront utilis�es par la suite pour d��nir deux
notions fondamentales %

& la r�activit� d�une cellule % on dira qu�une cellule est r�active � un odorant lorsque
le motif �voqu� par cet odorant est signi�cativement di
�rent du motif spontan� '

& le pouvoir de discrimination d�une cellule % on d��nira la capacit� d�une cellule
� discriminer deux odorants par la signi�cativit� de la di
�rence entre les motifs
�voqu�s par ces deux odorants	

Pour chaque cellule� nous disposons d�autant de r�p�titions du SP qu�il a �t� fait de sti�
mulations odorantes di
�rentes	 Cela nous permet de conna�tre la variabilit� du motif
temporel� et de calculer un SP moyen	 Les motifs �voqu�s ne sont quant � eux disponibles
qu�en un seul exemplaire	 Nous tiendrons syst�matiquement compte de cette asym�trie
entre SP et EV pour leur comparaison	

La troisi�me m�thode automatique d�crite ici� la d�composition lin�aire du m�lange
sur ses composants� est compl�mentaire des pr�c�dentes	 Elle ne g�n�re pas de d�cision
binaire quant � la di
�rence entre deux motifs� mais fournit un indicateur continu de
la ressemblance du motif du m�lange avec ceux de chacun de ses composants	 Elle sera
utilis�e pour d�terminer une loi de composition des motifs dans les m�langes	

��
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��� Comparaison visuelle de r�f�rence

La toute premi�re comparaison des paires de motifs temporels a �t� �tablie visuel�
lement par deux observateurs di
�rents� comme dans les �tudes ant�rieures r�alis�es par
notre �quipe ���� ��� ���	 Elle servira de r�f�rence pour �valuer les m�thodes automatiques
suivantes	 Il �tait demand� � chaque observateur de d�cider %

& d�une part� si un EV �tait signi�cativement di
�rent de l�ensemble des motifs spon�
tan�s disponibles '

& d�autre part� si deux EV �taient signi�cativement di
�rents l�un de l�autre	

Les classi�cations des deux observateurs donnent les m mes r�sultats dans �� ! des cas
pour la premi�re comparaison� et �� ! des cas dans la deuxi�me	 Les taux d�accord relatifs�
dont le calcul est pr�sent� Annexe B� sont d�taill�s dans le tableau �	�	

Comparaison Observateur �
SP�EV motifs identiques motifs di
�rents taux

���!� ���!� d�accord
Obser� motifs identiques ���!� ��� �� �� !
vateur motifs di
�rents ���!� ��� ��� �� !

� taux d�accord �� ! �� ! ��!

Comparaison Observateur �
EV�EV motifs identiques motifs di
�rents taux

���!� ���!� d�accord
Obser� motifs identiques ���!� ��� ��� �� !
vateur motifs di
�rents ���!� ��� ��� �� !

� taux d�accord �� ! �� ! �� !

Tab� ��� � R�sultats de la comparaison visuelle par deux observateurs di��rents
�Observateur � et Observateur �� des motifs �voqu�s avec les motifs spontan�s
correspondants �SP�EV� et des couples de motifs �voqu�s �EV�EV��

Si tous les taux d�accord relatifs sont bons pour la comparaison EV�EV� un des taux
de la comparaison SP�EV est faible ���!�	 Ceci provient de la plus forte tendance de
l�observateur � � consid�rer un EV comme di
�rent du SP ��� ! contre �� ! pour l�ob�
servateur ��	 � cette di
�rence de sensibilit� pr�s� les classi�cations des deux observateurs
sont relativement proches	 Elles serviront de base pour �valuer les r�sultats des autres
m�thodes	

��� Classi�cation hi�rarchique ascendante

La premi�re m�thode automatique que nous ayons utilis�e pour comparer les motifs
temporels est la classi�cation hi�rarchique ascendante	 Elle consiste � choisir une m�trique
�la d��nition d�une distance� pour calculer la distance entre les motifs� puis � construire
une typologie �une partition� de l�ensemble des motifs d�activit� d�une m me cellule de
fa�on � regrouper au mieux les motifs les plus proches	
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	���� Choix de la distance

La premi�re �tape de cette m�thode consiste � calculer toutes les distances paire �
paire entre les di
�rents motifs d�activit� d�une m me cellule	

Parmi les distances les plus classiques utilisables pour comparer deux objets multidi�
mensionnels X et Y � comme nos deux motifs temporels� nous avons choisi la distance de
Camberra pour les raisons suivantes %

& les distances comme celle de Tchebychev �d
X� Y � � maxi jX
i� � Y 
i�j�� qui pri�
vil�gient une coordonn�e sur les autres� ne seront pas utilis�es pour comparer les
motifs de d�charge car une di
�rence d�activit� importante� mais distribu�e sur tous
les bins� passerait inaper�ue '

& la distance de Manhattan �d
X� Y � �
P

i jX
i��Y 
i�j�� et la tr�s classique distance
euclidienne �d
X� Y � �

pP
i
X
i�� Y 
i����� correspondent respectivement � la

somme des �carts� et � la racine de la somme des carr�s des �carts	 Ce sont deux cas
particuliers des r�distances de Minkowsky �d
X� Y � � 


P
i jX
i� � Y 
i�jr���r�	 Ces

m�triques ne peuvent nous  tre utiles pour comparer des fr�quences de d�charge
car elles donnent la m me importance � une di
�rence de �� PA� que ce soit sur un
total de �� ou de ��� PA	 Les bins les plus riches en PA vont donc avoir plus de
poids� pour un m me pourcentage de variation� que les bins o$ la fr�quence est plus
faible '

& les distances normalis�es nous semblent les plus adapt�es	 La normalisation peut
se faire par la di
�rence entre la valeur maximale et minimale que peut prendre
chaque coordonn�e �pour une m me cellule�� mais ces valeurs d�pendent trop du
nombre de motifs disponibles pour chaque cellule� qui est tr�s variable dans notre
cas	 Nous utiliserons la distance de Camberra �d
X� Y � �

P
i
jX�i��Y �i�j
X�i��Y �i�

� qui somme
des taux de variation	 Elle nous a paru la plus adapt�e bien qu�elle donne la m me
importance � une variation de � PA sur � PA ou de �� PA sur ��� '

& quant aux distances de corr�lation� nous ne les utiliserons pas non plus pour compa�
rer des motifs temporels� car elles ne tiennent aucun compte de l�intensit� moyenne
de d�charge	

	���� Construction et troncature des dendrogrammes

La deuxi�me �tape de la m�thode consiste � repr�senter au mieux toutes les distances
paire � paire entre les motifs par un arbre dont les feuilles sont les motifs temporels et les
branches sont repr�sentatives des distances entre motifs �un dendrogramme�	

La �gure �	� montre un exemple de dendrogramme obtenu pour la cellule dont les
motifs sont repr�sent�s dans la �gure �	�	

Le dendrogramme est construit par une m�thode ascendante partant d�un nombre de
classes �gal au nombre de motifs� et regroupant � chaque it�ration sous un m me n)ud
les deux classes de motifs les plus proches	 La proximit� entre deux groupes peut s�estimer
de di
�rentes fa�ons� par exemple avec le minimum� le maximum� ou encore la moyenne
des distances entre tous les couples possibles de motifs appartenant chacun � un des deux
groupes	 Elle est d�termin�e ici par la m�thode de Ward % le regroupement de deux classes
se fait de mani�re � minimiser la nouvelle inertie inter�classes totale	 Pour chaque classe�
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Fig� ��� � Exemple de classi�cation hi�rarchique ascendante de tous les motifs
temporels pr�sent�s 
 gauche �et dans la �gure ����� La troncature de l
arbre
est r�alis�e juste au	dessus du n�ud le plus bas permettant de regrouper dans
une m�me classe tous les SP� Ici� ACE se trouve dans la m�me classe que
les SP � on dira donc que cet odorant n
�voque pas de r�ponse� Les autres
odorants �voquent des r�ponses� qui seront consid�r�es comme identiques si
elles se trouvent dans la m�me classe�

l�inertie inter�classe est la somme des carr�s des distances de chaque objet � la moyenne
de la classe	 L�inertie inter�classes totale est la somme des inerties inter�classes sur toutes
les classes	

L��tude de l�ensemble des dendrogrammes �non �gur�� montre que la variabilit� de
l�activit� spontan�e est di
�rente d�une cellule � l�autre % l�inertie inter�classe de la classe
qui regroupe tous les SP est tr�s variable	 De mani�re � tenir compte de cette variabilit��
les classes de motifs sont �tablies par troncature de l�arbre au niveau du n)ud le plus
bas permettant de regrouper dans une m me classe tous les SP �cf� �gure �	��	 Les EV se
trouvant dans la m me classe que les SP seront consid�r�s comme des non�r�ponses	 Les
autres EV seront consid�r�s comme �voquant des r�ponses� r�ponses identiques s�ils sont
dans la m me classe� et di
�rentes s�ils sont dans deux classes distinctes	

	���� 
valuation de la classi�cation hi�rarchique ascendante

Les tableaux �	� montrent les r�sultats de la classi�cation hi�rarchique ascendante en
comparaison avec les r�sultats de la classi�cation visuelle	 Le principe de cette �valuation
est pr�sent� Annexe B	�	

Aussi bien pour la comparaison SP�EV que pour la comparaison EV�EV� cette m��
thode est tr�s sp�ci�que mais manque de sensibilit� par rapport aux comparaisons vi�
suelles	 La variabilit� importante de l�activit� spontan�e demande en e
et une troncature
tr�s haute� et regroupe beaucoup de motifs �voqu�s avec le motif spontan�	 Cela est
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Comparaison Observateur � Observateur �
SP�EV motifs motifs motifs motifs

identiques di
�rents identiques di
�rents
motifs identiques ��� ��� ��� ��

CHA motifs di
�rents �� ��� �� ���
�valuation Sp * ��! Se * ��! Sp * ��! Se * ��!

Comparaison Observateur � Observateur �
EV�EV motifs motifs motifs motifs

identiques di
�rents identiques di
�rents
motifs identiques ��� ��� ��� ���

CHA motifs di
�rents �� ��� ��� ���
�valuation Sp * ��! Se * ��! Sp * ��! Se * ��!

Tab� ��� � �valuation des r�sultats de la classi�cation hi�rarchique ascendante
�CHA� par rapport 
 la classi�cation visuelle par deux observateurs di��rents
�Observateur � et Observateur �� pour la comparaison des motifs �voqu�s avec
les motifs spontan�s �SP�EV� et pour la comparaison des paires de motifs �vo	
qu�s �EV�EV�� L
�valuation de la CHA est r�alis�e au moyen de sa sp�ci�cit�
�Sp� et de sa sensibilit� �Se��

particuli�rement net quand une cellule modi�e son activit� spontan�e au cours de l�enre�
gistrement	 Toutes les activit�s �voqu�es sont alors class�es dans les non�r�ponses	

La classi�cation hi�rarchique ascendante a l�avantage de comparer les motifs cellule
par cellule� et donc de s�adapter aux variations d�intensit� et de variabilit� entre les cel�
lules� mais manque pour la m me raison de sensibilit� lorsque les cellules ont une activit�
spontan�e variable	

L�autre inconv�nient de cette m�thode est la d�pendance du niveau de troncature
avec le nombre de stimulations r�alis�es par cellule	 En e
et� l�inertie inter�classe de la
classe des SP augmente avec le nombre de SP	 On peut donc limiter le nombre de SP
int�gr�s au dendrogramme � un seuil maximum �par exemple ���� mais la m�thode devient
inapplicable lorsqu�un trop petit nombre de SP est disponible� ce qui impliquerait une
troncature plus basse que pour les autres cellules� et donc une sp�ci�cit� moins forte	

��� Comparaison probabiliste des motifs

Pour pallier aux probl�mes pr�sent�s par la classi�cation hi�rarchique ascendante� nous
avons �labor� une m�thode automatique originale� sp�ci�quement adapt�e � notre pro�
bl�matique	 Cette m�thode probabiliste compare deux motifs temporels en consid�rant
qu�ils ont tous deux �t� g�n�r�s par un processus de Poisson non stationnaire	 Sous cette
hypoth�se� la comparaison de motif revient � d�cider s�ils ont �t� g�n�r�s par le m me
processus ou non	

� condition de n�gliger l�organisation temporelle �ne de la d�charge d�un neurone
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�intervalle inter�spikes			�� ce qui est le cas avec le mode de description choisi� le nombre
de potentiels d�action �mis dans une condition donn�e pendant un intervalle de temps
donn� peut  tre mod�lis� par un processus de Poisson P
�� d�intensit� � ��� �� ��� ���	 Ce
processus est d�taill� dans l�Annexe C	 Comme nous l�avons d�j� soulign�� les conditions
de stimulation� et la r�ponse des cellules mitrales� ne sont pas constantes au cours du cycle
respiratoire pour un m me stimulus	 Un motif temporel sera donc consid�r� comme une
r�alisation d�un processus de Poisson non stationnaire� c�est���dire d�intensit� variable au
cours du cycle respiratoire	

Le principe de cette m�thode est de faire une hypoth�se H� % �les deux motifs ont �t�
g�n�r�s par le m me processus de Poisson non stationnaire
� puis de d�cider si on peut
rejeter H� avec un risque de premi�re esp�ce �probabilit� de rejeter H� sachant que H� est
vraie� inf�rieur � �!	 Cette d�cision permettra de d�terminer la r�activit� de la cellule � un
odorant �si son EV est signi�cativement di
�rent du SP� et sa capacit� � discriminer deux
odorants �si les deux EV sont signi�cativement di
�rents�	 La m�thode est appliqu�e en
deux �tapes % il s�agit dans un premier temps de d�terminer ind�pendamment pour chaque
bin le niveau de signi�cativit� de la di
�rence du nombre de PA contenus dans ce bin�
puis dans un deuxi�me temps de d�cider si l�ensemble de ces di
�rences est su(sant pour
conclure que les motifs sont di
�rents	

	���� Comparaison des deux motifs bin � bin

Le nombre de PA dans un bin i est une variable al�atoire de Poisson d�intensit� �i	 La
premi�re �tape revient � d�cider pour chaque bin la probabilit� pour que les r�alisations
� comparer proviennent de la m me loi	

Comparaison SP�EV

Pour le motif spontan� SP � les enregistrements sont assez nombreux pour assimiler �i
� SP 
i�	 On peut donc calculer l�intervalle de con�ance Ii�p autour de SP 
i� repr�sentant
l�ensemble des fr�quences de d�charge ayant une probabilit� sup�rieure � p de provenir
du m me processus P
SP 
i��	 Ce calcul est d�velopp� dans l�Annexe C	�	�	 On consid�re
alors que EV 
i� est di
�rent de SP 
i� au niveau de signi�cativit� p s�il n�appartient pas
� l�intervalle Ii�p	

Comparaison EV�EV

Pour comparer les EV sous deux conditions EVX et EVY � comme on ne conna�t pas

�i�i� on calcule l�intervalle Ii�p autour de � repr�sentant l�ensemble des fractions EVX�i���

EVY �i���

telles que les couples 
EVX
i�� EVY 
i�� aient une probabilit� sup�rieure � p de provenir du
m me processus de Poisson	 Ce calcul est d�velopp� dans l�Annexe C	�	�	 Cet intervalle
d�pend bien s+r des fr�quences EVX
i� et EVY 
i�	 On consid�re alors que EVX
i� et
EVY 
i� sont di
�rents au niveau de signi�cativit� p si le rapport EVX�i���

EVY �i���
n�appartient

pas � l�intervalle Ii�p	
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	���� D�cision sur la signi�cativit� de la di��rence des motifs

En consid�rant que les N bins sont ind�pendants� on calcule ensuite le nombre minimal
de bins di
�rents n�cessaires pour exclure l�hypoth�se selon laquelle les deux histogrammes
sont identiques �au niveau de signi�cativit� �!�	 Cette valeur est donn�e par la loi bino�
miale B
N� p�	 Par exemple� pour N*��� et p*��!� il su(t de N��� � � bins di
�rents� et
pour p*�!� il su(t de N�� � � bins	 Pour �� bins� on trouve N��� � � et N�� � �	 A�n
de prendre en compte aussi bien les motifs peu di
�rents sur un grand nombre de bins�
ou tr�s di
�rents sur un petit nombre de bins� nous avons retenu comme signi�cativement
di
�rents les couples de motifs o$� soit au moins N��� bins sortaient de I���� soit au moins
N�� bins de I��	

	���� 
valuation de la comparaison probabiliste

La comparaison probabiliste est elle aussi �valu�e selon le principe pr�sent� An�
nexe B	�	 Le tableau �	� montre que la classi�cation r�alis�e par cette m�thode est accep�
table puisque les taux de divergence avec les observateurs sont du m me ordre que ceux
entre eux deux �donn�s dans le tableau �	��	 Le seuil de la comparaison EV�SP semble
le m me que celui de l�observateur �� et un peu plus sensible que celui de l�observateur �	
Quant � la comparaison EV�EV� les r�sultats sont un peu moins bons� mais le niveau de
signi�cativit� est parfaitement adapt� au seuil de d�cision des observateurs	

Comparaison Observateur � Observateur �
SP�EV motifs motifs motifs motifs

identiques di
�rents identiques di
�rents
motifs identiques ��� ��� ��� ��

CP motifs di
�rents �� ��� ��� ���
�valuation Sp * ��! Se * ��! Sp * ��! Se * ��!

Comparaison Observateur � Observateur �
EV�EV motifs motifs motifs motifs

identiques di
�rents identiques di
�rents
motifs identiques ��� ��� ��� ���

CP motifs di
�rents ��� ��� ��� ���
�valuation Sp * ��! Se * ��! Sp * ��! Se * ��!

Tab� ��� � �valuation des r�sultats de la comparaison probabiliste �CP� par
rapport 
 la classi�cation visuelle par deux observateurs di��rents �Observa	
teur � et Observateur �� pour la comparaison motif �voqu� � motif spontan�
�SP�EV� et pour la comparaison des paires de motifs �voqu�s �EV�EV��

Cette m�thode pr�sente le net avantage de tenir compte du processus qui a g�n�r� les
motifs� et de fournir un seuil de signi�cativit� a priori� valable pour toutes les cellules	
Elle calcule la distance � partir de laquelle leurs motifs sont assez �loign�s pour exclure
l�hypoth�se selon laquelle ils proviennent de la m me loi avec moins de �! de probabilit�
d�erreur	 Elle laisse la libert� de choisir l�intervalle de con�ance pour chaque bin� en
adaptant le nombre de bins n�cessaires � la signi�cativit� de la di
�rence	 Le choix des
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intervalles I��� et I�� a �t� fait a priori� mais correspond bien aux crit�res de d�cision
des deux observateurs	

Cette m�thode sera adopt�e par la suite pour d�cider si deux motifs temporels sont
signi�cativement di
�rents ou non	

��� D�composition lin�aire du m�lange sur ses compo�

sants

La m�thode de comparaison pr�sent�e dans le chapitre pr�c�dent g�n�re une d�cision
sur l�identit� de deux motifs temporels qui tient compte du processus de g�n�ration de ces
motifs	 Elle ne donne toutefois qu�une information binaire sur le degr� de ressemblance
des motifs	 Nous avons donc �t� amen�s � �laborer une m�thode qui donne un indicateur
continu de la contribution� dans le motif �voqu� par le m�lange� des motifs �voqu�s indivi�
duellement par ses deux composants	 Cette m�thode extrait� par d�composition lin�aire�
les composantes proportionnelles aux motifs �voqu�s par chacun des deux odorants dans
le motif �voqu� par le m�lange	

Repr�sentons chaque motif temporel par un vecteur en �� dimensions �les �� bins�� et
notons �VXY le vecteur correspondant au motif �voqu� par le m�lange XY � �VX et �VY les
vecteurs repr�sentant les motifs �voqu�s par les deux composants X et Y 	 Si les vecteurs
�VX et �VY ne sont pas colin�aires� on peut projeter orthogonalement �VXY sur le plan d��ni
par �VX et �VY � et exprimer ce projet� en fonction de �VX et �VY 	 On obtient donc %

�VXY � �X �VX 
 �Y �VY 
 �R ��	��

o$ �R est le r�sidu de projection� orthogonal � �VX et � �VY � et o$ �X et �Y repr�sente les
in�uences relatives des composants X et Y sur le m�lange XY 	

Pratiquement les �� inconnues sont calcul�es en r�solvant le syst�me de �� �quations %

��
�

�VXY � �X �VX 
 �Y �VY 
 �R
�VX � �R � 	
�VY � �R � 	

��	��

� condition que �VX et �VY ne soient pas colin�aires� c�est���dire que les motifs �voqu�s par
les deux composants ne soient pas identiques � un facteur multiplicatif pr�s	

Les coe(cients �X et �Y permettent alors de quanti�er la participation de chacun des
deux composants X et Y dans le motif �voqu� par leur m�lange	
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Fig� ��� � Projection du vecteur m�lange sur chacun de ses deux composants�
� gauche � Principe de la projection� � droite � Un exemple de coe�cients
de projection de � m�langes sur leurs deux composants� Les motifs �voqu�s
par les odeurs pures se trouvent sur la diagonale� les motifs �voqu�s par les
m�langes se trouvent 
 l
intersection des lignes et des colonnes occup�es par
leurs composants� Les coe�cients de projection sont indiqu�s au dessous et

 gauche de chaque m�lange� dans la direction des composants auxquels ils
correspondent� Par exemple pour le m�lange ACE CIN� �ACE � 	�� et �CIN �
	���
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Quatri�me partie

R�sultats
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Les r�sultats originaux sont regroup�s en trois grands th�mes�

Le premier chapitre justi�e le choix de la description de l�activit� neuronale adopt�e
par la suite� Les �tudes bibliographiques ne laissent aucun doute sur l�importance de l�as�
pect temporel de l�activit�� mais aucun consensus ne semble �merger en ce qui concerne sa
description� Ce chapitre compare di	�rentes descriptions de l�activit� neuronale extraites
des motifs de base en 
� dimensions pour ne retenir �nalement que �� dimensions� Il
ne d�montre pas que la description choisie soit la plus pertinente� mais donne plusieurs
arguments ind�pendants en faveur de ce choix�

Le deuxi�me chapitre utilise cette description de l�activit� par un motif temporel en
�� dimensions pour d��nir 


� la r�activit� cellulaire � une odeur �lorsque le motif �voqu� par l�odeur est signi�ca�
tivement di	�rent du motif spontan�� �

� la discrimination cellulaire de deux odeurs �lorsque les motifs �voqu�s par les deux
odeurs sont signi�cativement di	�rents l�un de l�autre��

Il montre que les cellules mitrales r�pondent chacune � un sous�ensemble d�odorants par�
ticulier 
 elles pr�sentent donc un pro�l de r�activit� sp�ci�que� mais le plus souvent peu
s�lectif� La s�lectivit� est encore plus faible vis���vis des m�langes puisque dans neuf cas
sur dix� une cellule est r�active � un m�lange si et seulement si elle est r�active � un au
moins de ses composants� La faible s�lectivit� de la r�activit� des cellules mitrales est
toutefois accompagn�e d�un fort pouvoir de discrimination des odorants gr�ce � des va�
riations de motifs temporels de d�charge� Cette observation est � l�origine de la troisi�me
probl�matique abord�e 
 celle de la loi de composition des motifs temporels dans les m��
langes�

La question pos�e dans le troisi�me chapitre est la suivante 
 connaissant les motifs
temporels �voqu�s par deux odeurs pures� peut�on pr�voir le motif temporel �voqu� par
leur m�lange � Ce chapitre met en �vidence dans un premier temps que le motif �voqu�
par un m�lange est dans la majorit� des cas identique au motif �voqu� par l�un de ses
composants� Sa pr�diction se r�sume alors � la pr�diction du composant dominant� Nous
g�n�ralisons dans un deuxi�me temps cette observation en montrant que tous les motifs
�voqu�s par des m�langes sont des moyennes pond�r�es des motifs �voqu�s par leurs com�
posants� Leur pr�diction se r�sume alors � la pr�diction d�un param�tre de pond�ration�
Nous �tudions en�n l�in�uence de di	�rents facteurs sur ce param�tre�



��



Chapitre �

Choix d�une description de l�activit�

Les donn�es bibliographiques justi�ent largement la prise en compte de la variabilit�
temporelle dans la caract�risation de l�activit� des cellules mitrales du mammif�re� Elles
montrent que l�information corr�l�e avec le cycle respiratoire� et perdue en r�alisant des
sommations sur un cycle �de l�ordre de ��� s� ou plus� est importante pour la discrimination
des stimuli� C�est pourquoi les motifs temporels de d�charge au cours du cycle respiratoire
sont de plus en plus r�guli�rement utilis�s pour d�crire l�activit� des cellules mitrales du
mammif�re�

Aucun consensus n�existe en revanche quant au nombre de dimensions n�cessaires �
cette description temporelle� Certaines �tudes caract�risent l��volution de la d�charge sur
deux intervalles seulement du cycle respiratoire� alors que d�autres le d�coupent en 
��
sans qu�aucune �tude comparative n�ait �t� r�alis�e�

C�est pourquoi nous commen�ons par justi�er dans ce chapitre le choix de la des�
cription temporelle de l�activit� qui sera adopt�e par la suite� Nous analysons les motifs
temporels en 
� dimensions dont nous disposons dans le but de choisir un espace appropri�
pour leur description� Il s�agit de r�duire au maximum le nombre de dimensions utilis�es
pour la description en perdant un minimum de la variabilit� des donn�es� Comme nous
n�avons pas les moyens � l�heure actuelle de savoir o� se situe l�information utile au sys�
t�me olfactif� il n�est pas question de d�montrer ici que la description que nous choisissons
soit la �meilleure� pour comprendre le codage des odeurs� mais seulement de donner les
arguments qui nous ont permis de faire ce choix� Nous utilisons pour cela l�ensemble des
motifs � 
� dimensions� spontan�s et �voqu�s par les odeurs pures ACE� CIN� ISO� CYM�
MAK pour les �
� cellules enregistr�es� L��tude est donc r�alis�e sur �
� motifs spontan�s
et �
� motifs �voqu�s� soit �
� paires SP�EV et �
�� paires EV�EV�

��� Analyse des motifs temporels en �� dimensions

Les activit�s temporelles des cellules mitrales du bulbe olfactif de rat� hors stimula�
tion et sous stimulation avec des odeurs pures� ont d�j� �t� largement d�crites par notre
�quipe ���� ��� ��� �� � Nous r�sumons ici les caract�ristiques des motifs temporels en 
�
dimensions qui sont � la base de notre �tude�

La �gure 
�
 page �� pr�sente l�exemple d�une cellule mitrale� dont l�activit� a �t�
enregistr�e dans �� conditions di	�rentes� Elle illustre le fait que l�activit� d�une m!me

��
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cellule peut varier en termes d�intensit� moyenne� et en termes de r�partition de l�activit�
au cours du cycle respiratoire�

La �gure ��� d�crit l�ensemble des motifs de cette �tude� obtenus � partir des �
�
cellules� en termes d�intensit� moyenne �graphique du haut� et en termes de r�partition
de l�activit� au cours du cycle respiratoire �graphique du bas��

Le graphique du haut montre que l�intensit� moyenne des motifs varie entre � et ��
PA par cycle respiratoire� ce qui correspond � une fr�quence moyenne de d�charge de � �
�� PA�s� Elle est dans l�ensemble l�g�rement plus faible pour les motifs �voqu�s que pour
les motifs spontan�s�

D�apr�s la �gure du bas� le pourcentage de l�activit� totale concentr� dans chacun
des bins du cycle respiratoire varie de � � �" environ� Les bins correspondant � la �n
de l�expiration �bins �� � 
�� et au d�but de l�inspiration �bins � � ��� contiennent un
pourcentage d�activit� centr� sur ���"� ce qui correspond � ��
� de l�activit� totale� Les
bins correspondant � la transition inspiration�expiration ��� � ��� se distinguent par une
variabilit� beaucoup plus forte du pourcentage de l�activit� qu�ils contiennent� avec un
grand nombre de motifs caract�ris�s par une absence totale d�activit� dans ces bins� et
quelques motifs o� la concentration de l�activit� y est particuli�rement forte�

����� Classi�cation visuelle des motifs temporels en types

La r�partition de l�activit� au cours du cycle respiratoire a �t� d�crite dans des travaux
ant�rieurs par une classi�cation des motifs en � types ���� �� illustr�s par la �gure ���
page #�� Ces types sont d��nis par leur degr� de synchronisation avec le rythme respira�
toire et leur complexit� 


� les motifs non synchronis�s avec le rythme respiratoire 
 ces motifs pr�sentent une
activit� uniforme tout au long du cycle� et sont dits de type �a si l�activit� est
sporadique� et de type �b si l�activit� est soutenue �

� les motifs pr�sentant une synchronisation simple avec le rythme respiratoire 
 il peut
s�agir d�une augmentation provisoire �pic� de l�activit� � un moment donn� du cycle
�type �a si l�activit� de base est sporadique� et de type �b si elle est soutenue� �
ou au contraire d�une diminution �creux� de l�activit� de base � un moment donn�
du cycle �type �� �

� les motifs pr�sentant une synchronisation complexe avec le rythme respiratoire 
 ils
peuvent pr�senter successivement dans un m!me cycle un pic puis un creux �type
�a�� ou un creux puis un pic �type �b�� ou un pic encadr� de deux creux �type
�c�� ou un creux encadr� de deux pics �type �d��

La �gure ��� montre le r�sultat� sur nos donn�es� de cette classi�cation visuelle en types
par deux observateurs� La comparaison des r�ponses des deux observateurs �en colonne�
montre une di	�rence d�appr�ciation des activit�s dites �sporadiques�� L�observateur �
classe en e	et moins de motifs dans les types �a et �a� en faveur des di	�rents types 

en particulier� Une coh�rence parfaite est toutefois respect�e entre les deux observateurs
dans le sens de variation entre le pourcentage de motifs spontan�s et �voqu�s class�s dans
chaque type�
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Fig� ��� � Description des motifs temporels en termes d�intensit� moyenne et
en termes de r�partition de l�activit� dans les di��rents bins� La �gure du haut
montre la r�partition des motifs spontan�s �SP	 et �voqu�s �EV	 en fonction
de leur intensit� moyenne de d�charge sur l�ensemble du cycle respiratoire� La
�gure du bas repr�sente
 pour chaque bin du cycle respiratoire
 la r�partition
des motifs en fonction du pourcentage de l�activit� totale concentr� dans ce bin�
Les r�partitions des motifs spontan�s et �voqu�s �tant identiques
 elles ne sont
pas distingu�es dans cette �gure�
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Fig� ��� � Classi�cation visuelle des motifs temporels en types par deux obser�
vateurs �en colonne	 � les histogrammes du haut montrent les r�partitions en
types des motifs spontan�s et des motifs �voqu�s
 et les histogrammes du bas
montrent la r�partition en types des motifs �voqu�s par les di��rentes odeurs
pures�

Les histogrammes du haut de la �gure ��� montrent que les motifs spontan�s ont en
majorit� une activit� non synchronis�e avec le rythme respiratoire �plus de ��" de type
�b�� tandis que les motifs �voqu�s ont plus tendance � !tre de types # et 
� $ peu pr�s le
m!me pourcentage de motifs �voqu�s et spontan�s se trouvent dans le type ��

Les histogrammes du bas montrent la r�partition en di	�rents types de motifs �voqu�s
pour chacune des di	�rentes odeurs 
 on v�ri�e que le type de motif n�est pas sp�ci�que
de l�odeur puisque chaque odeur pr�sente � peu pr�s la m!me r�partition en types� On
remarque toutefois un plus grand nombre de motifs de type �b que la moyenne pour les
odeurs A et C� au d�triment en particulier des types # et 
� Cela est directement corr�l��
nous le verrons dans le chapitre suivant� avec la plus faible e%cacit� des odeurs A et C �
�voquer une r�ponse� La r�partition en types de ces odeurs se rapproche donc de celle de
l�activit� spontan�e�

����� Analyse en Composantes Principales des motifs temporels

Une Analyse en Composantes Principales �ACP� a �t� e	ectu�e sur l�ensemble des
motifs spontan�s et �voqu�s par des odeurs pures dont nous disposons� Les 
 premiers
axes de cette ACP� d�inertie #�� �
� �� et � "� sont repr�sent�s par la �gure ��#�

Les coordonn�es des quatre premiers axes semblent tr�s proches de celles des types
d��nis plus intuitivement dans les recherches pr�c�dentes 
 le premier axe correspond au
type #� le deuxi�me au type �� le troisi�me au type 
a� et le quatri�me au type 
d� Les axes
suivants �non repr�sent�s� pr�sentent des fr�quences de modulation de plus en plus �lev�es�
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Fig� ��
 � Les � premiers axes de l�ACP et l�inertie port�e par chacun des axes�
Les quatre courbes du haut repr�sentent les coordonn�es des quatre premiers
axes de l�ACP dans l�espace de d�part �les �� dimensions du motif	� La courbe
du bas donne l�inertie de chacun des �� axes d��nis par l�ACP�

Cette analyse permet d�une part de con�rmer la pertinence des types choisis dans les
travaux pr�c�dents pour d�crire les motifs temporels� Elle montre que les types #� �� 
ab�
et 
cd� orthogonaux les uns aux autres� repr�sentent les quatre axes de projection qui
portent le maximum de la variabilit� des motifs�

D�autre part� cette ACP pourrait permettre une classi�cation automatique des motifs
en types� En e	et� nous pouvons nous attendre � retrouver dans le nouveau rep�re d��ni
par l�ACP les motifs de types #� �� 
a et 
d pour les fortes valeurs des axes �� �� # et

 respectivement� Les motifs de type 
b �tant oppos�s � ceux de type 
a� ils devraient
correspondre aux plus faibles valeurs de l�axe # � de m!me les motifs de type 
c �tant
oppos�s � ceux de type 
d� ils devraient correspondre aux plus faibles valeurs de l�axe

� Les motifs de type � seraient alors ceux qui ne se distinguent sur aucun des quatre
premiers axes�

Une classi�cation automatique en types �ab��ab�#�
ab�
cd bas�e sur ce principe a
�t� test�e� Les motifs normalis�s sont projet�s sur les quatre axes principaux� Un motif est
class� dans un type � condition que sa projection sur l�axe correspondant Ai soit sup�rieure
� un seuil Si� Si aucune des projections ne d�passe le seuil lui correspondant� le motif est
class� de type �� Si plusieurs projections d�passent le seuil� le motif est class� dans le type
correspondant � l�axe o� la di	�rence de la projection au seuil est la plus forte� Chaque
seuil Si est choisi de mani�re � �galiser sensibilit� et sp�ci�cit� de la discrimination par
l�axe Ai du type lui correspondant par rapport � la classi�cation visuelle� Cette m�thode
est r�sum�e en Annexe B�

Cette classi�cation automatique en 
 types donne ��" environ de r�ponses correctes
par rapport � chacun des deux observateurs� La �gure ��
 montre� pour chaque type� la
r�partition des valeurs de projection sur l�axe correspondant des motifs class�s dans ce
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type� et dans les autres types�
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Fig� ��� � Projection des motifs des di��rents types sur les � premiers axes de
l�ACP� Chaque �gure repr�sente
 pour un type donn� et l�axe lui correspondant

la r�partition des valeurs de projection des motifs class�s dans ce type �trait
plein	
 et dans les autres types �trait en pointill�	
 par l�observateur ��

Sur les #�" de d�saccord� �� correspondent � des motifs ambigus pour les observateurs
eux�m!mes� puisque la m�thode donne ��" de bonnes classi�cations sur les motifs class�s
dans les m!mes types par les deux observateurs�

Les autres �� " de d�saccord sont dus � la di	�rence de sensibilit� au d�calage ho�
rizontal du motif entre la classi�cation visuelle et l�ACP� En e	et� un motif est class�
visuellement dans le type � que le pic se trouve dans le premier ou le deuxi�me tiers du
cycle� En revanche� l�ACP ne classe un motif dans le type � que si le pic est � la bonne
position temporelle� C�est la raison pour laquelle on peut trouver un nombre non n�gli�
geable de motifs� class�s visuellement dans le type �� mais qui se projettent autour de
l�origine de l�axe �� L�in�uence de ce d�calage horizontal est particuli�rement visible pour
les motifs de types 
c et 
d qui peuvent se retrouver indi	�remment autour des faibles
ou des fortes valeurs de l�axe 
� En e	et� plus la fr�quence de modulation est �lev�e� plus
un l�ger d�calage entre deux motifs va les rendre tr�s peu superposables� Ainsi� un l�ger
d�calage entre un motif class� visuellement dans le type 
d et l�axe 
 peut !tre responsable
de sa classi�cation automatique en 
c�

La classi�cation en types� qu�elle soit visuelle ou automatique� permet de d�crire les
motifs mais est insu%sante pour leur discrimination� En e	et� la classi�cation visuelle
ne tient pas compte des d�calages horizontaux des motifs� Quant aux projections sur les
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quatre premiers axes de l�ACP� ils ne permettent de conserver que ��" de l�inertie des
donn�es� et regroupent pour les faibles valeurs des quatre axes� non seulement les motifs
non synchronis�s� mais aussi les motifs qui ne di	�rent d�un des types que par un d�calage
de phase �d�calage horizontal�� Nous utiliserons donc la classi�cation des motifs en types
pour les caract�riser� mais non pour les comparer�

En�n� l�ACP montre que l�on peut r�duire le nombre de dimensions de description
en ne perdant qu�une faible fraction de l�inertie des donn�es� Elle fournit un ordre de
grandeur du nombre de dimensions � conserver 
 si les nouveaux axes de description
sont des combinaisons lin�aires des axes de d�part� il faut au moins �� dimensions pour
conserver ��" de la variabilit� des donn�es�

Pour r�duire le nombre de dimensions de la description des motifs� nous chercherons
dans un premier temps � r�duire la fr�quence d�analyse �c�est���dire le nombre de bins par
cycle�� et dans un deuxi�me temps � d�terminer s�il existe des param�tres� ou des paires
de param�tres� su%sants pour discriminer les motifs di	�rents�

��� D�termination d�une fr�quence d�analyse adapt�e

����� Ad�quation avec la comparaison visuelle

Nous testons ici l�ad�quation de la capacit� de di	�rentes fr�quences d�analyse �en
termes de nombre de bins par cycle� � discriminer les motifs avec celle de la comparaison
visuelle� Pour cela� nous �valuons les tests de comparaison probabiliste de motifs en 
��
��� �� �� #� et � bin�s� par rapport aux r�sultats de comparaison visuelle des motifs en 
�
bins� Le principe de cette �valuation est pr�sent� en Annexe B�
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Fig� ��� � Repr�sentation du pourcentage de d�saccord entre la comparaison
visuelle et la comparaison probabiliste pour une fr�quence d�analyse variable�
Le seuil a �t� choisi
 pour chaque fr�quence d�analyse
 de mani�re � �gali�
ser sensibilit� et sp�ci�cit� de la comparaison probabiliste par r�f�rence � la
comparaison visuelle� La description en �� bins est celle qui o�re la meilleure
ad�quation avec les r�sultats de la comparaison visuelle�

La �gure ��� montre le pourcentage moyen de d�saccord entre la comparaison visuelle
et la comparaison probabiliste pour un nombre de bins variant entre 
� et �� pour les
comparaisons SP�EV et EV�EV� Le seuil de signi�cativit� de la comparaison probabiliste
est choisi dans tous les cas de mani�re que sensibilit� et sp�ci�cit� soient �gales� La
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pr�cision de �� intervalles est celle qui donne les r�sultats de classi�cation les plus proches
de la comparaison visuelle pour la comparaison SP�EV� Quant aux comparaisons EV�EV�
les deux m�thodes sont �quivalentes quel que soit le nombre de bins s�il est sup�rieur �
un�

L�&il semble donc faire dans la majorit� des cas un lissage spatial sur les motifs en 
�
bins pour ne retenir qu�une pr�cision temporelle de �� dimensions� ce qui pourrait signi�er
que les plus hautes fr�quences apportent un bruit d��chantillonnage� �limin� visuellement�
mais qui peut in�uencer les r�sultats de la classi�cation automatique� C�est ce que nous
allons v�ri�er dans les sections suivantes�

����� �tude de la densit� spectrale de puissance

L��tude de la densit� spectrale de puissance de la description � 
� dimensions donne
une indication sur le nombre de dimensions � retenir� La �gure ��� montre que� pour plus
de ��"� la puissance du signal est contenue dans le premier tiers des fr�quences allant de
� � la moiti� de la fr�quence d�analyse de d�part �
� bins par cycle��

 0 1/6 1/3 1/2
0

8

16

24

32

40

D
S

P
 m

oy
en

ne
 (

−
)

 0 1/6 1/3 1/2
  0%

 20%

 40%

 60%

 80%

100%

P
ou

rc
en

ta
ge

 c
um

ul
é 

de
 la

 D
S

P
 m

oy
en

ne
 (

−
 −

)

Fraction de la fréquence temporelle d’analyse (45 bins par cycle respiratoire)

Densité spectrale de puissance (DSP) moyenne des 745 motifs à 45 bins

DSP moyenne           
                   
DSP moyenne cumulée

Fig� ��� � Densit� spectrale de puissance �DSP	
 et pourcentage de la densit�
cumul�e
 caract�ristique de chaque fr�quence allant de � � la moiti� de la fr��
quence d�analyse de d�part ��� bins par cycle	� La courbe repr�sent�e est la
moyenne des DSP des ��� histogrammes � �� dimensions�

Selon le th�or�me de Shannon ��� � un signal dont le contenu fr�quentiel est limit� �
f � fc peut !tre �chantillonn� avec une fr�quence fe � �fc sans aucune perte d�informa�
tion� Par cons�quent la pr�cision temporelle de description peut !tre r�duite # fois sans
perte importante d�information�

$ ce point� �� bins�cycle semble une fr�quence d�analyse su%sante pour d�crire pr��
cis�ment l�ensemble des motifs temporels� Nous cherchons � savoir� dans la suite de ce
chapitre� si cette fr�quence est n�cessaire�

����� Faible redondance des dimensions conserv�es

Pour r�duire� le cas �ch�ant� plus sp�ci�quement le nombre de bins utiles � la carac�
t�risation des di	�rentes r�ponses d�une cellule� nous avons v�ri�� d�une part si tous les
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bins participaient au processus de discrimination des motifs� et d�autre part s�ils y parti�
cipaient de fa�on d�corr�l�e�

Les positions des valeurs signi�cativement di	�rentes d�un motif � l�autre ont �t� sys�
t�matiquement localis�es� La �gure ��� illustre� pour les �
�� comparaisons probabilistes�
la position des bins signi�cativement di	�rents �p'��" et p'�"� qui ont �t� utilis�s pour
discriminer les motifs temporels�
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Fig� ��� � R�sultats des ���� comparaisons probabilistes de motifs � pour cha�
cun des �� bins retenus
 repr�sentation du nombre de paires de motifs pr��
sentant une di��rence signi�cative sur ce bin
 avec p��� �noir	 et p����
�blanc	�

Quelques bins pr�sentent plus fr�quemment des di	�rences signi�catives que d�autres
�en particulier les bins 
 � � situ�s � la transition inspiration�expiration�� mais tous les
bins pr�sentent une di	�rence signi�cative �p � ���� du taux de d�charge dans au moins
#�� paires de motifs sur �
��� c�est���dire plus de ��"� Aucune dimension ne peut donc
!tre directement exclue de la description�

Nous avons dans un deuxi�me temps �tudi� la corr�lation entre les di	�rents bins
de la signi�cativit� de leurs di	�rences� En e	et� m!me si tous les bins participent au
processus de discrimination� il est possible que plusieurs bins y participent de fa�on tr�s
corr�l�e� et soient par cons�quent redondants� Le tableau ��� �num�re les coe%cients de
corr�lations� pour chaque paire de bins� de la signi�cativit� de leur di	�rence dans les
�
�� comparaisons�

Le tableau ��� montre que deux dimensions adjacentes sont plus corr�l�es que deux
dimensions �loign�es� mais aucun des coe%cients de corr�lation n�est sup�rieur � ��" �ils
sont de l�ordre de ��" pour deux bins adjacents de la description � 
� dimensions�� Par
cons�quent� avec une fr�quence d�analyse de �� bins par cycle� les bins adjacents restent
encore un peu plus corr�l�s que les bins �loign�s� mais aucune dimension n�est fortement
redondante avec une autre�
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bin � � # 
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Tab� ��� � Pourcentages de corr�lation entre les �� dimensions dans la signi�
�cativit� de leurs di��rences� Triangle sup�rieur � p���� � triangle inf�rieur �
p���� Pour chaque niveau de signi�cativit� p
 chaque bin est caract�ris� par
une suite de ���� valeurs binaires indicant la signi�cativit� de la di��rence de
ce bin sur les ���� paires de motifs� Nous repr�sentons ici les coe�cients de
corr�lation �en �	 des deux suites pour chaque paire de bins et pour les deux
niveaux de signi�cativit��
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Nous choisissons donc une fr�quence d�analyse de �� bins par cycle pour d�crire les mo�
tifs temporels� Une comparaison de cette description avec des descriptions scalaires clas�
siques nous permettra de v�ri�er qu�il n�existe aucun param�tre unidimensionnel simple
permettant de discriminer les motifs entre eux avec autant d�e%cacit� que le codage tem�
porel � �� dimensions�

��� Manque de sensibilit� de l�intensit� moyenne

L�intensit� moyenne de d�charge I est le descripteur le plus utilis� pour quanti�er l�ac�
tivit� d�une cellule� Nous d�terminons ici si ce param�tre pourrait su%re pour discriminer
les motifs temporels di	�rents�

Comme l�illustre la �gure ���� les paires classi��es comme di	�rentes peuvent l�!tre
en termes d�intensit� moyenne seulement� de forme seulement� ou � la fois en termes de
forme et d�intensit� moyenne�
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Fig� ��� � Quatre exemples de comparaison de motifs �voqu�s� La colonne �
repr�sente une paire de motifs class�s comme non signi�cativement di��rents�
Les colonnes � � � repr�sentent les paires de motifs signi�cativement di��rents �
ces motifs peuvent di��rer en termes d�intensit� moyenne uniquement �colonne
�	
 en termes de r�partition temporelle uniquement �colonne 
	 ou en termes
d�intensit� moyenne et de r�partition � la fois �colonne �	�

Nous �valuons� pour chaque seuil S� la sensibilit� et la sp�ci�cit� du test de compa�
raison de deux intensit�s moyennes jI� � I�j��I� � I�� � S par rapport � la comparaison
probabiliste des motifs temporels�
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����� Pour la d�termination de la r�activit� cellulaire

Nous montrons dans un premier temps que l�intensit� moyenne de d�charge manque de
sensibilit� pour d�crire la r�activit� cellulaire� c�est���dire pour comparer un motif �voqu�
et un motif spontan��

La r�activit� cellulaire se d�termine en comparant les motifs temporels spontan�s et
�voqu�s� Pour les � odeurs pures principales et les �
� cellules� la classi�cation probabi�
liste trouve 
�� EV sur �
� signi�cativement di	�rents du SP moyen 
 ces motifs seront
consid�r�s comme une r�ponse de la cellule �R�� Les #�� autres sont consid�r�s comme
des non�r�ponses �NR��

La �gure ��� repr�sente les fr�quences moyennes de d�charge �voqu�es �I� et sponta�
n�es correspondantes �Isp� pour les motifs NR et les motifs R� ainsi que la sensibilit� et
la sp�ci�cit� du test jI � Ispj��I � Isp� � S pour tous les seuils S possibles �de � � ���
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Fig� ��� � Repr�sentation de la corr�lation des fr�quences moyennes de d��
charge spontan�es �Isp	 et �voqu�es �I	 pour les motifs NR �A� et R �B�� La
courbe ROC �C� repr�sente la sensibilit� et la sp�ci�cit� du test jI � Ispj��I �
Isp� � S pour chaque seuil S� Les pointill�s donnent la position du seuil pour
une sp�ci�cit� de ����

La �gure ���A montre que tous les motifs NR ont une intensit� moyenne de d�charge
peu di	�rente de la spontan�e� L�intensit� moyenne de d�charge �tant la somme de tous
les bins du motif temporel� elle ne peut en e	et pas di	�rer beaucoup pour deux motifs
identiques� Pour l�homog�n�it� du niveau de signi�cativit� des deux m�thodes utilis�es�
nous consid�rons que deux motifs non signi�cativement di	�rents ne doivent pas avoir
une intensit� moyenne de d�charge signi�cativement di	�rente� Nous �xons donc le seuil
S de mani�re qu�une majorit� ���"� des NR aient une intensit� moyenne de d�charge
identique � la spontan�e �cf� Annexe B��

La �gure ���C montre que� avec ce seuil �x� pour obtenir une sp�ci�cit� de ��"� le test
de comparaison bas� sur l�intensit� moyenne de d�charge est tr�s peu sensible ��#"�� Une
importante proportion des R �
�"� ont donc aussi une intensit� moyenne identique � la
spontan�e� Pour augmenter la sensibilit�� il faudrait r�duire drastiquement la sp�ci�cit��
L�aire sous la courbe ROC est de ����� Quel que soit le seuil� la sensibilit� et la sp�ci�cit�
ne peuvent !tre toutes les deux sup�rieures � ��"� valeur pour laquelle la courbe croise
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la diagonale�

Nous v�ri�ons donc avec les motifs que nous allons utiliser en m�lange� et en accord
avec des �tudes ant�rieures ���� �� � que l�information temporelle est n�cessaire pour un
maximum de sensibilit� dans la d�tection de la r�activit� cellulaire�

����� Pour la d�termination du pouvoir de discrimination

Nous montrons dans un deuxi�me temps que l�intensit� moyenne de d�charge manque
de sensibilit� pour d�terminer le pouvoir de discrimination cellulaire� c�est���dire pour
comparer deux motifs �voqu�s�

Sur les �
�� paires de motifs �voqu�s par deux odorants pour une m!me cellule� #��
sont constitu�es de deux NR� ��
 d�une R et d�une NR� et ��� de deux R� Sur les ��� paires
de motifs R�R� ��# ne sont pas signi�cativement di	�rents� et #�� sont signi�cativement
di	�rents�

La �gure ���� repr�sente les intensit�s moyennes I� et I� des paires R�R identiques
et di	�rentes� ainsi que la sensibilit� et la sp�ci�cit� du test jI� � I�j��I� � I�� � S pour
chaque seuil S� De mani�re � visualiser les r�ponses activatrices �I � Isp� et les r�ponses
inhibitrices �I � Isp�� nous avons normalis� l�intensit� moyenne de d�charge I par la
spontan�e moyenne Isp� ce qui ne modi�e en rien le test de comparaison des intensit�s
moyennes� Les r�ponses activatrices et inhibitrices sont alors localis�es respectivement �
droite ou au dessus� et � gauche ou au dessous� des droites I�Isp � ��
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Fig� ���� � Repr�sentation de la corr�lation des intensit�s moyennes de d��
charge normalis�es par l�intensit� spontan�e �I��Isp et I��Isp	 pour les paires
R�R identiques �A� et di��rentes �B�� La courbe ROC �C� repr�sente la sen�
sibilit� et la sp�ci�cit� du test jI� � I�j��I� � I�� � S pour chaque seuil S�
Les pointill�s donnent la position du seuil pour une sp�ci�cit� au moins �gale
� ����

Pour la m!me raison que pr�c�demment� on peut voir dans la �gure ����A que les
motifs identiques ont � peu pr�s les m!mes intensit�s moyennes� Pour un seuil �x� de
mani�re � obtenir une sp�ci�cit� au moins �gale � ���� la sensibilit� du test est de ��"�
Une grande proportion des paires R�R di	�rentes ont donc aussi une intensit� moyenne
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identique �
�"�� L�aire sous la courbe est de ����� et par intersection de la courbe ROC
avec la deuxi�me diagonale� on trouve que sensibilit� et la sp�ci�cit� ne peuvent d�passer
en m!me temps ��"�

Les motifs temporels sont donc plus sensibles que l�intensit� moyenne de d�charge non
seulement pour la d�termination� mais aussi pour la discrimination des r�ponses�

��� Autres descripteurs scalaires

Nous avons v�ri�� que l�intensit� moyenne de d�charge est insu%sante pour discriminer
les motifs temporels di	�rents� La sensibilit� d�autres descripteurs scalaires classiques�
temporels par exemple� est test�e ici selon le m!me principe� Tous les param�tres utilis�s
�tant extraits du motif temporel� nous consid�rons qu�ils doivent !tre majoritairement
identiques pour deux motifs identiques� Nous jugerons donc de la validit� des tests de
discrimination bas�s sur chacun des param�tres en calculant l�aire sous la courbe ROC�
et la sensibilit� correspondant � une sp�ci�cit� au moins �gale � ����

����� Intensit�s caract�ristiques du motif temporel

Les premiers param�tres scalaires que nous avons test�s sont di	�rentes intensit�s
de d�charge caract�ristiques du motif temporel 
 son intensit� minimale� son intensit�
maximale� et son intensit� moyenne sur les bins 
 � � qui pr�sentent le plus de variabilit�
�cf� �gures ��� et �����

Comme pour les intensit�s moyennes� nous comparons deux intensit�s de d�charge�
I� et I�� au moyen du test jI� � I�j��I� � I�� � S� Chacun de ces param�tres� ainsi que
l�intensit� moyenne pour comparaison� est �valu� par une courbe ROC pr�sent�e dans la
�gure �����

La �gure ���� montre que tous ces param�tres ont une sensibilit� variant de �� �
��" lorsqu�on maintient la sp�ci�cit� � ��"� Aucun d�eux ne permet donc � lui seul de
discriminer plus de ��" des motifs qui sont di	�rents�

����� Param	tres temporels

Dans un deuxi�me temps� nous avons test� des param�tres temporels issus des motifs�
Il s�agit d�une part de la position de l�intensit� minimale� de la position de l�intensit�
maximale� et de deux indices de modulation temporelle 
 l��cart�type du motif� et le
rapport du maximum � la moyenne de son autocorr�lation 
 �gure �����

D�autre part� nous avons test� les cinq premiers coe%cients de Fourier� indicateurs de
l�amplitude de la modulation pour des fr�quences multiples de la fr�quence respiratoire�
Le premier coe%cient de Fourier est l�intensit� moyenne sur lequel nous ne reviendrons
pas� Le deuxi�me est celui qui donne l�amplitude de la modulation du motif sur le rythme
respiratoire� Les trois suivants correspondent aux fr�quences �� #� et 
 fois plus �lev�es 

�gure ���#�

La �gure ���� montre que la position de l�intensit� minimale et celle de l�intensit�
maximale sont extr!mement peu informatives pour d�cider de l�identit� de deux motifs�
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Fig� ���� � Courbes ROC �valuant les tests de comparaison des motifs au
moyen de l�une de ses intensit�s de d�charge caract�ristiques I� Ces inten�
sit�s sont l�intensit� moyenne calcul�e sur tout le motif �I	
 ou sur les bins � �
� uniquement �I ���	
 l�intensit� maximale �I max	 ou minimale �I min	� Deux
motifs sont consid�r�s comme di��rents si et seulement si jI��I�j��I��I�� � S�
La ligne du haut repr�sente la comparaison EV�SP tandis que la ligne du bas
repr�sente la comparaison EV�EV� L�aire sous la courbe ROC est not�e en bas
� droite de chaque graphique� Les droites en pointill� indiquent la sensibilit�
correspondant � une sp�ci�cit� au moins �gale � ����
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Fig� ���� � Courbes ROC �valuant les tests de comparaison des motifs au
moyen d�un param�tre temporel scalaire � la position de l�intensit� minimale
�T min	
 la position de l�intensit� maximale �T max	
 l��cart�type du motif � sa
moyenne �STD	
 et le rapport ACH��	 � ACH du maximum sur la moyenne
de son autocorr�lation �ACH	� La ligne du haut repr�sente la comparaison
EV�SP tandis que la ligne du bas repr�sente la comparaison EV�EV� L�aire
sous la courbe ROC est not�e en bas � droite de chaque graphique� Les droites
en pointill� indiquent la sensibilit� correspondant � une sp�ci�cit� au moins
�gale � ����
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Fig� ���
 � Courbes ROC �valuant les tests de comparaison des motifs au
moyen de l�un des coe�cients de Fourier� Le premier coe�cient est l�inten�
sit� moyenne� Le deuxi�me est celui qui donne l�amplitude de la modulation du
motif sur le rythme respiratoire �CoFo�	� Les trois suivants �CoFo

 CoFo�

CoFo�	 correspondent respectivement aux fr�quences �
 

 et � fois plus �le�
v�es que le rythme respiratoire� La ligne du haut repr�sente la comparaison
EV�SP tandis que la ligne du bas repr�sente la comparaison EV�EV� L�aire
sous la courbe ROC est not�e en bas � droite de chaque graphique� Les droites
en pointill� indiquent la sensibilit� correspondant � une sp�ci�cit� au moins
�gale � ����
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aussi bien dans la comparaison SP�EV que EV�EV� Les param�tres de modulation tem�
porelle semblent avoir environ la m!me sensibilit� que l�intensit� moyenne 
 de �� � �� "
selon le type de comparaison et le param�tre choisi�

La �gure ���# montre que le deuxi�me coe%cient de Fourier est assez sensible pour
distinguer SP de EV� mais beaucoup moins pour distinguer deux EV� En e	et� les activit�s
spontan�e et �voqu�e ne pr�sentent en g�n�ral pas le m!me taux synchronisation avec la
respiration� En revanche� il arrive souvent que deux EV aient des motifs di	�rents mais
tous deux synchronis�s�

����� Projections sur les premiers axes de l
ACP

Les param�tres les plus porteurs de diversit� parmi ceux calcul�s par combinaisons
lin�aires des �� bins du motif temporel sont les projections des motifs sur les premiers
axes de l�ACP� Habituellement� ces param�tres n�ont aucune signi�cation a priori� mais
nous avons vu que� dans le cas pr�sent� les projections d�un motif sur les quatre premiers
axes repr�sentent son degr� de corr�lation avec les quatre types de motifs d��nis par
Buonviso et al� ���� �� �
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Fig� ���� � Courbes ROC �valuant les tests de comparaison des motifs
au moyen de l�une des projections sur les quatre premiers axes de l�ACP
�AxeACP� � AxeACP�	� La ligne du haut repr�sente la comparaison EV�SP
tandis que la ligne du bas repr�sente la comparaison EV�EV� L�aire sous la
courbe ROC est not�e en bas � droite de chaque graphique� Les droites en
pointill� indiquent la sensibilit� correspondant � une sp�ci�cit� au moins �gale
� ����

La �gure ���
 montre que la sensibilit� de chacune de ces projections est proche de
��"� mais qu�aucune ne d�passe signi�cativement cette valeur�

��� Description des motifs par deux param	tres

La caract�risation des motifs par un seul param�tre ne permet pas de discriminer plus
de ��" des motifs di	�rents� Cela est sans doute d( au fait que les motifs peuvent se
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distinguer par leur intensit� moyenne aussi bien que par la r�partition temporelle de leur
activit�� Nous avons donc �valu� dans un deuxi�me temps di	�rents tests de comparaison
bas�s sur l�utilisation conjointe d�un param�tre d�intensit� I et d�un param�tre temporel
T � Deux motifs sont alors consid�r�s comme di	�rents si et seulement si jI� � I�j��I� �
I�� � S� ou jT� � T�j��T� � T�� � S�� Sensibilit� et sp�ci�cit� doivent !tre �valu�es en
fonction de deux seuils S� et S�� L�ensemble des couples �sensibilit�� sp�ci�cit�� ne forment
plus une courbe� mais un nuage de points� Dans cette situation� nous proposons comme
�quivalent de la courbe ROC l�enveloppe sup�rieure du nuage de points� c�est���dire les
associations �S�� S�� qui donnent pour chaque sp�ci�cit� la sensibilit� la plus �lev�e� Un
exemple est donn� dans la �gure ���� pour I � I et T � STD�
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Fig� ���� � �valuation du test de comparaison des motifs au moyen de l�utilisa�
tion conjointe de l�intensit� moyenne et d�un indice de modulation temporelle
�STD	� Deux motifs sont consid�r�s di��rents par ce test si et seulement si
jI� � I�j��I� � I�� � S� ou jSTD� � STD�j��STD� � STD�� � S�� La non�
monotonie de la relation entre sensibilit� et sp�ci�cit� provient de la variation
de deux seuils S� et S�� Le graphique de gauche repr�sente la comparaison
EV�SP tandis que le graphique de droite repr�sente la comparaison EV�EV�
La valeur indiqu�e en bas � droite de chaque graphique est l�aire sous l�en�
veloppe sup�rieure du nuage de points� Les droites en pointill� indiquent la
sensibilit� la plus haute correspondant � une sp�ci�cit� au moins �gale � ����

Le tableau ��� r�sume les r�sultats de l��valuation de �� associations de deux para�
m�tres que nous avons test�es�

Il montre que le test utilisant deux param�tres est toujours au moins aussi bon que le
meilleur des deux tests bas�s sur un seul de ces param�tres� En e	et� les courbes ROC de
ces deux tests sont contenues dans le nuage de points puisque 


� pour S� inf�rieur au plus petit rapport jI� � I�j��I� � I��� on retrouve la courbe
ROC du param�tre T �



CHAPITRE �� CHOIX D�UNE DESCRIPTION DE L�ACTIVIT� ��

Param�tres Test de comparaison EV�SP Test de comparaison EV�EV
I T Se � Sp � ��� aire Se � Sp � ��� aire

I STD ���� ���� ���� ����
I��� STD ���
 ���� ���� ����
Imax STD ���� ���� ���� ����
Imin STD ���� ���
 ���� ����
I ACH ���� ���
 ���� ����

I��� ACH ���� ���
 ���� ����
Imax ACH ���� ���
 ���� ����
Imin ACH ���� ���� ���� ����
I CoFo� ���� ���# ���� ����

I��� CoFo� ���� ���# ���� ����
Imax CoFo� ���� ���� ���� ����
Imin CoFo� ���� ���� ���� ����

Tab� ��� � �valuation des tests de comparaison de motifs au moyen de l�uti�
lisation conjointe d�un param�tre d�intensit� �I	 et d�un param�tre temporel
�T 	� Les quatre param�tres intensitifs s�lectionn�s sont l�intensit� moyenne
�I	
 l�intensit� moyenne dans les bins � � � �I���	
 l�intensit� maximale
�Imax	 et l�intensit� minimale �Imin	� Les trois param�tres temporels s�lection�
n�s sont l��cart�type �STD	
 le rapport ACH��	 � ACH du maximum sur la
moyenne de l�autocorr�logramme �ACH	
 et le deuxi�me coe�cient de Fou�
rier �CoFo�	� Deux motifs sont consid�r�s comme di��rents si et seulement si
jI� � I�j��I� � I�� � S� ou jT� � T�j��T� � T�� � S�� Pour les comparaisons
EV�SP et EV�EV r�alis�es par chacun des tests
 le tableau donne la sensi�
bilit� correspondant � une sp�ci�cit� �gale � ���
 et l�aire sous la courbe �cf�
�gure ���� pour la d��nition de ces valeurs	�
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� pour S� inf�rieur au plus petit rapport jT� � T�j��T� � T��� on retrouve la courbe
ROC du param�tre I�

La meilleure des associations de param�tres test�es est celle de l�intensit� moyenne
avec l��cart�type� Elle permet la discrimination de ��" des paires EV�SP di	�rentes� et
��" des paires EV�SP di	�rentes� Les paires de motifs non discrimin�es comprennent en
majorit� celles qui se distinguent par une di	�rence de phase�

��� Conclusion

L�analyse de l�aspect temporel de l�activit� des cellules mitrales permet de v�ri�er
qu�elle est bien entra)n�e par le cycle respiratoire dans une grande partie des cas 
 dans
��" des cas lorsqu�elle est �voqu�e par une odeur� et dans encore 
�" des cas lorsqu�elle
est spontan�e� Il nous semble donc particuli�rement important� dans cette �tude dont le
but est de comparer l�activit� en r�ponse aux m�langes � celle en r�ponse aux compo�
sants� de tenir compte de cet aspect temporel de l�activit�� Dans cette optique� il nous
a sembl� qu�une description en �� dimensions constituait le meilleur compromis entre
pr�cision temporelle et �limination du bruit d( � un �chantillonnage trop �n� $ partir
de cette description temporelle� nous avons v�ri�� qu�il n�existe aucun param�tre simple�
unidimensionnel� qui permette de distinguer les activit�s cellulaires avec la m!me e%cacit�
que le motif temporel� Ni l�intensit� moyenne de d�charge� ni les descripteurs temporels
classiques extraits du motif ne permettent de rendre compte de toutes les di	�rences de
motif� Les descriptions fond�es sur deux param�tres �une intensit� de d�charge associ�e �
un param�tre de r�partition temporelle� ne permettent pas non plus de discriminer plus
de ��" des paires de motifs di	�rents� Il serait donc n�cessaire d�ajouter un param�tre de
phase pour am�liorer les scores de discrimination� mais les motifs �tant caract�ris�s par
des fr�quences de modulation variables� un param�tre de phase adapt� � chaque motif� et
comparable d�un motif � l�autre� n�est pas simple � d��nir�

La description temporelle en �� dimensions sera �nalement retenue dans la suite de
cette �tude pour caract�riser l�activit� des cellules mitrales� et pour comparer l�activit�
d�une m!me cellule en r�ponse � di	�rentes stimulations�



Chapitre �

R�activit� cellulaire et discrimination

des odeurs

Ce chapitre pr�sente les r�sultats g�n�raux n�cessaires � l��tude des motifs temporels
�voqu�s par les m�langes� Il s�agit d�une part de l��tude de la r�activit� cellulaire aux
odeurs pures et � leurs m�langes binaires� Cette r�activit� est identi��e par comparaison
des motifs �voqu�s avec les motifs spontan�s correspondants� Il s�agit d�autre part du
pouvoir de discrimination cellulaire des odorants e%caces� gr�ce � des motifs de r�ponse
sp�ci�ques� Ce pouvoir de discrimination est d��ni cellule par cellule par l�ensemble des
comparaisons paire � paire des motifs �voqu�s par les odeurs pures e%caces�


�� R�activit� cellulaire aux odeurs pures

La r�activit� d�une cellule � une odeur s�obtient gr�ce � la comparaison du motif
�voqu� par cette odeur avec le motif spontan� 
 si les deux motifs sont identiques� nous
consid�rons que la cellule n�est pas r�active � l�odeur propos�e �le motif �voqu� sera
quali�� de non�r�ponse ou NR� � s�ils sont di	�rents� nous admettons que la cellule est
r�active � l�odeur �le motif �voqu� sera quali�� de r�ponse� ou R�� Ce chapitre d�crit la
r�activit� des cellules aux odeurs pures�

� soit globalement� en termes de taux moyen de r�ponses �voqu�s sur l�ensemble des
cellules par chaque odeur 
 nous parlerons alors d�e%cacit� des stimuli� ou de pro�
babilit� de r�ponse �

� soit cellule par cellule� dans le but d��tudier le pro�l de r�activit� des cellules et la
corr�lation de leur r�activit� aux di	�rentes odeurs�

����� E�cacit� des odeurs pures

Le tableau ��� montre que l�e%cacit� des stimulations est largement variable avec la
mol�cule odorante 
 ACE �voque toujours le moins de r�ponses� puis CIN� puis MAK�
tandis que ISO et CYM �voquent le plus de r�ponses� dans un ordre variable d�une exp��
rience � l�autre� Cela explique pourquoi nous avons observ� pr�c�demment un maximum
de types �b pour ACE et CIN dans la �gure ��� 
 une majorit� des NR� identiques aux
motifs spontan�s sont en e	et de type �b� La m!me �gure r�alis�e uniquement sur les

���
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Odeur exp�rience � ��# cellules� exp�rience � ��� cellules�
concentration e%cacit� concentration e%cacit�

ACE ���� #�" ��� sur �#� ��� #�" �#� sur ���
CIN ��� 
�" ��� sur �#� ��� 
�" �
� sur ���
ISO �
�� ��" �
� sur �#� ��� ��" ��� sur ���

CYM #�� �#" �
� sur �#� ��� ��" ��� sur ���
MAK ��� ��" �#� sur �#� ��� ��" �
� sur ���
BUT 
��
 #�" �� sur ���
LIM ��� 
�" ��� sur ���

#�HEP � ��" ��
 sur ���

�HEP #�# �#" ��# sur ���
BZA #�
 ��" �
 sur ���

Tab� ��� � E�cacit� des odeurs pures utilis�es dans chacune des deux exp��
riences � concentration �xe� Chaque e�cacit� est suivie par l�indication du
rapport du nombre de cellules r�actives sur le nombre de cellules test�es� Les
concentrations sont donn�es en termes de pression partielle en Pa�

motifs class�s R montrerait une r�partition identique en types pour les cinq odeurs �non
�gur���

Par contre� l�e%cacit� est tr�s peu variable avec la concentration utilis�e 
 la seule
di	�rence signi�cative d�e%cacit� d�une exp�rience � l�autre �test du ��� p � 	�� est celle
de CYM� cette odeur �tant celle dont la concentration a �t� le moins modi��e d�une
exp�rience � l�autre�

Dans l�exp�rience �� o� la m!me dilution de vapeur saturante a �t� appliqu�e � toutes
les mol�cules odorantes� la stimulation varie conjointement en nature �mol�cule utilis�e� et
en concentration� Il est donc impossible de conclure quant � l�in�uence de la nature de la
mol�cule et de sa concentration sur son e%cacit�� D�autant plus que l�e%cacit� est globale�
ment croissante avec la concentration utilis�e �du moins pour les cinq odeurs principales��
Cette constatation justi�e la n�cessit� de la deuxi�me exp�rience� o� les concentrations
�nales des mol�cules sont �quilibr�es gr�ce � des dilutions de leur vapeur saturante inver�
sement proportionnelles � leurs pressions de vapeur saturante� L�observation de l�e%cacit�
des � odorants de la deuxi�me exp�rience est � l�origine de deux r�sultats importants 


� d�une part� m!me dans la situation o� les concentrations des stimuli ont �t� �qui�
libr�es� le rapport entre l�e%cacit� la plus basse et l�e%cacit� la plus �lev�e est
toujours aussi fort� Cela montre que l�ordre hi�rarchique d�e%cacit� entre les dif�
f�rentes odeurs� visible ici et dans d�autres �tudes� est bien une propri�t� de leur
nature mol�culaire et non de la di	�rence entre les concentrations utilis�es pour les
stimulations �

� d�autre part� les e%cacit�s ne sont pas signi�cativement di	�rentes d�une concen�
tration � l�autre �test du ��� p'�"� 
 dans le seul cas o� le seuil de signi�cativit�
est atteint� l�e%cacit� la plus forte est observ�e pour la concentration la plus faible
�CYM�� Cela con�rme que les ordres de grandeur des concentrations ont bien �t�
choisis pour que la majorit� des cellules r�actives � une odeur soient recrut�es�

L�e%cacit� de stimulation n��tant fonction que de la nature de la mol�cule odorante� et
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aucune augmentation signi�cative n��tant observ�e entre deux concentrations croissantes
de la m!me mol�cule� nous regrouperons dans la suite de ce chapitre les r�sultats des
exp�riences � et ��

����� Pro�l de r�activit� cellulaire

Nous nous int�ressons maintenant au pro�l de r�activit� de chaque cellule aux cinq
odeurs� c�est���dire au ��uplet �RA� RC � RI � RP � RM� o� RX repr�sente la r�activit� de la
cellule � l�odeur X� Nous caract�risons dans ce paragraphe les pro�ls de r�activit� des
�
� cellules en d�terminant combien d�odeurs peuvent �voquer une r�ponse au sein d�une
m!me cellule� Nous nous int�resserons dans les paragraphes suivants aux corr�lations entre
les RX � travers les di	�rentes cellules�

La �gure ���A rappelle l�e%cacit� moyenne des cinq odeurs principales pour l�ensemble
des �
� cellules� et la �gure ���B illustre le pro�l de r�activit� de chaque cellule aux cinq
odorants�
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Fig� ��� � �A� � R�activit� moyenne des ��� cellules aux � odeurs pures� �B� �
R�partition du nombre de cellules r�pondant exactement � N odorants parmi les
�
 d�apr�s les enregistrements �� gauche	 ou d�apr�s le calcul sous l�hypoth�se
d�ind�pendance des r�activit�s aux di��rents odorants �� droite	� Les niveaux
de gris indiquent la participation relative des di��rents odorants dans la r�acti�
vit� moyenne� La di��rence signi�cative entre les � histogrammes montre une
corr�lation entre les e�cacit�s des di��rents odorants � �voquer une r�ponse�

Les deux histogrammes de droite donnent la r�partition des cellules r�pondant exacte�
ment � N des � odeurs pures� selon les donn�es� et selon le calcul r�alis� sous l�hypoth�se
selon laquelle� pour chaque cellule� la r�activit� � une odeur est ind�pendante de la r��
activit� aux autres� Selon cette hypoth�se� la probabilit� pour qu�une cellule r�ponde �
exactement N odorants parmi les � est calcul�e en Annexe A���� de ce document� Elle
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vaut 


X
�RA�RC �RI �RP �RM ��f���g�

RA�RC�RI�RP�RM�N

� Y
X�fA�C�I�P�Mg

p�X�RX ��� p�X����RX

�
�����

Les deux distributions sont signi�cativement di	�rentes �test du ��� p � 	��� ce qui
signi�e qu�il y a une corr�lation entre la r�activit� des cellules aux di	�rentes odeurs� Il
y a en particulier syst�matiquement plus de cellules qui pr�sentent un nombre extr!me
de r�ponses �N*�� N*�� et N*�� que pr�vu par le calcul� au d�triment des nombres
interm�diaires de r�ponses �N*�� N*#� et N*
��

����� Corr�lation de la r�activit� aux di
�rentes odeurs

Pour �tudier la corr�lation de la r�activit� des cellules aux di	�rentes odeurs mise en
�vidence dans le paragraphe pr�c�dent� nous avons calcul� les �e%cacit�s conditionnelles��
c�est���dire les probabilit�s conditionnelles pour qu�une cellule r�ponde � une odeur X
sachant qu�elle r�pond � une odeur Y� not�es p�XjY �� Une di	�rence signi�cative entre
p�XjY � et p�X� �repr�sent�e par + dans le tableau ���� montre une corr�lation entre
r�activit� � X et r�activit� � Y�

X p�X� p�X,A� p�X,C� p�X,I� p�X,P� p�X,M�

A ��#
 � ��
� ��#
 ��#� ��
�
C ��
� ���� � ���� ���# ����+
I ���
 ���� ���� � ���� ����+
P ���# ����+ ���� ���� � ����+
M ���� ���� ���#+ ����+ ����+ �

Tab� ��� � Probabilit�s conditionnelles pour qu�une cellule r�ponde � une
odeur X sachant qu�elle r�pond � une odeur Y� La r�gularit� d�apparition de
p�XjY � � p�X� montre une corr�lation positive globale entre la r�activit� aux
di��rentes odeurs� � indique une probabilit� conditionnelle p�XjY � signi�cati�
vement plus forte que la r�activit� p�X� correspondante ���� p � ���		�

Le tableau ��� montre d�une part que certaines odeurs sont bien corr�l�es entre elles
dans leur e%cacit� � �voquer une r�ponse� Pour X*C� I ou P� les p�XjM� et les p�M jX�
sont signi�cativement plus fortes que les p�X� et p�M� respectivement� ce qui signi�e
qu�une r�activit� envers M favorise une r�activit� envers C� I et P et inversement� Cela
peut expliquer� par exemple� qu�il y ait tr�s peu de cellules r�pondant � M seulement
��gure ���B� histogramme de gauche pour N*���

Il montre d�autre part une r�gularit� d�apparition de p�XjY � � p�X�� donc une cor�
r�lation positive globale entre la r�activit� aux di	�rentes odeurs� ce qui veut dire que si
une cellule r�pond � un quelconque des odorants� elle aura plus de chance de r�pondre
� un autre quelconque� Cela pourrait expliquer qu�il y ait plus de cellules que pr�vu qui
r�pondent � un nombre extr!me d�odeurs �� et �� au d�triment des valeurs interm�diaires
�� et #�� Le tableau ��# donne la probabilit� de r�ponse � chaque odorant sachant la
r�activit� aux quatre autres�
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X p�X� p�X,N*�� p�X,N*�� p�X,N*�� p�X,N*#� p�X,N*
�

A ��#
 ��#� ����+ ��#� ����+ ����+
C ��
� ��#� ����+ ���� ��
� ���#+
I ���
 ���� ��
�+ ���� ���� ����+
P ���# ���
 ��
�+ ���� ���� �+
M ���� ����+ ����+ ���� ���� ����+

Tab� ��
 � Probabilit�s conditionnelles p�XjN � n� pour qu�une cellule r�ponde
� une odeur X sachant qu�elle est d�j� r�active � n odeurs parmi les quatre
autres� � indique une probabilit� conditionnelle p�XjN � n� signi�cativement
di��rente de la r�activit� p�X� correspondante �test du ��� p � ���		�

Il montre que la sup�riorit� de p�XjY � sur p�X� illustr�e dans le tableau ��� d�pend
en fait du nombre d�odorants e%caces en plus de Y� En e	et� les p�XjN � �� sont
syst�matiquement signi�cativement inf�rieurs aux p�X� tandis que les p�XjN � 
� sont
syst�matiquement signi�cativement sup�rieurs aux p�X�� Par rapport � une r�partition
al�atoire de la r�activit�� les cellules mitrales de cette �tude ont tendance � privil�gier
soit une seule r�ponse �cellules tr�s s�lectives�� soit au contraire un maximum de r�ponses
�cellules non s�lectives��

����� Sp�ci�cit� et s�lectivit� de la r�activit� cellulaire

Les cellules mitrales enregistr�es pr�sentent une r�activit� tr�s sp�ci�que puisque sur
les �
� cellules� �� des #� pro�ls de r�activit� possibles sont repr�sent�s� La r�activit� n�est
par contre pas tr�s s�lective puisque seulement ��" de la population r�pond � moins de
deux odorants� C�est tout de m!me le double du pourcentage pr�vu sous l�hypoth�se
d�ind�pendance des r�activit�s ��"�� Cette tendance est visible aussi dans le tableau ��# 

lorsqu�une cellule r�pond � un seul odorant sur quatre� elle a une probabilit� plus faible
que dans tous les autres cas de r�pondre au cinqui�me� Les cellules ont donc tendance �
!tre plus s�lectives que des pro�ls al�atoires de r�activit� ne le laisseraient supposer�

Cas particulier des isom�res

�� cellules ont �t� soumises � des stimulations par # isom�res� Il s�agit de la MAK �ou ��
heptanone�� et de la #�HEP �#�heptanone� et 
�HEP �
�heptanone�� Ces trois mol�cules ne
se distinguent que par la position du groupement c�tone sur la cha)ne lin�aire � � carbones�
Sur les � pro�ls possibles de r�activit� � ces trois composants� � sont r�alis�s par les ��
cellules� La forte sp�ci�cit� de la r�activit� cellulaire s��tend donc m!me aux mol�cules
ayant les m!mes fonctions chimiques� Le tableau ��
 montre que les e%cacit�s des #
isom�res sont corr�l�es� mais pas plus fortement que celles des odorants chimiquement
tr�s di	�rents�
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X p�X� p�X,M� p�X,T� p�X,Q�

M ���� � ���� ����
T ���
 ���� � ����
Q ���� ���� ���� �

Tab� ��� � Probabilit�s conditionnelles pour qu�une cellule r�ponde � une odeur
X �MAK
 
�HEP ou ��HEP	 sachant qu�elle est d�j� r�active � un de ses
isom�res Y�


�� R�activit� cellulaire aux m�langes

����� E�cacit� des m�langes

M�lange E%cacit�s respectives des composants E%cacit� du m�lange
ACE-CIN #
 " 
� " �� " ��� sur ����
ISO-CYM �
 " �# " �
 " ��� sur ����
ACE-MAK #
 " �� " �
 " ��� sur ����
CIN-ISO 
� " �
 " �� " ��# sur ��
�

CYM-MAK �# " �� " �� " ��� sur ����
ACE-ISO #
 " �
 " �# " ��� sur ���
CIN-CYM 
� " �# " �� " ��� sur ����
ISO-MAK �
 " �� " �� " ��� sur ����
ACE-CYM #
 " �# " �� " ��� sur �#�
CIN-MAK 
� " �� " �� " ��� sur ����

Moyenne �� " �� "

Tab� ��� � E�cacit� des dix m�langes binaires en comparaison avec l�e�cacit�
de leurs composants�

Le tableau ��� donne les e%cacit�s des dix m�langes binaires principaux� en comparai�
son avec celles de leurs composants� Elles s��chelonnent de �� � �
"� et sont en moyenne
signi�cativement plus �lev�es que celles des odeurs pures ��� " contre �� "�� Dans huit
cas sur dix� le m�lange est d�ailleurs plus e%cace que le plus e%cace de ses deux compo�
sants� L�hypoth�se la plus simple pour expliquer cette augmentation de l�e%cacit� dans
les m�langes peut se r�sumer par la r�gle suivante 


Le m�lange XY �voque une r�ponse � X ou Y �voque une r�ponse �����

Selon cette hypoth�se� la probabilit� p�XY � pour qu�un m�lange XY �voque une r�ponse
peut se calculer � partir des deux probabilit�s p�X� et p�Y � et de l�une des probabilit�s
conditionnelles p�XjY � ou p�Y jX� �donn�es dans le tableau ����� selon la formule 


p�XY � � p�X � Y �

� p�X� � p�Y �� p�X � Y �

� p�X� � p�Y �� p�XjY �p�Y �
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Pour tester l�hypoth�se ����� m�lange par m�lange� le tableau ��� compare l�e%cacit�
observ�e de chaque m�lange XY � celle calcul�e sous cette hypoth�se�

M�lange AC IP AM CI PM AI CP IM AP CM

E%cacit� observ�e �� �
 �
 �� �� �# �� �� �� ��
E%cacit� calcul�e �� �� �� �� �� �# �� �� �� ��

Signi�cativit� NS + NS NS NS NS + NS + NS

Tab� ��� � Pourcentage d�e�cacit� des �� m�langes selon les enregistrements
et le calcul sous l�hypoth�se �Une cellule r�pond � X�Y si et seulement si elle
r�pond � X ou � Y�� � repr�sente une di��rence signi�cative entre les deux
pourcentages �test du ��� p � 	�	�

Le tableau ��� montre que les e%cacit�s des m�langes sont pr�visibles sous l�hypoth�se
pr�c�dente� except� celles de IP� CP� et AP qui sont sensiblement moins importantes que
pr�vu� Lorsque P se trouve en m�lange avec un composant dont l�e%cacit� est faible �A ou
C�� nous avons d�j� observ� dans le tableau ��� que l�e%cacit� du m�lange est plus faible
que celle de P� Elle ne peut donc pas !tre pr�dite par l��quation ������ Lorsque P se trouve
en m�lange avec M� dont l�e%cacit� est plus forte� le m�lange est plus e%cace que le plus
e%cace de ses deux composants� mais tout de m!me signi�cativement moins e%cace que
pr�vu par l�hypoth�se ������ Par cons�quent� quand P n�est pas impliqu� dans le m�lange�
l�hypoth�se ��� semble raisonnable� tandis que les m�langes contenant P peuvent ne pas
�voquer de r�ponse m!me lorsqu�un des composants �voque une r�ponse�

Comme il est possible que les odeurs �voquant des r�ponses de type inhibiteur �activit�
�voqu�e moyenne moins forte que l�activit� spontan�e� ou excitateur �activit� �voqu�e
moyenne plus forte que l�activit� spontan�e� n�aient pas la m!me in�uence pour d�terminer
l�e%cacit� du m�lange dans lequel elles sont impliqu�es� nous avons calcul� pour chaque
odeur la proportion de r�ponses de type inhibiteur et excitateur�

Les r�ponses sont dites excitatrices lorsque le rapport �I � Isp���I � Isp� est sup�rieur
� un seuil S positif� Elles sont dites inhibitrices lorsque ce rapport est inf�rieur � l�oppos�
du seuil 
 �S� Elles sont dites neutres lorsqu�il est compris entre �S et S� Le seuil est �x�
� ���# pour conserver une sp�ci�cit� au moins �gale � ��" par rapport � la comparaison
de motifs �voir chapitre pr�c�dent��

Odorant A C I P M

R�ponses inhibitrices ��" ��" ��" 
�" ��"
R�ponses neutres �
" 

" ��" #�" ��"

R�ponses excitatrices ��" ��" ��" �#" ��"

Tab� ��� � Pourcentage de r�ponses inhibitrices
 neutres et excitatrices en
termes de I des cinq odorants principaux dans les deux exp�riences�

Le tableau ��� montre que P est l�odeur qui �voque le plus de r�ponses inhibitrices�
Les trois m�langes dont l�e%cacit� n�est pas pr�visible par l�hypoth�se d�union ����� sont
donc ceux faisant intervenir un composant � fort taux de r�ponses inhibitrices �
�"�� Si
nous supposons qu�un m�lange d�un composant NR et d�un composant R inhibiteur est
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susceptible d��voquer une NR� nous pouvons expliquer la surestimation de la r�activit� des
m�langes faisant intervenir P� Les r�sultats du paragraphe suivant� �tudiant la r�activit�
cellule � cellule� donneront con�rmation de cette hypoth�se�

����� R�activit�s compar�es aux m�langes et � leurs composants

La r�activit� globale semble en faveur de l�hypoth�se ����� �nonc�e plus haut� Ce
chapitre �tudie� cellule par cellule� la r�activit� aux m�langes en fonction de la r�activit�
� chacun de ses composants� Les r�sultats incluent les ��#� m�langes r�alis�s avec les
cinq odeurs pures principales et les ��� m�langes r�alis�s avec les autres mol�cules� ce qui
donne un total de ��
� m�langes�

R�activit� aux odeurs pures R�activit� aux m�langes correspondants
odorant X odorant Y nb de paires non�r�ponse r�ponse

non�r�ponse non�r�ponse ��
 ��" ��"
non�r�ponse r�ponse ��� ��" ��"

r�ponse r�ponse ��
 �" ��"

Tab� ��� � Corr�lation entre la r�activit� d�une cellule envers un m�lange et
sa r�activit� envers chacun des deux composants du m�lange�

Le tableau ��� montre que� dans ��" des cas� la r�activit� d�une cellule � un m�lange
peut !tre pr�dite � partir de la r�activit� de cette cellule aux composants du m�lange
selon l�hypoth�se ������ Un taux d�erreur important ���" de ��
 m�langes� provient des
m�langes �voquant une r�ponse alors que la cellule n�est r�active � aucun des deux com�
posants� Ces m�langes font intervenir le plus souvent A� C et M� les mol�cules les moins
e%caces� et la r�ponse peut !tre attribu�e � un e	et additif de chacun des composants �cf�
discussion�� La source la plus importante d�erreur dans la pr�diction de la r�activit� aux
m�langes provient des m�langes dont un seul des deux composants �voque une r�ponse 

le m�lange ne provoque pas de r�ponse dans ��" des cas�

Le caract�re inhibiteur� neutre et excitateur de la r�ponse a �t� �tudi� en corr�lation
avec la r�activit� des m�langes NR�R dans le tableau ��� et la �gure ����

Le tableau ��� �lignes � � 
� montre que la dominance d�une non�r�ponse sur une
r�ponse est plus probable si la r�ponse est inhibitrice �R��� comme suspect� dans le pa�
ragraphe pr�c�dent� La �gure ��� v�ri�e que la moiti� des r�ponses domin�es par des
non�r�ponses sont inhibitrices� et montre que ces r�ponses ne sont pas moins fortement
inhibitrices que celles qui dominent dans le m�lange� Par contre� les quelques rares r��
ponses excitatrices domin�es par des non�r�ponses sont moins fortement excitatrices que
la moyenne� On ne peut toutefois pas conclure � l�absence syst�matique d�e%cacit� d�un
m�lange d�une r�ponse inhibitrice et d�une NR puisqu�il y a aussi un nombre important
de ces cas o� le m�lange NR�R� �voque une r�ponse ���"��


�� Discrimination des odeurs par des motifs di��rents

Nous avons vu qu�une cellule mitrale peut r�pondre � plusieurs odeurs pures �jusqu��
cinq r�ponses sur les cinq odorants propos�s�� Nous d�terminons ici si les cellules r�actives
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R�activit� nombre R�activit� au m�lange
aux composants de paires NR R- Ro R�

NR NR ��
 ��� �" ��" �"
NR R- �� �� ��� #�" 
"
NR Ro �#� �	� �" �
� ��"
NR R� �� ��� �" ��" �	�

R- R- �� �" ��� ��" �"
R- Ro �� �" ��� �	� �"
R- R� �� �" ��� 
�" ���

Ro Ro ��� �" �#" ��� ��"
Ro R� ��� �" 
" ��� ���

R� R� �� #" #" ��" ���

Tab� ��� � Corr�lation entre le type de r�ponse en termes d�intensit� moyenne
d�une cellule envers un m�lange et sa r�activit� envers chacun des deux com�
posants du m�lange� Les valeurs en gras indiquent les pourcentages de cas o�
le m�lange est dans la m me classe
 en termes de non�r�ponse �NR	
 r�ponse
excitatrice �R�	
 inhibitrice �R�	 ou neutre�Ro	
 que l�un de ses composants�
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Fig� ��� � R�partition des rapports �I� Isp���I� Isp� des motifs R des couples
NR�R� La courbe en trait plein repr�sente tous les motifs R des couples NR�R

tandis que la courbe en pointill� ne repr�sente que les motifs R domin�s par les
NR� La r�partition des r�ponses inhibitrices
 neutres et excitatrices des couples
NR�R est sensiblement identique � la r�partition moyenne� La r�partition des
r�ponses inhibitrices
 neutres et excitatrices domin�es par une NR est fortement
d�cal�e vers les inhibitions�
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� plusieurs odorants sont capables de les discriminer au moyen de motifs temporels de
d�charge sp�ci�ques� Nous approchons cette probl�matique 


� soit cellule par cellule� pour d��nir le r�pertoire de motifs� c�est���dire l�ensemble des
motifs di	�rents� dont dispose chaque cellule pour discriminer les stimuli auxquels
est soumis l�animal �

� soit paire d�odorants par paire d�odorants� pour calculer le taux moyen de discrimi�
nation de chaque paire� et juger ainsi de la proximit�� en terme de repr�sentation�
des cinq odeurs pures choisies dans cette �tude�

Les r�sultats que nous pr�sentons ici� en termes de discrimination cellulaire des stimuli�
d�pendent bien entendu du mode de repr�sentation choisi pour caract�riser l�activit� des
cellules� Si deux motifs di	�rents signi�ent bien une possibilit� de discrimination cellulaire�
deux motifs identiques ne permettent pas de conclure � une absence de discrimination
cellulaire�

����� Le r�pertoire de motifs par cellule

Sur les �
� cellules �tudi�es� � ne r�pondent � aucun des odorants utilis�s� et ne
pr�sentent donc qu�un motif d�activit� 
 le motif spontan�� �� autres cellules ne r�pondent
qu�en pr�sence de l�un des cinq odorants 
 elles pr�sentent donc deux motifs de r�ponse
possibles 
 le spontan� et l�unique motif �voqu�� Quant aux ��� cellules qui �voquent plus
d�une r�ponse� le nombre de motifs di	�rents parmi les r�ponses est repr�sent� dans la
�gure ��#� Le nombre de motifs di	�rents de r�ponse par cellule a �t� calcul� en comptant
le nombre de paires signi�cativement di	�rentes parmi les C�

N paires form�es par les N
odorants �voquant une r�ponse� et en regroupant les motifs identiques en classes� deux
classes �tant consid�r�es comme di	�rentes si au moins une des paires qu�elles partagent
est di	�rente�
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Fig� ��
 � R�sultat de la comparaison paire � paire des motifs �voqu�s� L�his�
togramme du haut rappelle la r�partition des cellules r�pondant � N odeurs sur
les � principales� Les quatre histogrammes du bas donnent
 pour N � � �� RP	
� N � 	 �� RP	
 la r�partition des cellules pouvant discriminer par n motifs
di��rents les N odeurs auxquelles elles sont r�actives�
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La �gure ��# montre qu�une majorit� des cellules mitrales qui r�pondent � � ou # odeurs
ont � motifs �voqu�s di	�rents �et di	�rents du spontan�� pour distinguer les odorants �
et que la majorit� des cellules mitrales qui r�pondent � 
 ou � odeurs pr�sentent # motifs
�voqu�s di	�rents� En plus du motif spontan�� les cellules disposent donc d�un r�pertoire
de motifs temporels di	�rents �jusqu�� �� pour repr�senter les � odorants�

����� Taux de discrimination des paires d
odeurs

Pour chaque paire d�odorants� le pourcentage de discrimination des motifs R�R est
pr�sent� dans le tableau �����

Paire d�odeurs AC IP AM CI PM AI CP IM AP CM
Discrimination ��" ��" ��" ��" ��" ��" �#" ��" ��" ��"

R�ponse identique ��" #�" �#" �#" ##" #�" 
�" 
#" ##" ��"

Tab� ���� � Taux moyen de discrimination de chaque paire d�odorants� Pour
chacune des �� paires d�odorants
 pourcentage de paires de motifs R�R qui
sont class�s par la comparaison probabiliste comme signi�cativement di��rents
�discrimination	 et non signi�cativement di��rents �r�ponse identique	�

La majorit� des odorants sont discrimin�s par plus de ��" les cellules qui y sont
r�actives� Les odorants les plus fr�quemment confondus par les cellules� en terme de motif
temporel� sont C et P d�une part �
�" de r�ponses identiques�� et I et M d�autre part
�
#" de r�ponses identiques�� Les odorants I et M �tant d�j� largement corr�l�s dans leur
e%cacit� � �voquer une r�ponse �ce qui n�est pas le cas de C et P�� et ayant d�autre part
tendance � !tre confondus par les cellules qui y sont r�actives� ils peuvent !tre consid�r�s
comme les plus proches en termes de repr�sentation bulbaire� Ce r�sultat est � rapprocher
des conclusions de Sicard et al� qui attribuent I et M � un m!me groupe perceptif chez la
grenouille ��#� �


�� Conclusion

Nous avons jusqu�� pr�sent utilis� le motif temporel �voqu� par chaque stimulus pour
en extraire une information binaire concernant la r�activit� de la cellule � ce stimulus� Les
r�sultats montrent qu�� concentration �gale� toutes les mol�cules odorantes n�ont pas la
m!me e%cacit� pour �voquer une r�ponse� qu�une cellule peut !tre r�active � un nombre
variable d�odorants� et que les e%cacit�s des di	�rentes mol�cules sont corr�l�es entre
elles� La hi�rarchie dans l�e%cacit� moyenne des di	�rents odorants n�est toutefois pas
conserv�e d�une cellule � l�autre puisqu�une r�ponse � un odorant n�implique jamais de
fa�on syst�matique une r�ponse aux odorants qui sont plus e%caces en moyenne� Les cel�
lules ont donc un pro�l de r�activit� qui leur est sp�ci�que� mais rarement une s�lectivit�
tr�s �troite�

La r�activit� aux m�langes est signi�cativement plus forte que celle aux odeurs pures�
et dans ��" des cas� un m�lange �voque une r�ponse si et seulement si un des deux
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composants �voque une r�ponse� En utilisant uniquement l�information concernant la r��
activit� de la cellule aux di	�rents stimuli� on peut donc pr�voir ��" de la r�activit� aux
m�langes� En utilisant l�intensit� moyenne� on peut commencer � comprendre une partie
des pr�dictions erron�es� mais nous ne pouvons pas chercher � expliquer plus avant les
causes des di	�rences de comportement des cellules aux di	�rents m�langes sans utiliser
l�information apport�e par les motifs temporels �voqu�s�

Nous avons montr� que la majorit� des cellules peu s�lectives discriminent tout de
m!me une grande partie des stimuli auxquels elles sont r�actives gr�ce � un r�pertoire
de motifs temporels di	�rents� Ces di	�rents motifs �voqu�s par les odeurs pures posent
le probl�me de leur mode de composition dans les motifs �voqu�s par les m�langes dans
lesquels elles sont impliqu�es� Nous comparons directement par la suite l�ensemble des
motifs temporels �voqu�s par les odeurs pures avec ceux �voqu�s par leurs m�langes pour
trouver une �ventuelle loi de composition des motifs temporels dans les m�langes�



Chapitre �

Loi de composition des motifs

temporels dans les m�langes

Les cellules mitrales discriminent une grande partie des odeurs pures auxquelles elles
sont r�actives gr�ce � des motifs temporels de d�charge sp�ci�ques des di	�rents odorants�
Ce chapitre s�int�resse � la fa�on dont ces motifs se combinent lorsque les odorants sont
pr�sent�s en m�langes�

Une partie de la r�ponse a �t� donn�e dans le chapitre pr�c�dent pour les cas o� les
deux odeurs pures n��voquent pas de r�ponse �et pr�sentent donc un motif �voqu� iden�
tique au motif spontan� d�activit�� 
 leur m�lange n��voque en g�n�ral pas de r�ponse non
plus� Il �voque donc lui aussi le m!me motif temporel que ses composants�

Il reste � v�ri�er si cette identit� des motifs �voqu�s par un m�lange et par ses com�
posants s��tend aux cas o� deux odeurs pures �voquent une m!me r�ponse�

Quant aux nombreux cas o� les deux odeurs pures �voquent des motifs di	�rents�
plusieurs hypoth�ses sont a priori envisageables en ce qui concerne la loi de composition
des motifs temporels dans les m�langes 


� soit le motif du m�lange est ind�pendant des motifs de ses deux composants� On
parlera alors d�ind�pendance �

� soit le motif du m�lange est une combinaison des motifs de ses deux composants�
On parlera alors de combinaison� La combinaison peut�!tre additive si le motif du
m�lange est la somme des deux motifs� ou bien une moyenne �quilibr�e� ou pond�r�e�
des motifs de ses deux composants �

� soit le motif du m�lange ne d�pend que de l�un des motifs de ses deux composants�
On parlera alors de dominance�

Pour trancher entre ces di	�rentes hypoth�ses� nous comparons dans un premier temps
les motifs temporels �voqu�s par les m�langes avec les motifs temporels �voqu�s par chacun
de leurs deux composants� Pour cela� plusieurs approches vont !tre pr�sent�es 


� la comparaison probabiliste permet de donner une premi�re id�e sur la question� en
faveur de la dominance� mais ne permettent pas d�apporter de r�ponse tranch�e� car�

��#
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comme toute m�thode de classi�cation� elle force les ressemblances en regroupant
des objets dans une m!me classe �

� nous observons ensuite directement les distances des m�langes � chacun de ses com�
posants� ce qui con�rme qu�il y a une majorit� de paires o� la combinaison des deux
motifs est largement domin�e par l�un des deux �

� nous proposons en�n une m�thode originale� �labor�e pour quanti�er l�in�uence
relative de chacun des composants sur le m�lange 
 la repr�sentation de chacun des
motifs dans un espace � �� dimensions� et une projection orthogonale du vecteur
m�lange sur chacun des vecteurs composants �lorsque ceux�ci sont di	�rents�� Cette
repr�sentation montre que les motifs �voqu�s par des m�langes sont des moyennes
pond�r�es des motifs �voqu�s par leurs composants� Le plus souvent� les coe%cients
de pond�ration sont r�partis autour de � et de �� ce qui correspond � l�hypoth�se de
dominance� Dans les autres cas� ces coe%cients sont compris entre � et �� le motif
�voqu� par le m�lange �tant alors une moyenne plus ou moins �quilibr�e des motifs
�voqu�s par ses composants�

Dans un deuxi�me temps� les facteurs susceptibles d�!tre corr�l�s avec le composant
dominant� ou les coe%cients de pond�ration� seront analys�s�

��� Mise en �vidence d�un ph�nom	ne de dominance

����� Comparaison des motifs temporels

Le tableau ��� pr�sente les r�sultats de la comparaison probabiliste des ��
� m�langes
avec chacun de leurs composants� ainsi que la r�activit� de chacun d�eux�

La classi�cation probabiliste r�alisant les comparaisons de motifs paire � paire� on
peut obtenir des incoh�rences dans les r�sultats des trois comparaisons des triplets de
motifs �odeur X� odeur Y� m�lange XY� et des trois d�terminations de r�activit�� Pour les
��
� triplets �tudi�s� on trouve dans ��" des cas le m�lange identique � un seul des deux
composants� et pourtant les deux composants identiques entre eux� et dans �" des cas
le m�lange identique aux deux composants et pourtant les deux composants di	�rents�
Dans les ��" des cas restants� les trois comparaisons sont coh�rentes entre elles�

L�ensemble des incoh�rences est g�r� en privil�giant les r�sultats les plus �loign�s du
seuil de d�cision par rapport � ceux qui en sont les plus proches� lorsqu�ils se trouvent en
contradiction� Dans plus de ��" des cas� l�ensemble des incoh�rences entre les six r�sultats
peut !tre �limin� en n�en modi�ant qu�un seul�

Le tableau ��� montre que� lorsque les deux composants �voquent le m!me motif
de r�ponse� le m�lange �voque aussi ce motif commun dans ��" des cas �ligne #�� Nous
retrouvons que ��" des m�langes de composants ine%caces sont aussi ine%caces �ligne ���
Globalement� ��" des m�langes de composants �voquant des motifs identiques �voquent
aussi ce m!me motif�

Les m�langes d�un composant e%cace et d�un composant ine%cace �voquent le m!me
motif que l�un des composants dans �
" des cas �ligne �� 
 ils sont le plus souvent domi�
n�s par le composant e%cace ���" contre ��"�� Lorsque les deux composants �voquent
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R�sultat de la classi�cation des 
 � m�langes correspondants XY

� paires d�odeurs pures nb de NR Rc� ou Rc� Rc#

odeur X odeur Y paires

N R R c1

ou

R c2 R c3

� NR

N R

NR

N R

��
 ��� � ��"

� NR

N R

Rc�

R c1

��� ��� ��� ��"

# Rc�

R c1

Rc�

R c1

#�� 
" ��� �
"


 Rc�

R c1

Rc�

R c2

#
� �" ��� �#"

Tab� ��� � R�sultats statistiques sur les ��� cellules avec la classi�cation pro�
babiliste � pour chaque r�sultat possible de la classi�cation des paires d�odeurs
pures �lignes � � �	
 les colonnes � � � repr�sentent la r�partition des m�langes
correspondants� Globalement
 le motif �voqu� par un m�lange est identique �
l�un au moins des motifs �voqu�s par ses composants dans ��� des cas �va�
leurs en gras	� Plus pr�cis�ment
 il est identique aux deux motifs dans ��� des
cas o� ils sont identiques entre eux �lignes � et 
	
 et il est identique � un des
deux motifs dans ��� des cas o� ils sont di��rents �lignes � et �	 � c�est ce
que nous appelons la dominance�
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deux motifs de r�ponse di	�rents� ��" des m�langes �voquent le m!me motif que l�un
des composants �ligne 
�� Globalement� lorsque les deux composants �voquent des motifs
di	�rents� une large proportion ���"� des m�langes �voque le m!me motif que l�un des
composants�

Ces premiers r�sultats semblent donc en faveur de l�hypoth�se de dominance� Nous
v�ri�ons maintenant cette hypoth�se gr�ce � une m�thode qui quanti�e de fa�on continue
la distance entre le motif du m�lange et ceux de ses composants�

����� Distance du m�lange � chacun de ses composants

Pour v�ri�er le ph�nom�ne qui semble !tre mis en �vidence par la comparaison proba�
biliste� nous �tudions dans ce paragraphe les distances entre motifs� calcul�es de la m!me
fa�on que pour �tablir la classi�cation hi�rarchique ascendante� Il s�agit de la distance d
de Camberra 


d�X� Y � �
X
i

jXi � Yij

Xi � Yi

dont le choix est justi�� dans les Mat�riels et m�thodes� Pour conna)tre la position relative
du m�lange par rapport � ses deux composants� nous calculons les distances du m�lange
� chacun de ses composants 
 d�XY�X� et d�XY� Y ��

La �gure ��� repr�sente le rapport de la plus faible des distances sur leur somme 


r �
min�d�XY�X�� d�XY� Y ��

d�XY�X� � d�XY� Y �

Un rapport r proche de � signi�e que le m�lange est tr�s proche de l�un des composants
par rapport � l�autre� ce qui correspond aux cas de dominance d��nis plus haut� alors
qu�un rapport proche de ��� signi�e que le m�lange se situe � �gale distance des deux
composants�

L�histogramme de gauche montre une r�partition de r autour de ��� 
 lorsque les r��
ponses aux deux composants sont proches� le m�lange se trouve le plus souvent � �gale
distance des deux composants� En revanche� l�histogramme de droite montre que les rap�
ports sont centr�s sur ��� 
 d�s que les r�ponses s��loignent et se di	�rencient� le m�lange
tend � r�pondre comme l�un ou l�autre des composants� plut.t que d�une fa�on qui leur
soit interm�diaire�

L�utilisation des distances entre motifs con�rme le ph�nom�ne de dominance observ�
par comparaison de motifs� mais ne permet pas d��tablir la loi de composition des motifs
dans un m�lange� La projection va permettre d�obtenir les coe%cients �X et �Y pour le
calcul du motif du m�lange �VXY � �X �VX � �Y �VY � �R�
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Fig� ��� � Histogrammes de r�partition des rapports r �
min�d�XY�X�� d�XY� Y ����d�XY�X� � d�XY� Y ��
 o� d�XY�X� repr��
sente la distance de Camberra du motif du m�lange XY � son composant
X� ! gauche pour les m�langes dont les motifs des composants sont proches
�d�X� Y � � �	
 � droite pour les m�langes dont les motifs des composants sont
assez �loign�s �d�X� Y � � �	�

��� Le motif de r�ponse au m�lange est une moyenne
pond�r�e des motifs �voqu�s par ses composants

����� D�composition lin�aire du m�lange sur ses composants

Lorsque les deux composants d�un m�lange �voquent des motifs qui ne sont pas coli�
n�aires� ils d��nissent un plan dans l�espace de repr�sentation du m�lange� La projection
orthogonale sur ce plan du motif �voqu� par le m�lange permet de s�parer sa compo�
sante corr�l�e aux odeurs pures �le vecteur projet�� de sa composante ind�pendante �le
r�sidu de projection�� La projection du motif �voqu� par le m�lange est ensuite d�com�
pos�e lin�airement en fonction des motifs �voqu�s par les odeurs pures selon l��quation 

�VXY � �X �VX � �Y �VY � �R� �X et �Y sont les deux coe%cients de projection qui donnent
la participation dans le motif du m�lange des composants X et Y respectivement�

La �gure ��� montre la r�partition des valeurs des coe%cients et des r�sidus de pro�
jection pour les ��
� m�langes� dans les cas o� les vecteurs repr�sentant les odeurs pures
sont presque colin�aires �angle inf�rieur � ��
� en tant que t�moins� et dans les cas o�
ces vecteurs forment un angle sup�rieur � ��
 et sont donc assez di	�rents pour que la
projection soit stable�

Lorsque l�angle entre les deux composants est faible �ligne du haut�� c�est���dire lorsque
les motifs sont fortement corr�l�s� la plan de projection est tr�s peu stable 
 il peut changer
consid�rablement d�inclinaison dans l�espace de repr�sentation avec la variabilit� des deux
motifs qui le d��nissent� Les coe%cients de projection se r�partissent majoritairement
autour de ���� ce qui signi�e soit que le motif �voqu� par le m�lange est une moyenne
�quilibr�e des motifs �voqu�s par ses composants� soit que la variabilit� des motifs est du
m!me ordre que leur di	�rence� On commence aussi � voir appara)tre le pic autour de �
et celui autour de �� correspondant aux cas o� le motif d�un composant n�appara)t pas ou
au contraire est totalement inclus dans le motif du m�lange�

$ partir du moment o� l�angle entre les deux composants est assez important ���
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Fig� ��� � R�partition des valeurs des coe�cients de projection �X et �Y 
 de
leur somme �X ��Y 
 et de la norme du r�sidu R de la projection �rapport�e �
la norme du vecteur�m�lange	 pour tous les m�langes XY confondus� La ligne
du haut repr�sente les m�langes dont les composants forment un angle faible
�inf�rieur � ��
	
 et la ligne du bas les m�langes dont les composants forment
un angle important �sup�rieur � ��
	�

environ�� la r�partition des coe%cients et du r�sidu de projection ne d�pendent plus de
cet angle�

La ligne du bas de la �gure ��� repr�sente les cas o� la projection a toute sa signi��
cation� L�angle entre les deux composants �tant important �sup�rieur � ��
�� le plan de
projection est bien d��ni�

Tandis que les deux coe%cients peuvent prendre des valeurs comprises entre ���� et
��#� leur somme est dans une grande majorit� des cas comprise entre ��� et ���� Cela
montre que plus le poids d�un composant est fort dans le motif du m�lange� plus le poids
de l�autre y est faible� Le motif �voqu� par le m�lange est donc proche d�une moyenne
pond�r�e des motifs de ses composants� avec toutefois une somme des poids non centr�e
sur � mais sur ��� seulement�

La r�partition des coe%cients autour de � et de ��� montre que la majorit� des m��
langes �voquent des motifs qui sont des cas extr�mes de moyennes pond�r�es� l�un des
coe%cient de pond�ration devenant alors totalement nul� Cela con�rme la pr�pond�rance
de la dominance sur les autres modes de combinaison�

La distribution de la norme du r�sidu de projection sur la norme du vecteur m�lange
montre qu�une proportion variable mais non n�gligeable ��� � ��"� du motif �voqu� par
le m�lange est impr�visible � partir des motifs des deux composants� Ce r�sidu est par
construction ind�pendant du motif �voqu� par chacun des composants� L��tude de sa pro�
jection sur le vecteur spontan� �non �gur�e� montre qu�il est aussi largement ind�pendant
du motif spontan�� Ce r�sidu est donc totalement impr�visible� Il est peut�!tre repr�sen�
tatif de la variabilit� des motifs temporels�



CHAPITRE �� LOI DE COMPOSITION DES MOTIFS TEMPORELS ���

Pour �tudier plus pr�cis�ment la r�partition des paires de coe%cients de projection� la
�gure ��# repr�sente le plus petit des deux coe%cients ��� � min��X � �Y �� en fonction du
coe%cient le plus grand ��� � max��X � �Y �� pour les paires d�odeurs pures dont l�angle
est sup�rieur � ��
� et replace les di	�rentes modalit�s de combinaison aux positions qui
leur correspondent�
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Fig� ��
 � R�partition des paires de coe�cients de projection ��X 
�Y 	 de
chaque m�lange sur ses deux composants X et Y� Sur l�un des deux axes est
repr�sent� le plus petit des deux coe�cients �� � min��X � �Y �
 et sur l�autre
axe le plus grand des deux coe�cients �� � max��X � �Y �� Les paires ne se
distribuent donc que sur le triangle �� � ��� Pour la lisibilit� de la repr�senta�
tion
 la surface a �t� liss�e par convolution avec un �ltre ��

�
�
�
�
�

� C�est la raison

pour laquelle la distribution mord l�g�rement sur le triangle �� � ��� Les traits
en gras repr�sentent les limites approximatives des di��rentes hypoth�ses�

La �gure ��# montre que les di	�rentes modalit�s de combinaisons forment un conti�
nuum o� tous les interm�diaires sont repr�sent�s� Elle permet aussi de v�ri�er que les
couples ������� se r�partissent majoritairement autour de ������ ce qui correspond � la
dominance du motif d�un composant sur l�autre dans le m�lange�

Les coe%cients de projection constituent un estimateur continu de l�in�uence de chaque
composant sur le m�lange� et permettent d��tablir deux r�sultats 


� d�une part� la tendance mise en �vidence par la m�thode de classi�cation est v�ri��e�
Lorsque deux composants �voquent des motifs de r�ponse sensiblement di	�rents� le
motif en r�ponse � leur m�lange est dans la majorit� des cas identique � l�un d�eux�
et compl�tement ind�pendant de l�autre 
 c�est ce que nous avons appel� ph�nom�ne
de dominance� et que nous retrouvons ici dans environ ��# des cas �

� nous avons d�autre part mis en �vidence un nombre non n�gligeable de cas o� le
motif du m�lange est un interm�diaire entre les deux motifs� proche d�une moyenne
pond�r�e dont les coe%cients peuvent !tre variables� avec une composante �envi�
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ron ��"� non pr�visible � partir du motif spontan� et des motifs �voqu�s par les
composants�

����� E
et de la variabilit� des motifs sur la projection

L��tude pr�c�dente montre que le motif �voqu� par le m�lange est tr�s proche d�une
moyenne pond�r�e des motifs �voqu�s par ses composants� En e	et� la somme des coef�
�cients est centr�e sur ��� et non sur �� et le r�sidu de projection n�est pas nul� mais de
norme environ �gale � ��� fois la norme du m�lange� Nous cherchons � d�terminer dans
ce paragraphe si cette di	�rence peut !tre uniquement due � la variabilit� des motifs�

Pour cela� nous avons construit pour les ��
� m�langes des motifs arti�ciels EV �
XY qui

sont les moyennes pond�r�es exactes des motifs de leurs composants 
 �V �
XY � ��

X
�VX �

��
Y
�VY � Les coe%cients ��

X et ��
Y ont �t� choisis les plus proches possible des coe%cients

r�els� mais toujours de fa�on � ce que � � ��
X � �� � � ��

Y � �� et ��
X � ��

Y � �� Nous
avons ensuite ajout� sur ces motifs arti�ciels un bruit poissonnien assez faible pour qu�il
n�induise pas de modi�cations signi�catives �selon la m�thode de comparaison probabi�
liste� p � ���	�� Nous avons en�n projet� ces motifs arti�ciels sur les motifs des odeurs
pures�
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Fig� ��� � R�partition des valeurs des coe�cients de projection �X et �Y 
 de
leur somme �X��Y 
 et de la norme du r�sidu R de la projection �rapport�e � la
norme du vecteur�m�lange	 pour tous les motifs arti�ciels obtenus par moyenne
pond�r�e exacte des motifs des odeurs pures
 puis bruitage poissonnien�

La �gure ��
 montre qu�avec ces motifs arti�ciels� on retrouve les di	�rentes carac�
t�ristiques des coe%cients de projection r�els qui pouvaient para)tre incompatibles avec
l�hypoth�se de moyenne pond�r�e �cf �gure ��#� dans le paragraphe pr�c�dent 


� une asym�trie entre � et ��

� une somme des coe%cients inf�rieure � ��

� la pr�sence d�un r�sidu de projection non n�gligeable�
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Une faible variabilit� des motifs temporels est donc su%sante pour expliquer ces trois
caract�ristiques� La variabilit� ajout�e n�est en e	et pas sup�rieure � la variabilit� na�
turelle de l�activit� spontan�e� puisque l�on trouve r�guli�rement des paires de motifs
spontan�s class�s signi�cativement di	�rents par la comparaison probabiliste� L�ajout de
variabilit� sur deux composants ind�pendants fait appara)tre un r�sidu� mais ne modi�e
pas leur ind�pendance �les coe%cients de projection nuls restent nuls� � en revanche� la
variabilit� d�corr�le les motifs fortement corr�l�s �les coe%cients �gaux � � diminuent
signi�cativement�� Cela explique la somme des coe%cients inf�rieure � �� ainsi que l�asy�
m�trie entre les faibles coe%cients �centr�s sur �� et les forts coe%cients �centr�s sur une
valeur l�g�rement inf�rieure � ���

L�hypoth�se selon laquelle le motif �voqu� par un m�lange est une moyenne pond��
r�e des motifs �voqu�s par ses composants semble donc parfaitement en accord avec les
r�sultats de d�composition lin�aire� si on admet pour les motifs �voqu�s une variabilit�
environ �gale � la variabilit� spontan�e�

��� Transitivit� et ordre de dominance

Les r�sultats en termes de dominance sont pr�sent�s dans ce paragraphe cellule par
cellule� Nous nous int�ressons en particulier � la question de la transitivit� de la relation
de dominance� et � la question de l�ordre de dominance des cinq odeurs pures �si la relation
est transitive�� Dans la section suivante� nous consid�rerons le ph�nom�ne de dominance
sur l�ensemble de la population cellulaire�

Pour une cellule donn�e� la repr�sentation d�un m�lange XY peut !tre r�sum�e par
une des deux situations suivantes 


� soit on peut mettre en �vidence la dominance d�un composant �disons X� sur l�autre�
que nous noterons X 	 Y � parce que les motifs �voqu�s par X et Y sont di	�rents�
et que le motif �voqu� par le m�lange est identique � celui �voqu� par X �

� soit on ne peut pas mettre en �vidence la dominance d�un composant� situation que
nous noterons X � Y � parce que les motifs �voqu�s par X et Y sont identiques� ou
parce que le motif �voqu� par le m�lange est interm�diaire entre les motifs �voqu�s
par X et Y �

La premi�re question qui se pose est celle de la transitivit� de la relation de dominance�
La relation de dominance est transitive si et seulement si 


��W�X� Y �� W 	 X et X 	 Y 	 W 	 Y �����

La transitivit� peut !tre test�e � partir du moment o� il existe au moins un triplet
�W�X� Y � tel que les motifs �voqu�s par les trois odorants X� Y et W et par les trois
m�langes binaires WX� WY et XY aient �t� enregistr�s�

Sur les �
� cellules� ��� ont �t� enregistr�es sous stimulation avec su%samment de
m�langes pour que la transitivit� de la dominance puisse !tre test�e� Sur ces ��� cellules�
toutes v�ri�ent la transitivit� de la dominance� sauf une� pour laquelle A 	 I et I 	 P � et
pourtant P 	 A�
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Nous concluons donc que la dominance est une relation transitive au niveau cellulaire�

Puisque la dominance est transitive� la deuxi�me question qui se pose est celle de
l�ordre de dominance des cinq odorants� Comme tous les m�langes ne sont pas forc�ment
caract�ris�s par une relation de dominance� toutes les cellules ne permettent pas d��tablir
un ordre strict de dominance du type 
 U 	 V 	 W 	 X 	 Y � La majorit� des cellules
permettent d��tablir une hi�rarchie de dominance du type U �V 	W �X	Y � par exemple�
Sur les ��� cellules� nous n�observons jamais plus de deux cellules pour lesquelles l�ordre
hi�rarchique de dominance soit exactement identique�

Nous avons donc calcul� le pourcentage de cellules dont l�ordre de dominance est com�
patible avec chacun des ordres stricts possibles� Comme avec cinq odeurs� il y a ��� ordres
de dominance possibles� nous avons repr�sent� dans le tableau ��� seulement les cas les
plus fr�quemment et les moins fr�quemment rencontr�s� La somme des pourcentages d��
passe largement ���" puisque une cellule du type U �V 	W �X 	Y est compatible avec
quatre ordres stricts�

Le tableau ��� montre que tous les ordres de dominance ne sont pas �galement repr��
sent�s parmi les ��� cellules� Les ordres que l�on retrouve le plus fr�quemment sont ceux
o� les deux premi�res positions sont occup�es par I� P� ou M� et la derni�re par A ou C�
Les odeurs qui sont en moyenne plus e%caces �I� P et M� semblent !tre aussi en moyenne
les plus dominantes� Nous v�ri�erons cette question dans la section suivante� consacr�e
aux facteurs corr�l�s avec la dominance�

Le tableau ��� montre d�autre part qu�aucun des ��� ordres de dominance stricte
th�oriquement possibles n�est incompatible avec les ordres de dominance propres aux
di	�rentes cellules� Comme tous les pro�ls de r�activit� �taient repr�sent�s par les �
�
cellules� tous les ordres de dominance possibles sont aussi r�alis�s� Chaque cellule pr�sente
donc non seulement une sp�ci�cit� de r�activit�� mais aussi une sp�ci�cit� de dominance�

��� Les facteurs corr�l�s avec la dominance

Lorsque deux odeurs pures �voquent des motifs de r�ponse di	�rents� l�un d�entre eux
domine dans ��# � #�
 des cas sur l�autre dans le motif �voqu� par le m�lange� Nous
nous int�ressons ici aux facteurs corr�l�s avec cet e	et de dominance� et qui permettraient
�ventuellement de pr�dire le motif dominant dans la r�ponse au m�lange� Comme nous
avons vu que la dominance est transitive� nous pouvons chercher � la corr�ler directement
avec des facteurs carat�ristiques de chaque composant�

����� La r�activit� de la cellule aux deux composants du m�langes

Le premier facteur ayant toutes les chances d�!tre corr�l� avec la dominance est la
r�activit� de la cellule aux deux composants� Nous pouvons nous attendre en e	et � ce
que le m�lange d�une mol�cule � laquelle la cellule n�est pas r�active� et d�une mol�cule
qui �voque une r�ponse� �voque lui aussi une r�ponse� caract�ris�e par le m!me motif�

Cette corr�lation a d�ailleurs d�j� pu !tre relev�e dans le tableau ��� page ��� qui
croise les r�sultats de r�activit� avec ceux de dominance�
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Relation stricte de dominance Cellules compatibles
I 	 P 	 C 	 M 	 A ��"
M 	 I 	 C 	 P 	 A ��"
I 	 M 	 C 	 P 	 A �#"
M 	 P 	 C 	 I 	 A �#"
P 	 I 	 C 	 M 	 A ��"
I 	 M 	 A 	 P 	 C ��"
I 	 P 	 A 	 M 	 C ��"
P 	 M 	 C 	 I 	 A ��"
P 	 I 	 M 	 C 	 A ��"
I 	 M 	 P 	 C 	 A ��"
M 	 I 	 P 	 C 	 A ��"
P 	 M 	 I 	 C 	 A ��"
M 	 I 	 A 	 P 	 C ��"
P 	 M 	 A 	 I 	 C ��"
I 	 P 	 M 	 C 	 A ��"
I 	 M 	 A 	 C 	 P ��"
M 	 P 	 A 	 I 	 C ��"
I 	 C 	 P 	 M 	 A �
"
M 	 C 	 P 	 I 	 A �#"
M 	 P 	 I 	 C 	 A �#"
P 	 I 	 A 	 M 	 C ��"
M 	 C 	 I 	 P 	 A ��"
��� ��� ��� ��� ��� ��� ��� ��� ��� ���
A 	 C 	 I 	 P 	 M �"
A 	 I 	 C 	 P 	 M �"
A 	 I 	 P 	 C 	 M �"
A 	 P 	 I 	 C 	 M �"
C 	 I 	 P 	 A 	 M �"
P 	 C 	 I 	 A 	 M �"
A 	 C 	 M 	 I 	 P �"
A 	 M 	 C 	 I 	 P �"
I 	 C 	 M 	 A 	 P �"
A 	 C 	 M 	 P 	 I �"
A 	 M 	 C 	 P 	 I �"
A 	 I 	 P 	 M 	 C �"
A 	 P 	 I 	 M 	 C �"

Tab� ��� � Ordre de dominance cellulaire� Chaque ligne indique un ordre de
dominance strict
 et le pourcentage de cellules dont l�ordre de dominance est
compatible avec cet ordre strict� Par exemple
 une cellule telle que U 	 V 	
W � X 	 Y est compatible avec les deux ordres stricts U 	 V 	 W 	 X 	 Y et
U 	 V 	 X 	 W 	 Y � Seuls les ordres de dominance les plus fr�quemment et
les moins fr�quemment rencontr�s parmi les ��� cellules sont repr�sent�s
 et
class�s par fr�quences d�apparition d�croissantes�
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Le tableau ��# r�sume les r�sultats de la dominance en fonction de la r�activit� aux
composants� Pour une cellule et un m�lange donn�s� il y a trois cas de �gure 
 soit aucun
des deux composants n��voque de r�ponse� soit un seul des deux composants �voque une
r�ponse� soit les deux composants �voquent une r�ponse�

Odeurs pures M�langes
R�activit� Nb de paires Dominance Autres cas

NR R
NR�NR ��
 ��" � ��"
NR�R ��� ��" ��" ��"
R�R ��
 � �
" ��"

Tab� ��
 � Pourcentages de dominance dans les di��rentes situations de r�ac�
tivit� aux deux composants �r�sum� du tableau ���	�

Le tableau ��# montre d�une part que le taux global de dominance est variable selon
l�e%cacit� des composants du m�lange 
 lorsque les deux composants �voquent une r��
ponse� la probabilit� de dominance est plus faible ��
"� que lorsque l�un au moins des
composants est ine%cace ��� et �
"�� D�autre part� en cas de m�lange d�un composant
e%cace avec un composant ine%cace �ligne NR�R�� le composant e%cace a une probabilit�
trois fois plus forte de dominer que le composant ine%cace�

La r�activit� de la cellule aux deux composants est corr�l�e � la fois avec la probabilit�
de dominance� et avec le composant dominant lorsque les deux composants ne provoquent
pas la m!me r�activit��

����� La nature et l
e�cacit� de l
odorant

Le deuxi�me facteur test� est la nature mol�culaire des composants� La corr�lation
entre dominance et nature de l�odorant �tait d�j� partiellement visible dans le tableau ��� �
nous pr�sentons ici les statistiques de dominance pour l�ensemble des �
� cellules� Les
pourcentages de dominance des odeurs pures se r�partissent ainsi 
 ��" pour A� ��"
pour C� #�" pour P� 
�" pour M� et ��" pour I� L�ordre de dominance observ� statis�
tiquement sur l�ensemble des cellules ne se retrouve toutefois pas pour toutes les cellules
individuellement puisque toutes les possibilit�s th�oriques de dominance ont �t� observ�es�
m!me les moins probables� comme celle de ACE sur ISO�

Comme nous venons de voir que la r�activit� de la cellule a une forte in�uence sur
l�e	et de dominance� et que toutes les odeurs n�ont pas la m!me e%cacit�� l�ordre de
dominance constat� ici peut !tre la cons�quence directe de ces deux derni�res observa�
tions� Nous ne conserverons donc que les m�langes de deux composants r�actifs �m�langes
R�R�� Les pourcentages de dominance sont alors l�g�rement di	�rents� mais l�ordre de
dominance reste le m!me 
 il est repr�sent� par le premier histogramme de la �gure ����

Le deuxi�me histogramme de la �gure rappelle� pour comparaison� les e%cacit�s des
m!mes odorants pr�sent�es dans le tableau ���� Au p�cym�ne pr�s� l�ordre de dominance
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Fig� ��� � Pourcentages de dominance �dans les cas R�R	 et d�e�cacit�
 en
termes de R�
 Ro
 R�
 et en termes de R� et Ro uniquement
 des cinq odorants
principaux�

correspond � l�ordre d�e%cacit�� Cet odorant �tant celui qui �voque un maximum de r��
ponses inhibitrices �
�"�� nous avons repr�sent� dans le troisi�me histogramme la r�acti�
vit� des odorants en termes de r�ponses activatrices et neutres uniquement �les inhibitions
n��tant plus comptabilis�es comme des r�ponses�� L�ordre de dominance est alors iden�
tique � ce nouvel ordre d�e%cacit�� La proportion de cellules pour lesquelles un odorant
est dominant est donc corr�l�e � la proportion de cellules r�actives �hors inhibitions� �
cet odorant�

����� La forme du motif

Le tableau ��
 donne le pourcentage de dominance des motifs de chaque type �selon
Buonviso et al�� lorsqu�ils sont associ�s en m�lange avec des motifs de m!me type ou de
chacun des autres types�

La forme du motif �voqu� par chacun des composants est corr�l�e avec l�e	et de do�
minance 
 bien qu�aucun type de motif ne domine syst�matiquement sur un autre� le
type � �non synchronis�� domine moins fr�quemment que les autres �synchronis�s sur la
respiration�� Il semble donc qu�une r�ponse dont l�activit� est synchronis�e sur le cycle
respiratoire ait tendance � dominer sur une r�ponse uniforme�

La �gure ��� illustre les pourcentages de cas o� un param�tre comme l�intensit�
moyenne� l�intensit� maximale� ou l��cart�type� est plus �lev� dans le motif dominant�
Elle permet de v�ri�er que� dans ��" des cas� le motif dominant pr�sente un �cart�type
plus fort que l�autre motif� Et ce n�est pas d( uniquement au fort taux de dominance de
R sur NR� puisque ce taux se maintient dans les situations R�R�

Les autres param�tres d�crivant le motif temporel sont moins corr�l�s avec la do�
minance� En e	et� le seul pourcentage qui s��loigne de ��" est celui de I dans les cas
NR�R� ce qui s�explique par la dominance des NR sur les r�ponses inhibitrices presque
exclusivement�
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Type dominant
�ab �ab # 
abcd

�ab �
" #�" �
" ��"
Type �ab ��" ��" ##" ��"

domin� # ��" ��" ��" ��"

abcd ��" 
�" ��" ��"

Dominance moyenne #�" ��" ��" ��"

Tab� ��� � Pourcentage de dominance de chaque type de motif sur chacun des
autres� Le pourcentage de dominance d�un type X sur un type Y est donn� par
le nombre de cas o� X est dominant sur Y
 ramen� au nombre de cas o� les
types X et Y sont associ�s en m�lange �entre �� et ��� selon les paires de
types	� La somme des proportions de dominance de X sur Y et de Y sur X
n�atteint pas � � cause des cas o� la r�ponse au m�lange n�est domin�e par
aucun des motifs de ses composants�
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Fig� ��� � Corr�lation de la forme du motif avec la dominance � les barres
indiquent le pourcentage de cas o� le motif dominant est caract�ris� par un
I
 un Imax ou un STD plus fort que l�autre motif
 dans tous les cas
 puis
pour chacun des cas de dominance s�par�ment �R�R
 R�NR et NR�R	� Plus
ces pourcentages s��loignent de ��� �ligne en pointill�	
 plus le param�tre est
corr�l� avec le ph�nom�ne de dominance�
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����� La localisation ant�ropost�rieure de la cellule

Les taux de r�activit� et de dominance ont �t� calcul�s s�par�ment pour les cellules
enregistr�es dans des r�gions plut.t post�rieures� m�dianes ou ant�rieures du bulbe olfactif�
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Fig� ��� � In"uence de la localisation ant�ro�post�rieure sur la r�activit� et
la dominance � 
� cellules ont �t� enregistr�es dans une r�gion post�rieure du
bulbe
 �
 dans une r�gion centrale et 
� dans une zone ant�rieure�

Bien que le taux de r�activit� de chacune des cinq odeurs ne soit pas signi�cative�
ment di	�rent d�une r�gion du bulbe � l�autre� le taux de dominance de P et M varie
signi�cativement avec la zone du bulbe consid�r�e�

��� 
volution de la dominance avec la concentration

L�e%cacit� d�une mol�cule d�pend de sa concentration� et le taux de dominance d�une
odeur d�pend de son e%cacit�� Il est donc tr�s probable que la dominance soit corr�l�e
avec la concentration de l�odorant�

Toute la suite de ce chapitre est consacr� � l�in�uence de la concentration relative des
deux composants sur la loi de composition de leurs motifs� Elle pr�sente les r�sultats de
l�exp�rience � concentration variable� Dans cette section� nous d�crivons la composition
des motifs en termes de dominance � dans la suivante� nous la d�crirons en termes de
coe%cients de pond�ration�

Nous pr�sentons dans un premier temps l��volution de taux de dominance des com�
posants avec leur concentration relative dans les m�langes� Dans un deuxi�me temps
l��volution de la dominance avec la concentration sera d�taill�e cas par cas�

����� �volution du taux de dominance

Pour tester l�in�uence de la concentration relative d�un composant d�un m�lange sur sa
capacit� � dominer� nous �tudions dans un premier temps le pourcentage de dominance
d�un composant X de nature quelconque en fonction de sa concentration relative dans
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un m�lange� Cette concentration relative est exprim�e par le logarithme en base �� du
rapport de sa concentration sur celle de l�autre composant du m�lange 
 log����X ��Y ��

Les r�sultats de cette �tude sont pr�sent�s dans la �gure ���� L�origine de l�axe des
abscisses repr�sente donc des concentrations �quilibr�es� � repr�sente une concentration
en X dix fois plus forte que celle de l�autre composant� et �� une concentration en X dix
fois moins forte que celle de l�autre composant�
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Fig� ��� � Taux moyens de dominance
 de co�dominance �c�est���dire que le
m�lange �voque un motif interm�diaire entre les deux motifs �voqu�s par ses
composants	
 et d�ind�pendance
 pour l�ensemble des odorants en fonction de
leur concentration relative dans le m�lange�

Cette �gure montre que le taux de dominance augmente r�guli�rement avec la concen�
tration relative d�un composant dans un m�lange� Le taux de co�dominance �lorsque le
motif �voqu� par le m�lange est interm�diaire entre les deux motifs �voqu�s par ses com�
posants� est pratiquement constant quelle que soit la concentration� avec une l�g�re aug�
mentation pour les concentrations �quilibr�es� De m!me� le taux d�ind�pendance reste
constant lorsque la concentration varie� avec toutefois une l�g�re baisse pour les concen�
trations �quilibr�es�

Comme toutes les odeurs n�ont pu !tre test�es sur la m!me gamme de rapports de
concentration � cause de leurs tr�s fortes di	�rences de pression de vapeur saturante� les
pourcentages moyens de dominance n�ont pas �t� calcul�s avec les m!mes odorants d�un
rapport � l�autre� Par exemple� on ne peut obtenir log����X ��Y �'�� que pour X*A� Nous
d�composons donc� dans la �gure ���� le pourcentage de dominance moyen de la �gure ���
en pourcentage de dominance pour chaque composant X s�par�ment�
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Fig� ��� � Taux de dominance de chaque odorant en fonction de sa concentra�
tion relative dans le m�lange�

La �gure ��� montre que l�augmentation du taux de dominance avec la concentration
se retrouve odorant par odorant� avec toutefois l�apparition d�un plateau pour A et C au
del� des concentrations �quilibr�es� et pour I dans les forts rapports de concentration�

Ces r�sultats con�rment qu�il semble y avoir une augmentation du taux de dominance
en fonction de la concentration relative� Il reste toutefois une distorsion d( au fait que
chaque odorant X n�est pas associ� au m!me odorant Y dans le m�lange selon leurs
rapports de concentration� Pour X*A par exemple� le rapport le plus faible correspond �
des m�langes avec I et M� tandis que le rapport suivant correspond aux m�langes avec I� P
et M� et le suivant �rapport �quilibr�� avec tous les odorants �C� I� P et M�� L�augmentation
du taux de dominance avec la concentration doit donc !tre v�ri��e cas par cas�

����� �volution de la dominance cas par cas

Pour �� m�langes� dont les motifs �voqu�s ont �t� enregistr�s dans #� cellules de la
seconde �tude� nous avons appliqu� une gamme de concentrations � l�un des deux odorants
�not� X�� aussi bien lorsqu�il �tait utilis� pur que lorsqu�il �tait utilis� en m�lange avec
un autre odorant �not� Y� dont la concentration reste constante ���� Pa��

Nous n�avons gard� des �� m�langes que les 
� qui pr�sentent au moins deux rapports
de concentration pour lesquels les motifs �voqu�s par les composants sont di	�rents� Sur
ces 
� couples� nous avons observ� le sens de variation de la dominance de chacun des
deux odorants en fonction de la concentration de l�odorant X�

Quatre sens de variation de la dominance sont th�oriquement possibles pour chacun
des deux odorants 


� soit la dominance est croissante avec la concentration� c�est���dire que l�odorant



�#� PARTIE IV� R�SULTATS

passe de la position de domin� � celle de dominant lorsque sa concentration relative
augmente �

� soit la dominance est d�croissante avec la concentration� l�odorant passant de la
position de dominant � celle de domin� �

� soit la dominance est stationnaire� c�est���dire que l�odorant garde la position de
dominant ou de domin� sur toute la gamme de concentrations �

� soit la dominance est non�monotone� c�est���dire que l�odorant passe alternativement
de la position de domin� � celle de dominant selon les concentrations� Finalement�
�� cas de �gure sont donc envisageables lorsqu�on consid�re le comportement des
deux odorants�

Le tableau ��� donne le pourcentage de paires se trouvant dans chacun des cas pos�
sibles� et la �gure ���� un exemple de paire se trouvant dans chacun des quatre cas de
�gure les plus fr�quents �en gras dans le tableau �����

Odeur variable Odeur �xe � dominance 

� dominance 
 d�croissante stationnaire croissante non�monotone total

d�croissante � " � " � " � " 
 "
stationnaire �� � �� � 
 " � " �� �

croissante �� � �� � � " � " �	 �

non�monotone � " � " � " �� " �� "

total �� � �� � � " �� " ��� "

Tab� ��� � R�partition des �� couples dans les �� cas de �gure pour l��volution
de la dominance des deux odorants avec le rapport de leur concentration�

Le tableau ��� montre� lorsque l�on compare les totaux par ligne avec ceux par colonne�
qu�il y a autant de diminution de la dominance du composant � concentration �xe que
d�augmentation de la dominance du composant � concentration variable� La dominance
d�un composant sur un autre �volue donc avec le rapport de leur concentration� et non
avec la valeur absolue de chaque concentration�

Le d�tail du tableau montre que �#" des m�langes pr�sentent une augmentation de
la dominance du composant � concentration relative croissante� accompagn�e d�une dimi�
nution de la dominance du composant � concentration relative d�croissante� On observe
donc l� une r�elle transition de dominance d�un composant sur l�autre�

Plus g�n�ralement� �� " des paires qui ont �t� soumises � une gamme de rapports
de concentration pr�sentent une augmentation ou une monotonie de la dominance du
composant dont la concentration relative augmente� et une diminution ou une monotonie
de la dominance du composant dont la concentration relative diminue �valeurs en gras��
On peut supposer que la gamme des concentrations test�s n�est pas assez large pour
observer la transition de dominance� Ces �� " des enregistrements sont donc compatibles
avec l�hypoth�se d�une augmentation de la dominance avec l�augmentation relative de la
concentration d�un composant dans un m�lange�

Les �
 " des cas restants pr�sentent soit un comportement oppos� ��" des cas�� soit
le plus souvent un comportement de dominance non monotone� un composant passant
irr�guli�rement de l��tat de dominant � celui de domin�� Cela peut s�expliquer par une
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Fig� ���� � Quatre exemples d��volution de la dominance avec le rapport des
concentrations � la ligne du haut pr�sente des exemples o� la dominance de
X est stationnaire
 et la ligne du bas des exemples o� elle est croissante � la
colonne de gauche des exemples o� la dominance de Y est d�croissante
 et la
colonne de droite des exemples o� elle est stationnaire� Ces quatre exemples
correspondent � quatre des seize cas de �gure les plus fr�quents
 not�s en gras
dans le tableau ����
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di	�rence entre le motif �voqu� par le m�lange et celui �voqu� par son composant qui se
trouve � la limite du seuil de signi�cativit� de la m�thode probabiliste� et passe alterna�
tivement de part et d�autre de ce seuil avec la variabilit� des enregistrements�

Pour aller au del� de cette binarit�� et �liminer l��ventuel e	et de seuil que nous
venons de mentionner� nous nous int�ressons maintenant � l��volution des coe%cients de
projection du m�lange sur chacun des composants�

��� 
volution des coe�cients de pond�ration avec la
concentration

L��volution de la composition des motifs temporels des composants en fonction de leur
concentration relative est �tudi� ici en termes de coe%cients de pond�ration� La pr�senta�
tion des r�sultats de cette �tude est organis�e selon la m!me logique que pr�c�demment�

����� �volution des coe�cients de pond�ration moyens

La �gure ���� montre que le coe%cient de pond�ration moyen �X du composant X
d�un m�lange augmente logarithmiquement avec sa concentration relative dans le m�lange
selon �X � ��	����log����X
��Y 
�� lorsque le rapport des concentrations est compris entre
��� et �� environ� Lorsqu�un composant est dix fois plus concentr� que l�autre dans un
m�lange� le coe%cient du composant le plus concentr� est ��� en moyenne� et celui du
composant le moins concentr� est de ��� en moyenne�

Cette augmentation moyenne peut !tre le re�et d�une augmentation progressive de
chacun des coe%cients de projection� ou bien de la transition rapide d�un nombre pro�
gressivement croissant de coe%cients�

Pour trancher entre ces deux hypoth�ses� la �gure ���� repr�sente aussi les proportions
de coe%cients inf�rieurs � ��#� compris entre ��# et ��#� et sup�rieurs � ��#� Selon la
premi�re hypoth�se� le nombre de coe%cients compris entre ��# et ��# devrait augmenter
fortement pour les concentrations �quilibr�es� tandis que selon la deuxi�me� il devrait
rester relativement constant pour toutes les concentrations�

La relativement faible variation de la proportion de coe%cients compris entre ��# et
��# par rapport � la forte variation des coe%cients aux valeurs plus extr!mes semble plu�
t.t en faveur de l�hypoth�se selon laquelle l�augmentation du coe%cient moyen est due
� un nombre croissant de coe%cients ayant e	ectu� une transition relativement rapide
d�une valeur faible � une valeur forte� Cette transition sera �tudi�e plus pr�cis�ment cas
par cas dans la section suivante�

Pour la m!me raison que dans le paragraphe pr�c�dent� nous avons �tudi� dans la
�gure ���� l��volution du coe%cient de projection moyen sur chacun des odorants en
fonction de sa concentration relative dans le m�lange�

Les r�sultats sont tr�s proches de ceux observ�s � propos de la dominance 
 le coef�
�cient de pond�ration de chaque odorant est d�autant plus important �en moyenne� que
sa concentration relative est forte� Pour la gamme de concentrations r�alisable� certains
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Fig� ���� � Trait plein � coe�cient de projection moyen sur l�ensemble des
odorants en fonction de leur concentration relative dans le m�lange� Traits
pointill�s � proportion de coe�cients de projection inf�rieurs � ��

 compris
entre ��
 et ��
 et sup�rieurs � ��
 en fonction de la concentration relative
de l�odorant sur lequel est faite la projection�
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odorants semblent atteindre un plateau� comme l�ACE pour ���� et le CYM pour ���� Il est
toutefois probable que la croissance de leur coe%cient de pond�ration moyen se poursuive
pour des concentrations relatives su%samment �lev�es� En e	et� en augmentant fortement
la concentration relative d�un composant� on se rapproche de la condition o� il est pr�sent�
pur�

����� �volution des coe�cients de pond�ration cas par cas

La �gure ���# montre deux exemples d��volution des motifs �voqu�s par un m�lange
et par ses composants en fonction de leurs concentrations relatives� Les coe%cients de
pond�ration correspondants sont aussi indiqu�s dans chacun des cas�

Dans l�exemple du haut� les deux odorants I et M sont e%caces � toutes les concen�
trations r�alis�es� Les motifs �voqu�s par I et M semblent proches visuellement� mais
leurs repr�sentations vectorielles forment tout de m!me un angle sup�rieur � ��
� Il ne
faut pas chercher � distinguer ces motifs par la position du pic �qui est toujours centr�
sur le �e ou �e bin�� mais par la forte inhibition au niveau des bins �� et �#� �voqu�e
sp�ci�quement par l�odorant M� Pour le premier rapport de concentration ��I ��M *�����
le motif �voqu� par le m�lange est parfaitement identique au motif �voqu� par M� et
��I � �M� � ������ ����� Dans le deuxi�me rapport de concentration ��I ��M *#�� le motif
�voqu� par le m�lange pr�sente encore l�inhibition caract�ristique de M� mais les coef�
�cients de pond�ration sont moins contrast�s 
 ��I � �M� � ���
� ����� D�s le troisi�me
rapport de concentration ��I ��M *
�� la dominance est invers�e� et le motif du m�lange
est identique � celui de I 
 ��I � �M� � ��� ����� Cette dominance de I se maintient pour le
quatri�me rapport de concentration�

Dans l�exemple du bas� C n��voque pas de r�ponse tandis que P est e%cace pour
toutes les concentrations test�es� P est dominant pour les deux premiers rapports de
concentration� Pour le troisi�me rapport de concentration ��C ��P *��� il est int�ressant
de noter que le m�lange CP est domin� par le composant C ine%cace� P pr�sent� isolement
�voque une r�ponse� mais devient ine%cace lorsqu�il est peu concentr� et m�lang� avec le
composant C�

Dans ces deux exemples� les coe%cients de pond�ration de chaque composant sont
fonction croissante de sa concentration relative dans le m�lange�

Le tableau ��� pr�sente les statistiques sur le sens de variation des coe%cients de pro�
jection sur chacun des composants d�un m�lange� Sur les �� paires d�odeurs enregistr�es�

� sont conserv�es car elles pr�sentent au moins deux rapports de concentration o� les
vecteurs�composants sont s�par�s d�un angle assez important �sup�rieur � ��
� pour que
les coe%cients de projection aient un sens�

Les totaux par ligne et par colonne du tableau ��� montre que les coe%cients de
pond�ration d�un composant �voluent dans la majorit� des cas ���"� avec le m!me sens
de variation que sa concentration relative� que cet odorant ait une concentration �xe ou
variable� L�in�uence du motif de chaque composant dans un m�lange est donc fonction
de sa concentration relative et non absolue�

L�analyse plus d�taill�e du tableau montre que les m�langes dont les deux coe%cients
varient dans le m!me sens sont tr�s peu nombreux ��"�� Cette observation est � rapprocher
d�un r�sultat pr�c�dent �tablissant que la somme des deux coe%cients reste en g�n�ral
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Fig� ���
 � Deux exemples d��volution du motif �voqu� par un m�lange avec la
concentration relative de ses deux composants� L�exemple du haut correspond
� l�activit� de la cellule �
� en r�ponse au m�lange IM� L�odorant sur lequel
la gamme de concentrations a �t� appliqu� est I� L�activit� spontan�e de cette
cellule �non repr�sent�e	 n�est pas modul�e
 et signi�cativement di��rente de
tous les motifs �voqu�s pr�sent�s� L�exemple du bas correspond � l�activit� de
la cellule �
� en r�ponse au m�lange CP� L�odorant sur lequel la gamme de
concentration a �t� appliqu� est P� L�activit� spontan�e de cette cellule �non
repr�sent�e	 est identique � celle de l�odorant C
 qui n�est donc pas e�cace �
la concentration utilis�e�
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Odeur variable Odeur �xe � coe%cients 

� coe%cients 
 d�croissants stationnaires croissants non�monotones total

d�croissants � " � " �� " � " �� "
stationnaires � � �� � � " � " �� �

croissants �� � 
 � � " � " �� �

non�monotones � " � " � " � " � "

total �� � �� � �� " � " ��� "

Tab� ��� � R�partition des �� couples dans les �� cas de �gure pour l��volution
des coe�cients de projection sur les deux odorants avec le rapport de leur
concentration�

constante et proche de ��
D�autre part� nous obtenons � nouveau �� " de paires �en gras dans le tableau ����

dont les coe%cients de pond�ration de chaque composant sont fonction croissante �au sens
large� de leur concentration relative dans le m�lange�

Dans ��" des cas� les deux coe%cients restent constants 
 les gammes de concentrations
ont peut�!tre �t� e	ectu�es en dehors du domaine de variation�

Par contre dans ��" des cas� ce qui correspond � �� m�langes� les coe%cients de
pond�ration des composants sont fonction croissante �au sens strict� de leur concentra�
tion relative� Ce pourcentage est beaucoup plus �lev� que les �#" observ�s dans le cas
de la dominance �cf� tableau ����� Le fort taux de dominance stationnaire observ� pr�c��
demment correspondrait donc � une �volution croissante de l�in�uence relative de chaque
composant avec sa concentration� mais insu%sante pour croiser le seuil de signi�cativit��

Cinq exemples de transition du couple ��X � �Y � de valeurs proches de ����� � des
valeurs proches de ����� sont repr�sent�s par la �gure ���
 
 elles sont en g�n�ral rapides
et s�e	ectuent d�un rapport au suivant lorsqu�ils sont assez �loign�s� ou sur plusieurs
rapports mais en moins d�une demi�unit� log�� lorsque les rapports sont serr�s� Le seuil
autour duquel s�e	ectue la transition d�pend du m�lange et de la cellule� Nous n�avons
pas observ� su%samment de transitions par m�lange pour calculer un seuil d�inversion
moyen par m�lange�

����� �volution conjointe de la r�activit�

Pour les �� m�langes dont on observe la transition de dominance d�un composant �
l�autre� nous avons v�ri�� si le seuil autour duquel s�e	ectue cette transition �tait corr�l�
avec le seuil de r�activit� cellulaire � l�odorant dont la concentration varie�

Le tableau ��� r�pertorie le nombre de m�langes se trouvant dans chacun des huit cas
possibles de r�activit� cellulaire vis���vis de chacun des deux composants� La �gure ���

montre des exemples de transition repr�sentatifs des quatre cas de �gure les plus fr�quents
et d�un cas particulier o� l�augmentation de la concentration d�un composant le rend
ine%cace�

Le tableau ��� montre que dans �� cas sur ��� comme dans les exemples � et � de



CHAPITRE �� LOI DE COMPOSITION DES MOTIFS TEMPORELS �#�

/volution de la r�activit� R�activit� � l�odeur �xe 

� l�odeur variable 
 Non�r�ponse R�ponse total

NR 
 NR � � �
NR 
 R � � ��
R 
 NR � � �
R 
 R � � ��

Tab� ��� � R�partition des �� m�langes pr�sentant une transition de dominance
dans les huit cas possibles de r�activit�� Le composant � concentration �xe
peut �voquer une r�ponse ou une non�r�ponse
 et le composant � concentration
variable peut n��voquer que des NR �NR 
 NR	
 que des R �R 
 R	
 ou
�voluer avec l�augmentation de la concentration de NR � R �NR 
 R	 ou de
R � NR �R 
 NR	� Des exemples des cas indiqu�s en gras sont repr�sent�s
dans la �gure �����
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Fig� ���� � Exemples d��volution de coe�cients de projection�
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la �gure ���
� la transition de dominance s�accompagne d�une transition de r�activit��
c�est���dire qu�un composant ine%cace et domin� � faible concentration devient e%cace
et dominant � forte concentration� Ces deux transitions peuvent avoir lieu entre les deux
m!mes rapports de concentration comme c�est le cas dans les exemples � et � de la
�gure ���
 �� cas sur ���� ou bien !tre d�cal�es 
 la dominance peut appara)tre juste avant
la d�tection de la r�ponse �
 cas sur ��� ou juste apr�s �� cas sur ����

Nous observons aussi� dans le tableau ���� �� cas sur ��� comme les exemples # et 
 de
la �gure ���
� o� le composant � concentration variable est e%cace � toutes les concen�
trations test�es 
 la transition de dominance s�e	ectue donc bien apr�s la transition de
r�activit�� qui n�a pas pu !tre observ�e dans la gamme e	ectu�e�

Le seuil de transition de dominance n�est donc pas strictement corr�l� avec le seuil
d�e%cacit� de l�odorant � concentration variable� Il est possible qu�il d�pende des seuils
d�e%cacit� des deux odorants�

��
 Conclusion

Le motif �voqu� par un m�lange est donc une moyenne pond�r�e des motifs �voqu�s par
ses composants� En g�n�ral� le coe%cient de pond�ration d�un composant est largement
plus important que celui de l�autre� et le m�lange �voque donc le m!me motif que ce
composant dominant� Plusieurs facteurs sont corr�l�s avec les coe%cients de pond�ration
des deux composants� comme l�e%cacit� et la nature de l�odorant� la forme du motif� et
la position de la cellule dans le bulbe�

La concentration relative des composants dans un m�lange joue un r.le fondamental
dans l�in�uence de leurs motifs �voqu�s respectifs sur le motif du m�lange� Dans ��"
des cas observ�s� l�in�uence augmente ou reste constante avec la concentration relative�
Comme les gammes de concentrations applicables aux di	�rents odorants �taient techni�
quement limit�es� nous ne pouvons v�ri�er si� avec des concentrations relatives su%sam�
ment �lev�s� tous les composants �nissent par dominer dans un m�lange� Mais cela est tr�s
vraisemblablement le cas� puisqu�en augmentant tr�s fortement la concentration relative
d�un composant dans un m�lange� on se rapproche de la stimulation o� il est pr�sent�
pur�

La transition de dominance d�un composant sur l�autre se r�alise tr�s rapidement avec
l��volution de leurs concentrations relatives� autour d�un seuil propre � chaque cellule et �
chaque m�lange� Ce seuil de transition n�est pas corr�l� avec le seuil d�e%cacit� du com�
posant dont on a fait varier la concentration� Il est toutefois possible qu�il soit corr�l� avec
le rapport des seuils d�e%cacit� des deux odorants� Il nous est impossible de r�pondre ici �
cette question puisque l�un des deux odorants n�a �t� utilis� qu�� une seule concentration�
Nous ne connaissons donc pas son seuil d�e%cacit��

Les r�sultats de cette exp�rience � concentration variable nous permettent d�interpr�ter
ce que nous avons observ� dans les deux exp�riences � concentration �xe� Les ��" environ
de dominance correspondent � des rapports de concentration qui se situent en dehors de
la bande �troite de variation des coe%cients de pond�ration� et les autres correspondent
� des concentrations dont le rapport se situe dans cette bande�
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Chapitre �

Consid�rations m�thodologiques

��� Le choix d�une description temporelle

Pour caract�riser l�activit� d�un neurone� l�information temporelle est plus ou moins
prise en compte par les di��rentes �tudes d��lectrophysiologie� Les deux descriptions ex�
tr	mes �tant 


� l�intensit� moyenne de d�charge� largement utilis�e� m	me pour d�crire des activit�s
modul�es dans le temps �

� la prise en compte de l�information temporelle 
ne contenue dans les trains de PA�
qui peut 	tre porteuse d�une signi
cation biologique ����� ��� ��� ���� ��� ���� L�or�
ganisation temporelle 
ne des trains de PA peut 	tre � la base d�un code propre �
chaque cellule� comme les intervalles interspikes� les triplets r�p�t�s� ainsi qu�� la
base d�un codage corr�lationnel des stimuli par l�interm�diaire de synchronisations
et de d�synchronisations pr�cises des instants d��mission des PA d�une population
de neurones�

En olfaction� ces deux descriptions extr	mes de l�activit� neuronale sont utilis�es� Si
la majorit� des travaux sont bas�s sur l�intensit� moyenne de d�charge �cf� Donn�es bi�
bliographiques�� de plus en plus d��tudes s�int�ressent au codage temporel 
n des odeurs�
Depuis Freeman ����� un mode de codage des odeurs est recherch� dans les motifs spatiaux
d�amplitude et de phase des �lectro�enc�phalogrammes enregistr�s en surface du bulbe ol�
factif� Des oscillations haute fr�quence ��� Hz� de l�activit� d�assembl�es neuronales ont
�t� montr�es au niveau du lobe antennaire des insectes ����� Chez les mammif�res� l�activit�
populationnelle peut osciller dans di��rentes bandes de fr�quences 
 � �� � � Hz�� � ��� �
�� Hz�� et � ��� � �� Hz� ���� ���� Ces oscillations sont le re�et d�une synchronisation tem�
porelle 
ne des activit�s unitaires d�une assembl�e neuronale� Ces observations ont donn�
lieu � des mod�les de codage populationnel des odeurs par la fr�quence et l�intensit� des
oscillations qu�elles �voquent dans chacune des assembl�es neuronales ���� ��� ����

Ces oscillations � haute fr�quence ne peuvent 	tre rep�r�es sur un neurone isol�� dont le
taux de d�charge n�est pas assez important� mais seulement sur des populations� Comme
point de d�part � cette �tude sur l�activit� unitaire des cellules mitrales� nous avons donc
adopt� une description temporelle moins pr�cise 
 l��volution de la fr�quence instantan�e
de d�charge au long du cycle respiratoire divis� en �� segments�

���
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����� Une hypoth�se forte

Ce choix �limine donc d�s le d�part toute l�information temporelle 
ne contenue dans
les trains de PA que nous avons enregistr�s� Nous faisons l�hypoth�se forte que cette in�
formation n�est pas indispensable � la repr�sentation des odeurs dans le bulbe olfactif� et
que l�activit� d�une cellule mitrale en r�ponse � une stimulation odorante peut 	tre d�crite
par l��volution de son intensit� de d�charge au cours du cycle respiratoire�

Comme il existe des modes de description de l�activit� neuronale plus sensibles que
celui que nous avons choisi� les di��rences non signi
catives entre deux motifs temporels
indiquent 


� soit que la cellule ne discrimine pas par son activit� les deux conditions sous les�
quelles elle a �t� enregistr�e �

� soit que son moyen de discrimination �chappe � notre description�

Par cons�quent� la mise en �vidence d�un e�et de dominance� bas�e sur une identit� des
motifs� est directement li�e � la description choisie�

Dans l�hypoth�se extr	me selon laquelle la seule information bulbaire utile � l��tablis�
sement des repr�sentations corticales serait port�e par l�organisation temporelle 
ne des
trains de PA� tous les ph�nom�nes que nous observons ici ne seraient que des artefacts de
ce mode de codage et n�auraient aucune signi
cation en termes de codage� Mais il faudrait
alors remettre en question l�int�r	t de la plus grande majorit� des �tudes �lectrophysiolo�
giques de l�olfaction�

����� La r�duction de l�espace de description

La s�lection d�une description extraite de ces �� dimensions de d�part est le fruit d�un
compromis entre di��rentes contraintes 


� la minimisation de la dimension de l�espace de description des donn�es �

� la maximisation de la variabilit� des donn�es dans le nouvel espace de description �

� la signi
cation biologique ou descriptive des param�tres s�lectionn�s�

Un d�coupage du cycle respiratoire en �� intervalles rend compte d�un maximum des
ph�nom�nes observ�s avec �� dimensions� En revanche� les descriptions plus concises que
nous avons test�es r�duisent la variabilit� des donn�es� ce que nous cherchons � �viter pour
�tudier le plus pr�cis�ment possible l�activit� �voqu�e par un m�lange en comparaison avec
celles �voqu�es par ses composants�

Toutes les descriptions issues de l�histogramme de d�part n�ont pas �t� �tudi�es 
 seules
les combinaisons lin�aires des dimensions de d�part� et les quelques combinaisons non
lin�aires dont la signi
cation nous paraissait int�ressante ont �t� test�es� Il se peut donc
qu�il existe une combinaison non lin�aire des dimensions de d�part aboutissant � un espace
de description de faible dimension� et qui puisse rendre compte de toute la variabilit� des
donn�es� mais dont les axes auraient perdu toute signi
cation� Les r�sultats seraient alors
plus di�cilement interpr�tables�
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C�est la raison pour laquelle nous avons choisi un espace de description o� chaque
dimension avait une signi
cation claire �l�intensit� de d�charge � un moment donn� du
cycle respiratoire�� quitte � ce qu�il ne soit pas le plus �conomique�

����� La repr�sentation des stimuli dans l�espace choisi

Le choix du mode de description adopt� est justi
� par le fait qu�il rend compte de
la corr�lation de l�activit� des cellules mitrales avec la stimulation odorante � laquelle est
soumis l�animal�

Mis � part les travaux r�cents de Kay et Laurent ���� sur l�animal vigile et en activit��
o� il semble que l�activit� des cellules mitrales soit davantage corr�l�e avec le contexte
qu�avec les odeurs auxquelles est soumis l�animal� l�ensemble des travaux sur le bulbe
olfactif consid�rent que le codage des stimuli odorants est assur� par l�activit� des cellules
mitrales�

Les motifs �voqu�s par plusieurs r�p�titions du m	me stimulus sont tr�s proches ����� et
ceux �voqu�s par des stimuli di��rents sont discriminants dans ��� des cas� La r�partition
temporelle de l�activit� d�une cellule mitrale au cours du cycle respiratoire semble donc
bien repr�sentative de la stimulation odorante�

D�autre part� une �tude r�alis�e dans les m	mes conditions exp�rimentales et avec le
m	me mode de description de l�activit� ���� montre que c�est � la nature mol�culaire et
non � l�intensit� de la stimulation que cette activit� des cellules mitrales est corr�l�e� Ce
r�sultat est � l�origine de la probl�matique de la repr�sentation temporelle des m�langes
en comparaison avec celle de leurs composants�

��� Compl�mentarit� des m�thodes d��tude associ�es

L�utilisation d�un motif � �� dimensions pour caract�riser la r�ponse d�une cellule �
un stimulus a demand� la mise au point de m�thodes d�analyse adapt�es� Deux m�thodes
compl�mentaires ont �t� retenues ici pour comparer le motif de r�ponse �voqu� par un
m�lange aux motifs de r�ponse �voqu�s par ses composants� La premi�re tient compte
du processus qui est suppos� avoir g�n�r� les motifs pour d�livrer une d�cision binaire
quant � la signi
cativit� de leur di��rence� La deuxi�me donne un indice continu de la
participation de chacun des motifs �voqu�s par les composants dans le motif �voqu� par
le m�lange� Ces deux m�thodes sont compl�mentaires car les limites de chacune sont
compens�es par l�autre 


����� La classi�cation probabiliste

Cette m�thode a l�avantage de tenir compte du processus qui est suppos� avoir g��
n�r� les motifs pour les comparer� Elle permet donc de choisir un seuil de signi
cativit�
et d�obtenir une d�cision binaire quant � la di��rence observ�e entre deux motifs� Son
utilisation est limit�e par le fait qu�elle ne permet pas de d�montrer le ph�nom�ne de
dominance� En e�et� comme toute m�thode de cat�gorisation� elle peut cr�er de toutes
pi�ces un ph�nom�ne de dominance en regroupant dans la m	me classe des objets di���
rents� Dans notre cas� en imaginant que le seuil de sensibilit� de la di��rence entre deux
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motifs est � mi�chemin de la distance moyenne entre les motifs des odorants� on com�
prend que le motif du m�lange se retrouvera syst�matiquement assez proche de l�un des
deux composants pour que ce dernier soit consid�r� comme dominant� C�est pourquoi le
ph�nom�ne de dominance a d� 	tre con
rm� par un param�tre continu�

����� La d�composition lin�aire

La d�composition lin�aire apporte un indice continu des poids respectifs des motifs
�voqu�s par les deux composants dans le motif �voqu� par le m�lange� Elle permet donc
de v�ri
er que le ph�nom�ne de dominance n�est pas un biais engendr� par la m�thode de
comparaison� Elle ne permet pas en revanche de d�cider � partir de quand un composant
est dominant� Cette m�thode permet donc de d�montrer la pr�pond�rance de la dominance
sur les autres modes de combinaison� et la classi
cation probabiliste de la quanti
er�

La d�composition lin�aire est d�autre part particuli�rement utile pour d�terminer les
lois de composition des motifs temporels dans les m�langes� en s�a�ranchissant de la
variabilit� des motifs qui se retrouve dans le r�sidu de projection orthogonal aux deux
composants�
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La repr�sentation bulbaire des m�langes

���� Repr�sentation spatiale des m�langes

L�utilisation des motifs temporels permet une meilleure d�tection de la r�activit� cel�
lulaire que l�intensit� moyenne � donc une meilleure d�
nition spatiale de la r�activit�
bulbaire aux odorants� Nous n�avons pas r�alis� un �chantillonnage assez syst�matique
pour �tudier ici la forme des cartes de r�activit� bulbaire des odorants que nous utilisons�
mais nous pouvons caract�riser la carte d�activation d�un m�lange en fonction de celles
de ses composants� Dans ��� des cas� une cellule r�pond � un m�lange si et seulement si
elle r�pond � un au moins de ses composants� Par rapport � ce mod�le de composition de
la r�activit�� seulement �� des cas correspondent � des interactions de m�langes  syner�
giques! �r�ponse non attendue� et �� des cas � des interactions  suppressives! �absence
de la r�ponse attendue�� Si les ��� cellules mitrales que nous avons enregistr�es sont re�
pr�sentatives de la population bulbaire� la carte d�activation d�un m�lange binaire est� �
��� pr�s� l�union des cartes d�activation de ses composants�

Ce r�sultat signi
e qu�un m�lange peut 	tre cod� spatialement par une superposition
des repr�sentations spatiales de ses composants� Mais les cellules mitrales �tant tr�s peu
s�lectives� et d�autant moins que l�intensit� de stimulation est forte� ce principe serait vite
� l�origine d�une activation de l�ensemble du bulbe olfactif pour des m�langes de concen�
tration ou de complexit� croissante �en termes de nombre de mol�cules�� Par exemple�
seulement �� des cellules n��taient r�actives � aucune des cinq mol�cules principales que
nous avons test�es� Selon le mod�le de l�union des cartes de r�activit�� le m�lange de ces
cinq mol�cules devrait activer ��� des cellules mitrales� L�addition d�une sixi�me mol�cule
ne pourrait donc pas changer consid�rablement la carte d�activation bulbaire �cf� sch�ma

gure ������

Il est donc di�cilement imaginable que les odeurs naturelles� qui sont des m�langes
de plusieurs centaines de mol�cules� puissent 	tre discrimin�es par ce principe d�union des
repr�sentations spatiales de leurs composants dans le bulbe�

Deux hypoth�ses sont envisageables pour r�soudre cette contradiction 


� soit le principe de superposition mis en �vidence pour des m�langes binaires de
mol�cules est mis en d�faut avec des m�langes plus complexes� Dans ce cas� le

���
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Fig� ���� � Principe du codage spatial des m�langes par superposition des re�
pr�sentations spatiales de leurs composants� La �gure du haut sch�matise les
cartes d�activation de deux odorants et leur m�lange� L�aire des cartes est in�
dicative du taux de cellules r�actives � chaque stimulation� La �gure du bas
repr�sente les cartes d�activation de cinq odorants et leur m�lange selon le
principe d�union 	non v�ri�� exp�rimentalement
 � ce principe devient respon�
sable d�une tr�s mauvaise discrimination spatiale des m�langes de plusieurs
mol�cules�

pourcentage de suppression ��� pour deux mol�cules� augmenterait avec le nombre
de mol�cules en m�lange� ce qui r�duirait d�autant la carte d�activation aux m�langes
complexes et favoriserait leur discrimination� Cette hypoth�se est tr�s vraisemblable
compte tenu de l�important r�seau de connections horizontales inhibitrices au niveau
du bulbe� qui pourrait 	tre responsable d�une quantit� de suppressions augmentant
conjointement avec la taille de la carte globale d�activation bulbaire �

� soit la faible discrimination spatiale des m�langes complexes est compens�e par un
codage temporel du m�lange par la large population cellulaire qui y est r�active�

La validit� de chacune de ces deux hypoth�ses� qui ne sont pas exclusives� ne peut 	tre
test�e qu�en �tudiant la r�ponse du syst�me olfactif � des m�langes d�un plus grand nombre
de mol�cules�

���� La repr�sentation temporelle des m�langes

�	���� Pr�dictibilit� du motif temporel d�activit� cellulaire

M�langes dont les composants �voquent des motifs identiques

Lorsque les deux motifs sont identiques� le m�lange �voque lui aussi dans ��� des cas
un motif identique� et donc largement pr�visible� Il n�y a donc en g�n�ral pas d�augmenta�
tion de l�activit� cellulaire lorsqu�on pr�sente conjointement deux stimuli� contrairement
� ce que l�on pourrait attendre �voir les corr�lats neurophysiologiques de la repr�sentation
bulbaire des m�langes��

Les ��� des cas o� la r�ponse au m�lange est di��rente de celle �voqu�e par ses
composants� en g�n�ral un peu plus forte� peuvent 	tre attribu�s � un d�but d�additivit�
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de l�e�et des deux composants� Cela est corrobor� par le plus grand nombre de cas o�
deux NR produisent une R que le contraire�

Une partie des cas o� le m�lange n��voque pas le m	me motif que ses composants peut
aussi 	tre attribu�e � la sensibilit� au bruit du test de comparaison� Il existe forc�ment
des cas o� les di��rences entre composants et entre m�lange et composants se trouvent
juste de part et d�autre du seuil de signi
cativit� de la m�thode� Les ph�nom�nes qui se
produisent dans un petit pourcentage de cas� comme les �� des m�langes R"R qui donnent
une NR� ont de grandes chances de ne pas avoir de signi
cation biologique� et de provenir
de la classi
cation de valeurs continues et pr�sentant une variabilit� non n�gligeable�

M�langes dont les composants �voquent des motifs di��rents

Lorsque les composants �voquent des motifs di��rents� nous avons montr� que la varia�
bilit� de l�activit� des cellules mitrales pouvait � elle seule su�re � expliquer la di��rence
entre le motif temporel �voqu� par un m�lange et la moyenne pond�r�e des motifs �vo�
qu�s par ses composants� Nous admettons donc que 
 �EPXY � �X �EPX � �Y �EPY avec
�X � �Y � �� La pr�diction du motif �voqu� par le m�lange revient alors � la pr�diction
de l�un des coe�cients de pond�ration �X et �Y �

Le plus souvent� un des composants est largement pr�pond�rant sur l�autre et �X � �
tandis que �Y � �� ou vice versa� On observe alors un ph�nom�ne de dominance� C�est
le cas dans ��� des m�langes dont les composants �voquent des motifs di��rents� La
pr�diction du motif �voqu� par le m�lange est alors ramen�e � la pr�diction binaire du
composant dominant�

La dominance d�un composant sur un autre d�pend d�un grand nombre de param�tres�
comme la nature et la concentration de l�odorant� l�intensit� et la forme du motif� et bien
s�r de la sensibilit� propre de la cellule� Sans la connaissance de la sensibilit� propre de
la cellule� on ne peut donc pr�voir qu�une probabilit� de dominance de chaque composant
en fonction des param�tres pr�c�dents� qui sera plus ou moins tranch�e selon qu�ils seront
tous en faveur du m	me composant ou non� Par exemple� une r�ponse bien modul�e �
l�ISO a toutes les chances de dominer sur une absence de r�ponse � l�ACE�

Le seuil d�inversion de la dominance

L�e�et de dominance bascule en g�n�ral tr�s rapidement d�un composant � l�autre
lorsque leurs concentrations relatives dans le m�lange changent� mais pour un rapport de
concentration sp�ci
que de chaque cellule� Si la dynamique d��volution des coe�cients
�X et �Y autour du seuil d�inversion de dominance s�XY � � log��X�i��Y �i� est bien
repr�sent�e par celle observ�e dans cette �tude� l�ensemble des coe�cients de pond�ration
d�une cellule est pr�dictible � partir des seuils d�inversion s�XY � de la dominance de tous
les m�langes XY �

La statistique des seuils d�inversion de dominance n�a pas pu 	tre �tudi�e en corr�lation
avec la nature du m�lange car il n�a �t� observ� que �� cas en tout� Le recoupement de
plusieurs observations permet toutefois de faire des hypoth�ses sur la valeur du seuil
d�inversion s�XY � d�une cellule�

Comme la dominance est transitive� nous pouvons faire l�hypoth�se que le seuil d�in�
version n�est fonction que des composants du m�lange 
 s�XY � � f�X� Y ��
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D�autre part� nous avons vu que la dominance d�un composant est d�autant plus pro�
bable que son e�cacit� moyenne� donc sa concentration� est forte� On peut supposer
qu�un composant est d�autant plus dominant qu�il est �loign� de son seuil d�e�cacit�
pour la cellule consid�r�e� Cette hypoth�se est �tay�e par le fait que la dominance d�un
composant est d�autant plus probable que le motif qu�il �voque est caract�ris� par une
intensit� moyenne ou une modulation temporelle forte� Or l�intensit� moyenne et la mo�
dulation temporelle augmentent en g�n�ral avec la concentration au fur et � mesure que
le motif �voqu� s��loigne du motif spontan�� Par cons�quent� un composant X est vrai�
semblablement d�autant plus dominant que sa concentration �X� est �loign�e de son seuil
d�e�cacit� �X�e� Les coe�cients de pond�ration d�un m�lange sont donc probablement
fonction de l��loignement des deux composants de leurs seuils d�e�cacit� respectifs� Le
seuil d�inversion de dominance serait alors directement fonction des seuils d�e�cacit� 

s�XY � � f��X�e� �Y �e�� Il pourrait 	tre particuli�rement int�ressant d��tudier les valeurs
du rapport �X�i��Y �e

�Y �i��X�e
par exemple�

�	���� Cons�quences au niveau bulbaire

Le tableau ���� r�sume l�ensemble des r�sultats pr�c�dents avec l�exemple du m�lange
binaire des mol�cules I et P�

Caract�ristiques de taille codage codage codage
r�activit� et de dominance approxi� temporel temporel temporel
de la population cellulaire mative de I de P de IP

Cellules r�actives dominance NR �� I NR NR
� I ����� dominance I ��� I NR I

Cellules r�actives dominance I ��� I P I

� I et � P co�dominance �� I P IP

����� dominance P ��� I P P

Cellules r�actives dominance P ��� NR P P

� P ����� dominance NR �� NR P NR
Autres cellules NR#NR � R �� NR NR IP

���� NR#NR � NR �� NR NR NR

Tab� ���� � Information temporelle port�e par chaque cellule mitrale du bulbe
olfactif dans l�exemple du m�lange binaire des mol�cules I et P� NR signi�e
que le motif temporel de r�ponse est identique au spontan�� I ou P qu�il est
identique au motif �voqu� par I ou P� et IP qu�il est interm�diaire entre les
motifs �voqu�s par I et P et donc sp�ci�que du m�lange�

Pour cet exemple� on a donc globalement� ��� des cellules qui transmettent une in�
formation temporelle sp�ci
que de I� ��� qui transmettent une information temporelle
sp�ci
que de P� et �� qui transmettent une information interm�diaire� Les ��� de cellules
restantes ne sont pas r�actives au m�lange�

Les proportions indiqu�es ici changent avec la nature mol�culaire des composants en
m�lange� mais surtout avec leur concentration� L�augmentation de la concentration d�un
composant augmente la taille de la population qui lui est r�active� et l�augmentation de
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concentration relative d�un composant dans le m�lange augmente la taille de la population
o� il est dominant�

Le tableau montre que la proportion de cellules qui codent chacun des composants
dans le m�lange est plus faible que celle r�active � chacun de ces composants� Le ph�no�
m�ne de dominance est donc un moyen d�augmenter la s�lectivit� cellulaire aux di��rents
odorants lorsque ceux�ci sont pr�sent�s en m�lange� En e�et� une cellule qui participe �
la repr�sentation de deux odorants di��rents lorsqu�ils sont pr�sent�s isol�ment n�en re�
pr�sentera en g�n�ral plus qu�un lorsqu�ils sont pr�sent�s en m�lange�

Au niveau bulbaire� les m�langes odorants sont repr�sent�s majoritairement par un
codage temporel parall�le de leurs composants� Seule une petite proportion des cellules
transmet une information sp�ci
que du m�lange� Ce codage temporel des composants
pourrait compenser le manque de sp�ci
cit� du codage spatial �voqu� dans la section
pr�c�dente �cf� sch�ma 
gure ������

La proportion de cellules repr�sentant les di��rents composants d�un m�lange don�
nerait d�autre part une information sur leur concentration relative dans le m�lange� Les
composants de trop faible concentration relative seraient alors repr�sent�s par un trop
petit nombre de cellules pour 	tre per$us dans le m�lange�

M

I

P

I

PC
A

I

P

MI

P
C

A

Représentation temporelle
des composants isolés

Représentation temporelle
de leur mélange

Fig� ���
 � Principe du codage temporel des m�langes par dominance de l�un
de leurs composants� Ce codage temporel des composants pourrait compenser
le manque de sp�ci�cit� du codage spatial illustr� dans la �gure pr�c�dente�

���� Concordance avec les �tudes chez le poisson

Une seule �tude similaire de repr�sentation compar�e des m�langes et de leurs compo�
sants dans le bulbe olfactif d�un vert�br� a �t� r�alis�e chez le poisson�chat par Kang et
Caprio ����� Nous discutons ici la concordance des pr�sents r�sultats avec les leurs� dans
la mesure que nous permet la di��rence de description de l�activit� neuronale adopt�e�
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�	���� En termes de r�activit�

Kang et Caprio d�
nissent la r�activit� par une di��rence signi
cative entre l�inten�
sit� moyenne de d�charge avant et pendant stimulation� Ils ne distinguent donc que �
classes 
 les r�ponses activatrices� inhibitrices� et les non�r�ponses en termes d�intensit�
moyenne� En ce qui concerne la r�activit�� la synth�se de leur r�sultats est pr�sent�e dans
le tableau ���� 


Chez le poisson�chat ����
R�activit� aux nombre R�activit� au m�lange XY

composants X et Y de paires non�r�ponse r�ponse

non r�ponse non�r�ponse �� ��� ���
non r�ponse r�ponse ��� ��� ���

r�ponse r�ponse ��� ��� ���

Tab� ���
 � R�activit�s compar�es aux m�langes et � leurs composants dans le
bulbe olfactif du poisson�chat 	d�apr�s Kang et Caprio ��
�
�

Leurs r�sultats sont en accord avec les n%tres dans les cas o� les deux composants
�voquent deux r�ponses ou deux non�r�ponses 
 la grande majorit� des m�langes est
alors responsable de la m	me r�activit�� Une di��rence importante se r�v�le lorsqu�un
composant e�cace est propos� en m�lange avec un composant ine�cace 
 dans la moiti�
des cas� le m�lange n��voque alors pas de r�ponse chez le poisson�chat�

On peut attribuer ce dernier r�sultat � un masquage e�ectif d�une r�ponse par une non�
r�ponse� comme nous en avons observ� quelques�uns dans notre �tude� Ce masquage serait
alors beaucoup plus important chez le poisson que chez le mammif�re� ce qui signi
erait
que la carte d�activit� �voqu�e par un m�lange serait moins �tendue chez le poisson que
chez le mammif�re�

Mais on peut aussi attribuer cette di��rence entre les deux �tudes aux m�thodes de d��
termination de la r�activit�� L�une est bas�e sur l�intensit� moyenne uniquement� et l�autre
sur le motif temporel de d�charge� On peut donc imaginer que parmi les non�r�ponses de
Kang et Caprio� il existe des r�ponses qui ne se manifestent que sous forme temporelle
et peuvent 	tre dominantes sur des r�ponses activatrices ou inhibitrices� donnant ainsi
l�impression que le m�lange n��voque pas de r�ponse�

Pour v�ri
er cette derni�re hypoth�se� nous avons confondu volontairement dans notre
�tude les r�ponses sans changement d�activit� moyenne et les non�r�ponses� Nous obtenons
ainsi une d�
nition de r�activit� en termes d�intensit� moyenne seulement� et des r�sultats
comparables � ceux obtenus chez le poisson�chat� repr�sent�s dans le tableau �����

Le tableau ���� montre que si nous confondons les r�ponses sans changement d�activit�
moyenne avec des non�r�ponses� nous obtenons des r�sultats tr�s proches de ceux de Kang
et Caprio dans le bulbe olfactif du poisson�chat� Il semble donc que les di��rences entre
ces deux �tudes dans la pr�dictibilit� de la r�activit� ne soient qu�une cons�quence des
di��rentes m�thodes de description de l�activit� adopt�es�
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Chez le rat
R�activit� aux nombre R�activit� au m�lange XY

composants X et Y de paires non�r�ponse r�ponse

non�r�ponse non�r�ponse ��� ��� ���
non�r�ponse r�ponse ��� ��� ���

r�ponse r�ponse ��� ��� ���

Tab� ���� � R�activit�s compar�es 	calcul�es en termes de I
 aux m�langes et �
leurs composants� Ce tableau est donn� pour comparaison avec le tableau ���

pr�c�dent�

�	���� En termes d�intensit� moyenne

Si nous comparons les r�ponses aux m�langes et � leurs composants en termes d�in�
tensit� moyenne uniquement� nos r�sultats ressemblent fort � ceux de Kang et Caprio�

Chez le poisson�chat ���� Chez le rat
R�ponse nombre R�ponse au m�lange nombre R�ponse au m�lange

aux composants de paires NR R# R� de paires NR R# R�

NR NR �� ��� ��� �� ��� ��� �� ���
NR R# �� ��� ��� �� ��� ��� ��� ��
NR R� �� ��� �� ��� ��� ��� �� ���
R# R# �� ��� ��� �� �� ��� ��� ��
R# R� �� ��� ��� ��� �� ��� ��� ���
R� R� �� �� �� ��� �� ��� �� ���

Tab� ���� � Corr�lation entre le type de r�ponse en termes d�intensit� moyenne
d�une cellule envers un m�lange et envers chacun de ses composants� NR re�
pr�sente une non�r�ponse� R� et R� repr�sentent des r�ponses activatrices et
inhibitrices respectivement�

Nous retrouvons que le type de r�ponse �en termes d�intensit� moyenne� au m�lange
est largement pr�visible lorsque les composants sont de m	me type� et que son degr� de
pr�visibilit� d�pend autrement des types auxquels appartiennent les composants�

�	���� En termes de motif temporel

D�autre part� Kang et Caprio ���� ont �tudi� le motif temporel de r�ponse dans les ��
bins de ��� s qui constituent les � s de stimulation� et analys� le degr� de corr�lation du
motif du m�lange avec les motifs de ses composants en fonction du degr� de corr�lation
des motifs des deux composants entre eux� Ils trouvent que ��� des m�langes �voquent
un motif identique � celui de l�un au moins de leurs composants� et montrent que plus les
motifs �voqu�s par les deux composants sont d�corr�l�s� plus le motif du m�lange tend �
	tre domin� par l�un d�entre eux�

Il semble donc exister aussi une modulation temporelle du signal olfactif chez le pois�
son� avec un ph�nom�ne de dominance dans les m�langes qui ressemble beaucoup � celui
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qui est rapport� dans cette �tude� La dynamique a �t� observ�e chez le poisson avec une
fr�quence d�analyse � fois moins �lev�e que chez le rat� mais comme le signal est modul�
sans intervention d�une rythmicit� respiratoire� il est tout � fait possible que sa fr�quence
de modulation soit di��rente�

Nous pouvons faire l�hypoth�se d�un codage temporel des odeurs m	me chez les ani�
maux dont la stimulation odorante n�est pas li�e au cycle respiratoire� La repr�senta�
tion des odeurs serait alors rythm�e soit par un courant d�eau cyclique au niveau de
l�organe olfactif du poisson ����� soit par un contr%le centrifuge modul� dans le temps
����� ���� ���� ���� soit par une dynamique locale d�oscillations mise en place par la
connectivit� complexe du bulbe olfactif ������

���� Corr�lats neurophysiologiques

Une simpli
cation maximale des processus neurophysiologiques� conduisant ind�pen�
damment l�information concernant les di��rentes mol�cules odorantes jusqu�au bulbe�
nous laisserait supposer que la r�ponse � un m�lange est au moins �gale � la plus im�
portante des r�ponses � ses composants� En e�et la courbe sigmo&de de l�intensit� de la
r�ponse d�un neuror�cepteur en fonction de l�intensit� de la stimulation ��� ��� impliquerait
une r�ponse p�riph�rique au m�lange au moins �gale � la plus importante des r�ponses �
ses composants� Ensuite� les lois classiques de sommation des potentiels post�synaptiques
excitateurs ���� par les neurones de deuxi�me ordre permettraient de pr�voir que la r��
ponse des cellules mitrales a le m	me sens de variation que celle des neuror�cepteurs�
Le fort taux de convergence des neuror�cepteurs vers les cellules mitrales devrait m	me
ampli
er les plus faibles variations d�intensit� de r�ponse des neuror�cepteurs�

Or nous observons qu�un m�lange �voque une r�ponse qui est soit �gale � une des
deux r�ponses �voqu�es par ses composants� soit interm�diaire entre les deux� La r�ponse
au m�lange est donc toujours inf�rieure ou �gale � la plus importante des r�ponses �
ses composants� L�information concernant les deux odeurs n�est donc pas achemin�e par
deux voies ind�pendantes jusqu�aux axones des cellules mitrales� Nous observons ce que
les auteurs ont appel� des interactions de m�lange� dans notre cas toujours suppressives
par rapport au mod�le d�ind�pendance des voies� Cette observation peut s�expliquer par
l�intervention de deux ph�nom�nes dont nous n�avons pas tenu compte ci�dessus 


� au niveau p�riph�rique� il est vraisemblable que les deux odorants n�activent pas les
m	mes voies de transduction des neuror�cepteurs et que ces voies sont largement
interd�pendantes et interactives� pouvant s�inhiber l�une l�autre �

� au niveau bulbaire� il existe une complexe connectivit� horizontale inhibitrice �
l�int�rieur du bulbe�

�	�
�� Au niveau p�riph�rique

Les interactions de m�lange ont toutes les chances de prendre origine d�s le niveau
des neuror�cepteurs� Nous n�avons malheureusement� � l�heure o� nous concluons ces
travaux� aucune donn�e � propos de la r�ponse des neuror�cepteurs du mammif�re aux
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m�langes odorants� Nous nous inspirerons donc des donn�es disponibles chez le poisson�
chat ���� ��� ��� et le homard ����� Les derniers r�sultats sont tout � fait similaires pour
ces deux esp�ces� Ils d�pendent des voies de transduction activ�es par les composants du
m�lange 


� soit les deux composants activent la m	me voie de transduction� et il n�y a aucune
interaction de m�lange �indice MDI'��� l�intensit� de la r�ponse �tant une fonction
sigmo&de de la concentration totale� La r�ponse au m�lange est alors au moins �gale
� la plus importante des r�ponses � ses composants �

� soit les deux composants activent des voies de transduction di��rentes� et les auteurs
montrent alors que les interactions de m�lange sont synergiques �indice MDI(���
C�est���dire que la r�ponse au m�lange est plus forte que si les deux composants
activaient la m	me voie de transduction� La r�ponse au m�lange est donc l� encore
au moins �gale � la plus importante des r�ponses � ses composants� Les auteurs
montrent d�autre part que les voies de transduction sont largement interd�pendantes
�indice ICI)��� la r�ponse au m�lange n�atteignant donc pas la somme des r�ponses
� ses composants�

Les r�sultats disponibles au niveau p�riph�rique ne permettent donc pas d�expliquer
les interactions de m�lange suppressives que nous observons au niveau du bulbe olfactif�
Il faut donc admettre soit que les neuror�cepteurs fonctionnent de mani�re radicalement
di��rente chez les mammif�res� ce qui est peu probable ���� � soit que la suppression
observ�e se r�alise au niveau bulbaire�

�	�
�� Au niveau bulbaire

L�importante connectivit� horizontale inhibitrice intra�bulbaire peut largement expli�
quer une r�duction de la r�ponse unitaire � la sortie du bulbe ������ Des �tudes des inter�
neurones du homard ��� ��� ��� et du doryphore ���� montrent qu�ils sont responsables de
la suppression des r�ponses de neurones � certains composants lorsqu�ils sont associ�s en
m�lange � des composants qui n��voquent pas de r�ponses de ces m	mes neurones�

En adaptant l�algorithme de s�paration de sources de H�rault et Jutten ���� ��� � la
discrimination qualitative des odeurs� Rospars et Fort ���� ��� ���� ���� montrent par la
simulation quels peuvent 	tre les r%les des inhibitions lat�rales dans le bulbe olfactif 


� d�une part� les inhibitions lat�rales renforcent le contraste spatial en augmentant
les di��rences d�activit� entre les cellules mitrales� Cela pourrait expliquer la r�duc�
tion des cartes d�activation des m�langes par rapport � l�union de celles de leurs
composants� ainsi que la r�duction de la r�ponse unitaire � la sortie du bulbe �

� d�autre part� les inhibitions lat�rales sont � l�origine d�une d�corr�lation des �uc�
tuations temporelles du potentiel de membrane des cellules mitrales� ce qui pourrait
augmenter aussi le contraste temporel du codage�

L�observation syst�matique d�interactions suppressives dans le bulbe signi
e que toutes
les cellules activ�es par un composant subissent l�inhibition des cellules activ�es par l�autre
composant� Il faut donc admettre que 
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� soit les cartes d�activation des di��rents odorants sont tr�s largement �tal�es dans
le bulbe� ce qui semble 	tre v�ri
� pour les cinq odorants principaux de notre �tude�
puisque aucune localisation sp�ci
que de la r�activit� n�a �t� observ�e �

� soit le r�seau d�interneurones permet des inhibitions quelle que soit la distance entre
les cellules� ce qui reste � v�ri
er�

���	 Perspectives

Ce travail constitue la toute premi�re approche de la repr�sentation bulbaire des m��
langes chez le mammif�re� Beaucoup de questions restent donc en suspens et de nom�
breuses voies de recherche en �lectrophysiologie sont ouvertes 


� l��tude de la repr�sentation p�riph�rique des m�langes permettrait de r�pondre �
de nombreuses interrogations sur l�origine des interactions de m�lange� et les m��
canismes de la dominance� Malheureusement� enregistrer l�activit� unitaire dans
l��pith�lium olfactif sans perturber le �ux respiratoire reste un gageure exp�rimen�
tale �

� au niveau bulbaire� l��tude des seuils d�inversion de dominance nous semble 	tre
l��tape suivante pour la compr�hension de la repr�sentation des m�langes� Toutes
les cellules pr�sentent�elles une inversion de dominance * Les seuils des di��rentes
cellules au m	me m�lange peuvent�ils 	tre tr�s di��rents * Le seuil moyen pour un
m�lange correspond�il � des concentrations pour lesquelles les deux odorants ont la
m	me e�cacit� moyenne * Le seuil d�une cellule est�il fonction de l��loignement de
chaque composant de son seuil d�e�cacit� *

D�autre part� pour simpli
er cette premi�re approche� la repr�sentation des m�langes
a �t� abord�e par l��tude des m�langes binaires� Il reste donc � tester la validit� de nos
conclusions et de nos hypoth�ses avec des m�langes plus complexes� Le principe de la
repr�sentation spatiale d�un m�lange par l�union des repr�sentations de ses composants
est�elle toujours valable * Le motif �voqu� par un m�lange est�il encore une moyenne pon�
d�r�e des motifs �voqu�s par ses composants * La dominance est�elle aussi fr�quente *

En
n� de pr�cieux renseignements pourraient 	tre apport�s par la mod�lisation du
syst�me olfactif�

Le niveau p�riph�rique est particuli�rement inaccessible � l�exp�rimentation sur l�ani�
mal respirant librement� Nous ne savons donc rien des lois de composition des motifs
temporels �voqu�s par les composants dans le motif temporel �voqu� par le m�lange�
Or la composition p�riph�rique des signaux temporels est particuli�rement importante
pour comprendre l�origine de la dominance bulbaire� Une mod�lisation des voies de trans�
duction activ�es par deux mol�cules en comp�tition sur un m	me r�cepteur� ou agissant
sur deux r�cepteurs di��rents peuvent donner des indications sur l�aspect temporel des
signaux entrant dans le bulbe olfactif�

Le niveau bulbaire a quant � lui une connectivit� trop complexe pour que l�enregis�
trement de cellules isol�es puisse donner une vue int�gr�e de son fonctionnement� Une
mod�lisation connexionniste du bulbe olfactif pourrait apporter un �l�ment de r�ponse
sur l�origine du ph�nom�ne de dominance observ� dans les m�langes binaires� et tester
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la validit� de di��rentes hypoth�ses � propos de m�langes d�un plus grand nombre de
mol�cules odorantes�
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Chapitre ��

Contribution � l�analyse de sc�nes

Nous aimerions� pour conclure� positionner nos r�sultats dans le cadre plus large de
l�analyse de sc�nes en tentant un parall�le entre repr�sentation neuronale et perception
sensorielle�

���� Perception des m�langes odorants

Aucune �tude coupl�e de la perception des m�langes odorants et de leur repr�sentation
neuronale n�ayant �t� r�alis�e� le parall�le pr�sent� ici entre les r�sultats de ces deux
approches ne peut 	tre qu�hypoth�tique�

������ Intensit� per�ue

La taille de la carte d�activation bulbaire et l�intensit� per$ue d�une mol�cule odorante
augmentent avec la concentration� On peut donc supposer que la perception de l�intensit�
d�une odeur d�pend de la taille de sa carte d�activation bulbaire� c�est���dire du nombre
de cellules mitrales r�actives � cette odeur� Dans ce cas� la relation entre intensit� per$ue
d�un m�lange et intensit� per$ue de ses composants doit 	tre similaire � la relation entre
carte d�activation d�un m�lange et carte d�activation de ses composants�

Les observations de Berglund ���� et de Laing ���� permettent de pr�dire l�intensit�
per$ue d�un m�lange binaire �XY en fonction des intensit�s per$ues de ses composants
�X et �Y gr+ce aux �quations ����� et ����� qui peuvent se r�sumer par 


��
XY � ��

X ���
Y � 	�X�Y cos�XY avec �

�

	
� cos�XY � � ������

o� �XY est un angle constant d�pendant du m�lange XY � calcul� pour des intensit�s
per$ues �X et �Y �quilibr�es� et suppos� relativement ind�pendant de ces intensit�s�

D�autre part� nous avons vu que la carte d�activation bulbaire d�un m�lange est l�union
des cartes d�activation de ses composants� En termes de proportion de cellules r�actives
�ou probabilit� de r�ponse� � un m�lange binaire p�XY � et � ses composants p�X� et
p�Y �� cela signi
e que 


p�XY � � p�X � Y � � p�X� � p�Y �� p�X � Y �

���
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donc

p��XY �� p��X� � p��Y � � p��X � Y � � 	p�X�p�Y �� 	p�X�p�X � Y �� 	p�Y �p�X � Y �

� p��X� � p��Y � � 	p�X�p�Y �
�
� �

p��X � Y �

	p�X�p�Y �
�

p�X � Y �

p�X�
�

p�X � Y �

p�Y �

�
� p��X� � p��Y � � 	p�X�p�Y �

�
� �

�

	
p�XjY �p�Y jX�� p�XjY �� p�Y jX�

�

Or

�
�
p�XjY �� p�Y jX�

�
� �� ���� �

�

	
�
�
� �

�

	
p�XjY �p�Y jX�� p�XjY �� p�Y jX�

�
� �

donc 


p��XY � � p��X� � p��Y � � 	p�X�p�Y � cos aXY avec �
�

	
� cos aXY � � ������

o� aXY � f�p�XjY �� p�Y jX�� est un angle d�pendant du m�lange XY �

Les r�sultats ������ et ������ montrent qu�il existe un parall�le entre intensit� per$ue
et taille de la carte d�activation� Toutefois� f �tant une fonction croissante de p�XjY �
et de p�Y jX��� il est tr�s peu probable que aXY soit ind�pendant des concentrations des
odorants X et Y lorsqu�elles varient fortement� Pour con
rmer ce parall�le� il faudrait
v�ri
er que aXY n�est pas plus fortement variable avec les concentrations de X et Y que
l�angle �XY de Berglund�

Ce parall�le entre intensit� per$ue et carte d�activation d�un m�lange en fonction
de celles de ses composants renforce l�hypoth�se d�un codage de l�intensit� per$ue d�un
m�lange par la taille de sa carte d�activation� Dans cette hypoth�se� on peut expliquer
que l��quation de Berglund ne soit plus valable pour des m�langes plus complexes que les
m�langes binaires par l�intervention de plus en plus marqu�e des inhibitions bulbaires qui
r�duiraient la carte d�activation du m�lange par rapport � l�union des cartes d�activation
de ses composants�

������ Qualit� per�ue

Les �tudes de psychophysique montrent que lorsque les intensit�s per$ues des deux
composants d�un m�lange binaire sont �quilibr�es� il est possible de les reconna,tre� En
revanche� d�s que les intensit�s per$ues des deux composants sont su�samment di���
rentes� le m�lange n�est plus distingu� de son composant le plus intense� qui devient donc
perceptivement dominant�

Ce ph�nom�ne se retrouve au niveau cellulaire avec un seuil d�inversion de la dominance
variable pour un m	me m�lange selon les cellules� Bien que nous n�ayons pas recueilli assez
de donn�es par m�lange ��� en tout� pour que les r�sultats soient signi
catifs� il semble que
le seuil d�inversion varie autour d�une valeur log��X���Y �� positive lorsque p�X� � p�Y � et
n�gative lorsque p�X� � p�Y �� Il est donc possible que les seuils d�inversion des di��rentes



CHAPITRE ��� CONTRIBUTION � L�ANALYSE DE SC�NES ���

cellules � un m	me m�lange soient centr�s sur le rapport de concentration pour lequel
l�e�cacit� des deux composants est identique�

On peut alors supposer que les deux composants d�un m�lange sont identi
ables lorsque
su�samment de cellules mitrales transmettent vers le cortex des repr�sentations tempo�
relles de chacun des composants� c�est���dire lorsqu�on se trouve dans la zone de variabilit�
du seuil d�inversion� Lorsque les concentrations relatives des deux composants d�un m��
lange sont trop �loign�es du seuil d�inversion� un nombre trop faible de cellules transmet
un signal sp�ci
que de l�odorant le moins r�actif� et ce dernier n�est plus per$u�

���� Un �quivalent en audition 


Le concept d�analyse de sc�nes auditives a �t� cr�� pour d�crire les performances du
syst�me auditif mises en -uvre dans des situations correspondant � un environnement
naturel dans lequel des sons complexes interf�rent ����� Un paradigme exp�rimental clas�
sique pour �tudier la s�gr�gation de signaux auditifs est celui des  voyelles doubles! ���� Il
s�agit de fabriquer des m�langes sonores par addition de deux signaux synth�tiques� cor�
respondant � deux voyelles di��rentes� et dont chaque param�tre est contr%l� �intensit��
fr�quence fondamentale� instant de d�but et de 
n de chaque signal�� La reconnaissance
des deux voyelles est ensuite �valu�e en fonction de ces di��rents param�tres� Ce para�
digme pourrait 	tre consid�r�� � premi�re vue� comme un �quivalent auditif des m�langes
binaires que nous avons r�alis�s�

Une di��rence fondamentale semble toutefois distinguer le traitement de l�information
olfactive du traitement des autres informations sensorielles�

En e�et� la plupart des syst�mes sensoriels d�composent les informations provenant
d�une m	me source en di��rentes composantes qui sont trait�es dans des canaux paral�
l�les distincts� Par exemple dans le syst�me visuel� on peut distinguer des sous�syst�mes
analysant les informations de couleur� de forme� de mouvement� et les informations st��
r�oscopiques provenant des di��rentes sources� Pour le syst�me auditif� il semble aussi
que la hauteur de timbre �fr�quence fondamentale�� l�intensit� du signal� et la localisation
de la source soient des indices primitifs trait�s parall�lement par di��rents sous�syst�mes
�����

En revanche� pour le syst�me olfactif� il est plus di�cile de d�
nir les di��rentes com�
posantes du stimulus� si ce n�est sa composition mol�culaire� Par analogie avec les autres
syst�mes sensoriels� on peut supposer que le syst�me olfactif d�compose l�information
transmise par chaque mol�cule odorante en ses propri�t�s physico�chimiques fondamen�
tales comme son poids mol�culaire� sa densit� �lectronique� sa polarisabilit�� ou la pr�sence
de groupes fonctionnels sp�ci
ques� Mais aucune �tude n�a pu mettre en �vidence� dans
le syst�me olfactif des mammif�res� de propri�t�s physico�chimiques communes � toutes
les mol�cules odorantes auxquelles est r�actif un m	me neuror�cepteur� ou une m	me
cellule mitrale� Si une mol�cule odorante subit e�ectivement une d�composition pour sa
repr�sentation� au del� de sa composition mol�culaire� nous n�en connaissons pas � l�heure
actuelle les composantes�

Dans le cas des voyelles doubles� la s�paration de sources s�appuie sur des indices dits
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primitifs� c�est���dire qu�elle utilise des informations temporelles propres � chaque signal
�comme leur instant de d�but� leur fr�quence fondamentale� ou leur localisation spatiale��

Lorsque l�on prive le syst�me des informations fournies par les indices primitifs en
les �galisant dans les deux signaux� la s�gr�gation des sources ne peut s�appuyer que sur
la m�morisation de la structure des �l�ments � reconna,tre� L��tude de la perception du
m�lange devient alors un peu plus comparable � notre �tude� Le taux de reconnaissance de
chaque voyelle est d�ailleurs une fonction croissante de son intensit� relative qui ressemble
fort � celle de la reconnaissance de deux odeurs connues dans un m�lange binaire �����
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Fig� ���� � Taux de reconnaissance de chacune des voyelles dans le protocole
des voyelles doubles en fonction de l�intensit� relative de chacun des signaux�
Les temps d�attaque des deux signaux sont identiques� � gauche� taux de recon�
naissance moyen sur toutes les paires de voyelles 	v��v

 tir�es de � �a�� �e��
�i�� �o�� �u� et �y�� toutes di��rences de fr�quence fondamentale confondues
	d�apr�s Berthommier et Meyer� communication personnelle
� � droite� pour
les voyelles �o� et �u�� avec une di��rence de fr�quence fondamentale nulle
	d�apr�s de Cheveign� ����
�

Lorsqu�aucun indice primitif n�est utilisable� la d�croissance rapide du taux de double
reconnaissance en fonction des variations d�intensit� relative� peut 	tre expliqu�e par un
codage spatial des voyelles� En e�et� il existe une tonotopie � tous les niveaux du syst�me
auditif� et une voyelle est repr�sent�e spatialement par ses caract�ristiques spectrales �ses
formants�� Dans ce cas� les structures formantiques propres � l��l�ment le moins intense
sont masqu�es par celles de l�autre�

Une robustesse suppl�mentaire permettant la reconnaissance de l��l�ment le moins
intense est conf�r�e lorsque l�un au moins des indices primitifs temporels n�est pas �galis�
dans les deux signaux� Par exemple� une di��rence de fr�quence fondamentale entre les
deux voyelles augmente les scores de double reconnaissance m	me lorsque leur di��rence
d�intensit�s relatives est forte�

La premi�re interpr�tation qui a �t� faite de ce ph�nom�ne est celle du regroupement
perceptif des structures formantiques de chaque voyelle par un �tiquetage gr+ce � leur fr��
quence fondamentale propre� Les repr�sentations spatiales superpos�es des deux voyelles
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seraient donc s�par�es par une dimension suppl�mentaire� par exemple temporelle� qui
permettrait de repr�senter un indice primitif de chaque voyelle �comme sa fr�quence fon�
damentale�� et donc de les s�parer� Mais la perception d�une voyelle isol�e n��tant pas
perturb�e par des di��rences de fr�quence fondamentale de ses di��rents formants �����
cette hypoth�se n�est plus retenue � l�heure actuelle�

La deuxi�me interpr�tation fait intervenir� pour des di��rences de fr�quence fondamen�
tale faibles� un e�et de battement qui se manifesterait par une repr�sentation domin�e
alternativement par les caract�ristiques formantiques de l�une puis de l�autre des deux
voyelles ����� Le masquage serait alors r�solu par l�alternance temporelle du codage spa�
tial des deux objets� Dans notre �tude� nous avons suppos� une alternance spatiale du
codage temporel des composants� La dimension temporelle apporte donc une solution
duale permettant de compenser l�impr�cision de la superposition spatiale�

Dans ces deux modalit�s sensorielles� le codage spatial semble su�sant pour repr��
senter des objets perceptifs isol�s mais son manque de sp�ci
cit� le met en d�faut pour
repr�senter des sc�nes sensorielles complexes sans ambigu&t�� Les hypoth�ses �mises pour
expliquer les performances psychophysiques � partir de nos connaissances des repr�sen�
tations neuronales des stimuli font alors appel � un codage temporel� Y aurait�il un m��
canisme commun aux modalit�s sensorielles� o� la repr�sentation temporelle viendrait
suppl�er la repr�sentation spatiale lorsque celle�ci est insu�sante pour conf�rer une unit�
perceptive aux di��rentes composantes de chaque objet d�une sc�ne sensorielle *
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Annexe A

Estimations et calculs de probabilit�s

A�� Estimations de probabilit�s de r�ponse

Soient un ensemble de cellules num�rot�es de � � N � et RX�n� la variable binaire
indiquant la r�activit� de la cellule n � l�odeur X 
 RX�n� � � si la cellule n n�est pas
r�active � X� et RX�n� � � si elle est r�active � X�

A���� Probabilit�s et probabilit�s conditionnelles de r�ponse

La probabilit� p�RX � �� de r�ponse � X �ou e�cacit� de X�� not�e p�X�� est estim�e
par la proportion de cellules r�actives � X parmi les N cellules 


p�X� �
�

N

NX
n��

RX�n� �A���

La probabilit� p�X � Y � pour qu�une cellule r�ponde � X et � Y est estim�e par la
proportion de cellules r�actives � X et � Y parmi les N cellules 


p�X � Y � �
�

N

NX
n��

RX�n�RY �n� �A���

La probabilit� conditionnelle p�XjY � pour qu�une cellule r�ponde � X sachant qu�elle
r�pond � Y est estim�e par la proportion de cellules r�actives � X parmi les cellules
r�actives � Y 


p�XjY � �
p�X � Y �

p�Y �
�

PN

n��RX�n�RY �n�PN

n��RY �n�
�A���

Si les variables RX et RY sont ind�pendantes� alors p�XjY � � p�X�� et p�Y jX� � p�Y �
pour une population de cellules de taille in
nie� Dans notre cas o� l�ensemble des cellules
est 
ni� nous consid�rerons que si p�XjY � � p�X� et p�XjY � � p�X� sont signi
cativement
di��rents �test du ��� p)������ alors RX et RY ne sont pas ind�pendantes�

���
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A���� Probabilit� pour qu�une cellule r�ponde � x odeurs sur 


La probabilit� pour qu�une cellule r�ponde � exactement x odeurs parmi les � odeurs
A� C� I� P� M est estim�e par la proportion de cellules r�actives � x odeurs sur les � parmi
les N cellules 


p�
x r�ponses!� �
�

N
Card�fn � f�		Ng � RA�n�#RC�n�#RI�n�#RP �n�#RM�n�'xg�

�A���

A�� Calculs de probabilit�s de r�ponse

A���� Probabilit� pour qu�une cellule r�ponde � x odeurs sur 


Sous l�hypoth�se d�ind�pendance des variables RX et RY pour tout X et pour tout Y �
on peut calculer la probabilit� pour qu�une cellule r�ponde � exactement x odeurs parmi
les cinq � partir des probabilit�s de r�ponse � chacun des odorants

�
p�X�

�
X�fA�C�I�P�Mg

�
Cette probabilit� est �gale � la somme des probabilit�s pour qu�une cellule ait un pro
l

de r�activit� �RA� RC � RI � RP � RM� tel que RA � RC � RI � RP � RM � x� Par exemple
pour x � �� le seul pro
l de r�activit� possible est �RA� RC � RI� RP � RM� � ��� �� �� �� ���
tandis que pour x � �� il y a cinq pro
ls de r�activit� possibles 
 ��� �� �� �� ��� ��� �� �� �� ���
��� �� �� �� ��� ��� �� �� �� ��� et ��� �� �� �� ���

La probabilit� de chaque pro
l de r�activit� �RA� RC � RI� RP � RM� est le produit des
p�X� tels que RX � � et des ��� p�X�� tels que RX � �� Elle vaut donc 
Q

X�fA�C�I�P�Mg p�X�RX ��� p�X����RX �
Finalement 


p�
x r�ponses!� �
X

�RA�RC �RI �RP �RM ��f���g�

RA�RC�RI�RP�RM�x

� Y
X�fA�C�I�P�Mg

p�X�RX ��� p�X����RX

�
�A���

A���� Probabilit� pour qu�une cellule r�ponde � un m�lange

Sous l�hypoth�se 


Le m�lange XY �voque une r�ponse � X ou Y �voque une r�ponse�

la probabilit� p�XY � de r�ponse � un m�lange se calcule � partir des probabilit�s p�X�
et p�Y � de r�ponse � ses composants et de l�une des probabilit�s conditionnelles p�XjY �
ou p�Y jX� selon la formule 


p�XY � � p�X � Y �

� p�X� � p�Y �� p�X � Y �

� p�X� � p�Y �� p�XjY �p�Y �

� p�X� � p�Y �� p�Y jX�p�X�



Annexe B

Principe d��valuation de tests de

d�cision

Les motifs temporels sont compar�s deux � deux et class�s en cat�gories � l�aide de
di��rents tests� Il est n�cessaire d��valuer ces tests de d�cision les uns par rapport aux
autres� ou bien par rapport � une m�thode de r�f�rence� Cette �valuation est utile 


� d�une part� pour justi
er l�utilisation des m�thodes de comparaison que nous rete�
nons �

� d�autre part� pour juger de l�e�cacit� de di��rents param�tres � discriminer les
motifs temporels desquels ils sont extraits�

Le principe de cette �valuation est pr�sent� dans cette annexe�

B�� Comparaison de deux tests de d�cision

Pour comparer deux tests responsables d�une d�cision binaire �appartenance d�un motif
� une classe� ou signi
cativit� de la di��rence entre deux motifs�� nous croisons les r�sultats
de chacun de ces tests� comme illustr� dans le tableau B���

R�sultat du test �
N�gatif Positif Taux d�accord

R�sultat N�gatif N��� N��� N����N���

du test Positif N��� N��� N����N���

� Taux d�accord N����N��� N����N��� �N��� �N�����N

Tab� B�� � Principe de comparaison de deux tests de d�cision� Ni�j indique le
nombre de cas o� le test � a donn� la d�cision i et le test 
 la d�cision j� N��j

est la somme sur i des Ni�j� Les quatre taux d�accord relatifs sont donn�s par
les Ni�i�Ni��� et les Ni�i�N��i� La taux d�accord global est le nombre de r�ponses
identiques sur le nombre total de r�ponses �N��� �N�����N �

Nous obtenons ainsi le taux d�accord global des deux tests �nombre de r�ponses iden�
tiques sur nombre total de d�cisions�� ainsi que quatre taux d�accord relatifs limit�s aux

���
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cas o� un des deux tests donne un des deux r�sultats possibles�

Nous comparons les tests que nous utilisons par l�interm�diaire des quatre taux d�ac�
cord relatifs pr�sent�s ici� Il est impossible de se contenter du taux d�accord global� car
il peut 	tre tr�s �lev� alors que les deux tests ont un comportement tr�s di��rent� Le
tableau B�� illustre trois cas de 
gure o� le taux d�accord global entre deux tests est �lev�
et identique ������ alors que l�ad�quation entre les deux tests est tr�s di��rente�

R�sultat du test �
Exemple � N�gatif Positif Taux d�accord

����� �����
R�sultat N�gatif ����� �� � ���
du test Positif ����� � � ���

� Taux d�accord ��� ��� ����

R�sultat du test �
Exemple � N�gatif Positif Taux d�accord

����� �����
R�sultat N�gatif ����� �� � ����
du test Positif ����� � �� ����

� Taux d�accord ���� ���� ����

R�sultat du test �
Exemple � N�gatif Positif Taux d�accord

����� �����
R�sultat N�gatif ����� �� �� ����
du test Positif ���� � � �

� Taux d�accord � ��� ����

Tab� B�
 � Trois exemples de comparaison de deux tests de d�cision� L��galit�
du taux d�accord global dans les trois cas 	���

 montre qu�il est insu�sant
pour comparer les tests�

Dans le premier exemple� les deux tests ont un faible taux de r�ponses positives ������
et le fort taux d�accord global vient uniquement de l�accord sur les r�ponses n�gatives�
Malgr� le fort taux d�accord global� ces deux tests pourraient donner des r�ponses in�
d�pendantes� Cela est visible dans les taux d�accord relatifs� certains �tant tr�s forts et
d�autres tr�s faibles�

Dans le deuxi�me exemple� tous les taux d�accord relatifs sont �lev�s 
 les deux tests
sont donc � peu pr�s �quivalents�

Dans le troisi�me exemple� un des deux tests pr�sente un taux de r�ponses positives
dix fois plus faible que l�autre ���� pour le test � contre �� pour le test ��� Ils ont donc
un comportement tr�s di��rent alors que le taux d�accord global est toujours aussi �lev��
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B�� �valuation d�un test

Pour �valuer les d�cisions d�un test par rapport � une connaissance a priori ou par
rapport aux r�sultats d�un autre test choisi comme r�f�rence� les r�ponses sont crois�es
comme pr�c�demment� et les taux d�accord relatifs sont �tablis uniquement par rapport
� la r�f�rence� On appelle alors sensibilit� du test la proportion de r�ponses positives
parmi les r�f�rences positives� et sp�ci
cit� la proportion de r�ponses n�gatives parmi les
r�f�rences n�gatives �cf� tableau B����

R�sultat R�f�rence
du test N�gatif Positif
N�gatif Vrais�N�gatifs �VN� Faux�N�gatifs �FN�
Positif Faux�Positifs �FP� Vrais�Positifs �VP�

.valuation Sp�ci
cit� ' VN"�VN#FP� Sensibilit� ' VP"�VP#FN�

Tab� B�� � Principe d��valuation d�un test de d�cision

L��valuation des tests d�crits dans le chapitre suivant se fera donc par l�interm�diaire
de leur sensibilit� et de leur sp�ci
cit� par rapport � une r�f�rence�

�valuation d�un test � seuil variable

Lorsque le r�sultat du test � �valuer est obtenu par seuillage d�une valeur num�rique�
sensibilit� et sp�ci
cit� varient avec le seuil �cf� 
gure B����

L��valuation du test sera alors bas�e sur l��volution de la sensibilit� et de la sp�ci
cit�
avec le seuil� La courbe ROC �Receiver Operating Characteristics� est la repr�sentation
de la relation �monotone mais non lin�aire� entre sensibilit� et sp�ci
cit� pour tous les
seuils possibles �cf� 
gure B����

Plus la courbe est proche de la diagonale principale� plus les r�sultats du test sont
ind�pendants de la r�f�rence� et plus la courbe est incurv�e vers le point ������ plus le test
peut donner des r�sultats en ad�quation avec la r�f�rence �sensibilit� et sp�ci
cit� �lev�es
pour un m	me seuil�� L�aire sous la courbe ROC donne donc une indication globale sur
l�ad�quation du test aux valeurs de r�f�rence� Plus elle est proche de �� mieux le test
peut s�parer les valeurs de r�f�rence� Un autre indicateur plus classique en th�orie de la
d�tection du signal de la qualit� de la d�tection d�un test est le d� �distance en unit�s
normales r�duites entre les moyennes des distributions sur l�axe consid�r� des n�gatifs
et des positifs de r�f�rence�� Mais cet indicateur repose sur l�hypoth�se de distributions
normales stables� tandis que l�aire sous la courbe ROC ne d�pend pas de la forme des
distributions �����

Nous utilisons donc l�aire sous la courbe ROC pour �valuer l�e�cacit� de di��rents
param�tres � discriminer les motifs temporels desquels ils sont extraits�

Choix d�un seuil

Nous utilisons plusieurs tests dont la d�cision est g�n�r�e par seuillage d�une valeur
num�rique� Nous devons donc trouver un compromis entre sensibilit� et sp�ci
cit� pour d��
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VN

FN

FP VP
de décision

S

Référence : 
POSITIFS

Test : POSITIFSTest : NEGATIFS

NEGATIFS
Référence : 

Effectif

Paramètre

Fig� B�� � �volution conjointe de la sensibilit� et de la sp�ci�cit� avec le seuil
de d�cision� Le r�sultat du test est obtenu par seuillage du param�tre de d�ci�
sion� Lorsque le seuil S est inf�rieur � la plus faible valeur que peut prendre ce
param�tre� FN � V N � �� donc la sp�ci�cit� est nulle et la sensibilit� maxi�
male� Lorsque le seuil augmente� FN et V N augmentent tandis que FP et
V P diminuent� donc la sp�ci�cit� augmente et la sensibilit� diminue� Lorsque
le seuil est plus fort que la valeur maximale du param�tre de d�cision� la sen�
sibilit� est nulle et la sp�ci�cit� maximale�

�

���

��

��

��

��

��Sp�ci
cit�
� ��� �

Sensibilit�

�

�

Fig� B�
 � La courbe ROC 	Receiver Operating Characteristics
 � principe de
repr�sentation de l��volution conjointe de la sensibilit� et de la sp�ci�cit� avec
le seuil� Lorsque le seuil augmente� la sp�ci�cit� augmente et la sensibilit�
diminue 	cf� �gure B��
� Au niveau de l�intersection de la courbe ROC avec la
diagonale en pointill�� la sensibilit� est �gale � la sp�ci�cit� � le minimum de
ces deux valeurs est donc maximal�
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cider du seuil qui rend les r�ponses du test le plus en ad�quation possible avec la r�f�rence�

Lorsque nous n�avons aucun a priori sur les valeurs que doivent prendre sensibilit�
ou sp�ci
cit�� nous choisissons le seuil de mani�re � maximiser le minimum de ces deux
valeurs� Comme sensibilit� et sp�ci
cit� varient en sens oppos�s� ce seuil est la valeur
pour laquelle la sensibilit� est �gale � la sp�ci
cit� �intersection de la courbe ROC avec
la diagonale en pointill� sur la 
gure B����

Lorsque le test de comparaison utilise un param�tre extrait de la description qui sert
de r�f�rence � son �valuation� nous consid�rons a priori que sa sp�ci
cit� ne doit pas 	tre
inf�rieure � ���� En e�et� si les motifs de r�f�rence sont consid�r�s comme identiques� les pa�
ram�tres extraits de ces motifs doivent 	tre majoritairement consid�r�s comme identiques�
Nous choisissons alors le seuil du test de mani�re � ce que la sp�ci
cit� soit sup�rieure
ou �gale � ���� La sensibilit� correspondante est alors parfois utilis�e pour juger de la
sensibilit� du param�tre par rapport � la description de r�f�rence�
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Annexe C

Le processus de Poisson

C�� D��nition

Le processus de Poisson est un des processus stochastiques les plus simples� Il peut
	tre d�
ni de plusieurs mani�res qui sont �quivalentes� La d�
nition suivante semble la
plus appropri�e � nos besoins�

Consid�rons un processus stochastique �tn�n�N� o� �n � N
� � � � tn � tn��� La va�

riable al�atoire r�elle tn enregistre la date d�occurrence du n�i�me �v�nement dans une
exp�rience� Dans notre cas� tn sera la date d�arriv�e du n�i�me PA du train de PA�

Ce processus stochastique est un processus de Poisson avec taux �ou encore d�intensit��

 � � si 


� la probabilit� pour qu�un �v�nement exactement appartienne � un intervalle de dur�e
h est �gale � 
h � o�h� �

� la probabilit� pour que plus d�un �v�nement appartiennent � un intervalle de dur�e
h est �gale � o�h� �

� les nombres d��v�nements qui arrivent dans des intervalles de temps qui ne se re�
couvrent pas sont ind�pendants entre eux�

C�� R�sultats

C���� Loi de probabilit� du nombre d��v�nements dans un inter�
valle

Soit N la variable al�atoire qui consigne le nombre d��v�nements dans un intervalle
de longueur t� et P��N � n� la probabilit� que exactement n �v�nements arrivent dans
cet intervalle� De la d�
nition pr�c�dente et des axiomes des probabilit�s� nous tirons que
pour tout n � N 


P��N � n� �
�
t�n

n�
e��t �C���

���
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Fig� C�� � Repr�sentation des lois de probabilit� P��N � n� � �
t�n 	 e��t�n�
de quatre processus de Poisson avec 
t � � � 
t � ��� 
t � 	�� et 
t � ���

Par cons�quent� ��n�� n�� � N
��n� � n� 


P��n� � N � n�� �
n�X

n�n�

�
t�n

n�
e��t �C���

C���� Zone de rejet de l�hypoth�se �n provient d�une loi P����

Soit p � �� ��� Soit b� � N tel que b� maximal et P��N � b�� � p�	� Soit b� � N tel
que b� minimal et P��N � b�� � p�	� Alors 


P��N �� �b� b��� � p �C���

Soit n � N un nombre d��v�nements observ�s dans un intervalle� et H� l�hypoth�se  n
provient d�une loi P�
�!� D�apr�s �C���� on pourra rejeter l�hypoth�se H� lorsque n sort
de l�intervalle I � �b� b�� avec un risque de premi�re esp�ce �c�est���dire une probabilit�
de rejeter H� sachant que H� est vraie� inf�rieur � p�

C���� Zone de rejet de �n� et n� proviennent d�une m�me loi�

Soient N� et N� deux variables al�atoires issues d�un m	me processus de Poisson P�
��
Soit Z la variable al�atoire r�elle d�
nie par 


Z �
N� � �

N� � �
�C���

Pour tout z � �� on a 


P��Z � z� �
X
n��

P��N� � n�P��Z � zjN� � n�

�
X
n��

P��N� � n�P��N� � z�n � ��� ��

�
X
n��

P��N� � n�
X

k�z�n�����

P��N� � k�
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Donc pour tout z 
 	 entier� on a 


P��Z �� ���z z�� � 	P��Z � z�

� 	
X
n��

P��N� � n�
X

k�z�n���

P��N� � k�

Soit p � �� ��� Soit b� 
 	 entier tel que b� minimal et P��Z �� ���b� b��� � p� La loi de
b� en fonction de 
t est donn�e dans la 
gure C�� pour p � �	���

0 10 20 30 40 50
    0

    2

    4

    6

    8

λ t

b λ

Fig� C�
 � Repr�sentation en fonction de 
t de b� 
 	 entier tel que b� minimal
et P��Z �� ���b� b��� � p pour p � �	���

Soient n� � N et n� � N deux nombres d��v�nements observ�s dans un intervalle� et
H� l�hypoth�se  n� et n� proviennent d�une m	me loi de Poisson P�
�!� On rejettera donc
l�hypoth�se H� lorsque z � �n� � ����n� � �� sort de l�intervalle I� � �b� ��b�� avec un
risque de premi�re esp�ce inf�rieur � p�

Pour rejeter l�hypoth�se  n� et n� proviennent d�une m	me loi de Poisson d�intensit�
quelconque! avec un risque de premi�re esp�ce inf�rieur � p� il faut choisir l�intervalle I�
le plus large parmi ceux correspondant aux processus P�
� ayant pu g�n�rer n� et n��

Pratiquement� nous consid�rerons que pour n��n�
�

� ��� la probabilit� pour que n� et
n� aient �t� g�n�r�s par un processus de taux 
t � n��n�

	
est nul� Nous choisirons donc

un intervalle I �gal � l�intervalle I� le plus large parmi ceux correspondant aux processus
de taux 
t � n��n�

	
� La 
gure C�� repr�sente� pour chaque valeur de n��n�

�
� la valeur de b

choisie pour d�
nir l�intervalle I � ���b b��
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inf�rieur � p�



Annexe D

Le test du �
�

Le test du �� a �t� r�guli�rement utilis� dans cette �tude pour comparer 


� une r�partition observ�e � une r�partition th�orique �ou un pourcentage observ� �
un pourcentage th�orique��

� deux r�partitions observ�es �ou deux pourcentages observ�s��

D�� Comparaison r�partition observ�e vs th�orique

Soit la distribution en k classes �Oi�i�f���kg des N valeurs d�une variable al�atoire
qualitative � et la distribution th�orique �Ci�i�f���kg du m	me nombre N de valeurs dans
ces k classes�

H� est l�hypoth�se  la r�partition observ�e est conforme � la r�partition th�orique!� /
condition que �i� Oi � 
 �condition de validit� du test�� nous rejetterons H� pour 


��
cal �

kX
i��

�Oi � Ci�
�

Ci

� ��
�k���ddl�
� �D���

avec 


n � � � � � �
��
n ddl�
� ���� ���� ���� ���� ����� �����

La comparaison d�un pourcentage observ� et d�un pourcentage th�orique revient � la
comparaison r�partition observ�e " r�partition th�orique� avec k � 	 et � degr� de libert�
�ddl�� Le test du ��

�ddl�
� est identique au test classique de comparaison de pourcentages
�
��

D�� Comparaison de deux r�partitions observ�es

Soient deux distributions en k classes �Oi���i�f���kg et �Oi���i�f���kg�
H� est l�hypoth�se  les deux r�partitions observ�es sont conformes � la m	me r�par�

tition th�orique!� / condition que �i� �j� Oi�j � 
 �condition de validit� du test�� nous

���
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rejetterons H� pour 


��
cal �

kX
i��

�X
j��

�Oi�j � Ci�j�
�

Ci�j

� ��
�k���ddl�
� �D���

avec 


Ci�j �

Pk

i��Oi�j

P�
j��Oi�jPk

i��

P�
j��Oi�j

�D���

La comparaison de deux pourcentages observ�s revient � la comparaison de deux
r�partitions observ�es� avec un nombre de classes k � 	 et un degr� de libert��



Annexe E

Quelques motifs temporels

Les neuf 
gures suivantes repr�sentent les motifs temporels de r�ponse des �� cellules
qui ont �t� soumises � un protocole complet de stimulation � concentration 
xe �ACE�
CIN� ISO� CYM� MAK� et leurs dix m�langes binaires�� Les r�ponses des �� cellules
qui n�ont pas �t� enregistr�es sous toutes les stimulations� ainsi que les r�ponses aux
concentrations variables des odorants� ne sont pas repr�sent�es�

Chaque colonne repr�sente une condition de stimulation� La premi�re colonne illustre
les motifs spontan�s de d�charge� les cinq suivantes les motifs �voqu�s par les cinq odeurs
pures principales �A'ACE� C'CIN� I'ISO� P'p�CYM� M'MAK�� et les dix derni�res
colonnes par les dix m�lange binaires�

Chaque ligne repr�sente une cellule� dont le num�ro est indiqu� en d�but de ligne�
Chaque motif est donn� en �� dimensions� tel qu�il a �t� utilis� pour obtenir les r�sultats
des chapitres � et �� L�axe des ordonn�es� en nombre moyen de PA par bin et par cycle
respiratoire� est le m	me pour tous les motifs d�une m	me cellule� Il est gradu� sur le
premier graphique de chaque ligne�

E�� Cellules � 
 ��

Les cellules � � �� ont �t� soumises � l�exp�rience �� c�est���dire que tous les odorants
ont �t� d�livr�s � une m	me fraction de leur vapeur saturante� Les m�langes sont donc des
m�langes de deux odorants dont la concentration mol�culaire est di��rente� Les r�ponses
de �� de ces cellules sont repr�sent�es sur les quatre pages suivantes�

E�� Cellules ��� 
 ���

Les cellules ��� � ��� ont �t� soumises � l�exp�rience �� c�est���dire que tous les odo�
rants ont �t� d�livr�s � une m	me concentration� Les m�langes sont donc �quimolaires�
Les r�ponses de �� de ces cellules sont repr�sent�es sur les pages ��� et suivantes�

���



��� ANNEXES

02

22

06

24

07

25

03

27

03

28

05

29

02

32

04

33

09

34

03
S

P

21

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



ANNEXE E � QUELQUES MOTIFS TEMPORELS ���

02

36

04

37

02

40

04

41

02

42

03

43

01

44

09

45

05

46

03
S

P

35

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



��� ANNEXES

02

48

07

49

02

50

02

51

04

52

08

54

05

55

03

56

02

58

04
S

P

47

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



ANNEXE E � QUELQUES MOTIFS TEMPORELS ���

04

63

02

64

07

65

04

68

04

69

05

71

02

72

05

74

02

76

02
S

P

62

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



��� ANNEXES

04

10
2

03

10
7

03

10
9

03

11
5

05

11
6

02

11
7

02

11
8

02

11
9

03

12
0

02
S

P

10
1

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



ANNEXE E � QUELQUES MOTIFS TEMPORELS ���

03

12
8

05

13
1

03

13
3

06

13
4

06

13
5

03

13
6

03

13
8

03

14
2

03

14
3

04
S

P

12
1

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



��� ANNEXES

03

14
5

02

14
8

01

14
9

04

15
3

03

15
5

02

15
6

03

15
8

03

15
9

06

16
0

04
S

P

14
4

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



ANNEXE E � QUELQUES MOTIFS TEMPORELS ���

02

16
2

04

16
4

03

16
5

03

16
6

03

16
7

02

16
8

03

17
1

03

17
4

04

17
6

03
S

P

16
1

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



��� ANNEXES

03

17
9

04

18
0

05

18
1

06

18
2

021

18
5

03
S

P

17
8

A
C

I
P

M
A

+
C

I+
P

A
+

M
C

+
I

P
+

M
A

+
I

C
+

P
I+

M
A

+
P

C
+

M



Bibliographie

���





Bibliographie

��� B�W� Ache� Central and peripheral bases for mixture suppression in olfaction 

a crustacean model� In D�G� Laing� W�S� Cain� R�L� McBride� and B�W� Ache�
editors� Perception of Complex Smells and Tastes� pages �������� Academic Press�
San Diego� �����

��� B�W� Ache� R�A� Gleeson� and H�A� Thomson� Mechanisms for mixture suppression
in olfactory receptors of the spiny lobster� Chem� Senses� �� 
�������� �����

��� E�D� Adrian� The Basis of Sensation� Christophers� London� �����

��� E�D� Adrian� The electrical activity of the mammalian olfactory bulb� Electroenceph�
Clin� Neurophysiol�� � 
�������� �����

��� R�P� Akers and W�M� Getz� Response of olfactory receptor neurons in honeybees
to odorants and their binary mixtures� J� Comp� Physiol� A�� ��� 
�������� �����

��� P�F� Assmann and Q� Summer
eld� Modeling the perception of concurrent vowels 

vowels with di�erent fondamental frequencies� J� Acoust� Soc� Am�� �� 
��������
�����

��� L� Astic and D� Saucier� Anatomical mapping of the neuroepithelial projection to
the olfactory bulb the rat� Brain Res� Bull�� �� 
�������� �����

��� L� Astic� D� Saucier� and A� Holley� Topographical relationship between olfactory
receptor cells and glomerular foci in the rat olfactory bulb� Brain Res�� ��� 
��������
�����

��� H�B� Barlow� Single units and sensations 
 a neuron doctrine for perceptual psycho�
logy� Perception� � 
�������� �����

���� B� Berglund� U� Berglund� T� Lindvall� and L�T� Svensson� A quantitative principle
of perceived intensity in odor mixtures� J� Exp� Psychol�� ��� 
������ �����

���� F� Berthommier� N� Buonviso� and M� Chaput� A probabilistic model of temporal
processing in the olfactory bulb� In Le Neuromim�tisme � Epist�mologie� Neurobio�
logie� Informatique� pages �������� Herm�s� �����

���� H� Breer� I� Boekho�� and E� Tareilus� Rapid kinetics of second messenger formation
in olfactory transduction� Nature� ��� 
������ �����

���� A�S� Bregman� Auditory Scene Analysis� MIT Press� London� �����

���� L�B� Buck and R� Axel� A novel multigene family may encode odorant receptors 

a molecular basis for odor recognition� Cell� �� 
�������� �����

���� N� Buonviso and M�A� Chaput� Response similarity to odors in olfactory output
cells presumed to be connected to the same glomerulus 
 Electrophysiological study
using simultaneous single�unit recordings� J� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

���



��� BIBLIOGRAPHIE

���� N� Buonviso� M�A� Chaput� and F� Berthommier� Temporal pattern analyses in
pairs of neighboring mitral cells� J� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

���� W�S� Cain� Odor intensity 
 Mixtures and masking� Chem� Senses Flav�� � 
��������
�����

���� J� Caprio� J� Dudek� and J�J� Robinson� II� Electro�olfactogram and multiunit
olfactory receptor responses to binary and ternary mixtures of amino acids in the
channel cat
sh� Ictalurus punctatus� J� Gen� Physiol�� �� 
�������� �����

���� P� Cariani� As if time really mattered 
 temporal strategies for neural coding of sen�
sory information� Communication and Cognition � Arti�cial Intelligence� �� 
����
���� �����

���� P� Chabaud� N� Ravel� D�A� Wilson� A�M� Mouly� M� Vigouroux� V� Farget� and
R� Gervais� Exposure to behaviourally relevant odour reveals di�erential charac�
teristics in central rat olfactory pathways as studied through oscillatory activities�
Chemical Senses� �� 
�������� �����

���� M� Chalansonnet� Composantes p�riph�rique et bulbaire de l�adaptation olfactive
chez le rat respirant librement� PhD thesis� Universit� Claude Bernard � Lyon ��
�����

���� M� Chalansonnet and M�A� Chaput� Olfactory bulb output cell temporal response
patterns to increasing odor concentrations in freely breathing rats� Chem� Senses�
�� 
���� �����

���� M�A� Chaput� E�ects of olfactory peduncle sectioning on the single unit responses
of the olfactory bulb neurons to odour presentation in awake rabbits� Chem� Senses�
� 
�������� �����

���� M�A� Chaput� Respiratory�phase�related coding of olfactory information in the
olfactory bulb of awake freely�breathing rabbits� Physiol� Behav�� �� 
�������� �����

���� M�A� Chaput� N� Buonviso� and F� Berthommier� Temporal patterns in spontaneous
and odor�evoked mitral cell dischages recorded in anaesthetized freely breathing
animals� Eur� J� Neurosci�� � 
�������� �����

���� M�A� Chaput and M� Chalansonnet� Recording the slow potentials evoked by odors
in the olfactory mucosa of awake animals� J� Neurosci� Meth�� �� 
�������� �����

���� M�A� Chaput and A� Holley� Single unit responses of olfactory bulb neurons to odor
presentation in awake rabbits� J� Physiol� 	Paris
� �� 
�������� �����

���� M�A� Chaput and A� Holley� Responses of olfactory bulb neurons to repeted odor
stimulations in awake freely�breathing rabbits� Physiol� Behav�� �� 
�������� �����

���� M�A� Chaput and M�J� Lankheet� In�uence of stimulus intensity on the categories of
single�unit responses recorded from olfactory bulb neurons in awake freely�breathing
rabbits� Physiol� Behav�� �� 
�������� �����

���� P�S� Churchland and T�J� Sejnowski� The Computational Brain� Cambridge MIT
Press� �����

���� S�I� Cromarty and C�D� Derby� Multiple excitatory receptor types on individual
olfactory neurons 
 implications for coding of mixtures in the spiny lobster� J�
Comp� Physiol� A�� ��� 
�������� �����



BIBLIOGRAPHIE ���

���� J�F� Culling and C�J� Darwin� Perceptual separation of simultaneous vowels 
 within
and across�formant grouping by F�� J� Acoust� Soc� Am�� �� 
���������� �����

���� J�F� Culling and C�J� Darwin� Perceptual and computational separation of simul�
taneous vowels 
 cues arising from low frequency beating� J� Acoust� Soc� Am��
�� 
���������� �����

���� P�C� Daniel and C�D� Derby� Mixture suppression in behavior 
 the antennular �ick
response in the spiny lobster toward binary odorant mixtures� Physiol� Behav��
�� 
�������� �����

���� G� Daval and J� Leveteau� R�ponses unitaires des cellules mitrales du bulbe olfactif
de lapin � une stimulation odorante d�intensit� variable� C�R� Acad� Sc� Paris III�
pages �������� �����

���� A� de Cheveign�� Analyse de sc�ne auditive et parole� In Actes des XXIII�mes
Journ�es d��tude sur la Parole� Aussois� �����

���� C�D� Derby and B�W� Ache� Electrophysiological identi
cation of the stimulatory
and interactive components of a complex odorant� Chem� Senses� � 
�������� �����

���� C�D� Derby� B�W� Ache� and E�W� Kennel� Mixture suppression in olfaction 
 elec�
trophysiological evaluation of the contribution of peripheral and central neural com�
ponents� Chem� Senses� �� 
�������� �����

���� C�D� Derby� M�N� Girardot� and P�C� Daniel� Responses of olfactory receptor cells of
spiny lobsters to binary mixtures� I� Intensity mixture interactions� J� Neurophysiol��
�� 
�������� �����

���� C�D� Derby� M�N� Girardot� and P�C� Daniel� Responses of olfactory receptor cells of
spiny lobsters to binary mixtures� II� Pattern mixture interactions� J� Neurophysiol��
�� 
�������� �����

���� K�B� D0ving� Studies of the relation between the frog�s electroolfactogram �EOG�
and the single unit activity in the olfactory bulb� Acta Physiol� Scand�� �� 
��������
�����

���� K�B� D0ving� Response properties of neurons in the rat olfactory bulb to various
parameters of odor stimulation� Acta Physiol� Scand�� ��� 
�������� �����

���� K�B� D0ving and G� Thommesen� Some properties of the 
sh olfactory system� In
Proc� of �th Olfaction and Taste� Paris� pages �������� �����

���� A� Duchamp and G� Sicard� In�uence of stimulus intensity on odor discrimination by
olfactory bulb neurons as compared with receptor cells� Chem� Senses� � 
��������
�����

���� P� Duchamp�Viret� M�A� Chaput� and A� Duchamp� Odor response properties of
the rat olfactory receptor neurons� Science� ��� 
���������� �����

���� P� Duchamp�Viret� A� Duchamp� and M�A� Chaput� Peripheral odor coding in the
rat and frog 
 quality and intensity speci
cation� J� Neurosci�� �� 
���������� �����

���� J�A� Feldman� Computational constraints on higher neural representations� In
E�L� Schwartz� editor� Computational Neuroscience� pages �������� Cambridge MIT
press� �����



��� BIBLIOGRAPHIE

���� S� Firestein and F� Zufall� Membrane currents and mechanisms in olfactory trans�
duction� Ciba Foundation Symp�� ��� 
�������� �����

���� J�C� Fort and J�P� Rospars� Mod�lisation de la discrimination qualitative des odeurs
dans les deux premi�res couches du syst�me olfactif par l�algorithme de Jutten�
H�rault� C�R� Acad� Sc� Paris III� ��� 
�������� �����

���� W�J� Freeman� Topographic organization of primary olfactory nerve in cat and
rabbit as shown by evoked potentials� Electroencephal� Clin� Neurophysiol�� �� 
���
��� �����

���� W�J� Freeman� Spatial properties of an eeg event in the olfactory bulb and cortex�
Electroencephal� Clin� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

���� L�S� Gentilcore and C�D� Derby� Complex binding interactions between multicom�
ponent mixture and odorant receptors in the olfactory organ of the caribbean spiny
lobster Panulirus argus� Chem� Senses� �� 
�������� �����

���� R� Gervais� A� Holley� and E�B� Keverne� The importance of central noradrenergic
in�uences on the rat olfactory bulb in the processing of learned olfactory cues�
Chem� Senses� �� 
����� �����

���� W�M� Getz and R�P� Akers� Coding properties of peak and average response rates
in American cockroach olfactory sensory cells� BioSystems� �� 
������ �����

���� R�A� Gleeson and B�W� Ache� Amino acid suppression of taurine�sensitive chemo�
sensory neurons� Brain Res�� ��� 
������� �����

���� C�M� Gray� W�J� Freeman� and J�E� Skinner� Chemical dependencies of learning
in the rabbit olfactory bulb 
 acquisition of the transient spatial pattern change
depends on norepinephrine� Behav� Neurosc�� ��� 
������� �����

���� P�P�C� Graziadei and G�A� Monti�Graziadei� Continuous nerve cell renewal in the
olfactory system� In M� Jacobson� editor� Handbook of Sensory Physiology� IX �
Development of Sensory Systems� pages ������ Springer�Verlag� Berlin� �����

���� D� Green and J� Swets� Signal Detection Theory and Psychophysics� New York 

John Wiley and Sons� Inc�� �����

���� K�A� Hamilton and J�S� Kauer� Patterns of intracellular potentials in salamander
mitral"tufted cells in response to odor stimulation� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

���� T�A� Harrison and J�W� Scott� Olfactory bulb responses to odor stimulation 

Analysis of response pattern and intensity relationships� J� Neurophysiol� �� 
�����
����� �����

���� A� Holley and G� Sicard� Les r�cepteurs olfactifs et le codage neuronal de l�odeur�
M�decine�Sciences� �� 
���������� �����

���� K� Imamura� N� Mataga� and K� Mori� Coding of odor molecules by mitral"tufted
cells in rabbit olfactory bulb� I� Aliphatic compounds� J� Neurophysiol�� �� 
�����
����� �����

���� J� Joerges� A� K1ttner� C�G� Galizia� and R� Menzel� Representations of odours and
odour mixtures visualized in the honeybee brain� Nature� ��� 
�������� �����

���� B�R� Johnson� C�C� Woo� and M� Leon� Spatial coding of odorant features in the
glomerular layer of the rat olfactory bulb� J� Comp� Neurol�� ��� 
�������� �����



BIBLIOGRAPHIE ���

���� F�N� Jones and M�H� Woskow� On the intensity of odor mixtures� Ann� NY Acad�
Sci�� ��� 
�������� �����

���� R� De Jong� Integration of olfactory information in the colorado potato beetle brain�
Brain Res�� ��� 
������ �����

���� F� Jourdan� A� Duveau� L� Astic� and A� Holley� Spatial distribution of ���C���
deoxyglucose uptake in the olfactory bulbs of rat stimulated with two di�erent
odours� Brain Res�� ��� 
�������� �����

���� C� Jutten and J� H�rault� Une solution neuromim�tique au probl�me de la s�paration
de sources� Traitement du signal� � 
�������� �����

���� C� Jutten and J� H�rault� Blind separation of sources part I 
 An adaptative algo�
rithm based on a neuromimetic architecture� Signal Processing� �� 
����� �����

���� E�R� Kandel� J�H� Schwartz� and T�M� Jessel� Principles of Neural Science� Appleton
and Lange� �rd edition� �����

���� J� Kang and J� Caprio� Electro�olfactogram and multiunit olfactory receptor res�
ponses to complex mixtures of amino acids in the channel cat
sh� Ictalurus punc�
tatus� J� Gen� Physiol�� �� 
�������� �����

���� J� Kang and J� Caprio� Electrophysiological responses of single olfactory bulb neu�
rons to binary mixtures of amino acids in the channel cat
sh� Ictalurus punctatus�
J� Neurophysiol�� �� 
���������� �����

���� J� Kang and J� Caprio� In vivo responses of single olfactory receptor neurons of
channel cat
sh to binary mixtures of amino acids� J� Neurophysiol�� �� 
���� �����

���� H� Kashiwadani� Y� F� Sasaki� N� Uchida� and K� Mori� Synchronized oscillatory di�
scharges of mitral"tufted cells with di�erent molecular ranges in the rabbit olfactory
bulb� J� Neurophysiol�� �� 
���������� �����

���� K� Katoh� H� Koshimoto� A� Tani� and K� Mori� Coding of odor molecules by mi�
tral"tufted cells in rabbit olfactory bulb� II� Aromatic compounds� J� Neurophysiol��
�� 
���������� �����

���� J�S� Kauer� Response patterns of amphibian olfactory bulb neurons to odour sti�
mulation� J� Physiol� Lond�� ��� 
�������� �����

���� J�S� Kauer and G�M� Shepherd� Analysis of the onset phase of the olfactory bulb
unit responses to odor pulses in the salamander� J� Physiol� Lond�� ��� 
��������
�����

���� L�M Kay and G� Laurent� Odor� and context�dependent modulation of mitral cell
activity in behaving rats� Nat� Neurosci�� � 
���������� �����

���� P� La�ort� Structuration graphique de la qualit� odorante sur la base de param�tres
mol�culaires� Cas des donn�es exp�rimentales du groupe de Andr� Holley� C�R�
Acad� Sc� Paris III� pages �������� �����

���� D�G� Laing and G�W� Francis� The capacity of humans to identify odors in mixtures�
Physiol� Behav�� �� 
�������� �����

���� D�G� Laing� H� Panhuber� M�E� Willcox� and F� Pittman� Quality and intensity of
binary odor mixtures� Physiol� Behav�� �� 
�������� �����



��� BIBLIOGRAPHIE

���� D�G� Laing and M�E� Willcox� Perception of components in binary odour mixtures�
Chem� Senses� � 
�������� �����

���� D� Lancet and N� Ben�Arie� Olfactory receptors� Curr� Biol�� � 
�������� �����

���� D� Lancet� J�S� Kauer� C�A� Greer� and G�M� Shepherd� High resolution ��
deoxyglucose localization in the olfactory epithelium� Chem� Senses� � 
��������
�����

���� G� Laurent� Olfactory processing 
 Maps� time and codes� Curr� Opin� Neurobiol��
� 
�������� �����

���� R� Lestienne and H�C� Tuckwell� The signi
cance of precisely replicating patterns
in mammalian CNS spike trains� Neuroscience� �� 
�������� �����

���� R� Lestienne� H�C Tuckwell� M� Chalansonnet� and M�A� Chaput� Repeating triplets
of spikes and oscillations in the mitral cell discharges of freely breathing rats� Eur�
J� Neurophysiol�� In press�

���� Z� Li� A model of olfactory adaptation and sensitivity enhancement in the olfactory
bulb� Biological Cybernetics� �� 
�������� �����

���� Z� Li and J� Hertz� Odour recognition and segmentation by a model olfactory bulb
and cortex� Network � Comput� Neural Syst�� �� 
������� �����

���� Z� Li and J�J� Hop
eld� Modeling the olfactory bulb and its neural oscillatory
processings� Biological Cybernetics� �� 
�������� �����

���� K� MacLeod and G� Laurent� Distinct mechanisms for synchronization and temporal
patterning of odor�encoding neural assemblies� Science� ��� 
�������� �����

���� N�K� Macleod� W� Reinhardt� and F� Ellendor�� Olfactory bulb neurons of the
pig respond to an identi
ed steroidal pheromone and testosterone� Brain Res��
��� 
�������� �����

���� F� Macrides and S�L� Chorover� Olfactory bulb units 
 Activity correlated with
inhalation cycles and odor quality� Science� ��� 
������ �����

���� R�G� Mair� Response properties of olfactory bulb neurones� J� Physiol� Lond��
��� 
�������� �����

���� R�G� Mair and R�C� Gesteland� Response properties of mitral cells in the olfactory
bulb of the neonatal rat� Neuroscience� � 
���������� �����

���� B� Malnic� J� Hirono� and L�B� Buck� Combinatorial receptor codes for odors� Cell�
�� 
���� �����

���� L�M� Masukawa� B� Hedlund� and G�M� Shepherd� Electrophysiological properties
of identi
ed cells in the in vitro olfactory epithelium of the tiger salamander� J�
Neurosci�� � 
�������� �����

���� D�F� Mathews� Response patterns of single units in the olfactory bulb of the rat to
odor� Brain Res�� �� 
�������� �����

���� J� Max and J�L� Lacoume� M�thodes et techniques de traitement du signal et appli�
cations aux mesures physiques� Masson� �����

����� E� Meisami and M� Shafa� Postnatal structural development of the rat olfactory
bulb and its functional signi
cance� In J� Le Magnen and P� Mac Leod� editors�
Olfaction and taste VI� page ���� IRL Press� London� �����



BIBLIOGRAPHIE ���

����� M� Meredith� Pattern response to odor in mammalian olfactory bulb 
 The in�uence
of intensity� J� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

����� M� Meredith� Sensory processing in the main and accessory olfactory systems 

Comparisons and contrasts� J� Seroid Biochem� Molec� Biol�� �� 
�������� �����

����� K� Mori� Molecular and cellular properties of mammalian primary olfactory axons�
Microscop� Res� Tech�� �� 
�������� �����

����� K� Mori� N� Mataka� and K� Imamura� Di�erential speci
cities of single mitral cells
in rabbit olfactory bulb for a homologous series of fatty acid odor molecules� J�
Neurophysiol�� �� 
�������� �����

����� H�R� Moskowitz� Multidimensional scaling of odorants and mixtures� Lebensm��
Wiss� Technol�� � 
�������� �����

����� H�R� Moskowitz and C�D� Barbe� Pro
ling of odor components and their mixtures�
Sensory Process�� � 
�������� �����

����� F� Motokizawa� Odor representation and discrimination in mitral"tufted cells of the
rat olfactory bulb� Exp� Brain Res�� ��� 
������ �����

����� D�G� Moulton� Electrical activity recorded by means of chronically implanted elec�
trodes in the olfactory bulb of the rabbit� Physiologist� � 
��� �����

����� D�G� Moulton� Electrical activity in the olfactory system of rabbits with indwelling
electrodes� In Zotterman� editor� Olfaction and Taste� pages ������ Pergamon Press�
Oxford� �����

����� A�M� Mouly� U� Kindermann� R� Gervais� and A� Holley� Involvement of the olfactory
bulb in consolidation processes associated with long�term memory in rats� Behav�
Neurosc�� ��� 
�������� �����

����� P� Nef� S� Heineniann� and V�E� Dionne� Spatial distribution of OR�� a putative
seven�transmembrane domain olfactory receptor� reveals an olfactory map� Chem�
Senses� �� 
���� �����

����� N� Onoda and K� Mori� Depth distribution of temporal 
ring patterns in olfactory
bulb related to air�intake cycle� J� Neurophysiol�� �� 
������ �����

����� J� Pager� Une modulation respiratoire centrifuge mise en �vidence dans le bulbe
olfactif du Rat� C�R� Acad� Sc� Paris III� ��� 
�������� �����

����� J� Pager� Respiration and olfactory bulb unit activity in the unrestrained rat 

statements and reappraisals� Behav� Brain Res�� �� 
������ �����

����� M� Parmentier� F� Libert� S� Schurmans� S� Schi�mann� A� Lefort� D� Eggerickx�
C� Ledent� C� Mollereau� C� Gerard� J� Perret� A� Grootegoed� and G� Vassart�
Members of the putative olfactorv receptor gene family are expressed in mammalian
germ cells� Nature� ��� 
�������� l����

����� H� Potter and S�L� Chorover� Response plasticity in hamster olfactory bulb 
 per�
ipheral and central processes� Brain Res�� ��� 
�������� �����

����� N� Ravel� D� Caille� and J� Paget� A centrifugal respiratory modulation of olfactory
bulb unit activity 
 a study on acute rat preparation� Exp� Brain Res�� �� 
��������
�����



��� BIBLIOGRAPHIE

����� N� Ravel� A� Elaagouby� and R� Gervais� Scopolamin injection into the olfactory
bulb impairs short�term olfactory memory in rats� Behav� Neurosc�� ��� 
��������
�����

����� U� Reinken and U� Schmidt� Reactions of olfactory bulb neurons to di�erent stimulus
intensities in laboratory mice� Exp� Brain Res�� �� 
�������� �����

����� K�J� Ressler� S�S� Sullivan� and L�B� Buck� A zonal organization of odorant receptor
gene expression in the olfactory epithelium� Cell� �� 
�������� �����

����� K�J� Ressler� S�S� Sullivan� and L�B� Buck� Information coding in the olfactory
system 
 evidence for a stereotyped and highly organized epitope map in the olfactory
bulb� Cell� �� 
���������� �����

����� M�F� Revial� A� Duchamp� and A� Holley� Odour discrimination by frog olfactory
receptors 
 a second study� Chem� Senses� � 
����� �����

����� J�P� Rospars and J�C� Fort� Mod�lisation de la discrimination qualitative des odeurs
par l�algorithme de Jutten�H�rault� In Neurosciences et Sciences de l�Ing�nieur VI
	NSI��

� page ��� �����

����� J�P� Rospars and J�C� Fort� Coding of odour quality 
 roles of convergence and
inhibition� Network � Computation in Neural Systems� � 
�������� �����

����� J�P� Royer� F� Jourdan� H� Ploye� and C� Souchier� Morphometric modi
cations
associated with early sensory experience in the rat olfactory bulb� J� Comp� Neurol��
��� 
�������� �����

����� M� Satou� Synaptic organization� local neuronal circuitry� and functional segregation
of the teleost olfactory bulb� Prog� Neurobiol�� �� 
�������� �����

����� D� Saucier and L� Astic� Analysis of the topographical organisation of the olfactory
epithelium projections in rat� Brain Res� Bull�� �� 
�������� �����

����� J�W� Scott� A measure of extracellular unit responses to repeated stimulation ap�
plied to observations of the time course of olfactory responses� Brain Res�� ��� 
����
���� �����

����� G�M� Shepherd� Synaptic organisation of the mammalian olfactory bulb� Physiol�
Rev�� �� 
�������� �����

����� G� Sicard� A� Duchamp� M�F� Revial� and A� Holley� Odour discrimination by frog
olfactory receptor cells 
 a recapitulative study� In Proc� of �th Olfaction and Taste�
Noordwijkerhout� Netherlands� pages �������� �����

����� G� Sicard and A� Holley� Receptor cell responses to odorants 
 similarities and
di�erences among odorants� Brain Res� ��� 
�������� �����

����� W� Singer� Synchronization of cortical activity and its putative role in information
processing and learning� Ann� Rev� Physiol�� �� 
�������� �����

����� E�C� Sobel and D�W� Tank� Timing of odor stimulation does not alter patterning of
olfactory bulb unit activity in freely breathing rats� J� Neurophysiol�� �� 
����������
�����

����� W�B� Stewart� J�S� Kauer� and G�M� Shepherd� Functional organisation of rat olfac�
tory bulb analysed by the ��desoxyglucose method� J� Comp� Neurol�� ��� 
��������
�����



BIBLIOGRAPHIE ���

����� G� Thommesen and K�B� D0ving� Spatial distribution of the eog in the rat 
 a
variation with odour quality� Acta Physiol� Scand�� �� 
�������� �����

����� R� Vassar� J� Ngai� and R� Axel� Spatial segregation of odorant receptor expression
in the mammalian olfactory epithelium� Cell� �� 
�������� �����

����� M� Vigouroux and M�A� Chaput� A simple and �exible device to odorize large
stimulation areas� Chem� Senses� �� 
�������� �����

����� R�R� Walsh� Single cell spike activity in the olfactory bulb� Amer� J� Physiol��
��� 
�������� �����

����� M� Wehr and G� Laurent� Odour encoding by temporal sequences of 
ring in oscil�
lating neural assemblies� Nature� ��� 
�������� �����

����� D�P� Wellis and J�W� Scott� Intracellular responses of identi
ed rat olfactory bulb
interneurons to electrical and odor stimulation� J� Neurophysiol�� �� 
�������� �����

����� D�P� Wellis� J�W� Scott� and T�A� Harrison� Discrimination among odorants by
single neurons in the rat olfactory bulb� J� Neurophysiol�� �� 
���������� �����


