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RESUMES

Résumeé :

Les processus de contrdle visuo-moteurs présentent une certaine flexibilité permettant
des productions motrices adaptées aux contraintes environnementales et corporelles.
L’intégration continue d’informations au cours de la réalisation d’un mouvement dirigé
permet en effet d’ajuster, voire de corriger les paramétres du geste en réponse a une
perturbation soudaine du but. La réalisation de mouvement visuellement guidé repose sur des
processus sensorimoteurs complexes, distribués au sein de larges réseaux neuronaux.

Le premier objectif de ce travail était d’identifier les structures cérébrales sous-tendant les
processus de réactivité visuo-manuelle intentionnelle. Le second objectif était d’explorer
I’effet de I’expertise sensorimotrice acquise par la pratique de 1’escrime ; les athlétes de haut
niveau présentent en effet une habileté visuo-motrice particulicre liée au développement des
capacités de réaction a un événement perturbateur du geste en cours d’exécution. Un
paradigme de double stimulation a, pour cela, été adapté a un protocole d’IRM fonctionnelle
événementielle. Les cartes d’activation correspondant & la réalisation de pointage visuo-
manuel direct de cibles visuelles stationnaire ont €té comparées aux cartes associées au
pointage corrigé en réponse au déplacement imprévisible et aléatoire de la cible survenant
apres le début du mouvement. Les résultats obtenus témoignent de la capacité des sujets a
corriger la trajectoire de pointage en cours d’exécution du mouvement (pointage corrigé),
associée a une sur-activation du réseau cérébral impliqué dans le contrdle visuo-manuel
(pointage direct). Le réseau neuro-fonctionnel comprend les aires visuelles occipitales
(primaires, secondaires et le complexe hMT de perception visuelle du mouvement), le cortex
pariétal supérieur et postérieur (en particulier le sillon intra pariétal), les aires frontales
motrices, prémotrices et oculo-motrices, le thalamus et les ganglions de la base ainsi que le
cervelet. La comparaison des résultats entre les groupes témoigne au niveau comportemental
d’une plus grande vitesse d’exécution chez les Experts (escrimeurs de haut niveau). Au
niveau fonctionnel, les aires sensorielles et motrices primaires sont plus fortement sollicités
chez les Novices (population controle), alors que les foyers plus fortement activées chez les
Experts concernent les aires d’intégration sensorimotrice de plus haut niveau (cortex pariétal
et prémoteur, structures sous-corticales et cérébelleuses).

Ce travail a mis en évidence que le contrdle visuo-manuel repose sur des boucles neuronales
imbriquées sous-tendant des modules opérationnels qui sont plus ou moins recrutés selon les
contraintes d’exécution du mouvement (perturbé ou non, contrdle intentionnel ou
automatique, disponibilité des rétrocontrdles visuels). Par ailleurs, il apparait que 1’expertise
sensorimotrice liée a la pratique sportive peut se traduire par des modifications des cartes
fonctionnelles cérébrales.

Mots clés :

IRM fonctionnelle événementielle ; tiche de pointage et paradigme de double stimulation ;
réactivité visuo-manuelle et contréle du geste ; expertise sensorimotrice et performance
sportive.
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Abstract :

The ability to adapt or correct a visually directed movement to environmental and
internal constraints relies on the flexibility of neural visuo-motor processes. The central
nervous system continually integrates afferent and efferent information, and is able to modify
the motor program to correct the movement’s parameters, during its execution, to react to an
unexpected goal perturbation.

The first aim of this study was to identify the neural network involves in the visuo-
manual control and particularly in the intentional correction of pointing trajectory in response
to an unpredicted target’s jump. The second aim was to explore if the long term practice of
sports, as fencing, could infer specific visuomanual skill and could have neural effects on
specific activation map. We hypothesize that the improvement of visuomotor performance in
term of speed and accuracy in high level athletes is related to the optimization of the neuronal
processes. In order to emphasize on spatial uncertainty effect on reactive visuomanual
correction, we report an event-related fMRI experiment in which subjects had to point toward
either stationary target or unexpected step-targets. The experiment performed allowed
investigating cerebral control of visually guided movement and specifically the flexibility of
these neuromotor mechanisms in condition of target location uncertainty. Indeed, the
neurobehavioural approach developed in this er-fMRI study ensures to explore these dynamic
processes in an ecological way, close to the natural environmental constraints. To verify this
hypothesis, we performed the ER-fMRI study on intentional online visuomotor correction, on
two groups of subjects. High level fencers (more than 10 years of practice) constitute the
“Expert” population opposed to the standard population named “Novice” and composed of
normal control subjects. The results show that intentional trajectory corrections conduct to an
over-activation of the cerebral network underlying visuo-manual control. The neural network
involves the occipital visual areas, the superior and posterior parietal cortex, the frontal motor,
premotor and oculomotor areas, the thalamus and basal ganglia, and the cerebellum. Group
comparison indicates that experts’ visuomanual performances rely more on the associative
and executive cerebral areas while novices’ performance recruits more the visual areas.

This study demonstrates that visuomanual control rely on neural loop underlying
operational modules that can be more or less recruited related to the behavioural and
environmental constraints (perturbed or not, intentional or automatic control, accessibility to
visual feedback). Moreover, it appears that sensorimotor expertise related to practice of sport
can conduct to modify cerebral functional map.

Key words :

Event-related fMRI ; pointing task and double step paradigm ; visuomanual reactivity and
movement control ; sensorimotor expertise et sport performance.
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Introduction générale

Une des facultés des plus communes a I’ensemble du régne animal est la capacité de
produire des actions motrices coordonnées afin d’interagir avec son environnement.
L’aptitude a coordonner ses propres actions est en effet a la base de toute activité
quotidienne, qu’elle se rapporte a la survie ou a I’interaction sociale. Dans la perspective
phylogénétique, «le systeme nerveux apparait comme le systeme des échanges
informationnels entre [’organisme et son milieu. Le perfectionnement évolutif d’un tel
systeme va de pair avec l’accroissement des capacités adaptatives de |’organisme et avec
I’extension de ses capacités de maitrise du monde » (Paillard, 1975). L’Homo Sapiens,
particulierement adapté a la réalisation d’actions d’une importante complexité, présente une
grande capacité d’apprentissage lui permettant d’acquérir un haut niveau d’habileté qui se
manifeste notamment dans ses activités physiques ou encore artistiques.

La réalisation d’une action par le systeme nerveux central reste un phénomene fascinant
et, comme le souligne Jeannerod, « plus que dans d’autres domaines des neurosciences, la
fonction des mécanismes ¢étudiés est directement accessible simplement du fait que
I’observation d’une action suffit & renseigner sur ses buts et ses réalités biologiques »
(Jeannerod, 1997). Néanmoins, I’apparente simplicité de la réalisation d’une action dissimule
une organisation fonctionnelle, certes tres efficace mais aussi extrémement complexe. Toute
action volontaire coordonnée reposant sur une synergie musculaire, il est nécessaire que le
systeme maitrise un grand nombre de degrés de liberté afin de coordonner la planification et
la réalisation d’un mouvement multi-dimensionnel adapté dans I’espace et le temps aux
contraintes physiques et dynamiques de 1’environnement. La question du contrdle des actions
coordonnées volontaires peut ainsi étre abordée tant d’un point de vue biomécanique et
psychophysique, que d’un point de vue physiologique et neurobiologique, et plus
globalement d’un point de vue neuroscientifique et cognitif.

La fascination est alors d’autant plus grande devant I’immense variété des compétences
humaines dans la sphere des activités tant physiques qu’intellectuelles, que ce soit dans le
cadre professionnel, sportif, ou artistique et musical, chacun développant son potentiel
spécifique, sa propre expertise. L’expérience faconne donc I’exploitation de capacités

cérébrales et comportementales.
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A. Interactions avec l'environnement

Les notions couramment utilisées dans le domaine du vivant font autant référence aux
théories de I’information qu’aux lois fondamentales de la biologie, et soulignent I’importance
des échanges : tout étre vivant interagit en effet avec son milieu. Pour les étres humains en
particulier, « notre activité tout entiere, en fait, semble, suscitée, orientée, guidée par les
informations collectées par nos organes des sens » (Paillard, 1987). Ces interactions peuvent
se caractériser par des réactions directes a des stimulations externes (réactions de type
réflexe) ou par des actions proprement initiées, dirigées volontairement vers un but. Dans
cette dynamique d’interaction, les systemes sensoriels et moteurs sont étroitement liés.
Bergson proposait en 1897, de « considérer le corps comme un organe d’action et seulement
d’action et la perception comme une fonction corporelle d’ordre pragmatique. L action est
la réponse motrice a un stimulus sensoriel. Elle peut étre immédiate ou différée. Si elle est
différée, le mouvement afférent ne se prolonge pas en action et se déploie des lors dans
I’intervalle comme perception - la conscience surgit lorsqu’il y a absence d’automaticité de
l’action ».

Les relations soi-environnement nécessitent en effet d’appréhender le monde qui nous
entoure en vue d’agir vers les objets pergus, et ce de facon adaptée dans I’espace et dans le
temps. Cette dynamique perception-action repose donc d’une part sur les transformations
directes des informations sensorielles en productions motrices ; I’action dirigée vers un but
apparait ainsi sous forme de probleme de coordination sensorimotrice. D’autre part, nos
comportements sont dépendants de la connaissance des lois spatio-temporelles qui régissent
nos interactions avec I’extérieur ; cette connaissance nous permet alors de fonctionner, non
pas simplement sur un mode réactif, mais également sur un mode prédictif. Dans cette
perspective cognitive de 1’action, I’organisme a besoin de se représenter intérieurement son

environnement et les régles spatio-temporelles qui le régissent.

B. Relations perception/action : les pionniers des neurosciences
cognitives de l'action

Les composantes perceptives et motrices et leurs interactions, dans 1’¢laboration d’un
geste volontaire, intéressent nombre de chercheurs depuis plus d’un siecle, qu’ils soient
mathématiciens, médecins, physiologistes, psychologues, philosophes, anthropologues, voire
méme parfois un peu tout a la fois ! Parmi les pionniers dans ce domaine, Von Helmoltz s’est

intéressé (entre autres choses !) aux organes sensoriels en tant que « médiateurs d’expérience
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pour la construction de connaissances » (Von Helmholtz, 1866)'. James rattachait quant & lui
la psychologie a la physiologie nerveuse, prenant en compte que « [’esprit habite
[’environnement, qui agit sur lui et sur lequel il réagit en retour », et il cherchait a établir
plus distinctement encore, et a travers 1’analyse de faits, « la maniere dont la vie mentale
semble intervenir entre les impressions construites a partir du corps et les réactions du corps
sur le monde extérieur» (James et Ferrand, 2002/1890)%. A la fin du XIXéme siécle,
Woodworth abordait de fagon pragmatique [’action volontaire en s’intéressant aux
parametres mesurables comme a I’aspect mental des intentions initiant I’action (Woodworth,
1899). Ces expériences ont montré que la vision était d’autant plus importante dans la
précision finale du pointage que le mouvement était rapide. Woodworth a alors pensé que les
mouvements réalisés les yeux fermés était préprogrammés, dirigés par ce qu’il appelait
« ’impulsion initiale » (initial impulse) dans le cas des pointages réalisés les yeux ouverts, et
parlait de « contréle continu » (current control) pour désigner la capacité a préciser le
mouvement sur la base du controle visuel.

Au début du XXeéme siecle, deux courants de pensée se sont opposés dans la
compréhension du controle moteur. Les deux théories motrices divergent essentiellement sur
le role attribué aux réafférences sensorielles dans la régulation du mouvement. La théorie
peériphériste, dont les précurseurs étaient Mott & Sherrington (Mott et Sherrington, 1895),
accorde un rdle central aux boucles de rétrocontrole directement liées aux événements
sensoriels périphériques. Alors que la théorie centraliste provient de 1’idée qu’un mouvement
peut étre réalisé en 1’absence d’entrée sensorielle (Lashley, 1917). Par la suite, I’émergence
de la notion de programme moteur (Keele et al., 1990) ainsi que les développements
théoriques sur la régulation en boucles fermées des apprentissages (Adams J. A., 1971) ont
largement contribué a la réactualisation du débat. On parle alors de contréle proactif pour
définir le contrdle central qui repose sur la notion de planification motrice, opposé au
controle rétroactif dépendant des réafférences sensorielles périphériques. Mais il apparait
qu’aucune des deux théories ne peut a elle seule rendre compte de la complexité du contrdle
a P’origine d’une motricité adaptée, ce qui conduit a envisager un schéma de controle moteur
intégrant a la fois les aspects centraux et périphériques du mouvement.

Au niveau central, il apparait également important de considérer les informations issues
des signaux efférents. En 1950, von Holst et Mittelstaedt développent le concept de copie
efférente motrice (appelée aussi « décharge corollaire ») a partir d’explorations

expérimentales du systeme oculomoteur de la mouche (Von Holst et Mittelstaedt, 1950). Ils

! Traduction parue en 2001 Psychologie et Histoire (Vol. 2, pp. 174-179).
? Traduit par L. Ferrand en 2002 Psychologie et Histoire (Vol. 3, pp.51 — 57).
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font ainsi émerger la notion que le systéme central peut prévoir les conséquences sensorielles
de ces propres actions. Ainsi, les théories du contrdle moteur intégrent la notion de copie
d’efférence depuis plus d’un siecle (Von Helmholtz, 1867; Sperry, 1950; Von Holst et
Mittelstaedt, 1950; Von Holst, 1954). Néanmoins I’implication de ce concept dans la notion
de prédiction sensorimotrice s’est enrichie par la suite ; le concept de copie efférente motrice
s’est alors combiné aux modeles du contréle moteur, constituant les principes préliminaires a
I’émergence des notions de représentations internes.

L’organisme se base en effet sur des représentations ou modeles internes de lui-méme,
de ses propres actions et de son environnement, pour maitriser les régles spatio-temporelles
du contrdle sensorimoteur qui régissent les relations avec I’extérieur’. Ce niveau
d’abstraction semble essentiel a la compréhension du monde, il conditionne profondément
nos comportements et notre évolution au sein de celui-ci. Dans son livre « Le sens du
mouvement » (1997), Berthoz rappelle ainsi I’imbrication de la perception et de 1’action, « la
perception n’est pas seulement une interprétation des messages sensoriels, elle est contrainte
par ’action, elle est simulation interne de [’action, elle est jugement et prise de décision, elle
est anticipation des conséquences de [’action (...) le cerveau est un simulateur d’action qui
utilise la mémoire pour prédire les conséquences de [’action » (Berthoz, 1997).

L’étude des processus cérébraux sous-tendant le controle de 1’action ne peut alors étre
restreint @ un niveau neurophysiologique, purement sensorimoteur, mais doit intégrer un
niveau cognitif présentant une approche psychophysiologique plus globale des
comportements.

Nous verrons dans ce manuscrit que le contrdle sensorimoteur implique des niveaux
perceptuels, moteurs et représentationnels. Il apparait que ces différents niveaux conférent un
certain potentiel de flexibilité aux processus de controle visuo-moteur, et que les réseaux

cérébraux sous-tendant ces processus sont enclin a une certaine plasticité.

3 Notons que les formalismes cybernétiques ont fortement influencé 1’évolution des notions de modéles internes.
Fondée en 1948 par le mathématicien Norbert Wiener, la cybernétique est la science du contrdle des systémes,
considérant que notre monde est intégralement constitu¢ de systémes, vivants ou non vivants, imbriqués et en
interaction (échanges de maticre, d'énergie, ou d'information). Ces échanges constituent une communication, a
laquelle les éléments réagissent en changeant d'état ou en modifiant leur action. La communication, le signal,
l'information, et la rétroaction sont des notions centrales de la cybernétique et de tous les systémes, organismes
vivants, machines ou réseaux. Les interactions entre les éléments d’un systéme donnent a I'ensemble des
propriétés que ne posseédent pas les éléments pris séparément. Dans le domaine de la cybernétique, le concept de
modeéle interne est utilisé pour rendre compte des capacités d’un systéme a simuler les conséquences des actions
produites par la machine sur I’environnement et en retour sur elle-méme.
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C. Cadre d'étude

Ce travail s’inscrit dans le vaste domaine d’étude du controle cérébral des mouvements
d’atteinte visuellement guidés, il s’intéresse plus particulicrement a deux niveaux

d’adaptation de ces processus de contrdle que sont la flexibilité et la plasticité.

La premiére partie de ce chapitre introductif traitera des structures sous-tendant la
flexibilité des processus de controdle visuo-moteur, en particulier celles impliquées dans le
controle en ligne des mouvements visuellement guidés. Il serait redondant, voire impossible,
dans cette section d’aborder de facon exhaustive chacun des niveaux impliqués dans le
contrdle sensorimoteur. Avant de se concentrer plus spécifiquement sur les processus
complexes du contrdle central visuo-moteur, nous rappellerons rapidement quelques aspects

neurophysiologiques des systémes perceptifs et moteurs (concernant les aires corticales

primaires) particuliecrement impliqués dans le controle des mouvements d’atteinte visuo-

manuelle. Apres avoir présenté le controle visuo-moteur en tant que processus de

coordination visuo-manuelle, nous traiterons des /imites de flexibilité de ces processus de
controle du mouvement d’atteinte, définies notamment par des études psychophysiques.
Nous présenterons ensuite les modeles schématiques décrivant les différentes étapes des
processus de contréle visuo-moteur. Nous identifierons alors les structures cérébrales
associatives susceptibles de sous-tendre les opérations d’intégration sensorimotrice de haut
niveau, avant de présenter les résultats apportés par /’imagerie cérébrale confirmant leur
implication et leur spécificité anatomo-fonctionnelle dans le contréle visuo-moteur des
mouvements d’atteinte visuo-manuelle.

La seconde partie de ce travail s’intéresse a la plasticité des processus de contréle

visuo-manuel en fonction de I’expertise visuo-motrice. Nous définirons dans un premier

temps les termes associés d’une part a 1’expertise visuo-motrice, ainsi que les approches
méthodologiques comportementales dans ce domaine. Nous aborderons ensuite la plasticité
cérébrale liée a 1’expertise visuo-motrice, en nous concentrant sur les éfudes d’imagerie
cérébrale réalisées dans ce domaine. Nous verrons ainsi les arguments en faveur de
I’implication des aires associatives sous-tendant 1’intégration sensorimotrice et les modeles

internes dans I’apprentissage et 1’optimisation du contrdle visuo-manuel.

La synthése de ce chapitre introductif meénera alors aux objectifs et aux hypotheses de

notre étude.
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Contrble visuo-moteurs : processus et flexibili te

A. Les systeme perceptifs et systeme moteur

Les systémes sensoriels et moteurs présentent tous une topologie, c'est-a-dire que la
distribution cartographique de I’information sensorielle ou motrice au niveau cortical dépend
des caractéristiques spécifiques de cette information. Les neurones des aires primaires sont
sélectifs par rapport a la position dans cette topologie ; la fréquence d’un ton, la position d’un
objet dans le champ visuel, la position d’une stimulation sensitive ou d’un muscle sur le
corps, conditionnent la représentation corticale perceptive ou motrice au niveau des aires
auditives, visuelles, somesthésiques ou motrices. Ces aires sont organisées de maniere a ce
que des neurones proches dans la surface corticale soient spécialisés pour des positions
proches dans la topologie du systéme respectif. Selon le systéme concerné on appelle cette

propriété la tonotopie, la rétinotopie ou encore la somatotopie.
1. Le systeme visuel

a. Rétinotopie

La rétinotopie est la propriété qui confere aux aires visuelles une représentation d’une
partie de la rétine, et donc du champ visuel, de maniére ordonnée sur la surface corticale. Elle
est une conséquence, a la fois de la spécialisation des neurones pour ne recevoir un influx
nerveux qu’a partir de zones limitées de la rétine, et de leur organisation particuliére dans la
surface corticale. La rétinotopie établit une relation univoque entre les positions dans le
champ visuel et les positions sur la surface corticale au sein des aires rétinotopiques. Le
cortex occipital recoit donc les informations visuelles rétiniennes, au niveau des aires

visuelles primaires, localisées au sein et autour de la scissure calcarine.

b. Vision centrale et périphérique

Lorsqu’une cible est détectée dans le champ visuel périphérique, une saccade oculaire
en direction de la cible est donc nécessaire pour permettre au systtme de localiser
précisément la cible dans 1’espace et par rapport au corps. Il est important de noter que le

seuil de discrimination® n’est pas égal dans I’ensemble du champ visuel. En effet, les signaux

* Le seuil de discrimination spatiale représente la distance minimale entre deux stimulations ponctuelles pour
qu'elles soient pergues comme distinctes. L™acuité" ou "pouvoir séparateur”" d'un systéme est évidemment
fonction inverse du seuil de discrimination spatiale : plus ce seuil est bas, plus 'acuité du systéme est grande. Le
seuil de discrimination spatiale est inversement proportionnel a la densité des récepteurs dans le territoire
stimulé: plus ce seuil est bas, plus la densité des récepteurs, comme 1'acuité du systéme, est grande. Par ailleurs,
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provenant du centre du champ visuel stimulent les cellules rétiniennes de la fovéa qui
présentent un haut niveau discriminatoire : la vision centrale fournit donc des informations
spatiales trés précises. Le champ visuel périphérique se caractérise par un niveau de
discrimination moindre : la vision périphérique procure donc des informations spatiales
moins précises.

Lors d’un mouvement de pointage, la rétine centrale particuliérement sensible a la
discrimination de positions relatives fournit les signaux d’erreur résultant de ’encodage’
discret des changements successifs de position de la main par rapport a la cible a atteindre,
assurant ainsi la précision du pointage (Paillard, 1976). La rétine périphérique, plus sensible
a la détection du mouvement continu, se trouve balayée par I’image rétinienne de la main en
mouvement en direction de la cible visée. Il en résulte un signal d’erreur directionnelle
pouvant étre utilisé pour une correction rapide de la trajectoire du mouvement en cours. Une
telle interprétation trouve un support dans le modele psychophysique d’une dualité des
systemes de perception visuelle du mouvement. Elle s’accorde également avec les données
anatomiques et physiologiques établissant I’existence d’une double distribution centrale des
données rétiniennes relatives aux informations visuelles statiques et dynamiques par la voie

de canaux visuels séparés (Paillard, 1976).

c. Voies visuelles ventrale et dorsale

\

D’un point de vue cognitif, la vision aboutit a I’identification des stimuli mais
¢galement a la construction d’une représentation spatiale de son environnement. Les années
80 et 90 ont vu émerger et s’affiner I’hypothése de deux voies de traitement de I’information
visuelle distinguées tant anatomiquement que fonctionnellement. Au niveau cortical, la voie
ventrale (occipito-temporale) est plutot spécifique de 1’identification des objets (vision pour
la perception), la voie dorsale (occipito-pariétale) fournit quant a elle plutdt des informations
d’ordre spatial et dynamique (vision pour I’action) (Ungerleider et Mishkin, 1982; Goodale
et Milner, 1992; Milner et Goodale, 1993, 1995).

Anatomiquement®, le cortex visuel primaire est restreint & la scissure calcarine (aire de
Brodmann 17) et les aires visuelles secondaires se distribuent dans le cortex occipital (aires

de Brodmann 18 et 19) et a la jonction occipito-temporo-pariétale (jonction entre les aires de

l'intensité d'une sensation augmente en fonction de la surface de stimulation et donc, si l'intensité d'une
stimulation est faible, la sensation peut étre accrue en augmentant la surface de stimulation.

> En psychologie et en neurosciences de la perception, l'encodage perceptif désigne la fagon dont une
stimulation pergue va étre transformée en message nerveux pour donner licu a une représentation mentale.

% Voir en Annexe A6, la représentation corticale des aires de Brodmann (figure A6.1), et la représentation des
aires visuelles occipitales (figure A6.3).
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Brodmann 19 et 37). Le cortex visuel primaire est stimulé de fagon rétinotopique, puis les
aires visuelles secondaires et associatives traitent les différents aspects des stimuli afin de
fournir de I’information utile selon la fonction, comportementale ou cognitive, pour laquelle
I’information est employée. Pour I’identification d’objet ou de scene, les informations
relatives aux attributs visuels (forme, taille, couleurs) sont transmises par la voie ventrale au
cortex temporal siege de la mémoire, ce qui permettra alors la reconnaissance de 1’objet ou
de la sceéne. Pour le contrdle des actions, les aspects visuo-spatiaux des stimuli (orientation,
position/distance, mouvement) conduisent a des informations transmises par la voie dorsale
au cortex pariétal, sicge des transformations sensorimotrices. Les transformations
sensorimotrices permettent de « convertir » les informations sensorielles en commandes
motrices afin d’agir en direction des objets de notre environnement. Nous verrons plus loin
que I’organisation fonctionnelle du cortex pariétal est complexe ; il assure notamment un rdle
intégratif multi-sensoriel, il apparait comme [’élément intermédiaire essentiel entre la
perception et 1’action.

Au cours d’un mouvement visuellement guidé, deux types d’informations visuelles
peuvent €tre disponibles : les afférences visuelles correspondant aux signaux visuels relatifs a
la cible et les réafférences visuelles correspondant aux signaux visuels relatifs a 1’effecteur
(le membre supérieur). Dans une tache de pointage visuo-manuelle on peut donc s’attendre a
une activité du cortex visuel liée a la détection de la cible (aires visuelles primaires), au
traitement de ses attributs (aires visuelles secondaires et associatives). La cible doit étre
identifiée comme telle ; la voie ventrale sera donc naturellement sollicitée, mais, dans une
situation expérimentale de pointage répété et systématique de cibles dont les attributs sont
simples et toujours identiques, il n’y aura pas d’activité de reconnaissance importante. En
revanche, la voie dorsale sera trés fortement sollicitée puisque les informations spatiales sont
d’une grande importance pour la localisation de la cible, ainsi que pour la perception visuelle
de I’effecteur manuel si celle-ci est disponible.

Il parait important de faire ici mention de I’aire extra-striée V5/MT’ qui joue un role
particulier dans la perception visuelle du mouvement en termes de vitesse, de direction et
d’orientation des stimuli (Maunsell et Van Essen, 1983). Ce complexe de perception du
mouvement hMT, situé a la jonction occipito-pariéto-temporale, est en effet particulierement
sensible au mouvement des stimuli visuels (Zeki et al., 1991; Watson ef al., 1993) (pour une
revue sur les contributions de la neuroimagerie a 1’étude de la perception visuelle du

mouvement voir (Culham J. C. et Kanwisher, 2001)).

7 Cette région, équivalente a I’aire V5 identifiée chez le singe (également appelée MT pour temporale moyenne,
ou encore MST pour temporale moyenne supérieure), est appelée chez I’humain V5, hMT ou MT+ ou encore
hMT+.
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d. Capture oculomotrice d’une cible visuelle

Orienter son regard vers une cible périphérique consiste généralement en une premiere
saccade systématiquement hypométrique. Elle est suivie d’une seconde saccade correctrice
déclenchée automatiquement (« non intentionnelle » et non consciente®) par l’erreur
rétinienne a la fin de la premicre saccade et caractérisée par une faible latence ((Prablanc et
Jeannerod, 1975), pour revue voir (Prablanc et al, 2003)). Du fait du phénomene de
suppression saccadique’ (Campbell et Wurtz, 1978; Li et Matin, 1997), I’introduction
artificielle d’une perturbation aléatoire (comme par exemple le déplacement de la cible)
pendant la saccade oculaire conduit a une perception non consciente de la perturbation qui
déclenche automatiquement une saccade correctrice a la fin de la premicre saccade. Cette
méthode permet donc de simuler une erreur de planification de la premicre saccade (Prablanc
etal., 1978).

Au niveau cortical, deux aires frontales sont spécifiques du contréle oculomoteur ; elles
se situent au niveau des aires de Brodmann 6 et 8 (voir figures 1.4, 1.5 et 1.6). Les aires
motrices oculomotrices, FEF (pour « frontal eye field ») et SEF (pour « supplementary eye
field »), sont particuliérement actives au cours de tdches impliquant des mouvements des
yeux, les activations étant liées au contréle des saccades oculaires (pour revue voir (Paus,
1996)). 11 a depuis ét¢ montré que des aires pariétale et cingulaire interviennent ¢galement
dans le contrdle de l’orientation du regard. L’aire oculomotrice pariétale, PEF (pour
« Parietal eye field ») située au sein du sillon intra-pariétal, semble impliquée en particulier
dans I’intégration visuo-spatiale et dans le déclenchement réflexe de la saccade oculaire. Au
niveau frontal, I’aire FEF, située au niveau du sillon précentral, interviendrait plus
spécifiquement dans la préparation et le déclenchement volontaire des saccades oculaires ;
I’aire cingulaire oculomotrice pourrait étre impliquée dans la modulation d’ordre
motivationnel du controle volontaire oculomoteur. Enfin 1’aire supplémentaire oculomotrice
SEF serait impliquée dans I’organisation temporelle des saccades, jouant un role dans la

coordination visuo-motrice (pour revue voir (Gaymard ef al., 1998).

¥ La « conscience » fait ici référence tant a la notion de sensation qu’a la notion d’éveil de 1’organisme, en cela
qu’un étre conscient, doué de sensibilité, percoit son environnement, le reconnait, et peut se le représenter (pour
une revue interdisciplinaire du concept de « conscience », voir (Paillard J., 1994)).

? Le phénoméne de suppression saccadique correspond a la baisse des capacités de détection visuelle ou d’acuité
visuelle pendant la saccade oculaire, la détection visuelle étant quasiment nulle au pic de vitesse de la saccade
oculaire (Volkman et al 1969). Néanmoins les études en psychophysique perceptive parlent préférentiellement
d’inhibition perceptive.
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2. Le systeme proprioceptif

a. Somatotopie

C’est dans les années 1950 que I’utilisation de la stimulation électrique cérébrale, a
I’occasion d’interventions chirurgicales chez des patients épileptiques éveillés, a permis a
Penfield de découvrir les homonculi moteur et somesthésique respectivement en avant et en
arriere du sillon central (Penfield W. et Rasmussen, 1950; Penfield W. et Jasper, 1954). Plus
encore que 1’organisation cérébrale en module fonctionnel, Penfield et ses collaborateurs ont
mis en évidence une organisation topologique du cortex moteur et du cortex sensoriel (figure

L1).

J— Lewvie inbirioure )
¥ = Danits, gencives ef machoire

..! Flgure 16045
4

Homonculus moteur (Penfield et Rasmusser
1957, p.57, figure 22}

Figure I.1. Homonculi somesthésique et moteur. Représentation de la somatotopie au niveau du
cortex somesthésique primaire a gauche et du cortex moteur primaire a droite (Penfield W. et
Rasmussen, 1957).

b. Somesthésie

Les informations sur la position et le mouvement des membres proviennent des
conséquences manifestes de nos propres actions, percues d’une part par les systémes visuels
et auditifs, et d’autre part par les sensations de notre corps et de ses différentes parties. La
somesthésie se définit comme la conscience de son propre corps, elle inclut un ensemble de
systemes perceptifs, a ’exclusion des stimuli visuels (bien que ceci soit discutable, voir le
paragraphe sur la vection), auditifs, olfactifs et gustatifs. Elle regroupe la sensibilité
mécanique tactile (mécano-récepteurs cutanés sensibles a la pression, a la vibration, a la
vitesse), la sensibilit¢ mécanique articulaire et musculaire (fuseaux neuromusculaires
sensibles a la position, au mouvement et a la force), la sensibilit¢ thermique

(thermorécepteurs) et la sensibilit¢ a la douleur (nocicepteurs). Dans cet ensemble, la
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proprioception correspond au sens de la position et des mouvements des membres ; les
informations sont recueillies par des récepteurs sensibles a 1’étirement (dont les fuseaux
neuromusculaires) placés a I’intérieur des muscles, des tendons, des articulations et de la
peau. La kinesthésie se rapporte a I’aptitude particulicre a sentir les mouvements des
différentes parties du corps'’. Ce terme de kinesthésie existe depuis longtemps, signifiant
« mouvement » et « sensation ». Particuliérement utilisé par les cliniciens, il a souvent été
fondu de fagon un peu restrictive dans la sensibilité proprioceptive. En fait, la kinesthésie
renseigne le systeme nerveux central de facon consciente et/ou inconsciente, via un ensemble
de récepteurs, sur 1’activité cinétique produite par les membres, I’extrémité céphalique et le
tronc.

Les informations proprioceptives et somesthésiques sont transmises au cortex
somesthésique primaire situé sur le gyrus post-central séparé par le sillon central du cortex
moteur primaire le long du gyrus précentral. Ces deux aires corticales primaires présentent
une organisation topologique, la somatotopie. Penfield et Rasmussen (Penfield W. et
Rasmussen, 1957) ont été les premiers a mettre en évidence les homonculi sensoriel et
moteur. Les proportions de 1’homonculus sensoriel sont dépendantes de la densité¢ de
récepteurs dans les différents segments corporels qui conditionne le seuil de discrimination
spatiale. De la méme manicre, la densité d’innervation musculaire conditionne 1’habileté
motrice et donc les proportions des représentations corticales. Ainsi, la main et en particulier
le pouce, tres innervés en termes d’afférences sensorielles et de neurones moteurs (signaux
efférents), présentent une capacité discriminatoire de haut niveau et une habilet¢ motrice
fine, et sont sur-représentés au niveau cortical. Le cortex somesthésique primaire se situe sur
le gyrus post-central (aires de Brodmann 1 a 3) avec ’aire somesthésique secondaire juste en
arriere (aire de Brodmann 5) (voir les figures 1.4 et 1.5). D’un point de vue physiologique, les
informations sensorielles somesthésiques transitent par la branche dorsale de la moelle
¢épinicre et ont un relais thalamique. Le thalamus se projette au niveau cortical dans les aires
sensorielles primaires (gyrus post-central), en direction de 1’opercule pariétal (proche de
I’insula), mais également dans les régions occipitale, pariétale inférieure et temporale. Les
projections spino-thalamiques sont en grande partie crois€es, mais des projections ipsi-

latérales existent.

' Dans son livre « Le Sens du mouvement » Berthoz estime qu’il s’agit 13 d’un sixiéme sens et qu’il faut
I’ajouter au toucher, a la vision, a I’audition, au got et a I’olfaction (Berthoz A., 1997).
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¢. Vection

A cette analyse perceptive des mouvements de notre corps, il faut ajouter celle qui
concerne la détection du mouvement propre du corps induite par le déplacement visuel. On
dénomme cette illusion « vection » ; elle fait appel a la fonction proprioceptive de la vision.
La vection s’opere grace au systéme optique accessoire. Le déplacement « inducteur »
provient soit de I’environnement par rapport au sujet, soit du sujet par rapport a
I’environnement. Dans la simple détection du mouvement d’un objet, la rétine code le
glissement rétinien mais dans cette situation, I’image se déforme et constitue le « flux
optique » (Berthoz, 1997). Dans le méme temps, les récepteurs vestibulaires détectent les
accélérations de la téte. Les deux types de messages visuels et vestibulaires fusionnent au
niveau du cervelet. Ce dernier produit les corrections posturales appropriées (réflexe
optocinétique, voie cérébello-ponto-motoneuronale oculaire), mais [’information
cérébelleuse ainsi traitée (fusion des coordonnées rétiniennes et vestibulaires) gagne, via le

thalamus, le cortex pariétal.

3. Le systeme moteur

Le systéme moteur est formé de I’ensemble de la musculature du corps et des neurones
qui commandent la contraction des muscles. Son importance est tout a fait considérable.
Ainsi que I’a souligné le neurophysiologiste anglais Sherrington en 1924, « bouger les
choses représente tout ce que le genre humain peut faire... avec pour seul instrument le
muscle, que ce soit chuchoter une syllabe ou abattre une forét ». Cependant, le systéme
moteur est d’une incroyable complexité, la réalisation des comportements dans un
environnement en perpétuel changement nécessitant 1’action coordonnée de plusieurs
muscles parmi les centaines que nous possédons !

En effet pres de 600 muscles striés sont dénombrés dans le corps humain, dont environ
170 mobilisant le cou et la té€te, 200 au niveau du tronc, une centaine pour les membres
supérieurs et autant pour les membres inférieurs. L’organisation de I’innervation joue un role
crucial dans la coordination. Cinq nerfs principaux interviennent pour stimuler les 50
muscles d’un membre supérieur (nerfs médian, musculo-cutané, radial, ulnaire, axillaire).
Chaque nerf innerve un certain nombre de muscles, et de fagon générale un nerf, est a
I’origine d’une action coordonnée (par exemple le nerf radial est le nerf de 1’extension, il
innerve presque tous les muscles extenseurs de ’avant-bras sur le bras et de la main sur
I’avant-bras). Encore une fois, la nature se révele économique et présente une organisation
structurelle optimale pour la fonction. Les nerfs donnent également des branches sensitives

musculaires articulaires et cutanées, qui permettent de ressentir 1’activité et I’environnement.
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Les travaux de Evarts chez le singe ont contribué¢ dans les années 1970 a la
compréhension des mécanismes neuronaux du cortex moteur (Evarts et Thatch, 1971). Ils ont
mis en évidence que les neurones de ’aire de Brodmann 4 correspondant au cortex moteur
primaire (voir figure 1.4) modifient leur activité entre 100 et 150 ms avant le début du
mouvement. Par la suite, il a ét¢é montré que le codage des parametres cinématiques et
cinétiques (amplitude, durée, vitesse, accélération...) était inscrit dans la bouffée d’activité
précédant le début du mouvement (Anner-Baratti et al., 1986). Il semble néanmoins que les
neurones pyramidaux de I’aire de Brodmann 4 codent davantage la force que la direction.
Au-dela de la capacité codante qu’exercent ces neurones sur les muscles impliqués dans un
mouvement précis, il semble plus pertinent de retenir le concept de controle de « synergie
motrice » (voir (Wise S.P. et Shadmehr, 2002; Bioulac et al., 2005)). Le cortex moteur
primaire semble en effet envoyer un ensemble de commandes motrices coordonnant ’activité
des muscles agonistes et antagonistes impliqués dans la réalisation d’un mouvement. Cette
synergie revét une vraie spécificité fonctionnelle ; tel neurone est actif pour une saisie
manuelle de précision alors qu’il reste silencieux pour une préhension privilégiant la force
(voir (Bioulac et al., 2005)). Par ailleurs, il est apparu que les neurones de ’aire 4 possedent
un vecteur de direction privilégi¢ (Georgopoulos et al., 1992; Georgopoulos, 1995). 1l est
donc plus pertinent de déterminer, pour chacune des huit directions, un « vecteur de
population » en combinant le vecteur de direction de chaque neurone. Cette compétence
originale des neurones ou des populations neuronales de I’aire 4 contribue a 1’anticipation

d’un mouvement en réponse a un signal qui évolue dans I’espace et le temps.

B. Le controle visuo-moteur

Le controle des mouvements visuellement guidés repose sur la compilation des
informations issues des systémes perceptifs. L’intégration des signaux sensoriels et les
transformations sensorimotrices conduisent a paramétrer les commandes motrices au niveau
du systéme moteur afin de produire une action coordonnée adaptée aux contraintes spatio-

temporelles centrales et environnementales.

1. Quelgues définitions préalables

L’analyse du mouvement fait appel a des termes qu’il est nécessaire de définir. L’étude
cinématique du geste correspond a 1’étude des mouvements a partir des mesures de vitesse,
d’accélération et autres dérivés temporelles. Elle ne tient pas compte des causes mécaniques
du mouvement. L’analyse cinétique correspond quant a elle a I’étude des mouvements

traitant de leurs vitesses, prenant en compte leurs causes en termes de forces et de moments.

Contexte théorique 15



L’analyse cinématique implique la définition de référentiels, comprenant un repere de
I’espace et une référence pour le temps. L’approche spatiale traite les informations de
position et de direction dans I’espace. Dans le cas des mouvements dirigés vers une cible, il
s’agit d’analyser les positions relatives de I’effecteur et de la cible, et les orientations du
geste. L’approche temporelle ou dynamique s’intéresse a 1’évolution des caractéristiques

spatiales et cinétiques du mouvement dans le temps.

2. La coordination visuo-manuelle

L'observation de la réalisation d'un mouvement naturel de pointage ou de saisie révele
une mise en mouvement séquentielle des effecteurs oculaire, céphalique et manuel (Prablanc
et al., 1979). Ce plan séquentiel ne traduit cependant pas l'organisation fonctionnelle
cérébrale qui sous-tend ces comportements. En effet, il a été montré que les opérations
fonctionnelles sont effectuées en paralléle dans le cerveau et que les commandes motrices
sont générées et envoyées simultanément aux différents effecteurs du geste (Biguer et al.,
1982), pour revue voir (Jeannerod, 1988). C'est leur inertie respective qui explique leur
activation séquentielle, la téte ayant une inertie plus importante que l'ceil, mais plus faible
que celle des membres supérieurs.

Le pointage optimal de la main (compromis entre rapidité et précision (Fitts, 1966,
1992)) est donc classiquement décrit comme impliquant naturellement en parallele une
initiation de la saccade et de la réponse manuelle. L’initiation de la réponse manuelle est
alors basée sur les informations rétiniennes périphériques et imprécises sur la position de la
cible (Prablanc et al., 1979; Prablanc et Martin, 1992). Cette organisation fonctionnelle
implique que le programme moteur soit affiné, voire corrigé en cours d'exécution, ce qui
nécessite des processus de controle et de rétrocontrle du mouvement. Une commande
supplémentaire de la réponse motrice de la main, basée essentiellement sur I’erreur rétinienne
issue de la vision simultanée de la cible et de la main a la fin de la saccade, est
nécessairement établie apres le déclenchement du mouvement ((Prablanc ef al., 1986), pour
revue voir (Prablanc et al., 2003)). Ces processus d’actualisation de la commande motrice
pourraient alors étre également disponibles pour permettre d'ajuster ou de corriger les
mouvements dirigés afin de s'adapter a des modifications de I'environnement.

Ce sont ces processus ancestraux qui conférent a de nombreux animaux et aux étres

humains la capacité d'interagir de facon dynamique avec l'environnement.
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3. La flexibilité des processus visuo-moteurs et le s paradigmes de

double stimulation

La notion de « flexibilité » se rapporte ici a la facult¢ du Systéme Nerveux Central
(SNC) de modifier le mouvement en cours d'exécution. Paillard définit ce concept ainsi : « la
flexibilité d'un systeme est la marge d'erreur, ou d'écart par rapport a sa norme de
fonctionnement, que le systeme peut tolérer a l'exercice correct de la régulation ou de la
fonction qu'il assume. Autrement dit, le systéme peut rattraper ou corriger ces erreurs
éventuelles ou faire face a une certaine marge d'imprévu grdce aux régulations dont il est
doté, sans avoir pour autant a modifier sa structure interne » ((Paillard, 1976), p.89).

Le recours au paradigme expérimental dit de double stimulation ou de double saut
(double step paradigm) a permis la mise en évidence et I’exploration de la flexibilit¢ des
mécanismes de controle de 1’action dirigée vers un but spatial ; ce type de paradigme a
¢galement contribué a déterminer les limites de flexibilité de ces processus. Ces paradigmes
consistent a modifier le but du geste (comme par exemple la position de la cible a atteindre)
durant sa réalisation, nécessitant le recours aux mécanismes d'adaptation et de correction du
geste afin d'atteindre le nouveau but. L'intérét de cette méthode est de pouvoir contrdler de
nombreux parametres de stimulation, notamment les caractéres spatio-temporels de
perturbation de la cible, comme par exemple 1’amplitude (en distance et/ou en direction) et
I’instant de la perturbation en fonction du mouvement initial, ou encore le seuil de détection
consciente de celle-ci. L’utilisation de ce type de paradigme a permis d’explorer les capacités
de correction des parametres d’un mouvement d’atteinte visuo-manuelle en cours
d’exécution, en réponse au déplacement de la cible survenu de facon soudaine apres le
déclenchement du mouvement d’atteinte ou de pointage chez le singe (Georgopoulos ef al.,
1981) et chez I’homme (Soechting et Lacquaniti, 1983; Van Sonderen et al., 1988). Par
ailleurs, les paradigmes de double stimulation ont été utilisés pour I’étude du fonctionnement
du systeme oculomoteur (Prablanc et Jeannerod, 1975; Becker et Jurgens, 1979). Puis,
I’exploitation du phénoméne de suppression saccadique'' a permis de considérer le caractére
automatique des corrections. Les paradigmes de double saut non détecté consciemment
(déplacement de la cible pendant la saccade oculaire) ont ainsi révélé la capacité du systeme
visuo-moteur a corriger automatiquement les parametres de la saccade oculaire et du

mouvement d’atteinte ou de pointage (Bridgeman et al., 1979; Goodale et al., 1986; Pelisson

"' Les perturbations (comme par exemple le déplacement de la cible) intervenant au pic de vitesse de la saccade
oculaire ne sont pas pergues consciemment par les sujets.
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et al., 1986)'%. En effet, les sujets sont capables de modifier les paramétres de mouvement
visuo-manuel sans prise de conscience de la perturbation ni de la correction du geste
(Goodale et al., 1986; Pelisson et al, 1986). Dans ces conditions, les parameétres
cinématiques (en particulier la durée du mouvement) mesurés pour les mouvements dirigés
vers des cibles déplacées étaient les mémes que ceux enregistrés pour des mouvements
d’amplitude équivalente dirigés vers des cibles stationnaires. Ces résultats correspondant a
une perturbation de I’amplitude du mouvement de pointage, 1’étape suivante était
logiquement de perturber la direction (Prablanc et Martin, 1992). Les résultats de cette étude
ont montré que le mouvement est contrdlé en ligne de fagon lisse et progressive, sans délai
supplémentaire li¢ au processus additionnel. La propriété fonctionnelle de flexibilité des
réponses motrices en cours, observée en termes d’amplitude de mouvement, a ainsi été
généralisée aux corrections en termes d’orientation du geste (Prablanc et Martin, 1992;
Desmurget et al., 1999; Desmurget et al., 2001). 1l a également été montré que des actions
motrices plus complexes pouvaient également étre ajustées en cours d’exécution. Ainsi, dans
une action composée d’un geste d’atteinte suivi de la préhension et de la levée de 1’objet
cible, le systeme est capable d’intégrer des changements d’orientation de la cible survenus
apres le déclenchement du mouvement d’atteinte et de corriger les paramétres des
composantes d’atteinte et de saisie du geste en cours (Paulignan et al., 1990). En outre,
concernant I’aspect automatique des corrections, il a été établi que la non perception des
perturbations a un niveau de conscience ne constitue pas un pré-requis indispensable a la
flexibilité motrice (pour revue voir (Prablanc ef al., 2003)). Des corrections partielles du
mouvement ont ainsi été observées en réponse a un saut de cible déclenché au pic de vitesse
de la main, alors que les corrections étaient complétes lorsque la cible était déplacée a
I’initiation du mouvement (Komilis et al., 1993). 1l apparait donc que la flexibilité visuo-
motrice est plutét dépendante de la phase critique du mouvement, c'est-a-dire de
I’avancement dans 1’exécution du geste. Enfin, I'importance des boucles visuelles de
rétrocontrole dans les processus de correction visuo-manuelle a été évaluée en comparant les
parametres spatiaux et cinématiques des gestes de pointage, directs et corrigés, réalisés en
boucle ouverte (main en mouvement non pergue) et en boucle fermée (vision de la main en
mouvement disponible) (Prablanc et Martin, 1992; Komilis et al., 1993). Contrairement a
I’importance de la vision avant le mouvement (Prablanc et al., 1979), la vision de la main
pendant ’exécution d’un geste d’atteinte rapide n’a pas d’effet sur la précision finale du

pointage (Prablanc et Martin, 1992; Komilis ef al., 1993).

12 L'¢tude des corrections rapides des mouvements dirigés vers un but est un domaine de la recherche qui a été
initié par un groupe de chercheurs lyonnais dont M. Jeannerod, C. Prablanc, D. Pelisson, Y. Paulignan rattachés
a une unité¢ INSERM (U94 puis U534).
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La flexibilit¢ du contréle moteur présente donc des limites qu'il est intéressant de
connaitre pour 1’établissement des protocoles d'étude de ces mécanismes et dans le souci
d'interpréter au mieux les résultats obtenus dans les diverses conditions expérimentales.

Une conclusion importante de ces recherches comportementales est que les ajustements
naturels de précision en fin de geste et les corrections de trajectoire en cours d’exécution du
mouvement reposent sur des mécanismes communs a la base du contrdle en ligne des
mouvements visuellement guidés (Goodale et al., 1986; Jeannerod, 1988; Prablanc et Martin,
1992; Hoff et Arbib, 1993). La modélisation de ces mécanismes permet de définir les
différentes étapes des processus sensorimoteurs impliqués dans le controle des mouvements

d’atteinte visuellement guidés.
4. La modélisation du contréle visuo-moteur

a. Les processus de traitement de ’information

Si I’étude du controle cérébral des mouvements d’atteinte nécessite de décomposer les
processus de traitement de I’information qui sont souvent présentés séquentiellement pour
des raisons de commodité, il est néanmoins essentiel de considérer que tous les mécanismes
décrits sont en réalité mis en ceuvre de maniere synergique et parallele. Dans ce contexte, la
modé¢lisation reste un outil fort utile aux neuroscientifiques pour la compréhension des
processus cérébraux impliqués dans le contréle visuo-moteur (voir figure 1.2)".

La réalisation correcte d’une action dirigée vers un but implique que le systéme
nerveux central percoive I’environnement, programme et exécute 1’action adaptée aux
contraintes situationnelles spatiales. Dans le cas d’un mouvement d’atteinte, il est nécessaire
que le systéme soit renseigné non seulement sur 1’objectif a atteindre (ce qui revient a
visualiser et a localiser la cible dans son contexte situationnel et environnemental) mais
¢galement sur I’état initial du systeme. Exécuter une réponse précise, tant au niveau de la
planification qu’au niveau du controle, nécessite en effet une connaissance précise de la
position initiale de la main et de la position finale de la cible (pour revue voir (Desmurget et

al., 1998; Prablanc et al., 2003)). L'intégration des informations issues des différentes

modalités sensorielles apparait indispensable a la construction d’une représentation interne

unifiée de la situation. Sur cette base, le signal d’erreur correspondant a la distance séparant

la main de la cible a atteindre peut étre estimé. Il s’agit alors de procéder aux transformations

sensorimotrices afin de déterminer les commandes motrices nécessaires au déplacement

" Dans ce cadre, la représentation et la description schématique de I’organisation du systéme a emprunté des
termes aux théories du contréle.
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désiré de la main sur la cible (réduction du signal d’erreur). Au cours de I’exécution des

commandes motrices, le systéme nerveux central a recours a des boucles de rétrocontrdle. Il

intégre également en continu les informations nouvelles, ce qui lui permet de suivre en temps
réel 1’évolution de la situation et de corriger le programme en cours d’exécution. C’est le
préalable indispensable a sa capacité d’adaptation en termes d’ajustement ou de correction
rapide du geste. Dans ce cadre, on comprend que la disponibilit¢ des informations
conditionne [’efficacité du systéme et que les capacités neuronales de traitement de

I’information déterminent les limites de sa flexibilité.

b. La planification de ’action : transformation sensorimotrice et

programmation de la réponse

L’¢étape de planification motrice programme le résultat désiré de I’action qui est a
réaliser (Wolpert D. M. ef al., 1995). C'est-a-dire qu’il transforme le signal d’erreur percu
(distance entre la main et la cible) en commandes motrices permettant aux effecteurs de
déplacer la main de sa position initiale a la position finale désirée. Les commandes motrices
spécifient les paramétres du mouvement associé a ses composantes spatiales (direction,
amplitude, trajectoire), temporelle (durée, vitesse, accélération) et énergétique (force).

Cette capacité du systeme cérébral ne peut qu’étre le fruit d’un apprentissage qui aurait
permis de comparer le résultat désiré avec le résultat réel. Cette information réinjectée dans

le controleur lui permet d’améliorer le calcul de la commande motrice nécessaire pour

exécuter une action donnée.
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Figure 1.2. Modélisation des opérations nécessaires a la préparation et a I'exécution d'un
mouvement d'atteinte dirigé vers une cible visuelle en présence des réafférences sensorielles.
Modéele générique élaboré a partir des descriptions fonctionnelles classiqguement utilisées et largement
admisels:1 dans le domaine de l'approche neuro-computationelle des processus de contrdle visuo-
moteur.

' L approche dite « computationnelle » fait ici référence a la modélisation du fonctionnement neuronal dans des
modéeles mathématiques et informatiques, de réseaux de neurones artificiels et de systémes de contrdle - domaine
également associé¢ a I’intelligence artificielle. Cette approche a largement contribué a la compréhension des
systémes de contréle moteur et visuo-moteur ((Kawato M. and Gomi H., 1992); (Wolpert D.M., ef al., 1995);
(Wolpert D.M. and Miall R.C., 1996); (Ghahramani Z. and Wolpert D.M., 1997); (Wolpert D.M., 1997);
(Kawato M. and Wolpert D., 1998) ; pour revue de 1’apport de cette approche dans le domaine des neurosciences
du mouvement, voir (Wolpert D.M. and Ghahramani Z., 2000)).
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c¢. La notion de modéle interne

La notion de modele interne a profondément enrichi les théories du contréle oculo-
moteur et sensorimoteur. Les organismes ne réagissent pas seulement a des perturbations ou
a des événements extérieurs, ils initient aussi activement des interactions avec
I’environnement. Les représentations mentales ne doivent pas seulement servir aux
comportements réactifs mais permettre aussi des comportements prédictifs. Ces
représentations doivent sous-tendre des modeles internes de la situation actuelle et de son
devenir en fonction de nos actions a venir, ce qui revient a prédire les conséquences de ses
actions et les modifications qu’elles engendrent dans 1’environnement proche (voir
(Jeannerod, 1997) p.3). L’idée que des informations non sensorielles relatives a la position et
au mouvement du bras peuvent étre utilisées dans le contrdle visuo-moteur a fait son chemin
depuis que Holst et Mittelstaedt ont proposé qu'une copie de la commande motrice puisse
étre conservée dans le cerveau (Von Holst et Mittelstaedt, 1950). Cette notion est a 1’origine
du concept de modele « forward » (Miall et al., 1993; Wolpert D. M. et al., 1995). Ces
représentations internes dynamiques, qualifiées de modéles prédictifs ou directs, prévoient
I’évolution de 1’état actuel du bras et prédit ainsi I’état prochain, résultant des commandes
motrices en cours d’exécution. Ce type de modele peut alors inférer et anticiper les
conséquences sensorielles attendues de 1’action en cours d’exécution (Wolpert D. M. ef al.,
1995). Ce dernier concept repose sur la capacité du systeme a utiliser les informations
efférentes. Les modeles internes inverses ou indirects déterminent quant a eux les
commandes motrices nécessaires pour accomplir un certain mouvement (Kawato et al., 1987,
Shidara et al., 1993; Kalaska et al., 1997; Kawato, 1999). Ils sous-tendent les transformations

sensorimotrices a I’origine du programme moteur.

L’existence de la décharge corollaire, appelée également de copie d’efférence motrice,
a été confirmée chez ’homme dans les années 70 d’un point de vue physiologique (Evarts et
Thatch, 1971). La copie d’efférence motrice a d’abord fait 1’objet de nombreuses questions
dans I’exploration des processus de perception visuelle. Le systeme visuel doit en effet
nécessairement intégrer les informations relatives aux mouvements des yeux (1’orientation du
regard) pour compenser leurs effets sur la rétine et afin de percevoir I’environnement de
facon stable (voir (Von Helmholtz, 1866); pour revue voir (Jeannerod, 1988), p.140;
(Desmurget ef al., 1998; Van Beers et al., 2001)).

Par ailleurs, dans des expériences de chronométrie mentale, 1’estimation des délais de

traitement neuronaux a permis de rendre compte de la contribution relative des informations
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sensorielles au contrdle du mouvement, compte tenu de la compatibilité entre la disponibilité
des informations et les contraintes spatio-temporelles du mouvement. Les études
comportementales ont ainsi conduit a examiner 1’implication de la copie d’efférence motrice
dans les processus de contréle en ligne des mouvements d’atteinte visuo-manuelle, en
particulier son rdle dans les corrections précoces des parametres du geste en cours
d’exécution. Depuis Woodworth (Woodworth, 1899), le role des réafférences visuelles a été
effectivement largement exploré, notamment en estimant 1’effet de ces informations sur la
précision finale des mouvements d’atteinte en fonction de la durée de ces derniers. Apres
avoir été régulicrement revu a la baisse, le délai d’intervention des réafférences visuelles a
été estimé a un peu plus d’une centaine de milliseconde (pour revue (Jeannerod, 1988)).
Utilisant les paradigmes de double-stimulation, des corrections de trajectoire ont pourtant été
observées tres précocement en réponse a de légers déplacements de cible au début du
mouvement (Goodale et al., 1986; Prablanc et Martin, 1992). De plus, il a ét¢ montré que des
corrections du mouvement en cours peuvent avoir lieu en I’absence de réafférences visuelles
(Goodale et al., 1986; Pelisson et al., 1986; Prablanc et Martin, 1992). Ces auteurs ont alors
suppos¢ D’intervention de rétrocontroles non sensoriels pour le controle du mouvement
dirigé. Il est alors proposé que I’optimisation des modeles de controle de la trajectoire du
bras dans les mouvements d’atteinte et de saisie reposerait sur 1’intégration de modules de
type prédictif (Hoff et Arbib, 1993). Enfin, 1I’étude d’une patiente déafférentée, capable de
corrections automatiques non conscientes en 1’absence de réafférences visuelles, a confirmé
qu’une partie des corrections de mouvement pouvait se passer de réafférences sensorielles
(Bard et al., 1999). Une étude a également mis en évidence les capacités d’une patiente
déafférentée (Ingram et al., 2000) d’ajuster des mouvements d’atteinte visuo-manuelle afin
de s’adapter a des perturbations du rétrocontréle visuel (Ingram et al., 2000). L’ensemble de
ces résultats comportementaux (loin d’étre exhaustifs) a corroboré¢ 1’hypothése de

I’intervention d’une boucle de rétrocontrdle centrale utilisant la copie efférente motrice'’.

Une approche plus complexe mais certainement plus réaliste suggere que les modeles
direct ou prédictif n’utilisent pas seulement 1’influx moteur mais également 1’influx sensoriel
(Wolpert D. M. et al., 1995; Wolpert D. M. et Kawato, 1998; Vetter et Wolpert, 2000). La
notion de mod¢le interne peut ainsi étre assimilée a une version élaborée de la décharge
corollaire et correspond a un ensemble de mécanismes par lesquels les signaux efférents et

réafférents sont comparés pour permettre un guidage efficace du mouvement (Kawato,

' Pour revue concernant I'utilisation des signaux moteurs efférents par le systéme nerveux central voir ((Grusser
0.]., 1995)).
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1999). La combinaison d’un signal efférent et d’un signal afférent différé pourrait donc étre
utilisée pour prédire a travers un modele interne le signal réel actuel ((Hoff et Arbib, 1993;
Miall et al., 1993; Wolpert D. M. et al., 1995; Jeannerod, 1997) p.164-171 ; (Desmurget et
Grafton, 2000b)) et ainsi permettre une rétroaction rapide efficace. Au niveau du contrdle
moteur, la copie efférente est un élément-clé des modeles qui tentent de rendre compte des
mécanismes de guidage en ligne des mouvements dirigés. Les modeles internes permettent
en effet 1’adaptation de 1’action a des événements survenus de facon imprévisible apres le

déclenchement du mouvement.

Au-dela du contrdle de I’action, la notion de modele interne direct rend également
compte de la capacité de tout individu d’une part a discriminer un mouvement du corps par
rapport a ’environnement et un mouvement de I’environnement par rapport au corps, et
d’autre part a posséder une représentation stabilisée du monde qui I’entoure ((Von
Helmholtz, 1866) ; pour revue voir (Jeannerod, 1988) p.140 ; (Desmurget et al., 1998; Van
Beers et al., 2001)). Concernant le systéme oculomoteur, le cerveau, qui recoit comme
information un déplacement de 1’image sur la rétine, est capable de distinguer si celui-ci est
li¢ a un mouvement des yeux ou a un déplacement de I’environnement. Pour cela, le cerveau
confronte les copies des commandes motrices (copies efférentes) aux réafférences
sensorielles qui découlent normalement de I’acte moteur (pour revue voir (Jeannerod, 1988)).
Au niveau du systéme sensorimoteur, la copie efférente des commandes motrices peut étre
utilisée pour distinguer les conséquences sensorielles de nos propres actions des stimulations
sensorielles externes. Elles contribuent ainsi d’une part au filtrage des informations
sensorielles (distinction des sources internes et externes) et d’autre part a ce que le sujet
« s’auto-attribue » ses propres actions (Crowell et al., 1998; Blakemore et al., 1999a;

Blakemore ef al., 1999b; Blakemore ef al., 2000; Blakemore et Sirigu, 2003).

d. Modé¢le du controle visuo-moteur des mouvements d’atteinte visuo-

manuelle

En intégrant la notion de modeles internes au schéma proposé¢ plus haut, nous
aboutissons a un modele hybride du controle des mouvements d’atteinte visuellement guidés
(voir figure 1.3, inspirée de (Desmurget et Grafton, 2000b)).

Dans ce modele, le systéme nerveux central doit intégrer les informations sensorielles
des différentes modalités (positions relatives des différentes parties du corps et de la cible) et
faire 1’état d’éventuelles contraintes environnementales, afin de se construire une

représentation unifiée globale de la situation initiale. A partir de cette représentation globale,
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le systeme peut estimer le signal d’erreur séparant 1’effecteur de la cible. Le modele inverse
convertit ce signal en programme moteur. L'exécution des commandes motrices de ce
programme mene au déplacement de la main vers la cible. Le contrdle en ligne de I'exécution
motrice repose sur deux types de boucles de rétrocontrdle. Les boucles de rétrocontrole
internes sont le fait de 1'utilisation de la copie d'efférence motrice par le modeéle direct. Celui-
ci estime la position finale prévisible de la main. La comparaison de cette position finale
anticipée avec la position actuelle de la cible (intégration sensorielle continue) peut conduire
a réévaluer le signal d'erreur. Le mode¢le inverse peut alors établir, si besoin, les commandes
correctrices nécessaires pour ajuster voire corriger le programme moteur en cours
d'exécution. La copie d'efférence motrice étant disponible avant méme l'initiation du
mouvement, ces boucles de rétrocontrdle permettent des ajustements ou des corrections
précoces. A l'opposé, le délai des boucles de rétrocontrdle externes qui reposent sur les
réafférences sensorielles (visuelles, vestibulaires, somesthésiques et proprioceptives) limite
l'intervention de ce type de contrdle a la fin de mouvement - on parle alors de corrections
tardives. La nouvelle position de la main pergue par les systémes sensoriels est comparée a la
position actuelle de la cible. En cas de signal d'erreur, le modele inverse élabore soit des
commandes correctrices du programme moteur en cours d'exécution, soit un nouveau
programme moteur permettant la réalisation d'un second mouvement correctif tardif, selon le
niveau de contraintes de la tdche visuo-motrice et les exigences d’adaptation requises (par
exemple I’instant de la perturbation en fonction de I’avancement de 1’exécution motrice).
Dans le cadre de cette étude, ’intérét est porté sur I’identification des aires impliquées
dans ces processus et sous-tendant les différentes opérations. Si certaines fonctions incluses
dans cette « concaténation » renvoient a des structures primaires sensorimotrices (cortex
moteur, cortex somesthésique et cortex visuel), d’autres releévent de processus
comportementaux sensorimoteurs et cognitifs qui renvoient a des aires dites associatives
(cortex pariétal, cortex prémoteur et cortex préfrontal). L’intérét sera plus particulieérement
porté sur les aires associatives impliquées dans 1’intégration sensorimotrice de haut niveau'®.
De la méme manicre qu’il n’est pas réaliste de considérer les opérations séparément, il n’est
pas concevable que chaque étape des processus soit le résultat de ’activité restreinte a une
aire cérébrale donnée. Nous essaierons, dans la suite de 1’exposé, de décrire au mieux les

roles supposés de différentes aires impliquées dans le réseau a I’origine du controle des

'® Les caractéristiques des aires primaires sensorielles et motrices ont été évoquées plus haut au cours de la
présentation des systémes perceptifs et moteurs.
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mouvements d’atteinte, en nous appuyant sur la bibliographie spécialisée dans les processus

. 17
visuo-moteurs .

Exécution motrice

\ 4

Programme moteur
) :

Modéle inverse Efférences
motrices

Transformations
sensori-motrices
A

Modéle direct

Signal d’erreur
A
y

| |
Etat Etat Etat Sorties
motrices

initial actuel prévisible

Intégration sensorielle multi-modale
Représentations perceptuelles internes

Afférences Réafférences |,
sensorielles | sensorielles

Figure 1.3. Modélisation des opérations nécessaires a la préparation et a I'exécution d'un
mouvement d'atteinte dirigé vers une cible visuelle en présence des réafférences sensorielles.
Schéma inspiré notamment (Wolpert D. M. et al., 1995; Desmurget et Grafton, 2000b; Prablanc et al.,

2003).

" Données faisant référence a des études d’imagerie cérébrale chez I’homme ou d’enregistrements unitaires chez
le singe, des études 1ésionnelles chez 1’animal ou encore des cas cliniques chez ’homme.
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5. Les structures impliguées dans les processus de contréle du

pointage visuo-manuel

a. La notion de réseaux

A la fin du XXeéme siécle, I’avancée des recherches concernant le contrdle
sensorimoteur a conduit a la notion de réseau complexe assumant une organisation de type
combinatoire plutdt qu’une organisation hiérarchique. Compte tenu de 1’architecture
graduelle du réseau cérébral'® ainsi que de la réciprocité des connections cortico-corticales, le
codage du geste d’atteinte ne peut en effet €tre abordé comme un mécanisme sériel
descendant («top-down ») (Battaglia Mayer et al, 1998). L’idée de transformations
séquentielles de coordonnées, ou chaque ¢€tape serait réalisée par une aire corticale donnée,
apparait alors non réaliste. Ces opérations doivent plutot étre abordées en tant que processus
récursifs dans lesquels différents signaux sont progressivement associés et davantage
détaillés localement du fait des connections corticales intrinseéques (Battaglia Mayer et al.,
1998). Selon Burnod, la révolution conceptuelle de 1’approche anatomique et physiologique
du contréle des mouvements d’atteinte visuellement guidés s’applique a trois niveaux

(Burnod ef al., 1999). En termes d’architecture du réseau d’une part, les neurones codant les

informations importantes pour les mouvements d’atteinte ne peuvent pas étre confinés dans
une seule aire corticale mais sont distribués dans différentes aires reliées par des connexions

réciproques. D’autre part, au niveau de la représentation de l'information, les neurones ne

peuvent encoder les parameétres dans des cadres de référence purement sensoriels ou moteurs
mais combinent nécessairement ces informations dans des référentiels hybrides. Enfin,

concernant les transformations visuo-motrices, la programmation des commandes motrices

pour les mouvements d'atteinte manuelle de cible s’apparente a un recrutement simultané de
populations de neurones partageant les mémes propriétés dans différentes aires corticales,
plutot qu'a un mécanisme sériel.

Les travaux neuroanatomiques et neurofonctionnels (voir figures 1.4 et 1.5) ont
largement contribué a mettre en évidence que les multiples niveaux de traitement neuronaux
impliquent de nombreuses connexions réciproques entre les différentes aires cérébrales

corticales mais également sous-corticales et cérébelleuses. Chaque région anatomique, ainsi

'8 L’architecture graduelle (traduisant 1’expression « the gradient architecture » utilisée dans I’article cité) fait
référence a I’évolution progressive du signal neuronal depuis les aires sensorielles jusqu’aux aires motrices, cette
organisation impliquant un recouvrement fonctionnel entre les différentes régions d’intégration neuronale de
I’information.

Contexte théorique 27



que ses subdivisions fonctionnelles, constitue un carrefour neuronal important recevant et
envoyant des informations a I’ensemble des autres aires. Les données suggerent donc un
recouvrement fonctionnel des régions qui favorise de fait les mécanismes combinatoires et
récurrents (Wise S. P. et al., 1997; lacoboni, 1999). Les ganglions de la base, le thalamus et
les aires corticales sont inter-connectés par de multiples boucles neuronales (Alexander ef al.,
1986) ; le cervelet est également interconnecté a de multiples aires corticales, sous-corticales
et médullaires (Thach et al., 1992). Les nombreuses connections pariéto-sous-corticales sont
riches (Glickstein, 2003) et semblent jouer un role important dans le contrdle des
mouvements visuellement guidés. Les connections anatomiques pariéto-frontales tout aussi
conséquentes jouent également un role crucial dans le controle des mouvements d’atteinte
visuo-manuelle (Johnson P. B. et al., 1996).

Houk et Wise évoquent la notion de modules distribués, reposant sur des boucles
récurrentes reliant des aires cérébrales distantes et des boucles intra-régionales régulatrices
au niveau du cervelet, des ganglions de la base et du thalamus, et au niveau cortical (Houk et

Wise, 1995).

b. Le cortex pariétal multi-fonctionnel

Le cortex pariétal a une position idéale pour assumer un role central dans le controle
cérébral des interactions avec I’environnement. Cortex associatif, il est a I’interface des aires
sensorielles et motrices, et il apparait comme la clef de votte des relations perception/action.
Historiquement, aprés avoir vainement tenté de catégoriser fonctionnellement cette région
comme sensorielle ou motrice, le cortex pariétal postérieur s’est avéré éEtre une aire
d’intégration sensorimotrice de haut niveau (Andersen et al., 1987). Le traitement de
I’information au niveau pariétal permet en effet de rendre les signaux sensoriels utiles pour
I’adaptation de 1’action aux contraintes spatio-temporelles environnementales, a court,
moyen et long terme. C’est une aire pluri-fonctionnelle qui intervient dans 1’orientation de
I’attention visuo-spatiale. Le cortex parié¢tal conditionne ainsi I’extraction des parametres
utiles a la préparation et au controle de l’action. Il est également impliqué dans la
représentation spatiale du corps et de I’espace péri-personnel, et il participe a la planification
et au controle des mouvements d’atteinte visuo-manuels (pour revue voir entre autres,
(Burnod et al., 1999)); il est notamment impliqué dans le contrdle oculomoteur et la
coordination de I’ceil et de la main. Enfin, il joue un role essentiel dans la mémoire spatiale et
les apprentissages visuo-moteurs (Mesulam, 1990; Mountcastle, 1995; Wise S. P. ef al.,

1997; Culham J. C. et Kanwisher, 2001; Andersen et Buneo, 2002; Boussaoud, 2003).
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Figure 1.4. Aires corticales primaires et associati ves impliguées dans la planification de

I'action. La numérotation correspond a la classification de Brodmann. Cortex moteur : aire 4 ; cortex
somesthésique : aires 3, 1, 2 ; cortex prémoteur : aire 6 (face latérale), aire motrice supplémentaire :
aire 6 (face médiale) ; aire frontale oculocéphalogyre : aire 8. Secteur préfrontal : cortex dorsolatéral
préfrontal : aire 46, 45, 9 et 10, cortex orbitofrontal : aires 47, 25, 11 et 10. L'aire 10, inscrite dans les
pointillés, est commune a ces deux territoires. Cortex cingulaire antérieur : aires 24 c, 32 (face
mésiale). Secteur pariétal : cortex pariétal postérieur : aires 5 et 7 (7a et 7b) élargies aux aires 39 et

40 (figure empruntée a Gazzaniga et modifiée par (Bioulac et al., 2005)19.

Gyrus Gyrus
Sillon pré-central pré-central  post-central gy, post-central
Lobule Pariétal Supérieur
Sillon intra-pariétal

Gyri Frontaux:

Lobule Pariétal
Inférieur:

Gyrus angulaire

Gyrus supra-
marginal

Inférieur \ Gyri Occipitaux

Gyrus pré-central ~ Sillon central
Gyrus post-central

Gyrus Frontal supérieur

Gyrus cingulaire Lobule Pariétal

Inférieur
Sillon cingulaire Jonction
Pariéto-

Occipitale

Corps calleux
Septum 3

Gyrus Frontal moyen sillon
Calcarin
Gyrus Temporal inférieur

Gyrus
Parahippocampique

Figure 1.5. Distinction anatomique cérébrale sur la face latérale et la face médiale ,
respectivement en haut et en bas (figure extraite des cours de neuro-anatomie de P.A. Stewart et
M.D. Lewis, université de Toronto : http://home.oise.utoronto.ca/~mlewis/cerebrum_1.pdf).

' Les aires associatives synthétisent les informations des différentes modalités sensorielles et construisent des
représentations unifiées de la situation ; elles sont également impliquées dans 1’orientation de I’attention, la
planification et la mémoire. Elles incluent le cortex pariétal postérieur (aires de Brodmann 7, 39 et 40) et les
aires frontales (aires de Brodmann 9 a 12, 46), les aires prémotrices (cortex prémoteur latéral et 1’aire motrice
supplémentaire respectivement au niveau latéral et médial de I’aire de Brodmann 6), I’aire frontale dédiée a
I’oculomotricité (aire de Brodmann 8). Enfin 1’aire motrice primaire est a 1’origine des commandes motrices
envoyées aux effecteurs (aire de Brodmann 4).
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¢. L’intégration multi-sensorielle au niveau pariétal

Le lobe pariétal est la cible des informations visuelles, il sous-tend la voie visuelle
dorsale occipito-pariétale (Ungerleider et Mishkin, 1982; Goodale et Milner, 1992; Milner et
Goodale, 1993). Le cortex pariétal postérieur est particulicrement impliqué dans le traitement
visuo-spatial des signaux issus des aires visuelles occipitales. Mais plus généralement le
cortex pariétal integre des informations spatiales de différentes modalités sensorielles, de la
vision a l’audition (Cohen et al., 2002) en passant par I’attention haptique (Burton et al.,
1999; Culham J. C. et Kanwisher, 2001). Le cortex pariétal est le siege du cortex
somesthésique au niveau supérieur (gyrus post-central). L aire de Brodmann 5 regoit quant a
elle des informations de type proprioceptif depuis les aires pariétales supérieures, mais
semble également recevoir des signaux efférents directement depuis le cortex moteur ou suite
a un relais thalamique. Elle est en effet largement inter-connectée a différentes aires
cérébrales frontales, pariétales, sous-corticales ; de ce fait ’aire de Brodmann 5 (ou en partie)
peut étre considérée comme une aire d’intégration somesthésique complexe (Seal et al.,
1982; Mountcastle, 1995). Le cortex pariétal postérieur au niveau du sillon intrapariétal joue
un role important dans les mouvements d’atteinte. Les aires postérieures (AB 7) mais aussi
inférieures et latérales (AB 39 pariéto-occipitales et AB 40 pariéto-temporales) sont
largement inter-connectées entre elles, avec les aires pariétales supérieures (AB 1/2/3 et 5),
ainsi qu’avec les aires frontales motrices et prémotrices et les aires sous-corticales, ou encore
avec les noyaux du pont au niveau cérébelleux (Hyvarinen, 1982; Kalaska, 1996). Le cortex
pariétal postérieur, au niveau de 1’aire de Brodmann 7, est également impliqué dans le
contrdle oculo-moteur (Andersen, 1997). Des connections sont en particulier envoyées
directement depuis les corps genouillés (relais visuel pré-cortical). Chez le singe, il existe des
connexions entre 1’aire intra-pariétale latérale (LIP) et les aires extra-striées, le colliculus
supérieur, les aires oculomotrices frontales (aires frontales oculocéphalogyres, FEF et SEF*)
et les noyaux pontiques cérébelleux, (Colby, 1998). Les connections pariéto-cérébelleuses
sont non seulement impliquées dans le controle oculo-moteur et la coordination de 1’ceil et de
la main dans les gestes d’atteinte visuo-manuelle mais aussi dans le contrdle postural lié au
traitement des informations vestibulaires qui transitent dans ce réseau (Andersen, 1997;
Snyder, 2000).

De fagon générale, le lobe pariétal est impliqué dans I’attention spatiale quelle que soit

la modalité sensorielle (Mesulam, 1990; Culham J. C. et Kanwisher, 2001). Le cortex

% Abréviations correspondent aux termes anglais Frontal Eye Field et Suplementary Eye Field.
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pariétal, cortex associatif intégrateur, joue un role crucial dans I’intégration multi-sensorielle
a la base des relations visuo-manuelles. Il apparait alors indispensable de considérer les
cadres de référence spatiale dans lesquels sont encodées les coordonnées utilisées par les

différents systemes perceptifs (Flanders, 1992; Snyder, 2000).

L’intégration multi-sensorielle consiste en effet a réunir les informations perceptives

externes et internes codées dans des référentiels spatiaux différents de fagon a construire une

représentation unifiée et stable de la situation permettant le codage de 1’action dans un
référentiel adapté a I’effecteur (Andersen et al., 1997; Snyder et al., 2000b; Xing et
Andersen, 2000) ; le cortex pariétal postérieur est largement pressenti pour sous-tendre ces
opérations d’intégration multi-sensorielle nécessaire au guidage des actions dirigées
(Andersen et al., 1997; Cohen et Andersen, 2002). Dans le cas de mouvements d’atteinte
visuo-manuelle, les représentations internes permettent la localisation du bras et de la main
d’une part, de la cible dans son contexte environnemental d’autre part (Battaglia Mayer ef al.,
1998; Wolpert D. M. et al., 1998a; Wolpert D. M. et Kawato, 1998). Plusieurs études
¢lectrophysiologiques chez le singe et en imagerie cérébrale chez ’homme ont mis en
évidence la capacit¢ du cortex pariétal a intégrer des informations codées dans des
référentiels spatiaux différents (Andersen, 1997; Colby, 1998; Snyder et al., 1998; Buneo et
al., 2002; Grefkes et al., 2004; Avillac et al., 2005). 11 est envisagé que le cortex pariétal
réunisse les informations spatiales issues des différentes modalités sensorielles (centrées sur
I’ceil, la téte et le corps) dans un référentiel spatial commun (Andersen, 1997; Andersen et
Buneo, 2002; Cohen et Andersen, 2002; Avillac et al., 2005).

Le cortex pariétal intégrateur multi-sensoriel aboutit & une représentation interne
globale et unifiée, ce qui lui permet de jouer un role central dans les transformations
sensorimotrices (Nishitani et al., 1999). Ces opérations neuronales semblent néanmoins

impliquer des réseaux cérébraux d’aires interconnectées avec le cortex pariétal.

d. Les transformations sensorimotrices et les réseaux pariéto-prémoteurs

Dans un premier temps, il me semble important de revenir sur les distinctions anatomo-

fonctionnelles du cortex prémoteur. Les neurologues ont constaté des le début du XXeme

siecle que les lésions des régions frontales situées en avant du cortex moteur primaire
induisaient des déficits subtils, difficiles a catégoriser en sensoriels ou moteurs. L’idée est
née alors que cette région jouait un role dans les processus complexes de préparation motrice,

d’ou le nom de « cortex prémoteur » qui remonte a Fulton en 1935 (cité par (Boussaoud,
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2003)). Au sein du lobe frontal, les aires prémotrices se distinguent de 1’aire motrice
supplémentaire au niveau médial (AMS).

Les études chez le singe et ’homme ont conduit a distinguer au sein méme du cortex
prémoteur une partie ventrale (ou latérale) et une partie dorsale (voir figure 1.6). Comme le
souligne Rizzolatti, le cortex prémoteur ventral assume des fonctions motrices et cognitives,
que ce soit chez ’homme ou le singe (Rizzolatti et al., 2002). Les fonctions cognitives
incluent la perception spatiale, la compréhension de 1’action et I’imitation. Chez le singe des
enregistrements unitaires indiquent que les neurones du cortex prémoteur ventral sont plus
fortement impliqués dans le traitement des informations spatiales relatives et la localisation
de la cible a atteindre alors que les neurones du cortex prémoteur dorsal sont plus
spécifiquement impliqués dans la sélection de réponse et dans la détermination des effecteurs
nécessaires a la réalisation du mouvement d’atteinte (Hoshi et Tanji, 2004; Ochiai et al.,
2005; Hoshi et Tanji, 2006). Les données expérimentales indiquent une homologie forte
entre I’aire F5 du singe et 1’aire 44 du cerveau humain (voir figure 1.6) ; des études ont aussi
montré que la partie ventrale du cortex prémoteur latéral de ’homme correspond a 1’aire F4
du singe (Rizzolatti et al., 2002), qui serait impliquée dans le traitement polymodal du

mouvement (Bremmer ef al., 2001).

Il semble que le recouvrement fonctionnel pariéto-frontal observé dans le contrdle des
mouvements d’atteinte concerne non seulement le traitement visuo-spatial pour 1’action (voie
dorsale (Milner et Goodale, 1993)) et les gradients sensorimoteurs sous-tendant les processus
visuo-moteurs de guidage du geste (Johnson P. B. ef al., 1996), mais qu’il concerne aussi
plus globalement 1’organisation spatio-temporelle du mouvement (Quintana et Fuster, 1999).

Les distinctions anatomo-fonctionnelles interviennent au sein méme des réseaux
pariéto-frontaux. En effet, au sein des régions corticales pariétale et frontale, les subdivisions
anatomiques présentent des corrélations fonctionnelles, intervenant dans la coordination
nécessaire au contrdle de I’action dirigée vers un but spatial. Ce recouvrement fonctionnel
concerne en effet tant la coordination de 1’orientation de 1’ceil et du bras, que la coordination
du membre supérieur controlant a la fois I’orientation du geste d’atteinte et I’adaptation de la
saisie. Les travaux sur les distinctions fonctionnelles des aires ventrale et dorsale du cortex
prémoteur ont en effet contribué a I’identification de deux voies de connexions pariéto-
prémotrices paralleles chez le singe ; ces deux voies collaboreraient au guidage des gestes de
préhension (Tanne-Gariepy ef al., 2002b). Alors que la partie moyenne du sillon intra-
pariétal (MIP) couplée au cortex prémoteur dorsal joue un role particulier dans le guidage du

bras au cours des mouvements d’atteinte (reaching), la partie antérieure du sillon intra-
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pariétal (AIP) couplée au cortex prémoteur ventral joue, quant a elle, un réle plus spécifique
dans D’adaptation de la main aux contraintes de saisie (grasping) (pour revue voir
(Boussaoud, 2003)). Ces données ont également renforcé 1’idée plus ancienne supposant un
role du cortex prémoteur dans le contrdle de la musculature proximale et distale du membre

supérieur.

Concernant le contrdle de 1’orientation du regard, plusieurs études ont mis en évidence
des régions impliquées dans le controle oculomoteur au niveau du sillon intra-pariétal
(Andersen et al., 1998; Snyder et al., 2000b). L’imagerie cérébrale a également permis de
révéler les relations fonctionnelles entre ces régions pariétales « oculomotrices » et les aires
frontales spécialisées dans le contréle des mouvements des yeux (FEF, et SEF) (Connolly et
al., 2000; Connolly et al., 2002) et leur rdole dans la coordination de 1’ceil et de la main dans
des taches d’atteinte visuo-manuelle comparées a des taches de poursuite oculaire (Nishitani
et al., 1999). Le controle oculomoteur est naturellement dépendant des processus d’attention
visuo-spatiale et il n’est pas surprenant que ces opérations sollicitent des réseaux cérébraux
communs (Corbetta, 1998; Corbetta et al., 1998). L’implication des réseaux pariéto-frontaux
dans I’intégration multi-sensorielle et les transformations sensorimotrices (en particulier dans
la transformation des référentiels spatiaux) leur confeére en effet un réle important dans
I’attention spatiale ((Nobre et al, 1997); voir aussi (Wise S.P. et Shadmehr, 2002;
Boussaoud, 2003)). On comprend alors aisément leur importance dans les processus de

controle de I’action dirigée vers un but spatial.
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Figure 1.6. Comparaison des aires prémotrices céréb  rales entre le singe et 'homme.

(a) Vue latérale du cerveau de singe montrant I'organisation cytoarchitectonique pariéto-frontale, les
couleurs illustrant les correspondances fonctionnelles. En bleu, I'aire motrice F7 est principalement
connectée au cortex préfrontal. Les aires F2 et F7 sont souvent considérées comme le cortex
prémoteur dorsal, alors que les aires F4 et F5 forment le cortex prémoteur ventral. C, sillon central ;
AS et Al sillon arqué supérieur et inférieur ; DLPFd et DLPFv, partiees dorsale et ventrale du cortex
préfrontal dorso-latéral; IP, sillon intra-pariétal ; L, sillon latéral ; Lu, sillon lunaire ; P, sillon principal ;
Sl, cortex somatosensoriel primaire ; ST, sillon temporal.

(b) Vue latérale du cerveau humain dans le référentiel de Talairach et Tournoux, sur laquelle est
représentée 'organisation architectonique de Brodmann. Les zones colorées correspondent aux aires
prémotrices identifiées chez 'homme. En rose péle, la partie inférieure (caudale) du cortex prémoteur
dorsal ; en bleu la partie supérieure (rostrale) du cortex prémoteur dorsal; en rouge, le cortex
prémoteur ventral ; en rose foncé l'aire frontale oculomotrice (FEF). (Figure extraite de (Rizzolatti et
al., 2002).
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Les réseaux pariéto-prémoteurs jouent un réle crucial dans le contréle visuo-moteur,
tant dans les processus de sélection, préparation et exécution du mouvement (Wise S. P. et
al., 1997). 1l est évident que les processus d’orientation de 1’attention, sous-tendus par ces
mémes réseaux, constituent un préalable nécessaire a la sélection de mouvements adaptés
aux contraintes environnementales.

L’implication du cortex pariétal dans les mouvements visuellement guidés a été mise
en évidence dans plusieurs études d’imagerie cérébrale chez I’homme. Ces études ont
notamment souligné le caractere multi-sensoriel de cette aire associative impliquée dans
I’attention visuo-spatiale, pour expliquer le role du cortex pariétal dans la planification du
mouvement dirigé vers un but (Andersen et al., 1997). Il a également été avancé que le
cortex pariétal postérieur joue un role particulier dans I’intégration d’informations visuelles
utiles a la sélection du mouvement (Grafton et al., 1992; Deiber et al., 1996).

Par ailleurs, les travaux de Boussaoud ont fourni des arguments expérimentaux en
faveur de la participation du cortex prémoteur au codage des paramétres cinématiques du
mouvement, comme sa direction dans I’espace (Boussaoud, 2001). Il interviendrait dans la
sélection de I’action sur la base d’informations sensorielles sélectionnées d’un point de vue
attentionnel au niveau préfrontal et pariétal. Une étude en TEP a confirmé I’implication du
gyrus supramarginal et de 1’aire 44 dans la préparation de 1’action (Rubia et al., 2001). Un
paradigme d’IRM fonctionnelle de type événementiel, élaboré pour distinguer les différents
niveaux d’activation sensorimotrice en exploitant la résolution temporelle de ce type
d’imagerie, a ¢galement montré que le cortex prémoteur dorsal et le cortex pariétal postérieur
dorsal présentent une activité soutenue pendant la période précédant le mouvement, depuis
les instructions relatives au mouvement jusqu’au déclenchement de celui-ci (Toni ef al.,
1999).

Nombre d’expériences chez le singe comme chez ’homme ont tenté d’élucider les
relations pariéto-frontales et I’implication respective des aires pariétales et prémotrices dans
les transformations sensorimotrices (pour revue des études sur le singe voir (Johnson P. B. et
al., 1996; Wise S. P. et al., 1997)). Deux ¢tudes de stimulation magnétique transcranienne
ont notamment exploré le réle du cortex prémoteur et du cortex pariétal postérieur dans la
coordination de I’ceil et de la main au cours d’un mouvement de pointage visuo-manuel. La
stimulation appliquée au cortex pariétal postérieur a conduit & une diminution de 1’effet de
I’amplitude de la saccade oculaire sur le mouvement de la main (Van Donkelaar et al., 2000),
alors que la stimulation du cortex prémoteur a accentué¢ I’influence de ’amplitude de la
saccade sur le mouvement de pointage (Van Donkelaar et al., 2002b). Les auteurs en ont

déduit que les représentations spatiales étaient centrées sur 1’ceil dans le cortex pariétal alors
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qu’elles seraient centrées sur le bras dans le cortex prémoteur. Mais on pourrait ¢galement
penser que le cortex pariétal joue un role plus crucial que les aires motrices secondaires dans
I’intégration d’informations visuelles pour la préparation du mouvement (Deiber et al.,
1996). Une ¢tude utilisant I’'IMRf classique a tenté de distinguer les processus de sélection de
I’action des processus d’ajustement temporel. Les deux aires, pariétale et prémotrice, €taient
actives tant pour la sélection de réponse que pour I’ajustement temporel. Dans ce contexte, la
séparation fonctionnelle pariéto-frontale ne semble que partielle. Néanmoins, bien que le
cortex prémoteur latéral et le sillon intrapariétal soient actifs tant pour la sélection de réponse
que pour I’ajustement temporel (Sakai et al., 2000), le cortex prémoteur latéral présente
quant a lui une activation d’autant plus forte lorsque les deux opérations sont nécessaires,
suggérant qu’il intégre les informations relatives a la sélection de réponse et les informations
relatives a [’ajustement temporel. Il est également envisageable que les processus
attentionnels soient impliqués dans cet effet, I’allocation des ressources attentionnelles
augmentant pour le traitement d’information double (Sakai et al., 2000). Dans une étude en
IRMT{ basée sur des taches de type « Go-NoGo », il apparait que le réseau pariéto-frontal
intervient également dans les mécanismes de 1’inhibition, confirmant la spécialisation fronto-

pariétale dans la sélection de réponse (Krams et al., 1998).

Les réseaux pariéto-prémoteurs ont donc un rdle-clé dans le controle visuo-moteur,
intervenant dans I’intégration des informations sensorielles et les représentations internes
ainsi que dans [Dattention visuo-spatiale. Ces réseaux sont ainsi impliqués dans les
transformations sensorimotrices a la base de la planification du mouvement, dans le contrdle
de P’orientation du regard et du mouvement du bras, et dans la coordination de I’ceil et de la
main. Dans le cadre d’un mouvement d’atteinte visuo-manuelle, en considérant que la
détection de la différence entre les positions relatives de la main et de la cible revient a
estimer le «signal d’erreur motrice » au niveau pariétal, certains auteurs ont conféré au
cortex prémoteur un role particulier dans le traitement de ce signal d’erreur motrice (Flament
et al., 1993; Simon et al., 2002). D’autres auteurs attribuent plus généralement au cervelet
I’opération de conversion du signal d’erreur, généré par le cortex pariétal postérieur, en

commandes motrices (Desmurget et Grafton, 2000b; Desmurget ef al., 2001).

e. Le cervelet et les modeles internes

En partant de I’idée que la réalisation d’'un mouvement volontaire nécessite que le
systtme nerveux central calcule la trajectoire désirée en coordonnées visuelles, puis

transforme ces informations en coordonnées corporelles et enfin géneére une commande
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motrice, Kawato a associé les deux premieres €tapes aux cortex associatifs et proposé que la
génération des commandes motrices implique une longue boucle cortico-cérébelleuse
(associant ¢galement le pons et les noyaux rouges) (Kawato et al., 1987). Le cervelet apparait
en effet comme un élément-clé des modeles internes. Cette structure est depuis longtemps
associée au rétrocontrole. Holmes avancait, dés le début du XXeéme siecle, son implication
dans le guidage visuel du mouvement (Holmes, 1939). Plus tard, dés I’aveénement des
concepts de modeles internes, le cervelet sera associé tant aux processus inverses qu’aux
processus directs (Kawato et al., 1987; Miall et al., 1993; Shidara ef al., 1993; Imamizu et
al., 1995; Wolpert D. M. et al., 1995; Kalaska et al., 1997).

De la méme maniére que le cortex pariétal est un centre intégrateur d’informations
diverses qu’il utilise dans des opérations et des taches sensorimotrices et cognitives tres

variées, le cervelet apparait également physiologiquement trés complexe et

fonctionnellement trés hétéroclite” (voir figures 1.7, 1.8 et 1.9). Les voies spino-cérébelleuses

et cortico-ponto-cérébelleuses, véhiculent des informations de type sensoriel (vestibulaires,
somesthésiques, visuelles et auditives), ainsi que des signaux en provenance du cortex
sensorimoteur, de méme que des informations issues de structures sous-corticales liées a la
vision (colliculus, pretectum et corps genouillé latéral). La cible de ces fibres est le cervelet
médian et intermédiaire. Le cervelet intermédiaire récolte finalement diverses informations
relatives aux membres (proprioceptives, somesthésiques et motrices) ; le cervelet médian et
le cervelet intermédiaire sont impliqués dans le contrdle de la posture et de I’équilibre. Les
afférences visuelles concernent davantage le vermis cérébelleux ainsi que I’hémisphere
latéral ; la région du vermis est particulierement impliquée dans le contrdle oculo-moteur. Le
cervelet latéral recoit quant a lui des informations en provenance des cortex associatifs
préfrontaux, prémoteurs et pariéto-occipitaux (Thach et al., 1992; Thach, 1998). Ces fibres
grimpantes fournissent des informations sensorielles au cervelet (somesthésiques,
proprioceptives, motrices, oculo-motrices, visuelles et vestibulaires), mais aussi des
informations provenant du cortex moteur ainsi que du cortex pariétal (informations
concernant en particulier la motricité du membre supérieur). Thach suggere qu’une cellule de
Purkinje peut recevoir des informations relatives a « /’ensemble des modalités sensorielles,

des reafférences de chacune des parties du corps mises en mouvement, des commandes

2l Les 1ésions du cervelet entrainent notamment des déficits moteurs complexes et variés (Grodd W., et al.,
2001). Les Iésions cérébelleuses latérales se traduisent principalement par un délai dans D’initiation de
mouvement, et par une décomposition des mouvements multi-articulaires (encore plus prononcée au niveau du
bras). Les Iésions paramédianes sont souvent la cause de dysarthries (difficultés dans 1’élocution). Les 1ésions du
vermis entrainent des ataxies (affectant I’équilibre et la marche).
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issues du cortex moteur, et des plans de controle de chacun des segments en mouvement
issus des cortex prémoteur et préfrontal, ainsi qu’aux informations en provenance du cortex
pariéto-occipital » (Thach, 1998). Néanmoins, il existe une spécificité¢ fonctionnelle au
niveau cérébelleux et les cellules de Purkinje peuvent assumer des roles intégratifs différents,
utilisant alors a des fins diverses les mémes informations entrantes. Les aires cérébelleuses
latérales jouent des roles complexes dans le contrdle des actions coordonnées volontaires,
impliquant notamment la coordination des différents effecteurs (ceil, téte, tronc, membres et

mains).

Concernant le modéle inverse, Kawato associe les transformations inverses a une voie
cérébello-rubro-cérébelleuse (Kawato et al, 1987). Le cervelet est per¢u comme un
générateur de commande motrice directe (feedforward) (Kawato et Gomi, 1992) ou comme
un convertisseur de signal d’erreur percu en commandes motrices (Desmurget et Grafton,
2000b; Desmurget et al., 2001). Shidara révele 1’activation des cellules de Purkinje en
relation avec les représentations dynamiques inverses utilisant les informations de position,

de vitesse et d’accélération des yeux (Shidara et al., 1993).

Il est difficile de dissocier le modé¢le inverse du modéele interne direct, prédictif, tout
deux étant importants pour la planification et le controle en ligne du mouvement (Kawato,
1999). En effet, le cervelet est tout aussi essentiel a la prédiction des conséquences
sensorielles de ses propres actions motrices. Il est ainsi décrit comme un « Smith prédictor »
(Miall et al., 1993). Le modeéle direct repose principalement sur I’intégration de la copie
efférente des commandes motrices, et le cervelet recoit en plus de multiples informations
sensorielles, des informations provenant des centres moteurs corticaux, sous-corticaux et
médullaires (Thach et al, 1992). Utilisant la tomographie par émission de positons,
Blakemore, Frith et Wolpert ont mis en évidence une corrélation positive entre 1’activité
cérébelleuse ipsi-latérale au mouvement et le délai entre le mouvement réalisé et les
conséquences sensorielles percues (Blakemore et al.,, 2001b). Ces résultats supportent
I’hypothése que le cervelet est impliqué dans la signalisation de la divergence entre les
conséquences sensorielles attendues et réelles du mouvement, une comparaison qui serait

effectuée par le modéle prédictif utile au contrdle exécutif du mouvement.
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Figure 1.7. Subdivisions du cervelet humain. Selon I'axe caudo-rostrale, le cervelet est divisé en
deux lobes antérieur et postérieur ; selon I'axe mé  dio-latéral, le cervelet est divisé en vermis,
cervelet intermédiaire et cervelet latéral. (Figure extraite des cours de Tutis Vilis
http://www.physpharm.fmd.uwo.ca/undergrad/medsweb).

Figure 1.8. Lobes cérébelleux humains.  Vue supérieure (a gauche) et antérieure (a droite) du
cervelet. La fissure primaire sépare le lobe antérieur (en rouge) en avant, et le lobe postérieur (en
marron) en arriére. Le lobe flocculonodulaire (en violet sur la vue antérieure), phylogénétiguement le
plus ancien, est séparé du reste du cervelet par la fissure postéro-latérale. Il comprend I'extrémité
antérieure du vermis inférieur (ou nodule) relié aux deux flocculus, petits lobules irréguliers situés de
part et d'autre. Les pédoncules cérébraux (en beige) sont visibles sur la vue antérieure. (Figure
extraite du site de neuroanatomie du CHU de Jussieu, http://www.chups.jussieu.fr/ext/neuranat/).

X
Figure 1.9. Somatotopie fonctionnelle du cervelet ¢~ hez 'homme. Homonculi décrit par Snider et
Eldred (1951) (figure extraite de (Grodd et al., 20 01)).
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f. Programmation du mouvement : roles du cervelet, du thalamus et des

ganglions de la base et des aires corticales frontales

Les relations cérébello-frontales mais également cérébello-sous-corticales™ jouent un
role essentiel dans la programmation des parametres cinématiques et dynamiques de 1’action
coordonnée et adaptée aux contraintes spatio-temporelles externes et internes. Il parait
important de revenir sur le role du réseau pariéto-cérébello-prémoteur dans le contrdle
spatial, mais 1’approche plus globale consiste ensuite & aborder 1’organisation spatio-
temporelle du mouvement intentionnel dirigé vers un but. La synchronisation temporelle et
I’aspect dynamique du contréle des mouvements dirigés reposeraient principalement sur le
réseau cérébello-sous-cortico-frontal.

Les études sur le controle visuo-moteur dans des tdches d’atteinte manuelle de cible
visuelle conduisent a 1’idée que le cortex pariétal postérieur permet de déterminer 1’erreur
motrice en compilant les informations multi-sensorielles relatives a la cible et a la main dans
un méme cadre de référence ((Colby, 1998; Desmurget et al., 1999), pour revue voir
(Desmurget et Grafton, 2000b)). Ainsi, le role du cortex pariétal postérieur peut étre assimilé
a la génération d’un signal d’erreur. Le cervelet transformerait alors ce signal en commandes
motrices (modele inverse) (Wolpert D. M. et al., 1998b). Wise associe la planification
cinématique de la trajectoire au réseau pariéto-cérébello-frontal (Wise S. P. et al., 1996) ; le
cortex pariétal postérieur et le cortex moteur primaire interviendraient dans la programmation
en termes de planification cinématique de la trajectoire, alors que le cervelet et le cortex
moteur primaire interviendraient dans la programmation en termes de force.

Des études chez le singe et chez ’homme ont montré 1’implication du cortex prémoteur
dans la planification de la direction du mouvement (Boussaoud, 2001). Chez le singe, il a
¢galement été montré que 1’activité des neurones du cervelet et du cortex moteur primaire
¢tait lice a la direction du mouvement (Georgopoulos et al., 1992; Georgopoulos, 1995).
Considérant que le cortex prémoteur et le cortex moteur primaire sont tous deux sensibles a
la direction de mouvement, Wise note que 1’activité¢ des neurones prémoteurs semble plus
particulierement associée a la trajectoire visuelle, alors que le cervelet serait plutdt associé a
la trajectoire motrice (Wise S.P. et Shadmehr, 2002). Bien que le codage vectoriel

directionnel ait ét¢ mis en évidence au niveau des neurones du cortex moteur primaire, il

22 Les structures sous-corticales comprennent le thalamus et les ganglions de la base. Les ganglions de la base
comptent le pallidum (globus pallidus interne et externe) et le striatum, formé du putamen et du noyau caudé (le
putamen et le pallidum forment ensemble le noyau lenticulaire), ainsi que le noyau subthalamique, la substance
noire, le noyau rouge, la formation réticulée.

Contexte théorique 40



semble que ces neurones codent davantage la force que la direction ((Georgopoulos et al.,
1992; Dettmers et al., 1995; Thickbroom et al., 1998), pour revue voir (Bioulac et al.,
2005)). Par ailleurs, de nombreuses études d'imagerie cérébrale fonctionnelle chez ’homme
ont confirmé le role du cervelet dans le contrdle des parametres du mouvement (Turner ef al.,
1998; Imamizu ef al., 2000; Desmurget et al., 2001; Turner et al., 2003). 1l a été proposé que
le cervelet et les aires motrices frontales pourraient intervenir dans le contrdle de la vitesse
du mouvement. Des études réalisées en TEP ont en effet suggéré I’implication du cervelet et
du cortex prémoteur d’une part (Winstein et al., 1997), du cervelet et du cortex moteur
primaire d’autre part (Turner ef al., 1998) dans le controle de la vitesse de mouvement. Le
cervelet associé au cortex moteur primaire contrdlerait les variables cinétiques et dynamiques
du mouvement (Turner et al., 2003) alors que le cervelet associé au cortex prémoteur et au
cortex parié€tal postérieur gererait les variables plus abstraites, a un niveau plus cognitif.
L’intervention du cervelet et du cortex moteur primaire a la fois dans le contrdle de la force
et dans le guidage directionnel du geste n’est toutefois pas surprenant si I’on considere le role
de ces structures dans le contrdle des synergies motrices indispensables a la réalisation
harmonieuse d’un geste coordonné (Wise S.P. et Shadmehr, 2002).

Si le cervelet est impliqué dans le contréle de la coordination générale, permettant
I’harmonisation des mouvements des différentes parties du corps et notamment I’adaptation
de la posture en fonction des mouvements, le thalamus et les ganglions de la base jouent
quant a eux un réle dans I’organisation temporelle des mouvements, contrélant notamment
I’initiation et 1’inhibition des mouvements. Les régions prémotrices frontales (cortex
prémoteur et aires motrices supplémentaires) sont connues pour favoriser la coordination
harmonieuse des mouvements automatiques et volontaires nécessaires a la réalisation d'un
geste complexe® (pour revue voir (Tanji et al., 1996)). L’aire motrice supplémentaire
intervient également dans la coordination bimanuelle. Les premicres études d’imagerie
cérébrale visant a élucider les processus de controle des gestes d’atteinte visuo-mauelle ont
conduit a I’idée que l’aire motrice supplémentaire était impliquée dans la complexité
temporelle d’exécution des mouvements alors que la complexité spatiale €tait associée a une

activité localisée dans le cortex pariétal (Grafton ef al., 1996).

» Le cortex prémoteur est plus particuliérement associé a la sélection du programme moteur en fonction du
contexte. Il apparait également impliqué dans le contréle des mouvements automatiques et semi-automatiques
accompagnant le mouvement volontaire. L'aire motrice supplémentaire est quant a elle associée a 1’organisation
précise du programme moteur (durée, importance, chronologie des activations musculaires, détermination du
début du mouvement), dans la sélection et I’initiation du mouvement non induit par I’environnement. Elle joue
en effet un réle particulier dans les mouvements automatiques et la réalisation de séquences de mouvements
mémorisés (Tanji J. and Shima K., 1994).
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Les roles des différentes structures corticales, sous-corticales et cérébelleuses dans la
sélection de réponse et de 1’ajustement temporel ont également été explorés a 1’aide d’un
paradigme factoriel en IRMf (Sakai et al., 2000). Les activations au niveau médian de 1’aire
motrice supplémentaire antérieure (pré-AMS) étaient spécifiques de la sélection de réponse,

alors que les activations du cervelet postérieur étaient spécifiques de 1’ajustement temporel.

Les structures sous-corticales ont généralement été associés au controle dynamique et
I’organisation temporelle (Jueptner et Weiller, 1998; Thaut, 2003; Lewis et al., 2004).
L’¢étude des maladies de Parkinson et de Huntington a largement contribué a établir le rdle
des ganglions de la base dans I’initiation (ou la levée d’inhibition) des mouvements. Les
ganglions de la base modulent en effet le controle cortical des mouvements volontaires
(Pollack, 2001). Les mécanismes d’activation, d’inhibition et de levée d’inhibition sur
lesquels reposent les boucles sous-corticales leur conférent un role central dans I’initiation et
I’arrét des mouvements. Les ganglions de la base interviennent en particulier dans la
sélection du mouvement en fonction du contexte (Kimura, 1995). Ils semblent en effet jouer
un role dans ’adaptation des comportements aux contraintes extérieures (Alexander, 1994;
Groenewegen, 2003).

Les structures prémotrices frontales et les ganglions de la base semblent coopérer
fonctionnellement pour assurer la sélection des mouvements et 1’organisation temporelle des
activations. Il a également été proposé que les ganglions de la base parametrent I’exécution
des mouvements sé€lectionnés au niveau du cortex prémoteur (Afifi, 1994), et qu’ils
contribuent plus spécifiquement a la sélection des muscles permettant 1’exécution des
mouvements (Jueptner et Weiller, 1998).

Dans une étude visant a identifier les aires cérébrales impliquées dans le controle du
mouvement, les activations du cervelet et des ganglions de la base étaient associées aux
phases d’initiation et d’exécution du mouvement (Krams ef al., 1998). Les ganglions de la
base, le thalamus et les aires corticales sont inter-connectés par de multiples boucles
neuronales (Alexander et al., 1986) intervenant dans le controle moteur. Les structures sous-
corticales (thalamus et ganglions de la base), situées a I’interface des aires corticales et
cérébelleuses jouent donc un rdle particulier dans I’initiation, 1’exécution et 1’inhibition du
mouvement, et un role dans la modulation des boucles de rétrocontrole. Le cervelet et les
ganglions de la base font en effet partie intégrante des boucles de rétrocontrdle et
interviennent dans le controle de 1I’amplitude et de la vitesse des mouvements dirigés (Turner

et al.,2003).
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Outre leurs fonctions motrices, les ganglions de la base et le cervelet sont aussi
impliqués dans de nombreuses taches cognitives non motrices (Dreher et Grafman, 2002).
Certains auteurs associent les boucles reliant les aires motrices frontales, le cervelet et les
ganglions de la base au contrdle moteur et les boucles reliant les aires préfrontales, le
cervelet et les ganglions de la base aux activités cognitives (Middleton et Strick, 2000).
Dreher et Grafman ont quant a eux proposé plusieurs hypothéses pour expliquer les rdles
imbriqués assumés par les réseaux cérébello-sous-corticaux (Dreher et Grafman, 2002). La
premicre hypothése de ces auteurs est que le cervelet et les ganglions de la base sous-tendent
le changement d’ensemble attentionnel. La seconde hypothése est que le cervelet et les
ganglions de la base codent la prédiction d’erreurs ; cette fonction de correction d’erreur a été
étendue au domaine cognitif, le cervelet ayant un rdle plus général dans la correction
d’erreur, en modifiant les représentations internes. La troisiéme hypothese est que les
ganglions de la base et le cervelet operent comme une horloge interne, fournissant une
représentation temporelle interne précise des différentes taches. Les résultats de cette étude
montrent que le cervelet et les ganglions de la base ne sont pas impliqués de la méme
manicere dans D’incertitude sur la tache et 1’aspect temporel (sélection de la réponse et
ajustement temporel de la réponse) (Dreher et Grafman, 2002). Le striatum antérieur est
activé par I’effet principal de I’'imprécision sur I’ordre des taches. En revanche, le cervelet
postérieur et le noyau dentelé sont activés par D’effet principal de I’incertitude et de

I’irrégularité temporelle.

6. Les corrélats neuronaux des processus de contrdl e du pointage

visuo-manuel

Il semble évident que les processus nécessaires a la planification d’un mouvement
d’atteinte d’une cible visuelle, telles que la détection de la cible et de I’état du systeme, les
transformations sensorimotrices, la planification et la programmation spatio-temporelle des
commandes motrices, sont également impliqués dans la perception de modifications
survenues dans I’environnement, et dans I’utilisation de ces informations pour I’actualisation
des représentations internes. Le systeéme intégre donc nécessairement les informations
afférentes, réafférentes et efférentes en continu, avant et pendant I’exécution du mouvement,
afin de permettre d’actualiser les commandes motrices et ainsi d’ajuster ou de corriger le

geste en cours.

Contexte théorique 43



a. Les réafférences sensorielles et les boucles de rétrocontrole externes

Tout d’abord il est important de considérer les réafférences sensorielles. Des
paradigmes ont été €laborés pour étudier la contribution relative des différentes informations
sensorielles a la planification et au contrdle des mouvements d’atteinte visuo-manuelle. Il a
notamment été montré que la précision de pointage est particuliecrement dépendante de la
vision de la position de la main avant le début du mouvement (Prablanc et al., 1979; Rossetti
et al., 1994; Desmurget et al., 1995; Vindras et al., 1998). Les réafférences sensorielles, tant
les réafférences visuelles (Hay et Beaubaton, 1986) que les réafférences proprioceptives
(Bard et al., 1995; Bard et al., 1999), jouent un rdéle important dans le contrdle en ligne des

mouvements visuellement guidés.

Les paragraphes précédents ont contribué a souligner le réle du cortex pariétal et en

particulier du cortex pariétal postérieur dans I’intégration et dans la compilation des
informations multi-sensorielles a la base de la préparation d’'un mouvement d’atteinte visuo-
manuel. Il est évident que les opérations intégratives et compilatrices assumées par le cortex
pariétal sont nécessaires a I’intégration en continu des informations sensorielles. Impliqué
dans le traitement des réafférences sensorielles, le cortex pariétal joue donc un rdle crucial
dans le processus de rétrocontrdle nécessaire a 1’actualisation des commandes motrices au
cours de leur exécution (Mackay, 1992; Grafton et al., 1996; Johnson P. B. et al., 1996; Wise
S. P. et al, 1997; Ellermann et al., 1998; Inoue ef al., 1998; Desmurget et al., 1999; Pisella et
al., 2000; Desmurget et al., 2001).

L’implication du cortex pariétal dans le guidage du bras vers la cible au cours de
mouvements d’atteinte visuo-manuel a d’abord été confirmée chez le singe, a [’aide
d’enregistrements unitaires de neurones des aires intra-pariétales (Mackay, 1992; Johnson P.
B. et al., 1996). Par la suite, son réle dans les boucles de rétrocontrdle a été confirmé chez
I’homme, au moyen de la neuroimagerie fonctionnelle (Grafton et al., 1996; Wise S. P. ef al.,
1997). Les études d’imagerie cérébrale ont en effet permis de mettre en évidence le rdle des
aires pariétales dans les boucles de rétrocontrole des mouvements d’atteinte visuellement
guidés (Clower et al., 1996; Ellermann et al., 1998) et, notamment, dans le traitement des
réafférences visuelles (Inoue ef al., 1998) et non visuelles (Desmurget ef al., 2001). En outre,
une étude clinique et une expérience de stimulation magnétique transcranienne ont souligné
le role crucial du cortex pariétal postérieur dans les boucles de rétrocontrdle permettant le
contrdle en ligne des mouvements d’atteinte visuo-manuelle (Desmurget et al., 1999; Pisella

et al.,2000).
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Si le sillon intra-pariétal et le cortex prémoteur latéral présentent tous deux une activité
soutenue associée a la sélection de réponse et a I’ajustement temporel, il a été montré que
I’activation du cortex prémoteur latéral est d’autant plus forte lorsque les deux opérations
sont nécessaires (Sakai et al., 2000). Cette observation suggere que le cortex prémoteur,
impliqué dans ’allocation des ressources attentionnelles, est capable d’intégrer a la fois les
informations relatives a la sélection de réponse et les informations relatives a 1’ajustement
temporel. L’étude en IRMf de Inoue a attribué un rdle-clé aux aires pariétales postérieures et
au cortex prémoteur dans le guidage visuomoteur, en particulier dans I’intégration des

rétrocontrdles visuels (Inoue et al., 1998).

Le cortex prémoteur interviendrait dans le guidage en ligne du mouvement tant d’un

point de vue du guidage sensoriel que du guidage cinématique du mouvement (Wise S.P. et
Shadmehr, 2002). Il semble donc que son rdle dans la préparation du mouvement soit associé
au calcul de la trajectoire de la cible a atteindre, alors que son rdle dans le contrdle en ligne

repose sur I’intégration des boucles sensorielles de rétrocontrole.

Les structures sous-corticales constituent des relais sensoriels et proprioceptifs, moteurs

et sensorimoteurs, mais également émotionnels, qui sont largement impliqués dans le
controle de D’action. L’organisation fonctionnelle des structures sous-corticales étant
extrémement complexe, I’intérét sera principalement porté sur leurs roles dans le controle en
ligne des mouvements d’atteinte visuo-manuelle. L’étude de la maladie de Parkinson et de la
Chorée de Huntington, pathologies neuro-dégénératives touchant les ganglions de la base, a
permis de mettre en évidence le rdle de ces structures dans I’intégration des informations
proprioceptives. Dans ce contexte, une étude récente a montré les conséquences de 1’atteinte
des ganglions de la base chez des patients parkinsoniens, sur le contrdle en ligne des
mouvements d’atteinte visuo-manuelle (Desmurget et al., 2003). Les réafférences visuelles
étant supprimées dans l’expérience, les sujets controlent leur mouvement sur les seules
informations proprioceptives. Les patients parkinsoniens présentent alors des irrégularités
comportementales (hypométrie, hypermétrie, biais directionnel) plus importantes que celles
des sujets contrdles. L’aide a la localisation du bras apportée par des informations visuelles,
améliore les performances. Les auteurs concluent ainsi sur le rdle-clé des réafférences
proprioceptives et de fait des ganglions de la base dans le contr6le de I’amplitude des

mouvements d’atteinte visuo-manuelle (Desmurget et al., 2003).
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De nombreuses €études en imagerie cérébrale ont apporté des arguments en faveur de
I’implication d’un large réseau d’aires corticales, sous-corticales et cérébelleuses impliquées
dans le contrdle en ligne des mouvements d’atteinte visuo-manuelle. Le cortex prémoteur, le
gyrus supra-marginal, le cervelet et le cortex cingulaire sont notamment impliqués dans le
rétrocontrole visuel (Inoue ef al., 1998). L’implication des réseaux pariéto-frontaux dans le
controle visuo-moteur semble dépendant de la disponibilité des informations sensorielles. La
complexité des traitements neuronaux n’est en effet pas de méme niveau selon la quantité
d’informations a traiter. Le contrdle en ligne des mouvements d’atteinte visuo-manuelle dans
des conditions restreignant les boucles de rétrocontrole externes aux seules réafférences non
visuelles semble impliquer un moins large réseau ; les aires concernées sont néanmoins tout
autant distribuées entre le cortex pariétal postérieur, le cervelet et le cortex moteur primaire
(Desmurget et al., 2001).

En condition d’exécution normale, il semble que la flexibilité des processus de controle
visuo-moteur implique également le réseau moteur frontal, comprenant le cortex prémoteur
et ’aire motrice supplémentaire, ainsi que le cortex moteur primaire (Wise S.P. et Shadmehr,
2002). Le cortex prémoteur est en effet apparu impliqué dans les réafférences sensorielles
externes ; 1’aire motrice supplémentaire peut quant a elle étre recrutée pour I’exécution de
séquences de mouvement mémorisées. Enfin, le cortex moteur primaire semble capable de
fractionner les synergies motrices pour permettre le contrdle en ligne.

L’appareil proprioceptif fournit des informations sensorielles somesthésiques
importantes. Des expériences ont néanmoins montré qu’elles ne sont pas totalement
indispensables a la réalisation d’une action motrice dirigée bien qu’elles améliorent
nettement la performance. Elles ne sont pas non plus suffisantes pour une performance

optimale en termes de rapidité et de précision (Bard et al., 1999).

b. Les efférences motrices et le rétrocontréle interne, les modéles internes

directs

Plus encore que l’intégration multi-sensorielle permettant la détection de 1’erreur
motrice a la base de la préparation du mouvement, il apparait que le cortex pariétal postérieur
joue un role plus complexe dans le contrdle en ligne des mouvements visuellement guidés. Il
a été exposé plus haut que le modele direct repose sur 1’intégration de la copie efférente. Les
fonctions décrites pour le cortex pariétal lui conférent une place particulierement importante
au sein des mod¢les internes (Wolpert D. M. et al., 1998b). Il a notamment ét¢ montré chez

le singe, que les cellules du cortex pariétal postérieur (notamment au niveau de 1’aire 5)
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recoivent une copie de la commande motrice provenant des aires frontales (Seal et al., 1982;
Mackay, 1992).

Dans le contexte du controle en ligne des mouvements visuellement guidés, il apparait
en effet indispensable d’actualiser non seulement les informations externes (intégration
continue des afférences sensorielles), mais également les informations internes motrices et
sensorielles (intégration de la copie efférente motrice et des réafférences sensorielles
visuelles, proprioceptives, vestibulaires) (Andersen, 1997; Andersen et Buneo, 2003). Ce
haut niveau d’intégration neuronale multi-modale permet au cortex pariétal de se construire
une meilleure représentation de la situation en temps réel (Wolpert D. M. et al., 1995) et
d’anticiper la situation future dans un modele prédictif. Il a en effet été montré que plusieurs
structures pariétales sont impliquées dans différents types de mécanismes prédictifs
(Duhamel ef al., 1992; Colby et Duhamel, 1996; Eskandar et Assad, 1999). Il a également été
montré que I’estimation de la position de la main et le contrdle des mouvements d’atteinte
visuo-manuelle sont nettement améliorés par la combinaison des signaux afférents
(mouvement passif) et efférents (mouvement actif) (Hoff et Arbib, 1993; Wolpert D. M. et
al., 1995). Ces observations sont en accord avec 1’idée que l’intégration sensorimotrice
dynamique est essentielle aux modeles directs. Desmurget et Grafton proposent que le cortex
pariétal compile d’une part les erreurs motrices pour la préparation de I’action et qu’il génere
d’autre part un modele direct dynamique de la position de la main, ce qui revient a compiler
[’erreur motrice dynamique (Desmurget et Grafton, 2000a).

Plusieurs études ont confirmé le rdle central du cortex pariétal postérieur dans le
contrdle en ligne du mouvement d’atteinte. Une expérience de stimulation magnétique
transcranienne a notamment confirmé que I’inhibition du cortex pariétal postérieur
controlatéral supprimait les capacités de corrections rapides automatiques du geste
(Desmurget ef al., 1999). Par ailleurs, un argument clinique indirect a été apporté, montrant
qu’une 1ésion du cortex pariétal postérieur peut étre responsable de la perte des corrections
lisses du mouvement en ligne (Pisella et al., 2000). Des études en TEP, portant sur les
mécanismes de contrdle en ligne impliqués dans les corrections automatiques (saut de cible
non conscient) de la trajectoire de pointage, ont mis en évidence I’implication du cortex
pariétal postérieur contro-latéral au mouvement (Desmurget et al., 2001; Johnson S. H. et
Grafton, 2003). D’autres études en IRMf et en TEP, ont relevé I'implication du cortex
pariétal postérieur dans le guidage des mouvements d’atteinte visuo-manuelle (Ellermann et
al., 1998; Inoue et al., 1998). De facon plus générale, ces études d’imagerie cérébrale ont
souligné le rdle des circuits pariéto-cérébelleux dans le traitement des signaux d’erreurs

motrices dynamiques (Desmurget et al., 2001). La notion de réseaux fonctionnels pariéto-
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cérébelleux coopérant est en effet essentielle a la compréhension des modeles internes
inverse et direct (Desmurget et Grafton, 2000b).

Dans une tache d’atteinte, le modele direct physiologique peut étre assimilé a une
représentation des conséquences visuelles et sensorielles du mouvement, rdle
particulieérement important pour le contrdle en ligne (Wolpert D. M. et Miall, 1996) des
mouvements visuellement guidés (Miall et al., 1987; Van Donkelaar et Lee, 1994)24.
Contrairement au cortex pariétal postérieur, le cervelet a longtemps été associé au
rétrocontrole. La premicre idée proposée par Holmes (1917) était que cette structure était
particuliérement importante pour le guidage visuel du mouvement. Cette hypothése a été
récemment inclue dans un schéma plus général ou le cervelet joue un role essentiel dans
I’¢laboration des modeles internes inverse et direct (Desmurget et Grafton, 2000b). La
conversion du signal d’erreur généré au niveau pariétal en commande motrice, dans le
modele inverse cérébelleux évoqué plus haut, intervient naturellement dans les processus de
controle en ligne des mouvements permettant 1’actualisation, en fonction d’informations
nouvelles, des commandes motrices en cours. En outre dans le cadre des mod¢les directs,
I’intervention supplémentaire des boucles de rétrocontrole internes reposant sur 1’intégration
des informations motrices efférentes permet un contrdle plus efficace (Kawato, 1999). Chez
les patients présentant une Iésion cérébelleuse, 1’observation d’une déviation excessive et des
oscillations anormales caractérisant les corrections de trajectoire basées sur les informations
sensorielles visuelles semble traduire un rétrocontrdle reposant exclusivement sur les boucles
externes et le traitement relativement tardif des informations sensorielles (Day ef al., 1998).
Il semble que I’absence de mod¢le direct menerait a des déficits dans des taches de poursuite
visuo-manuelle, déficits similaires a ceux observés dans les ataxies cérébelleuses (Miall et
al., 1993). De facon générale, les pathologies cérébelleuses ménent donc a des déficits
importants dans les tiches motrices reposant sur la génération de modeles directs.

Dans le cadre du modéle direct, le role central du cervelet dans les mécanismes
d’adaptation concerne tant le controle de la vitesse que le controle de la force. Des études
réalisées en TEP (évoquées plus haut) ont en effet mis en évidence 1’'implication des réseaux
cérébello-frontaux dans le contréle de la vitesse du mouvement (Winstein et al., 1997;
Turner et al., 1998). Dans le cadre du modele direct, le cervelet semble donc contribuer a
I’estimation de la position probable et de la vitesse de ’effecteur (Desmurget et Grafton,

2000a). Il a également ¢ét¢ montré que les patients présentant une lésion du cervelet sont

** Le modéle interne direct est également associé a la stabilisation de la perception visuelle. L’intégration des
commandes motrices envoyées aux muscles oculomoteurs (et a I’ensemble de la musculature du corps) est en
effet indispensable pour distinguer les informations rétiniennes liées a des stimulations externes de celles liées au
mouvement propre des yeux (de la téte et donc aussi du corps).
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incapables de compenser I’interaction des forces des différentes articulations pendant la
planification du mouvement (Wolpert D. M. et al., 1998b). L’étude de 1’activité musculaire
¢lectromyographique, au niveau de 1’épaule et du coude, a montré que ’activité évolue de
maniere prévisible pendant un mouvement d’atteinte permettant de prévoir ’interaction entre
les forces dynamiques des différentes articulations (Gribble et Ostry, 1999). Ces arguments
expérimentaux indiquent que les signaux efférents et afférents sont également utilisés pour le
contrdle de la coordination entre les différentes articulations impliquées dans I’exécution
d’un mouvement d’atteinte. L implication fonctionnelle du cervelet latéral et postérieur dans
les modé¢les internes a également été confirmée a 1’aide d’un paradigme d’adaptation
sensorimotrice a court terme (Imamizu et al, 2003). Par ailleurs, il a ét¢ montré que
I’adaptation sensorimotrice dans une tache de poursuite implique le cervelet et les ganglions

de la base (Floyer-Lea et Matthews, 2004).

c. L’actualisation des commandes motrices en cours

Compte tenu des processus assumés par les aires pariétales et frontales, sous-corticales
et cérébelleuses dans la préparation du mouvement, il apparait évident que ces aires
interviennent activement dans 1’actualisation les commandes motrices en cours d’exécution,
celle-ci reposant sur les mémes processus d’intégration et de transformation sensorimotrice.

Chez le singe, le role de I’aire motrice supplémentaire (AMS) et plus particulierement
de sa partie antérieure (appelée pré-AMS) dans 1’actualisation des commandes motrices en
cours a ét¢ mis en évidence dans un protocole d’enregistrement unitaire de 1’activité
neuronale (Matsuzaka et Tanji, 1996). Cette aire motrice supplémentaire antérieure semble
plus particulierement impliquée dans la planification et dans I’acquisition de mode¢le spatio-
temporel de mouvement lorsque le sujet doit accomplir une tdche motrice nécessitant
I’actualisation des commandes motrices en cours en réponse a un changement survenu dans
I’environnement (Tanji et al, 1996). 11 a également ¢été supposé que 1’aire motrice
supplémentaire antérieure intégre les signaux internes comme la copie d’efférence motrice
pour I’actualisation des commandes motrices (Wise S.P. et Shadmehr, 2002).

Les aires sous-corticales, a l’interface des aires cérébelleuses et corticales, et par
ailleurs relais des afférences sensorielles, semblent jouer un role modulateur au sein des
boucles de rétrocontrdle (Turner et al., 2003). Dans le cadre du contrdle en ligne des
mouvements d’atteinte, il est supposé¢ que les ganglions de la base interviennent plus
spécifiquement dans le contréle de ’amplitude des mouvements (Desmurget et al., 2003;

Desmurget et al., 2004a; Desmurget ef al., 2004b).
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d. Implications cognitives des modéles internes

Les représentations internes sont importantes d’un point de vue cognitif, dans le sens ou
elles contribuent a I’appréhension du monde. Les mod¢les internes interviennent ainsi dans la
maitrise des relations sensorimotrices qui régissent les interactions avec I’environnement. La
compilation multi-modale des signaux afférents et efférents confére notamment au cortex
pariétal un role dans la prise de conscience de soi et de ses propres mouvements au sein de
son environnement (Macdonald et Paus, 2003), ainsi qu’un rdle particulier dans
Iintentionnalité de I’action (Andersen et Buneo, 2002)%. Les réseaux pariéto-cérébelleux
semblent ainsi faire le lien entre le niveau sensorimoteur et le niveau cognitif du contréle de

I’action dirigée.

L’établissement d’un tel niveau de contrdle est nécessairement dépendant de
I’apprentissage, sensorimoteur et cognitif. Les aires pariétales et cérébelleuses interviennent
dans les processus mnésiques liés a 1’apprentissage sensorimoteur. Plus globalement,
I’importante distribution ainsi que la diversité fonctionnelle du réseau cérébral impliqué dans
le contrdle des mouvements d’atteinte visuo-manuelle, vont de paire avec une implication a
tous les niveaux dans les phénoménes d’apprentissage. Chacune des structures et 1’ensemble
des circuits neuronaux sous-tendant le contrdle visuo-moteur sont en effet nécessairement
impliqués dans I’optimisation des comportements visuo-moteurs, produits d’un apprentissage

moteur établissant ou provenant d’un potentiel de plasticité du systéme nerveux central.

Expertise visuo-motrice : optimisation et plas ticité

A. Apprentissage, habileté et expertise visuo-motri ce

L’apprentissage permet 1’établissement des relations perceptivo-motrices qui régissent
les interactions de 1’organisme avec son environnement. A la base de I’optimisation des
échanges avec I’environnement, il représente un facteur critique de 1’évolution tant sur le
plan phylogénétique qu’ontogénétique. L’amélioration de /’efficacité des comportements par
I’apprentissage contribue a diminuer leur cout attentionnel et a favoriser leurs capacités
d’adaptation aux contraintes de la tache (Ericsson et Lehmann, 1996). Dans le cas du
controle moteur, le comportement observable est le résultat du fonctionnement d’un systéme

complexe, dont I’apprentissage assure |’évolution constante, en modifiant le niveau

> On peut considérer dans ce contexte que le terme « intentionnalité » se rapporte a la définition proposée par J.
Searle : « I’intentionnalité est la capacité biologique fondamentale de I’esprit (mind) de mettre 1’organisme en
rapport avec le monde » (Searle J.R., 1983).
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d’habileté. L habileté motrice peut étre considérée comme 1’émanation directe d’un contrdle
sensorimoteur et cognitif de 1’action, plus efficace. L ‘acquisition d’habileté sensorimotrice
se traduit par une amélioration des performances reflétant une optimisation du contréle
sensorimoteur en particulier en termes de processus de préparation, d’exécution et de
capacité de réaction et d’anticipation. Le concept d’habileté renvoie directement a la notion
de différences inter-individuelles dans le controle du mouvement et de ce fait au principe
d’expertise sensorimotrice. L’expertise est ainsi associée a la capacité d’effectuer un
mouvement rapide et précis, ou plus généralement mieux adapté aux exigences de la tache ;
I’écart des performances motrices peut étre d’autant plus flagrant si 1’on considere la
réalisation d’un mouvement complexe. L’entrainement a une tache, que ce soit dans un cadre
professionnel, sportif, artistique ou musical ou encore au sein d’un environnement
expérimental, s’accompagne d’une amélioration des performances. En cela, 1’acquisition
d’habileté sensorimotrice peut se caractériser par le degré d’automatisation du geste. Les
individus, habitués par I’entralnement a une tdche donnée ou a une certaine catégorie de
comportements, agissent ainsi en « experts » par rapport a des individus non entrainés dits
«novices » pour la tiche (ou encore sujets contrdles). Les experts peuvent ¢également
transférer leurs compétences sensorimotrices entre des taches similaires.

L’analyse comparative entre des individus novices et experts pour un mouvement
donné a permis d’identifier un certain nombre de caractéristiques du mouvement
différenciées selon le niveau d’habileté de 1’individu. Dans ce domaine, la contribution des
recherches en sciences des activités physiques et sportives est importante. Les situations
sportives contraignent tout particulierement la réalisation des mouvements dans 1’espace et
dans le temps. L’athléte est donc amené a agir et a réagir le plus efficacement possible, en
termes de rapidité et de précision, a des situations en constante évolution (balles et/ou
adversaires en déplacement). Ainsi, dans ce contexte, 1’athléte de haut niveau présente un
niveau supérieur d’habileté, et peut étre considéré comme un Experts du contrdle
sensorimoteur. L’habileté sensorimotrice est donc également associée a la capacité
d’adaptation perceptivo-motrice dans une situation contraignante a court, moyen et long
terme.

L’amélioration des performances impliquant tous les niveaux du controle
sensorimoteur et cognitif du mouvement, elle doit nécessairement s’appuyer sur le
développement des processus centraux sous-tendant ce controle. L’optimisation des
structures et réseaux fonctionnels internes pourrait faciliter tant les étapes de préparation, que

celles liées a I’exécution et a la régulation de la réponse motrice, permettant ainsi une
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meilleure adaptation du geste aux contraintes environnementales (Ericsson et Lehmann,

1996).

B. Indicateurs comportementaux de la performance vi suo-
motrice

L’analyse des facteurs perceptivo-moteurs permet de discriminer les performances
sensorimotrices et ainsi de définir un niveau d’habileté motrice (Keele et Hawkins, 1982;
Adams J.A., 1987). L’amélioration de la performance visuo-motrice peut affecter tant les
variables comportementales spatiales que les variables comportementales dynamiques du
mouvement. Ainsi les temps de réaction, la vitesse d’exécution, la précision du geste sont
autant de paramétres comportementaux mesurables capables de présenter des variations en

fonction du niveau d’habileté des individus.

Chez le singe, par exemple, on a pu observer au cours de I’entralnement une
augmentation significative de la vitesse d’exécution d’un mouvement dirigé vers un but.
Cette accélération de 1’exécution motrice caractérise alors 1’amélioration des performances
motrices avec 1’acquisition d’une habileté (Brooks et Watts, 1988).

Chez I’homme, des modifications des variables cinématiques ont été mises en évidence
au cours de la pratique répétitive d’'un méme mouvement. Schneider et Zernicke ont mis en
évidence une diminution du temps de mouvement au fil de [’entrainement, qui
s’accompagnait d’un lissage cinématique progressif du mouvement (Schneider et Zernicke,
1989). Des modifications des variables cinématiques et des composantes
¢lectromyographiques ont également été enregistrées en fonction de 1’apprentissage d’un
mouvement dirigé vers un but (Moore et Marteniuk, 1986). Cette étude a mis en évidence
une diminution de la dispersion spatiale des trajectoires de mouvement et des positions
terminales, ainsi qu'une homogénéisation des tracés électromyographiques. L'amélioration
des performances se traduit donc par une diminution de la variabilité intra-individuelle
assimilable a wune stabilisation de la reproductibilit¢ gestuelle. L'analyse des
¢électromyogrammes indique également une amélioration de la synergie musculaire entre les

effecteurs agonistes et antagonistes.

L’¢étude des principes d’optimisation des performances visuo-manuelles selon le niveau

d’expertise pose la question de ’exploitation des informations sensorielles externes dans les

processus de programmation et de contrdle de la réponse motrice. Il semble que 1’expertise

sportive conduise les sujets a utiliser un mode de controle sensoriel différent. Plusieurs
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¢tudes ont mis en évidence ’utilisation visuelle accrue des sujets novices comparés a des
sujets experts sportifs (danse, acrobatie) dans des taches d’équilibre (Golomer et al., 1999).
Ces études ont suppos¢ une meilleure discrimination proprioceptive des experts opposée a
une plus grande dépendance aux informations visuelles chez les novices.

Outre les ¢études comparant des experts sportifs a des sujets contrdles, les effets de
I’expertise ont été abordés dans diverses expérimentations manipulant la quantité de pratique
(c'est-a-dire la durée des phases d’acquisition). Proteau a ainsi explor¢ 1’évolution du role des
informations visuelles dans le contrdle des gestes de pointage en fonction du niveau
d’expertise dépendant de la durée des phases d’apprentissage. Les travaux dans ce domaine
ont conduit a développer le réle des conditions particuliéres de 1’apprentissage dans le
conditionnement de la dépendance aux informations sensorielles (Proteau et al., 1992). Il
apparait donc important d’associer les particularités de I’expertise sensorimotrice acquise par
une pratique donnée. Dans le cas des taches de pointage, I’entrainement en condition de
vision de la main active pendant I’exécution du mouvement, conduit a accentuer la
dépendance a ces informations réafférentes dans le contrdle optimal du geste (Proteau et al.,
1992). 11 a été supposé par la suite que ces conditions d’entrainement (vision de la main
active disponible) favorisent la planification du mouvement dans un référentiel spatial
allocentrique, mais ne semblent pas favoriser pour autant la planification dans un référentiel
égocentrique impliquée dans un mouvement sans réafférence visuelle de la main (Proteau et
Carnahan, 2001). Dans le contexte du conditionnement de 1’expertise par les particularités de
I’expérience, i1l a été montré que la pratique d’une activité sportive a composantes
morphocinétiques (comme la gymnastique ou la danse) peut conduire a développer les
référentiels proprioceptifs (Euzet et Gahéry, 1995), supposant que les activités sportives a
composantes topocinétiques (impliquant essentiellement des taches d’atteinte d’un but

spatial) favoriseraient le controle basé sur les référentiels visuels (Robin et al., 2000).

L’automatisation, qui s’établit au cours des apprentissages moteurs et qui permet

I’acces a un niveau supérieur d’habileté motrice, peut étre abordée comme une indépendance
croissante a 1’égard des processus de traitement des informations sensorielles réafférentes
(Newell, 1991). Cette automatisation ne doit néanmoins pas interférer avec les capacités
d’adaptation des coordinations visuo-motrices aux perturbations pouvant survenir dans
I’environnement au cours du mouvement. Il est donc question du traitement en continu des
informations sensorielles et de 1’actualisation des commandes motrices pour les ajuster aux
contraintes dynamiques de I’environnement et aux exigences spécifiques de la tache dans le

contexte d’exécution du geste.

Contexte théorique 53



L’optimisation des processus de traitement de I’information renvoie alors également a
la rapidité d’utilisation des réafférences sensorielles, en particulier dans le contrdle continu
de I’exécution d’une réponse motrice. Au cours de ’apprentissage d’une tache de poursuite
manuelle d’une cible visuelle, une adaptation spatiale et temporelle progressive a été
observée en termes de précision des tracés par rapport au modele. Ces adaptations reposent
sur les capacités de détection et de correction d’erreur du mouvement (Marteniuk et
Romanov, 1983). Une amélioration de la capacité a détecter et a corriger les erreurs a
également pu étre observée au fil de I’apprentissage d’une tiche de poursuite (Schmidt et
White, 1972). L’exploitation des informations sensorielles afférentes et réafférentes
conditionne nécessairement le rétrocontrole et donc 1’évolution des capacités d’ajustement et
de correction avec [’apprentissage. L’évolution de la dépendance aux informations
sensorielles en fonction de I’expertise sensorimotrice intervient donc dans 1’optimisation des
modes de rétrocontrole. La qualité variable des régulations proprioceptives selon le niveau
d’habileté a été mise en évidence chez des sujets experts en base-ball lors d’une tache
d’interception de balle en mouvement (Fischman et Schneider, 1985). Le positionnement
dynamique du bras et de la main a partir des informations kinesthésiques était
particulierement précis, les informations visuelles servant alors uniquement au controle
temporel de la saisie.

L’effet de I’expertise visuo-motrice sur les variables comportementales des
mouvements rapides de pointage visuo-manuel a notamment ét¢ exploré au moyen d’un
paradigme de double-saut (déplacements de la cible correspondant a des perturbations en
amplitude et/ou en direction) (Martin, 1992). La comparaison des performances entre
escrimeurs de haut niveau et novices a permis de mettre en évidence I’effet de I’expertise sur
les capacités de correction du mouvement en cours, en réponse a une perturbation soudaine
de la cible survenant au cours de I’exécution du geste de pointage. Dans ce contexte
expérimental, les résultats n’ont pas montré de différence importante, entre experts et
novices, dans la réalisation du geste de pointage direct (cible statique). Aucune différence
significative n’a en effet été rapportée tant au niveau des temps de réaction a I’apparition de
la cible, qu’au niveau de la trajectoire des pointages directs. Les experts ne se sont pas non
plus montrés plus précis que les novices. En revanche, concernant les corrections du
mouvement en cours, plusieurs parametres cinématiques étaient affectés par le niveau
d’expertise. Les experts €taient significativement plus rapides a réagir a la perturbation et
corrigeaient plus précocement la trajectoire de leur mouvement. Dans les deux conditions de
pointage (direct et perturbé), les temps de mouvement étaient significativement plus courts

chez les experts, traduisant une plus grande vitesse d’exécution. Ces travaux ont donc mis en
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évidence la plus grande capacité des experts sportifs a corriger les parametres du mouvement
en cours d’exécution en réponse a un événement perturbant le but de 1’action apres son
déclenchement. Ces observations ont alors soulevé des questions sur la flexibilité et
I’optimisation des processus de contrdle visuo-moteur permettant les régulations rapides du
geste en cours, et notamment sur 1’effet d’une telle expertise visuo-motrice (escrime) sur les

mécanismes internes impliquant 1’utilisation de la copie d’efférence motrice (Martin, 1992).

Les études comportementales ont donc contribué a mettre en évidence les capacités
d’optimisation des processus sous-tendant le controle moteur, et notamment I’amélioration
des performances sensorimotrices associées a la pratique d’un geste ou d’une tiche. Un haut
niveau d’habileté motrice se traduit notamment par une plus grande stabilité¢ des
performances, un lissage cinématique et dynamique du mouvement, également une plus
grande efficacité de précision du mouvement et d’adaptation de la réponse motrice aux
contraintes environnementales situationnelles (Ericsson et Lehmann, 1996). La diminution
des temps de réaction traduit une optimisation des processus de préparation du mouvement,
pouvant reposer sur une optimisation tant des processus perceptifs et de traitement de
I’information sensorielle que des processus de programmation et d’initiation de la réponse
motrice. Le lissage cinématique et les capacités d’adaptation et de correction traduisent une
optimisation des processus de contrdle en ligne du mouvement. La stabilité comportementale

est également le résultat de 1’automatisation du geste.

L’automatisation gestuelle inhérente a 1’optimisation des processus de contrdle visuo-
moteur s’accompagne d’une diminution du colt, en particulier en termes d’attention. La

diminution du cott attentionnel peut se traduire par une amélioration de la capacité de

traitement en paralléle, conduisant par exemple a ’amélioration des performances dans des
paradigmes de double-tache (Fisk et Schneider, 1984).

Au niveau des processus cognitifs, la libération attentionnelle des niveaux

sensorimoteurs du contrdle peut favoriser la mise en place de processus intervenant a un plus
haut niveau du contréle volontaire de I’action. La mise en place de processus mentaux
spécifiques peut par exemple permettre de développer des conduites stratégiques (voir par
exemple (Evarts et Thatch, 1971)). Les processus attentionnels impliqués dans la préparation
d’un mouvement dirigé peuvent €galement étre affectés par 1’apprentissage. Il semble en
effet que les experts soient plus efficaces dans le traitement des informations utiles a la
préparation de ’action. Il est apparu que les experts prennent en compte plus rapidement et

en plus grande quantité des indices informationnels qu’ils extraient d’une situation perceptive

Contexte théorique 55



(Magill, 1993). Les experts sont également plus capables d’intégrer les informations utiles a
la résolution de problémes rencontrés au cours de la préparation ou de I’exécution du

mouvement (pour revue (Magill, 1993)).

Les capacités d’anticipation sont également prédisposées a s’améliorer avec I’expertise
sensorimotrice. Le développement de la maitrise des mouvements de son corps permet en
effet I’optimisation des mod¢les de contréle de type prédictif. Le contréle de ses propres
actions et la connaissance de leurs conséquences permettent non seulement d’optimiser les
interactions avec son environnement mais €également de mieux anticiper les comportements
d’autrui. Le développement des modeles prédictifs semble donc corréler aux phénomenes
d’anticipation perceptivo-motrice particuliecrement importants pour le développement

tactique et stratégique.

C. Apport de I'imagerie cérébrale fonctionnelle al  ’étude de la
plasticité cérébrale

Si ’apprentissage conditionne le développement des processus de contrdle
sensorimoteur et notamment 1’évolution de la flexibilité des processus visuo-manuels ainsi
que la stabilisation d’une habileté sensorimotrice, il apparait €galement important de
s’intéresser a la plasticité de ces mémes processus. Si I’apprentissage peut étre considéré tant
comme un phénomeéne individuel que comme un phénomene collectif, pour le
neurobiologiste, I’apprentissage individuel chez ’homme est généralement un apprentissage
collectif au niveau de sa population de neurones. La plasticité cérébrale sous-tend ainsi les

modifications comportementales liées a I’apprentissage.

1. La plasticité cérébrale

La plasticité est la capacité du cerveau a remodeler la connectivité neuronale. La
plasticité cérébrale est le facteur d'émergence de nombreuses propriétés cérébrales. Elle est a
la base des processus de mémoire et d’apprentissage ; elle peut également intervenir pour
compenser les effets de lésions cérébrales en aménageant de nouveaux réseaux. Ces
modifications locales de 1’organisation fonctionnelle cérébrale dépendent en grande partie de
I’environnement et lui permettent de s’y adapter.

La fonction cérébrale peut se modifier sous l'influence des stimuli de 1'environnement

ou de l'activité endogene, en particulier au niveau du néocortex. Les modifications liées a la
plasticité cérébrale ne sont cependant ni aléatoires, ni illimitées. La macrostructure cérébrale

n'est pas modifiée par ces changements qui sont spécifiques et qui n'interviennent qu'au
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niveau microstructurel*®. Les modifications semblent toucher principalement les synapses, en
termes de densité et d’efficacité (densité de récepteurs). Une approche plus globale de la
plasticité cérébrale consiste a s’intéresser aux modifications intervenant au niveau de la
connectivité cérébrale modifiant notamment la longueur des dendrites et affectant autant
I’activité synaptique que ’activité gliale (Kolb et Whishaw, 1998). On peut ainsi décrire la
plasticité cérébrale en termes de plasticité synaptique et de plasticité des réseaux. L’étude de
ces différents niveaux de plasticité se pose alors au travers des méthodes d’exploration du
fonctionnement cérébral. Si 1’¢lectrophysiologie permet d’explorer la plasticité neuronale en
termes d’efficacité synaptique, 1’imagerie cérébrale permet d’aborder les modifications
cérébrales en termes de réorganisation fonctionnelle des réseaux neuronaux. L’approche
reposant sur la neuroimagerie en TEP ou en IRMf rameéne néanmoins aux questions du
couplage neuro-vasculaire”’.

Plusieurs revues de littérature, se sont intéressées a 1’exploration de la plasticité
cérébrale par la neuroimagerie. Poldrack a repris les possibilités et les limites des méthodes
d’imagerie cérébrale pour I’exploration des mécanismes sous-tendant la plasticité induite par
I’apprentissage (Poldrack, 2000). Il souléve notamment la question des relations entre la
plasticit¢ neuronale et le signal BOLD mesuré en IRMf. Il a également été proposé
récemment que I’apprentissage conduise soit & I’amélioration d’une stratégie existante soit a
I’acquisition d’une nouvelle stratégie (Jonides, 2004). Au niveau physiologique,
I’augmentation d’efficacit¢ neuronale sous-tendrait le premier processus alors que le second
reposerait sur une réorganisation fonctionnelle corticale. Dans une revue de la littérature
concernant les études de la plasticité cérébrale en neuroimagerie, Kelly et Garavan se
concentrent en particulier sur la distinction entre la redistribution et la réorganisation
fonctionnelle cérébrale (Kelly et Garavan, 2005). La réorganisation reviendrait a solliciter
des processus cognitifs différents afin de réaliser la tache alors que la redistribution
reviendrait a modifier le poids des différents processus mis en jeu. Kelly et Garavan traitent
également de Dinterprétation des résultats obtenus, se demandant notamment si les
modifications (augmentations ou diminutions) des activités mesurées en termes d’étendue
spatiale ou d’intensité, refletent fidélement les modifications neuronales. Les différents
aspects évoqués dans ces revues apparaitront au travers des résultats évoqués dans le
paragraphe suivant, et seront discutés plus en détail dans la dernicre partie de ce manuscrit

traitant de I’interprétation de nos résultats. En tout état de cause, il apparait indispensable de

% A noter que cet aspect peut étre remis en question. Des modifications structurelles macroscopiques, associées
a la pratique réguliére d’un exercice de jonglage, ont pu étre mises en évidence au niveau du ruban cortical (au
moyen d’images anatomiques acquises en IRM a haute résolution) (Draganski B., et al., 2004).

*7 Sujet évoqué en Annexe A3.

Contexte théorique 57



considérer les indicateurs comportementaux de 1’apprentissage d’une habileté dans une tache
pour interpréter les activations induites par cette méme tache.

Contrairement a la flexibilité, la plasticité sensorimotrice représente la capacité a
modifier de facon durable l'interaction entre 1'organisme et l'environnement, a travers une
transformation progressive de la réponse motrice a une entrée sensorielle donnée. Nous
avons vu que les modifications comportementales peuvent se caractériser par I’augmentation
de précision ou la diminution du nombre d’erreurs, la diminution des latences
comportementales ou I’augmentation de la vitesse de traitement. Les modifications centrales,
détectées en imagerie fonctionnelle, peuvent, quant a elles, se caractériser par une
augmentation ou une diminution de signal sous forme de redistribution ou de réorganisation
des foyers d’activation. Des modifications comportementales, comme 1’augmentation de la
vitesse et ’amélioration de la précision, ont pu étre corrélées aux modifications d’activation
(Ungerleider et al., 2002; Kelly et Garavan, 2005). Ce qui souligne encore 1’importance de
comprendre les liens de causalit¢ entre les modifications comportementales et les

modifications des cartes d’activations (Poldrack, 2000).

2. L’apprentissage a plus ou moins long terme

Les processus d’apprentissage des capacités sensorimotrices peuvent étre décomposés

en différentes étapes (Ungerleider et al., 2002). L’étape d’apprentissage rapide (précoce),

marquée par une importante progression des performances, est observable au cours de la
premiere séance d’apprentissage. L étape lente, plus tardive, est caractérisée par des progres

supplémentaires apparaissant au fil de plusieurs des séances d’entrainement. Intervient

ensuite une phase de consolidation, dans laquelle des progrés spontanés peuvent étre

observés apres une période sans entrainement additionnel. Puis, la phase d’automatisation,

durant laquelle I’habileté comportementale nécessite de moins en moins de ressources
cognitives ; elle devient plus robuste et moins sensible aux interférences perturbatrices.

Enfin, dans la derni¢re étape, celle de rétention, I’habileté motrice peut étre facilement

exécutée méme apres une longue période sans entrainement a la tache.

Les protocoles d’imagerie cérébrale étudient le plus souvent les modifications qui
interviennent au cours d’un apprentissage a court terme (au cours d’une séance
d’apprentissage) ou a moyen termes (en quelques séances d’apprentissage, par exemple, une
séance par jour pendant une semaine). L’apprentissage a long terme concerne quant a lui, au
maximum, une série de séances échelonnées sur plusieurs semaines. Les effets d’une
expertise acquise par plusieurs années de pratique sont plus rarement étudiés en imagerie

cérébrale. Le plus souvent on compare I’expertise sensorimotrice d’experts avec celle de
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novices, ou encore on ¢étudie les mécanismes de récupération dans des protocoles cliniques
longitudinaux. Les experts sont souvent des musiciens (Elbert et al., 1995; Hund-Georgiadis
et Von Cramon, 1999; Krings et al., 2000), parfois des sportifs (Levin ef al., 1987; Kerick et
al., 2004), des professionnels (chauffeurs de taxi londoniens (Maguire et al., 1997), pilotes
d’avion (Peres et al., 2000)) ou encore des personnes présentant d’autres compétences
particuliéres (par exemple, des non-voyants (Pascual-Leone et Torres, 1993), des prodiges
(Butterworth, 2001; Pesenti et al., 2001)). Les paradigmes utilisés en laboratoire pour I’étude
des processus de controle de ces comportements sont de deux types: ceux qui évaluent
I’acquisition progressive de mouvements (apprentissage de séquences motrices) et ceux qui
testent la capacité d’adaptation aux changements environnementaux (adaptation motrice)
(Doyon et Benali, 2005). Dans la littérature concernant I’exploration neurofonctionnelle des
processus d’apprentissage moteur ou d’acquisition d’habiletés motrices, il s’agit beaucoup
plus fréquemment d’étudier les séquences motrices. S’il existe quelques études sur les
adaptations sensorimotrices (notamment dans des taches de poursuite visuo-manuelle), peu
d’équipes se sont intéressées directement a 1’optimisation a long terme des processus de

controle visuo-moteur du mouvement en cours d’exécution.

a. Apprentissages moteurs

De nombreuses études ont €té conduites sur la plasticit¢ du systtme moteur et des
systemes sensoriels primaires induites par des taches de performance motrice et des taches
sensorimotrices simples (pour revue voir (Karni, 1996)). Ces travaux, basés sur 1’acquisition
d’une séquence de mouvements d’opposition digitale, ont permis de mettre en évidence une
diminution de P’activité du cortex moteur primaire au début de ’apprentissage de la tache
motrice. Cette diminution a été interprétée comme reflétant un phénomeéne d habituation™. A
I’opposé, la pratique de cette tdche sur une période plus longue induit une augmentation de
I’activité du cortex moteur primaire (Karni et al,, 1995). Ces modifications d’activité
associées a l’apprentissage a plus long terme plaident en faveur d’une réorganisation
fonctionnelle du cortex moteur primaire sous-tendant 1’acquisition et la consolidation d’une
habileté motrice.

Si la pratique d’une tache simple induit une plasticité du cortex moteur primaire, on
peut alors se demander si I’expertise visuo-motrice de haut niveau, impliquée dans des taches
d’adaptation comportementale plus complexes, peut induire une plasticité du réseau,

notamment au niveau des aires associatives. Plusieurs études ont mis en évidence que

% Le phénoméne d’habituation correspond en neurophysiologie a la baisse progressive de la réponse a la
stimulation d’un neurone suite a la persistance de cette stimulation.
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I’évolution de I’activité cérébrale au cours de I’acquisition d’une habileté sensorimotrice peut
se caractériser par une augmentation d’activité dans les aires liées a I’exécution de la tache et
une diminution d’activité dans les aires liées a 1’attention. Ainsi, dans une tiche de tracé de
formes géométriques, I’apprentissage s’accompagne d’une augmentation d’activité dans les
aires liées a I’exécution de la tiche, comme le cortex pariétal supérieur et les aires motrices ;
par ailleurs, une diminution d’activité apparait au sein des aires impliquées dans I’attention et
la rétention, comme le sillon intra-pariétal (Frutiger et al., 2000). Au cours de I’apprentissage
d’une tache de coordination bimanuelle, ’activité diminue au niveau des cortex préfrontal et
prémoteur, du cortex pariétal et du cervelet alors qu’elle augmente au sein de 1’aire motrice
primaire, du cortex cingulaire antérieur, du cervelet et des ganglions de la base (Debaere et
al., 2004b). En outre, au cours de I’acquisition d’une habileté sensorimotrice correspondant a
I’apprentissage de séquence de mouvements digitaux, 1’évolution de I’activité cérébrale se
caractérise par une diminution d’activité dans les aires sensorimotrices primaires et une
augmentation dans les aires sensorimotrices secondaires, tertiaires et dans les aires
associatives (Mitra ef al., 2005).

Divers protocoles ont exploré I’implication, dans les apprentissages visuo-moteurs, des
aires liées a 1’intégration sensorimotrice de haut niveau. Chez I’homme, une étude en IRMf
(Simon et al., 2002) a montré que le cortex prémoteur est actif dans les tdches de préparation
motrice, mais qu’il est impliqué également dans les processus de mémoire de travail ou
d’attention. Le role du cortex prémoteur dans I’établissement de relations arbitraires entre des
informations perceptives et des actions a ainsi été mis en évidence (Simon et al., 2002). Les
résultats de cette étude suggerent également I’implication de structures sous-corticales dans
ce type d’apprentissage. Des modifications d’activité dans le striatum ont en effet été
observées lors de 1’apprentissage de nouvelles associations conditionnant la réalisation d’une
tache d’atteinte visuo-manuelle (Had-Bouziane et Boussaoud, 2001). Ces données
confirment le role des structures sous-corticales dans la plasticit¢é sous-tendant
I’apprentissage et I’acquisition d’habileté sensorimotrice.

Ces observations fonctionnelles ne sont pas surprenantes compte tenu de la connectivité
anatomique. Les aires motrices corticales sont en effet anatomiquement connectées aux
noyaux sous-corticaux via les boucles motrices des ganglions de la base, qui relient les cortex
moteur et prémoteur au putamen (Alexander et al., 1986). Il a été proposé que les boucles
cortico-sous-corticales sous-tendent 1’automatisation du geste (Floyer-Lea et Matthews,
2004). Les augmentations d’activité observées au niveau du cortex moteur et du putamen a la
suite d’un entrainement a long terme (Floyer-Lea et Matthews, 2005) suggere en effet que

cette boucle motrice soit de plus en plus sollicitée en cas de pratique soutenue. Les données
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issues des €tudes 1ésionnelles et de I’imagerie cérébrale ont confirmé le réle déterminant des
boucles cortico-cérébelleuses et cortico-striatales dans les apprentissages moteurs (Nakahara
et al.,2001; Doyon et al., 2003).

Plusieurs ¢études ont mis en évidence une augmentation d’activit¢ au sein du noyau
dentelé¢ du cervelet, du thalamus et du putamen au cours d’un apprentissage a court terme
(Doyon et al., 1996; Jueptner et al., 1997; Nezafat et al., 2001; Doyon et al., 2002; Floyer-
Lea et Matthews, 2005). Ces modifications d’activité sous-corticale pourraient constituer un
¢lément-clé dans le développement d’une meilleure automatisation de mouvement au cours
de ’apprentissage a court terme. Par ailleurs, une étude clinique a conduit a I’hypothése que
le cervelet et les ganglions de la base seraient indispensables a I’apprentissage sensorimoteur,
alors que le cortex frontal semblerait 1’étre nettement moins (Doyon et al., 1997). Une
réorganisation fonctionnelle au sein méme des réseaux sous-corticaux a €galement pu étre
mise en évidence lors d’apprentissages a court et a long terme (Lehericy et al., 2005),
indiquant une modification du recrutement des ganglions de la base au fil de ’apprentissage
sensorimoteur.

Des études ont mis en évidence la concomitance des modifications corticales et sous-
corticales intervenant au cours des apprentissages. Dans une expérience impliquant un
apprentissage a court terme, I’augmentation de ’automatisation du geste” s’accompagne
d’une diminution d’activité au sein du réseau cortical et d’'une augmentation d’activité au
sein des aires sous-corticales (noyau dentelé du cervelet, thalamus et putamen) (Floyer-Lea et
Matthews, 2004). Par ailleurs, un étude a associ¢ des modifications d’activation cérébrale
associées a la diminution des temps de réaction dans une tiche visuo-motrice pratiquée sur
une période de ’ordre de la semaine (Van Der Graaf et al., 2004). Cette étude a, en
particulier, mis en évidence, une augmentation d’activité au niveau sous-cortical (putamen et
globus pallidus contro-latéraux) parallelement a une diminution d’activité corticale.

Des activations précoces ont été observé au niveau des ganglions de la base comparées
aux activations tardives enregistrées au niveau du cervelet (pour revue voir (Hikosaka,
2002)). Ces résultats ont conduit Hikosaka a 1’idée que les ganglions de la base jouent un role
crucial dans les apprentissages moteurs et que le cervelet est plus particuliecrement impliqué
dans I’amélioration des performances. Pour Doyon, la voie cortico-cérébelleuse jouerait un
role essentiel dans 1’acquisition de capacités d’adaptation motrice aux contraintes
environnementales (Doyon ef al., 2003; Doyon et Benali, 2005). Il a aussi ét¢ montré que le

striatum est impliqué dans la mémorisation a long terme de séquences de mouvement (Doyon

¥ L’automatisation du geste était mesurée a I’aide d’une expérience de double tache : une tiche visuo-manuelle
de suivi de cible couplée a une tache cognitive.
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et Ungerleider, 2002). Les boucles cortico-sous-corticales pourraient donc sous-tendre
I’automatisation du geste (Floyer-Lea et Matthews, 2004), le contrdéle dynamique et
I’organisation temporelle reposant plus particulierement sur les structures sous-corticales

(Nenadic et al., 2003 ; Thaut, 2003; Lewis ef al., 2004).

b. Différentes phases de I’apprentissage

Des cartes d’activation du réseau visuo-moteur de 1’apprentissage d’une habileté
motrice ont ¢t¢ comparées a différents stades d’apprentissage : « I’apprentissage rapide »
correspond a la premiére séance expérimentale, « I’apprentissage a court terme » correspond
a une séances d’entrainement supplémentaire et « I’apprentissage a long terme » correspond
a cinq entralnements par semaine pendant trois semaines (Floyer-Lea et Matthews, 2005).
L’apprentissage rapide s’est caractérisé d’une part par une diminution d’activité dans les
aires cingulaires et préfrontales, dans le cortex pariétal au voisinage du sillon intra-pariétal,
dans le cortex moteur primaire et dans le cortex cérébelleux. D’autre part, cet apprentissage
rapide s’est accompagné d’une augmentation d’activité au niveau du noyau dentelé du
cervelet, du putamen et du thalamus. La réalisation d’une premicre séance d’entrainement
avant la séance d’imagerie cérébrale (apprentissage a court terme) a indiqué une diminution
d’activité au niveau des cortex sensorimoteur primaire et pariétal par rapport a 1’activité des
sujets n’ayant eu aucun entrainement. De plus, les auteurs ont noté une diminution
d’activation du cortex prémoteur. Suite a un entrainement a long terme, une diminution
significative d’activation cérébrale est apparue au niveau du cortex sensorimoteur primaire
(sillon central, gyri pré- et post-centraux) et dans le striatum ipsi-latéral. Néanmoins, les
modifications observées au niveau du cortex prémoteur ne semblent pas spécifiques de
I’apprentissage d’une séquence particuliere, contrairement aux modifications observées au
sein du cortex préfrontal et du cortex pariétal.

A partir des résultats obtenus en imagerie fonctionnelle cérébrale, Doyon a proposé un
modele de la plasticité sous-tendant les différentes phases d’apprentissage caractérisant la
mémorisation motrice (Doyon et Ungerleider, 2002; Doyon et al., 2003; Doyon et Benali,
2005). Ce modele suggére que les phases d’apprentissage rapide (de séquences motrices et de
taches d’adaptation) recrutent les voies cortico-striatale et cortico-cérébelleuse impliquées
dans les processus cognitifs nécessaires pour la tache en question. Lorsque I’habileté est bien
acquise, les représentations motrices de ce comportement moteur seraient alors distribuées
dans un réseau de structures impliquant plus spécifiquement [’un des deux systémes ; dans la
phase de consolidation et le maintien en mémoire a long terme, le systéme cortico-striatal

apparait essentiel aux apprentissages de séquences motrices alors que le systéme cortico-
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cérébelleux est plus particulicrement impliqué dans ’acquisition de capacités d’adaptation
motrice. Dans ce contexte, on entrevoit clairement la nécessité de s’intéresser a la
connectivité cérébrale et a son évolution au cours de I’apprentissage.

Récemment, les méthodes d’imagerie cérébrale permettant d’explorer la connectivité
cérébrale ont été appliquées a I’étude de 1’évolution des réseaux fonctionnels au cours des
apprentissages a court, moyen, long et trés long terme (Buchel ef al., 1999; Doyon et Benali,
2005; Kelly et Garavan, 2005). Ce type d’étude a notamment permis de montrer que
I’apprentissage d’une adaptation motrice s’accompagne d’une augmentation de la
connectivité inter-régionale au sein de larges réseaux cortico-striataux et cortico-cérébelleux,
puis d’une diminution au sein du réseau cortico-cérébelleux. Les auteurs en ont déduit que
les deux systémes cortico-striatal et cortico-cérébelleux sont importants aux premieres étapes
de I’apprentissage, le role du réseau cortico-cérébelleux persistant de fagon plus spécifique

pour la rétention alors que le réle du réseau cortico-striatal diminue a long terme.

c. Expertise sensorimotrice instrumentale et sportive

De nombreuses études d’imagerie cérébrale se sont intéressées aux modifications
cérébrales qui accompagnent les changements comportementaux au cours d’apprentissage. 11
existe néanmoins peu d’études sur I’expertise et la plasticité cérébrale liée a une pratique
sportive a long terme, quelques unes ayant porté sur la pratique d’un instrument musical. La
pratique sportive ou instrumentale peut étre considérée comme un renforcement a trés long
terme des apprentissages.

Au milieu des années 90, une étude en MEG® a permis de mettre en évidence la
plasticité corticale liée a 1’acquisition d’un haut niveau d’habileté sensorimotrice. Elbert
enregistrait ainsi la réponse corticale au niveau du cortex somesthésique primaire associée a
une légére pression sur l'extrémité des doigts (Elbert et al., 1995). 1l comparait des sujets
controles avec des violonistes qui avaient une pratique instrumentale réguliére et intense
depuis I’enfance. Les résultats ont indiqué une sur-représentation corticale des doigts de la
main gauche (responsables des accords sur les cordes) chez les violonistes comparés aux
sujets controles, cet effet était moindre concernant le pouce gauche. La comparaison inter-
groupe de la représentation corticale de la main droite n’indiquait pas de différence
comparable. Des modifications de la carte corticale ont é¢galement été mises en évidence chez
des personnes ayant développé une importante capacité discriminatoire perceptive digitale.
Une expansion de la représentation de la main au niveau du cortex sensorimoteur primaire

consécutive a la pratique de la lecture en braille a ainsi pu étre révélée (Pascual-Leone et

3% Magnétoencéphalographie.
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Torres, 1993). Par ailleurs, une étude s’est intéressée aux activations induites par la
réalisation d’une tdche complexe, bien acquise, de mouvements digitaux. L examen d’IRMf
a permis de comparer les résultats obtenus, apres apprentissage de la tache, sur une
population contrdle et sur une population de pianistes. Les résultats ont mis en évidence des
activations dans les aires motrices frontales et au niveau du cortex pariétal supérieur. La
diminution du volume d’activation observée chez les pianistes a indiqué que le recrutement
cérébral nécessaire a la réalisation d’une tiche était moindre pour une population experte
(Krings et al., 2000).

Par ailleurs, les modifications intervenant au cours de I’apprentissage d’une séquence
de frappe digitale ont été comparées également entre des pianistes et des sujets controles
(Hund-Georgiadis et Von Cramon, 1999). Les cartes d’activation obtenues chez les
musiciens en début d’apprentissage ressemblent aux cartes d’activation des sujets controles
obtenues en fin d’apprentissage. Les auteurs ont associ¢ la plasticité neuronale observée a
I’efficacité synaptique mais également a la spécificité des circuits cognitifs sous-tendant les
processus attentionnels et stratégiques. Dans le domaine du sport, I’amélioration avec
I’entrainement de la précision dans une tache de tir a pu étre associée a une diminution
d’activité corticale. Celle-ci a ¢té expliquée en termes de diminution du recrutement cognitif
nécessaire pour réaliser la tache (Kerick et al., 2004).

L’ensemble des travaux présentés met en évidence que, dans le domaine de
I’apprentissage, la plupart des études se sont intéressées a 1’acquisition de séquence motrice.
En revanche, peu de travaux ont exploré les effets de 1’expertise sensorimotrice sur la
capacité d’adaptation visuo-motrice rapide d’un geste en cours en fonction des contraintes

environnementales dynamiques.
IV. Hypothése et objectifs de I'étude

A. Flexibilité des processus de contréle visuo-manu el

Le contrdle visuo-moteur implique un large réseau d’aires cérébrales inter-connectées a
de multiples niveaux et qui semblent fonctionner de fagon computationnelle. Ces aires
fonctionnellement coopérantes peuvent étre sollicitées par des tiches voisines. Il a
notamment été montré que les mécanismes d’ajustements de trajectoire présents a la fin d’un
mouvement de pointage, interviennent €galement dans les corrections automatiques (non
conscientes) de trajectoire induites par un déplacement non perceptible de la cible visuelle. Il
apparait évident que les processus nécessaires a la planification d’un mouvement d’atteinte

d’une cible visuelle, telles que la détection de la cible, la conversion des signaux visuels et

Contexte théorique 64



somatosensoriels en commandes motrices, la planification et la programmation spatio-
temporelles des commandes musculaires, sont également impliquées lors de la perception de
modifications survenues dans I’environnement. L’utilisation de ces informations pour
I’actualisation des commandes motrices en cours d’exécution est a la base des ajustements et
des corrections du geste. La différence entre le pointage d’une cible statique et le pointage
d’une cible déplacée au cours du mouvement d’atteinte pourrait résider non seulement dans
le recrutement d’aires cérébrales différentes ou dans 1’augmentation ou la diminution
d’intensité d’activation, mais également dans 1’organisation dynamique des activations
cérébrales localisées dans les mémes aires.

Nous faisons donc I’hypothése que la correction de trajectoire en cours d’exécution du
mouvement de pointage par rapport a un mouvement de pointage direct induit des
modifications des niveaux d’activation des aires du réseau (intensités du signal BOLD) ainsi
que des modifications des décours temporels des activations spécifiquement impliquées dans

le contrdle visuo-manuel en ligne.

B. Flexibilité et expertise visuo-manuelle

Cette ¢étude s’intéresse tout particulierement aux processus de contréle visuo-moteur
d’un mouvement de pointage visuo-manuel en cours d’exécution. La capacité a réagir a une
perturbation extérieure survenant soudainement au cours de 1’exécution du mouvement fait
notamment référence au niveau d’incertitude des contraintes environnementales
situationnelles spatio-temporelles. Par I’apprentissage sensorimoteur et cognitif (attention et
stratégie), I’expertise sportive tend a diminuer le niveau d’incertitude, notamment par
I’amélioration des capacités d’anticipation. Les activités sportives, impliquant des taches
d’atteinte d’un but spatial statique ou en mouvement (comme I’interception de balles en
mouvement, [’atteinte ou I’évitement d’un adversaire en mouvement), semblent donc
particuliérement intéressantes pour 1’étude de 1’expertise visuo-motrice dans le domaine de la
flexibilité des processus visuo-moteurs. L’intérét d’étudier ces activités sportives réside dans
le fait que certains sportifs sont amenés a développer des capacités de correction rapide d’un
geste d’atteinte d’une cible visuelle mobile. L’observation des gestes sportifs en escrime met
particuliérement en évidence 1’adaptation continuelle du geste en cours, tant en distance
qu’en direction. Le geste rapide de touche en escrime s’organise en effet a partir de la capture
d’informations visuelles de cibles mobiles (c'est-a-dire la surface de touche de ’adversaire en
déplacement). En outre, les exigences de réaction aux perturbations imposées par cet
environnement particulicrement contraignant se rapprochent indéniablement des conditions

expérimentales des paradigmes de double-stimulation. En effet, dans ces derniers le
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mouvement de pointage visuo-manuel est dirigé vers des cibles visuelles statiques ou

déplacées artificiellement et de fagon imprévisible au cours du geste.

C. Expertise visuo-manuelle et plasticité cérébrale

L’ensemble des études d’imagerie cérébrale fonctionnelle citées nous a permis de
souligner que le controle des mouvements d’atteinte visuo-manuelle implique un vaste réseau
cortico-sous-cortical. La large distribution anatomo-fonctionnelle de ce réseau et, de fait, le
nombre important de synapses entre les régions inter-connectées, laisse penser qu’il peut étre
affecté par des modifications liées a la plasticité cérébrale, en termes d’efficacité synaptique
et de réorganisation des cartes fonctionnelles. L’optimisation des performances visuo-
motrices liée a une pratique sportive réguliere pourrait en effet reposer sur un remodelage des
connexions synaptiques. S’il existe peu d’études sur I’expertise et la plasticité cérébrale li¢es
a une pratique sportive a long terme, on trouve d’autant moins d’études concernant une
capacité comportementale complexe spécifique, telle la flexibilité visuo-motrice.

L’expertise implique de nombreux niveaux perceptifs, moteurs et cognitifs. Elle fait
intervenir les processus de traitement et d’intégration de I’information sensorielle, ainsi que
les processus de contrdle moteur ; 1’apprentissage et la mémoire interviennent également
dans D’acquisition des habiletés sensorimotrices ; enfin, les capacités d’abstraction et de
représentation interne sont €galement sollicitées par I’expertise et interviennent dans les
phénomeénes d’anticipation perceptivo-motrice. Si la correction de la trajectoire de pointage
d’un mouvement d’atteinte visuo-manuelle concerne spécifiquement les aires impliquées
dans D’intégration des informations et I’actualisation des commandes en cours d’exécution,
on peut alors faire I’hypothese que I’expertise sportive associée a la réactivité visuo-motrice
(en termes de capacité de correction en ligne de la trajectoire du mouvement) se caractérise
au niveau central par des modifications affectant plus particulieérement les aires associatives.
Dans le cadre du contrdle visuo-moteur, les effets de I’apprentissage et de I’expertise sur les
niveaux perceptifs et moteurs ont fait 1’objet de plusieurs études, tant au niveau
comportemental qu’au niveau neuro-fonctionnel. En revanche, les effets de 1’expertise
sensorimotrice sur les processus d’intégration sensorimotrice restent largement inexplorés.
La complexité de ces hauts niveaux de traitement neuronal explique en partie ce manque de
données, néanmoins les progres méthodologiques dans le domaine de 1’exploration
fonctionnelle des réseaux cérébraux laissent envisager une nouvelle approche neuro-
cognitive.

La pratique de ’escrime pendant plusieurs années conduit a développer I’habileté

sensorimotrice. On peut alors penser que 1’acquisition d’un tel niveau d’expertise
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s’accompagne d’une optimisation des processus sensoriels et moteurs. L’expertise
sensorimotrice acquise par la pratique de I’escrime s’accompagne ¢galement d’une
amélioration des performances de réactivité visuo-manuelle, se caractérisant par une plus
grande capacité d’adaptation et de correction du geste d’atteinte visuo-manuel en cours
d’exécution. En plus du role indispensable des systemes perceptifs et des systemes
intégrateurs, I’optimisation des processus d’actualisation des commandes motrices pourrait
donc aussi accompagner 1’acquisition d’une telle habileté visuo-motrice. On peut alors
s’attendre a ce qu’une telle expertise visuo-motrice sportive se caractérise par des
modifications profondes de 1’organisation neuro-fonctionnelle, tant au niveau des aires
primaires sensorielles et motrices, qu’au niveau des aires associatives d’intégration
sensorimotrice de haut niveau. Néanmoins, les processus sous-tendant la flexibilité du
controle sensorimoteur étant particulicrement sollicités en escrime, sa pratique régulicre et
soutenue a long terme pourrait conduire a des modifications cérébrales touchant
principalement les aires associatives. Nous faisons donc I’hypothése que le remodelage des
connexions synaptiques et de leur efficacité conduise a observer des différences entre les
cartes d’activation des experts et des novices, en particulier au niveau des aires pariétales et

prémotrices, ainsi qu’au niveau sous-cortical et au sein du cervelet.

D. Résumé des objectifs de I'étude

Les deux études présentées dans ce travail portent sur I’ajustement des paramétres du
geste en cours, en réponse a une perturbation soudaine et imprévisible survenant dans

I’environnement. Nous nous sommes plus particuliérement intéressés aux mouvements de

pointage manuel d’une cible visuelle susceptible de se déplacer de fagon imprévisible apres

le déclenchement du mouvement de pointage®’. L’expérience impose ainsi des contraintes a
la réalisation de cette action dirigée. Les contraintes spatio-temporelles externes
correspondent a I’environnement dans lequel s’effectue le geste. Elles concernent, dans notre
expérience, le déplacement du curseur au moyen d’un joystick, I’incertitude spatio-
temporelle de la position finale de la cible. Les contraintes internes correspondent aux
caractéristiques propres a I’exécution comportementale du mouvement. Dans notre

expérience les consignes délivrées aux sujets contraignent la réalisation du mouvement dans

! Dans notre étude les sujets déplacent un curseur (objet virtuel visible a I’écran) a 1’aide d’une manette
(joystick) depuis le point de départ sur une cible (objet virtuel visible a I’écran). Il ne s’agit donc pas d’un
mouvement manuel direct, le mouvement est médié par 1’utilisation d’un outil présentant un gain (joystick-
curseur) stable. Bien que la main ne soit pas réellement portée sur une cible on parlera de geste de pointage
visuo-manuel ou encore de mouvement d’atteinte visuo-manuelle du fait que I’action revient a imprimer une
force sur le joystick par un mouvement de la main afin de déplacer le curseur sur les cibles, tous deux étant des
objects virtuels visuellement pergus. L’action d’atteinte de la cible implique que le sujet contrdle la trajectoire du
curseur qui est une traduction directe du mouvement exécuté par la main sur le joystick.
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le respect d’un compromis entre la vitesse d’exécution, la précision de pointage et la capacité

a réagir a un déplacement soudain de la cible. Le niveau de contraintes de la tiche repose

¢galement sur la perception des stimulations. Dans notre expérience, le déplacement de la

cible est percu consciemment par le sujet, ce qui implique une correction volontaire de la

trajectoire initiale de pointage. Si les conditions expérimentales peuvent mettre les sujets en

situation d’attention soutenue dans I’attente de perturbations éventuelles, ces derni¢res ne

sont néanmoins pas prévisibles et ne peuvent donc étre anticipées.

Le premier objectif de ce travail est d’identifier les réseaux neuronaux impliqués dans
le controle des mouvements d’atteinte manuelle d’une cible visuelle et les structures plus
spécifiquement impliquées dans la correction intentionnelle réactive de la trajectoire
d’un mouvement volontaire de pointage en cours d’exécution. Le second objectif est
d’¢tudier P’effet de I’expertise visuo-motrice sur les processus neuro-fonctionnels sous-
tendant le contrdle du mouvement d’atteinte manuelle d’une cible visuelle et la correction
des paramétres du geste en cours d’exécution. Dans cette optique, le protocole prévoit de
comparer les comportements moteurs et les activités cérébrales associées chez des

populations présentant différents niveaux d’habileté visuo-motrice, dans le cadre de taches de

pointage visuo-manuel (pointage direct de cibles statiques ou pointage corrigé en réponse a

un déplacement soudain et imprévisible de la cible aprés le début du mouvement).

Contexte théorique 68



CHAPITRE

11

METHODOLOGIE

« Les données issues des neurosciences, aussi

nombreuses soient elles, ne permettront jamais, a elles
seules, d’expliquer ce qu’est la pensée. Mais cette
affirmation n’a rien de mystérieux : elle signifie simplement
que [’explication issue des neurosciences est nécessaire,
mais qu’elle n’est pas suffisante en tant qu’explication
ultime. Le « cerveau » du probléeme, c’est précisément le
probléeme du cerveau, structure la plus complexe que nous
connaissons dans ['univers. »

G. M. Edelman,
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De nombreuses séances préparatoires ont été réalisées pour mettre au point
[’ensemble du protocole de stimulation et d’acquisition ainsi que la procédure de
traitement et d’analyse des résultats. Outre les difficultés d’ordre technique, il
s agissait de développer un environnement expérimental ergonomique respectant
les contraintes méthodologiques liées a |’'imagerie par RMN, a 3 Teslas, et de
dessiner un paradigme de stimulation et d’enregistrement des données
comportementales (parametres des mouvements manuels et oculaires) compatible
avec un protocole efficace d’imagerie cérébrale événementielle. Les résultats des
tests préliminaires ont été traités et analysés dans le souci d’optimiser et de
valider les procédures d’acquisition en fonction des difficultés d’extraction et
d’analyse du signal d’intérét.

|.  Populations et protocole comportemental

A. Sujets

Deux groupes de sujets ont été constitués. La distinction entre les deux populations a
reposé sur des critéres d’expertise visuo-motrice. Le groupe dit « Experts » était composé
d’escrimeurs compétiteurs de haut niveau, qui présentaient donc un haut niveau d’habileté
visuo-manuelle. Les individus constituant le groupe « Novices » ne pratiquaient pas de sport
a haut niveau et ne présentaient pas d’habileté visuo-manuelle particuliere. Ces sujets
constituent le groupe « Controle » représentatif de la population standard.

Les sujets étaient tous volontaires pour participer a cette étude sans bénéfice individuel

direct.

1. Recrutement

Il s’agissait principalement d’étudiants recrutés a l’université. L’information était
transmise par des appels a participation affichés et relayés par les écoles doctorales® et des
associations de doctorants™ ou lors de présentations du projet dans le cadre de cours ou de
séminaires. Nous avons également recu des candidats non étudiants qui se portaient
volontaires au gré des rencontres et discussions au sein des laboratoires partenaires. Enfin,
des personnes amies des collaborateurs de 1’étude proposaient spontanément de participer

aux expériences (par intérét personnel ou curiosité scientifique).

32 Ecole Doctorale Ingénierie pour la Santé, la Cognition et I’Environnement (EDISCE, http://www-sante.ujf-
grenoble.fr/edisce/)

3 Association des Etudiants de 1’Ecole Doctorale Ingénierie pour la Performance, la Santé, la Cognition et
I’Environnement (ELIPSCE, http://elipsce.online.fr/) ; groupe Neurodocs des étudiants des laboratoires
candidats a I’Institut de Neurosciences de Grenoble (GIN, http://neurosciences.ujf-grenoble.fr/)
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Le recrutement des escrimeurs de haut niveau s’est fait au sein des clubs d’escrime de
I’agglomération grenobloise : Meylan Escrime™, Club d’Escrime Parmentier’>, Grenoble

) ., .36
Université Club Escrime™.

2. Ciritéres d'inclusion

Les sujets inclus dans I’étude étaient des personnes jeunes (entre 20 et 45 ans),
droitieres ; la préférence manuelle était évaluée par un test dérivée de celui
d’Edinburgh (Oldfield, 1971) (présenté dans la seconde partie de 1’Annexe Al). Ils étaient
interrogés sur leurs pratiques physiques et sportives ainsi que sur leur acuité visuelle
(essentiellement pour s’assurer de I’absence de probléme visuel incapacitant, Annexe Al).
La procédure d’inclusion a respecté la 1égislation en vigueur et s’est pliée aux conditions
(informations et consentements) décrites dans le document de demande d’agrément accepté
par le CCPPRB? de Grenoble en aotit 2004. Les sujets ont notamment répondu a un
questionnaire de santé et se sont prétés a un entretien médical, ce dernier permettant de
s’assurer de D’absence totale de contre-indication a 1I’examen d’IRM. Aucun sujet n’a
mentionné d’atteinte neurologique, ni présenté¢ d’anomalie sur les images anatomiques de

haute résolution en contraste T1.

3. Constitution des groupes de sujets

Le groupe « Contrdle », représentant la population standard, était composé¢ de 6

femmes et 8 hommes, agés en moyenne de 27 ans +/- 7 ans. Ces sujets, ne présentant pas

d’expertise sportive particuliére, constituaient ¢galement le groupe dit « Novices » pour la
comparaison de groupe.

Le groupe dit « Experts » était composé de 5 femmes et 6 hommes, 4gés en moyenne

de 26 ans +/- 5 ans. Les escrimeurs sélectionnés sont des sportifs de haut niveau (classement
national et/ou international). Ils ont débuté 1’escrime dés I’enfance ou 1’adolescence (certains
ont commencé 1’escrime plus tardivement apreés avoir pratiqué d’autres sports) et le
pratiquent réguliérement depuis une dizaine d’années. Le nombre moyen d’années de

pratique de I’escrime était de 16 ans (voir Tableau IL.1).

3 http://escrime.parmentier. free.fr/common/index.php

3 http://membres.lycos.fr/meylanescrime/

3 http://escrime.guc.asso.fr/GUC_Escrime.htm

37 Comité Consultatif pour la Protection des Personnes se prétant a des Recherches Biomédicales ; lettre
d’intention de la Direction Générale de la Santé — N° DGS 2005/0323.
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su Femme Spécialité Nompre Niveau de Age
ujet Homme Age (armes) d annees compétition débutant
de pratique
El h 32 épée 27 régional (169 5
E2 h 22 épée 15 national (1509 7
E3 h 22 sabre 16 international 6
E4 f 25 épée 15 national (109 10
E5 f 20 épée 10 national (609 10
E6 h 24 fleuret 18 international 6
E7 f 33  sabre/épéelfleuret 12 national (309 21
ES8 h 33 sabre 25 national 8
E9 h 23 fleuret 18 national (1009 5
E10 f 19 épée 10 international 9
E1l1 f 23 épée 11 national (169 12
Moyenne 25 16 9
Ecart type 5 6 5

Tableau II.1. Tableau récapitulatif des caractérist iques sportives des sujets Experts  : sexe, age,
spécialité (arme(s) pratiquée(s)), nombre d'années de pratique, niveau de compétition et 4ge auquel
les sujets ont débuté I'escrime.

384
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-384 ‘ ‘

-512 0 512

Figure 1l.1. Représentation schématique de la posit ion des cibles a I'écran  (résolution de 1024
par 768 pixels). La zone de départ est située en bas & gauche. C2, C3 et C4 correspondent aux
différentes positions d’apparition initiale des cibles, respectivement situées a 20° 35° et 50° par
rapport a la verticale du point de départ. C1, C2, C3, C4 et C5 correspondent aux différentes positions
finales (aprés déplacement), respectivement situées a 5°% 20°% 35°% 50° et 65° par rapport a la
verticale du point de départ.
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B. Tache comportementale

Il s’agissait d’une tache de pointage visuo-manuel exécutée en déplagcant un curseur a
I’aide d’un joystick manipulé de la main droite, en direction des cibles successives
apparaissant a 1’écran. Le sujet, allongé dans 1’aimant, fixait des yeux la zone de départ
présentée en bas a gauche de 1’écran, en attendant I’apparition de la cible dans le quart champ
visuel supérieur droit (voir figure 11.6). L’instruction était de diriger le curseur vers la cible
des D’'initiation du mouvement ; le sujet devait terminer son mouvement de pointage en
marquant I’arrét du curseur sur la cible avant de le ramener en position de départ. L’exercice
était répété toutes les 3 secondes, avec une nouvelle cible spécifique de I'une des trois
conditions présentées ci-dessous.

Le joystick n’opposant que la résistance liée au poids de la manette, la manipulation
engageait un contréle moteur fin et précis. Les mouvements demandés impliquaient les
muscles de 1’avant-bras mobilisant essentiellement le poignet et la main ; I’environnement
expérimental a été mis au point afin de minimiser les mouvements de ’épaule risquant
d’induire des déplacements de la téte (des mouvements éventuels du coude ont pu

intervenir).

C. Stimuli et conditions expérimentales

Trois types de cibles ont été utilisés, caractérisant trois conditions expérimentales,
variables indépendantes dans notre protocole: «non-cibles », «cibles stationnaires »,
« cibles déplacées » (voir figure 1.1 et I1.2).

Les non-cibles apparaissaient sur la zone de départ de I’ceil et de la main (curseur). Les

cibles dites stationnaires pouvaient apparaitre aléatoirement en trois positions différentes, a

¢gale distance du point de départ, réparties sur un arc de cercle a 20°, 35° ou 50° dans le sens

horaire par rapport a la verticale du point de départ. Les cibles dites déplacées apparaissaient

initialement a Iune des trois positions décrites plus haut, et se déplagaient aléatoirement a
une position adjacente lorsque le curseur avait parcouru un tiers de la distance a la cible.
Cette valeur d’un tiers a été choisie afin d’imposer aux sujets une modification
nécessairement rapide de leur mouvement en pleine exécution et de limiter ainsi les stratégies
de « faux-départ » ou de « départ lent » fréquemment observées lorsque les déplacements de
cibles se déclenchent au départ du mouvement. L’objectif n’était pas d’obtenir des
corrections ‘lisses’ ou ‘progressives’ des trajectoires de pointage, mais d’obtenir une réelle

perturbation entrainant une réorganisation complete du geste en cours d’exécution. La
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perturbation correspondait a un déplacement de la cible de 15° dans le sens horaire ou anti-
horaire, ce qui aboutissait a cinq positions de cibles finales (5°, 20°, 35°, 50° ou 65° par
rapport a la verticale passant par la zone de départ ; positions illustrées sur la figure 11.1). La
distance séparant les cibles du point de départ était de 640 pixels, soit 59 cm sur I’écran de
stimulation. Prenant en compte la distance séparant I’ceil de 1’écran de stimulation (248 cm)
et la distance sur 1’écran entre le point de départ et les cibles (59 cm), ’excentricité visuelle a
de I’ensemble des stimuli par rapport au point de départ était d’environ 13° (a0 = tg™'(59/248)
=13.4)".

La nomenclature utilisée par la suite pour désigner chaque cible prend en compte sa
position ou ses positions initiale et finale, et son statut, stationnaire ou déplacé ; il y a trois

cibles stationnaires S2, S3, S4 et six cibles déplacées D2-1, D2-3, D3-2, D3-4, D4-3, D4-5.

A Dapparition des non-cibles (en fait événements nuls du protocole événementiel),
I’instruction était de rester en position de repos (aucun mouvement des yeux et de la main).

C’était la condition NULLE associée a I’activité cérébrale de référence pour I’expérience (les

conditions expérimentales sont représentées sur la figure I1.2). A Iapparition des cibles, le
sujet devait réaliser un mouvement de pointage, marquer 1’arrét sur la cible, avant de
retourner en situation de repos. Si la cible restait stationnaire, le pointage était direct et

constituait la condition DIRECTE, tache contrdle permettant de révéler les aires cérébrales

sous-tendant les processus impliqués dans le contrdle des mouvements de pointage oculo-

manuel de cibles visuelles stationnaires. Si la cible était déplacée, le sujet devait corriger la

trajectoire de pointage, ce qui correspondait a la condition CORRIGEE, tache d’intérét
permettant de révéler les aires cérébrales sous-tendant les processus impliqués dans la
correction rapide de la trajectoire de pointage en cours d’exécution du mouvement, en

réponse au déplacement imprévisible de la cible visée.

3% Voir aussi figure 11.6.
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Figure I1.2. Stimuli et conditions
expérimentales.

La figure présente les trois conditions de
stimulation : cibles en vert, curseur en
jaune et la trajectoire idéale® de pointage
en rouge (fleche pointillée), depuis la
zone de départ en gris.

A) Curseur en position de repos sur la
zone de départ ceil-main.

B) Condition NULLE : la cible apparait
sur le point de départ, n'impliquant aucun
mouvement oculo-manuel.

C) Condition DIRECTE : la cible apparait
(en position 2, 3 ou 4) et reste
stationnaire ; le sujet déplace le curseur
sur la cible (pointage direct).

D) Conditon CORRIGEE: la cible
apparait (en position 2, 3 ou 4), puis elle
est déplacée vers une position adjacente
de facon imprévisible aprés [l'initiation du
mouvement (2-1, 2-3, 3-2, 3-4, 4-3, 4-5).

Salle d'examen| Figure 11.3. Schéma du matériel et

Ecran Aimant . L .

des connexions du dispositif
expérimental. Le Logiciel
Video- j Joystick Présentation® permet d'une part la
projecteur : présentation des stimuli en
Signal de \ synchronisation avec I'acquisition des
stimulation . YMiroirs images EPI; d’autre part il transforme
visuelle / instantanément les déplacements du
Signal de ; joystick en déplacements du curseur,
1 ASL-LRO _@ et analyse ces données en temps

éplacement , " ,
des yeux Plaque réel afin de déclencher le saut de
a filtres cible, dans la condition CORRIGEE,
Signal de déplacement en fonction de la distance parcourue
vy du joystick par le curseur. Les signaux de
déplacement des yeux sont envoyés
. i Signal TTL Console en paralléle aux logiciels Eye Tracker
Présentation® — d'acquisition p auxlogiciels ty
(synchronisation) IRM Interface et & Présentation®.
A\ 4
PC de
stimulation Eye
Tracker
Interface

3 Trajectoire « idéale » au sens de la trajectoire attendue compte tenu des consignes délivrées aux sujets.
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D. Matériel de stimulation et d’acquisition des don nées
comportementales

Le joystick utilisé devait nécessairement €tre compatible avec les contraintes physiques
de 'IRM. Pour cela un joystick classique du commerce a ét¢ modifié afin de le rendre non
ferro-magnétique (boitier, visserie, ressors, etc.)”’. Aprés plusieurs tests en situation
d’acquisition d’images RMN, il est apparu qu’en utilisant 1’antenne téte Bruker en
émission/réception, le signal généré par le boitier du joystick ne créait pas d’artefact sur les
images RMN et, qu’en retour, le signal transmis électroniquement depuis le joystick n’était
que tres peu affecté par les impulsions radio fréquence (tremblement continu du curseur de
trés faible amplitude, ne génant pas la réalisation de la tache). Le systéme de transmission du
joystick a donc été conservé tel quel ; il passait la cage de Faraday par I’intermédiaire d’un

filtre pour étre connecté au PC de stimulation par le port USB (voir figure 11.3).

Le systeme de suivi des mouvements oculaires (systéeme ASL Long Range Optics MRI-
compatible*"), connecté par le port série, était couplé au programme Eye Tracker Interface
Program*?. L’enregistrement des déplacements oculaires a reposé sur la capture de la trace
pupillaire et du point de réflexion cornéenne, et sur le suivi de leurs coordonnées cartésiennes
dans le plan bidimensionnel étalonné sur D’écran de stimulation. Les trajectoires de
déplacement de I’ceil étaient ainsi directement observables par les expérimentateurs ce qui
permettait de controler le comportement oculomoteur des sujets au cours de la tache.

Le logiciel Presentation®” constituait I’interface entre les stimulations visuelles,
I’enregistrement des comportements manuels et oculomoteurs du sujet et I’acquisition des
images cérébrales fonctionnelles. Ce logiciel était installé sur le PC de stimulation relié a la
console d’acquisition de I’'IRM (port parallele), au rétroprojecteur et au joystick (port USB).
Presentation® gérait I’affichage des stimuli, synchronisé avec 1’acquisition des images
cérébrales fonctionnelles (signal TTL délivré par la console d’acquisition de I’IRM au PC de
stimulation), et assurait également 1’interactivité des stimulations visuelles en fonction du
stade d’exécution des mouvements manuels de pointage réalisés par les sujets. Les données

comportementales (déplacement du curseur et de 1’ceil) étaient enregistrées a 60 Hz pour le

Y Side Winder® Joystick Microsoft® (http:/www.microsoft.com/france/chezvous/accessoires/sidewinder/
Joystick/default.asp) modifi¢ a I’unité INSERM/UJF U594 par Henri Reutenauer et Olivier Montigon.

*I ASL : Applied Science Laboratories. http://www.a-s-1.com/504lro.htm

2 E5000 software v1.45

* Version 0.80, www.neurobs.com
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groupe Controle (Novices). Au cours de I’acquisition des données du groupe Experts, la
fréquence d’échantillonnage a présenté des irrégularités se caractérisant par 1’absence d’un
¢chantillon sur trois. Une interpolation attribuant a la donnée manquante la valeur moyenne
des deux données adjacentes, a permis de ré-échantillonner ces données a 60 Hz afin
d’obtenir une base de temps commune aux deux groupes. Les comportements moteurs des
sujets étaient analysés en temps réel par le logiciel a travers les déplacements (en
coordonnées cartésiennes) du curseur sur I’écran. Les déplacements de cible dans la
condition CORRIGEE étaient ainsi déclenchés en fonction de la position du curseur”. Les
données oculomotrices acquises par le systtme ASL-LRO étaient envoyées en parallele aux
deux PC et recueillies dans les fichiers de sauvegarde des deux logiciels, Eye Tracker
Interface et Presentation® (au format texte). A 'issue de chaque séquence, Presentation®
compilait dans un fichier unique les conditions de stimulation (type et position des cibles,
instant auquel le curseur a parcouru le tiers de la distance) et les données comportementales

correspondantes.

ll. Protocole d’'imagerie cérébrale

Les principes physiques et physiologiques de ['IRMf sont présentés en
Annexe A2.

A. Méthodes en IRM fonctionnelle

1. Choix du type de protocole

Dans les paradigmes dits « en blocs », des périodes (de 1’ordre de quelques dizaines de
secondes) a condition constante sont répétées de fagon alternée (condition d’intérét,
condition contrdle, condition de repos). Ce type de paradigme est dérivé des €tudes en
Tomographie par Emission de Positon qui ont, pour contrainte, la durée de vie des
radiotraceurs. En IRMT, si ce type de paradigme est efficace (le bon rapport signal sur bruit
asocié permettant une extraction efficace du signal d’intérét), il présente quelques
inconvénients d’un point de vue comportemental. La stimulation est répétitive ce qui peut
aboutir a une baisse de ’attention du sujet et, d’autre part, le phénomene d’habituation peut
nuire a 1’étude des processus cérébraux sous-jacents. Les paradigmes en blocs sont le mieux
adaptés a 1’étude d’états stables. Cependant, les opérations cérébrales qui sous-tendent les
comportements naturels, moteurs, sensoriels ou cognitifs, semblent reposer sur des

changements rapides d’états assez brefs.

* Comme indiqué dans le paragraphe précédent les déplacements de la cible intervenaient lorsque le curseur
avait parcouru un tiers de la distance séparant le point de départ de la cible.
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L’alternance événementielle de stimulations de différents types offre des perspectives
d’approche des processus cérébraux plus écologiques, particulierement adaptées a I’étude
d’activités transitoires. Ce type de paradigme est classiquement utilisé dans les protocoles
d’enregistrement de potentiels évoqués en ¢éléctroencéphalographie ainsi qu’en
magnétoencéphalographie (EEG, MEG). A la fin des années 90, la capacité¢ d’extraire le
signal lié¢ a un événement unique (Boynton ef al., 1996; Buckner et al., 1996; Josephs et al.,
1997) a ouvert la voie a 'IRMf événementielle. Les avantages de 'IRMf événementielle
sont liés a la flexibilité du paradigme de stimulation (Rosen ef al., 1998; Josephs et Henson,
1999). D’un point de vue comportemental, I’alternance aléatoire des différentes conditions
permet de s’affranchir des effets de fatigue attentionnelle et du phénoméne d’habituation
(atténuation de la réponse cérébrale associée a un comportement). Ce type de paradigme
offre également la possibilit¢é de catégoriser post-hoc les événements (considérant par
exemple la performance du sujet), ou encore d’introduire un événement soudain imprévisible
(les possibilités d’anticipation sont alors tres limitées) et ainsi d’étudier les processus réactifs
mis en jeu. Enfin, cette méthode laisse envisager une analyse plus dynamique des processus
d’apprentissage et, plus généralement, du décours spatiotemporel de la réponse
hémodynamique. Néanmoins, I’extraction efficace du signal pertinent est plus problématique
que dans le cadre des paradigmes en bloc, et les difficultés a surmonter relévent tant du plus
faible rapport signal sur bruit (nécessité de multiplier le nombre d’événements de méme
type) que de la déconvolution des réponses hémodynamiques a différents types d’événements
consécutifs.

Pour I’ensemble de ces raisons, I’'IRM fonctionnelle événementielle est apparue comme
le paradigme le plus adapté aux objectifs de notre d’étude qui repose principalement sur
I’identification des structures impliquées dans la correction de la trajectoire de pointage, en
cours de mouvement, en réaction au déplacement soudain de la cible visée. Il apparait
important pour la suite de I’exposé de préciser les détails méthodologiques liés au paradigme

d’IRMT événementielle.

2. Modélisation du signal en IRMf événementielle

a. Optimisation du protocole

Les limites de I’hypothese de linéarité de la réponse hémodynamique ont été largement
explorées (Boynton et al., 1996; Dale et Buckner, 1997). Cette exploration souléve des
questions qui concernent tant la mise au point des paramétres de stimulation (durée

minimum des stimuli, intervalle minimum inter-stimuli) dans I’élaboration du protocole que
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le choix des méthodes employées pour déconvoluer la réponse hémodynamique (Dale et
Buckner, 1997; Buckner, 1998; Glover, 1999; Miezin et al., 2000). Certains auteurs ont mis
en évidence l’intérét des séquences aléatoires de présentation rapide des stimuli (Dale et
Buckner, 1997), d’autres ont souligné 1’importance de faire varier aléatoirement 1’intervalle
inter-stimuli (Burock et al., 1998; Miezin et al., 2000) ou encore de désynchroniser
’apparition des stimuli et ’acquisition des images afin de mieux échantillonner les variations
de signal (Josephs et al., 1997). Un paradigme intéressant a ainsi été élaboré pour la
distinction des signaux sensorimoteurs : perception du stimulus, préparation et exécution de
la réponse motrice (Toni et al., 1999). Dans cette étude de Toni et collaborateurs, 1’intervalle
inter-stimuli constant était trés important (plus de 20 secondes) ; le délai entre les différentes
phases de stimulation (stimulus instructeur et stimulus déclencheur) était variable (entre 1,28
et 12,8 secondes) et assurait une désynchronisation avec 1’acquisition (TR = 6,4 secondes)
(Toni et al., 1999).

Néanmoins, pour I’IRMf événementielle rapide associée a des intervalles inter-stimuli
courts, il est conseillé de faire varier aléatoirement 1’intervalle entre deux stimuli de méme
type (Stimulus Onset Asynchrony SOA). Pour y parvenir il est envisageable d’introduire des
« événements nuls » dans la séquence de stimulation ; équivalant a une condition de repos, ils
permettent au signal de retourner a un niveau de base (Friston K. J. ef al., 1999; Josephs et
Henson, 1999). La présentation de ce type de stimulus (assimilable a 1’apparition d’une croix
de fixation) dans les mémes proportions que les autres conditions permet ainsi d’augmenter
I’efficacité de détection de la réponse hémodynamique a un stimulus (effet principal d’une
condition). L’enjeu repose alors sur le choix des parametres de stimulation et d’acquisition
offrant le meilleur compromis d’efficacit¢ en termes d’extraction de la réponse
hémodynamique a un stimuli et en termes de résultats de contrastes des réponses
hémodynamiques a des stimuli différents (effet différentiel).

L’efficacit¢ des différents paradigmes en termes d’extraction de la réponse
hémodynamique a été examinée (Friston K. J. ef al., 1999; Liu et al., 2001) et des méthodes
théoriques et pratiques d’optimisation de séquences de stimulation ont ét¢ mises au point
(Dale, 1999; Friston K. J. et al., 1999; Miezin et al., 2000). Cela revient a estimer I’efficacité
de Dextraction d’une réponse hémodynamique modéle en utilisant des enchainements
aléatoires des différentes conditions et des événements nuls, afin de sélectionner les séries

offrant le meilleur résultat ; on parle alors de séquences pseudo-aléatoires.
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b. Le modéle linéaire généralisé

Le mode¢le linéaire généralis¢ (MLG) repose sur I’hypotheése majeure de la relation
linéaire entre les régresseurs (effets d’intérét et de non intérét) et le signal mesuré. Il consiste
en une généralisation du modele de régression linéaire qui a pour but de décomposer le signal
mesuré Y en une combinaison linéaire de régresseurs Ri associés a des coefficients de
régression Pi :

Y=2iBiRi+e

ou € constitue I’erreur résiduelle.

L’application du mode¢le linéaire généralisé au traitement du signal BOLD en chaque
voxel implique de faire des hypotheses a priori sur la forme de la réponse hémodynamique,
puis de convoluer celle-ci avec la séquence de stimulation. En effet, les régresseurs Ri
modélisent en chaque voxel la réponse idéale et la convolution de la fonction de réponse
hémodynamique avec la séquence d’événements (fonction de ’apparition des stimuli). En
chaque point, le modele est estimé connaissant les régresseurs Ri et le signal enregistré Y.

Les cartes de Pi sont ainsi calculées et peuvent étre analysées statistiquement.

¢. Modélisation de la réponse hémodynamique

Différentes fonctions de base sont proposées pour caractériser la réponse
hémodynamique : ensemble de fonctions sinusoidales (base de Fourier) (Josephs et al., 1997)
ou de fonctions gamma (figure 11.4.A) (Boynton ef al., 1996). Dans le logiciel SPM*, la base
de fonctions fréquemment utilisée en IRMf événementielle est constituée d’une fonction de
réponse hémodynamique canonique (somme de deux fonctions gamma modélisant la forte
composante positive et la faible composante négative qui suit, appelée « undershoot », figure
I1.4.B) et de ses deux dérivées (figure 11.4.C). Cette base de fonctions est orthogonalisée
(Friston K. J. et al., 1994; Friston K. J. et al., 1995b; Friston K. J. et al., 1995c; Friston K. J.
et al., 1998). L utilisation des dérivées de cette fonction canonique permet de tenir compte
des variations morphologiques de la réponse hémodynamique en termes de délais et de
durées (voir Annexe A2 paragraphe I1.B.).

Le choix des fonctions de réponse hémodynamique dans 1’analyse des données d’ IRMf
événementielle a fait ’objet de nombreuses études et nous reviendrons par la suite sur les

limites d’interprétation des différentes composantes du modele, question qui reste encore

* Statistical Parametric Mapping (http://www.fil.ion.ucl.ac.uk) (Friston K.J., et al., 1994); (Friston
K.J., 1995); (Friston K.J., ef al., 1995a); (Friston K.J., et al., 1995¢); (Worsley K.J. and Friston K.J.,
1995).
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d’actualité (Friston K. J. ef al., 1998; Henson Richard ef al., 2000a; Henson R. N. ef al.,
2000Db).
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Figure 11.4. Fonctions de réponse hémodynamique :

A) Fonction gamma en bleu et ses deux dérivées successives. B) Fonction de réponse
hémodynamigue canonique, somme de fonctions gamma. C) Fonction de réponse hémodynamique
canonique en rouge et ses dérivées : dérivée de temps en bleu, et dérivée de dispersion en vert.

3. Localisation des foyers d’activation en IRMf a 3 Teslas

La détection des foyers d’activation repose sur I’analyse statistique des variations de
signal au cours de ’exécution de la tache, I’objectif étant bien siir de distinguer, en chaque
voxel du cerveau, les modifications de signal liées aux différentes conditions expérimentales.
Cependant, il existe différentes sources de variabilité, temporelle liée aux déplacements de la
téte au cours des acquisitions, et spatiale liée aux distorsions géométriques et a la variabilité
anatomique inter-individuelle. Il est nécessaire d’en tenir compte afin de limiter leurs effets
sur ’analyse statistique des résultats au niveau individuel et plus encore dans les analyses de
groupe. De plus, la résolution spatiale est limitée pour les images EPI alors qu’elle peut étre

trés fine en image anatomique.
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a. Déplacements au cours de ’acquisition des images

Les mouvements de la téte du sujet survenant au cours de 1’acquisition des images
peuvent avoir des effets sur le signal d’activation en IRMf (Hajnal er al., 1994). Des
déplacements mineurs, inférieurs a la résolution de I’image (taille des voxels), suffisent a
remettre en question 1’hypothése fondamentale selon laquelle les variations de signal sont
principalement dues a 1’activité physiologique cérébrale (Friston K. J. ef al., 1996). L’ artefact
typiquement observé sur les cartes d’activation lorsque les mouvements ne sont pas corrigés
préalablement aux analyses statistiques correspond a une « couronne » d’activations résultant
en fait de « faux positifs » a la périphérie du cerveau. Il est donc indispensable de corriger les
mouvements ou de les prendre en compte dans le modele, a I’intérieur de chaque série
d’acquisitions et entre les différentes séries d’un examen. Des algorithmes sont disponibles
pour corriger les mouvements qui sont alors supposés rigides, composés de trois rotations et
de trois translations (Friston K. J. ef al., 1996). Les images sont ainsi recalées sur une image

choisie comme référence de la série temporelle.

b. Distorsions géométriques

En IRMT, la séquence d’acquisition des images EPI est particulierement sensible aux
inhomogénéités du champ magnétique statique. Cette sensibilité se traduit par des distorsions
géométriques dans les images, qui sont d’autant plus importantes que le champ est élevé. De
ce fait, la superposition des résultats fonctionnels sur I’image anatomique non distordue peut
induire des erreurs de localisation de I’activité cérébrale. La correction préalable de cette
incertitude anatomo-fonctionnelle (Jezzard et Balaban, 1995) permet de renforcer la

puissance statistique de I’analyse des résultats (Cusack et al., 2003).

¢. Variabilité anatomique inter-individuelle et normalisation spatiale

L’anatomie cérébrale humaine est caractérisée par une importante variabilité inter-
individuelle. Dans 1’objectif de généraliser les résultats obtenus lors d’une étude en IRMf,
une analyse de groupe est nécessaire. Une normalisation spatiale est alors classiquement
appliquée aux images individuelles afin de se placer dans un espace commun. La
normalisation spatiale repose sur des transformations affines non linéaires des images de
chaque sujet pour correspondre au cerveau standard ou « template ». Les images standards
fournies par le MNI*® se référent 4 un repére proche de ’atlas de Talairach et Tournoux
(Talairach et Tournoux, 1988), tout en étant plus représentatives de la population

puisqu’elles reposent sur un nombre important d’images anatomiques cérébrales acquises sur

% The Montreal Institute of Neurology (http:/www.bic.mni.mcgill.ca/brainweb/selection_normal.html).
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des sujets normaux. Il est possible d’appliquer des transformations non-linéaires pour passer

du référentiel MNI au référentiel de Talairach et Tournoux”’.

d. Localisation et identification des foyers d’activation

Un seuil statistique est appliqué aux cartes individuelles afin de détecter les régions
cérébrales activées. L’analyse de groupe implique ensuite de moyenner les résultats
individuels. L’estimation de la localisation des activations est donc également sujette a des
erreurs liées au bruit statistique (Brett ez al., 2002).

La derni¢re étape d’une étude en imagerie cérébrale revient a identifier les structures
anatomiques correspondant aux foyers d’activation mis en évidence par I’analyse statistique.
La distinction des structures peut reposer sur les coordonnées stéréotaxiques, sur la macro-
anatomie, sur la micro-anatomie ou directement sur la fonction (pour revue voir (Brett et al.,
2002)). Les structures déterminées spatialement a partir de leurs coordonnées sont obtenues
sur la base d’un systéme de coordonnées standard, comme celui de Talairach et Tournoux
((Talairach et Tournoux, 1988), WFU Pick Atlas™). Les structures macro-anatomiques
reflétent les activations dans les sillons et gyri du cortex ou dans les noyaux cérébraux
profonds. Les structures micro-anatomiques basées sur la cytoarchitecture spécifient ou
I’activation se situe en termes de parcellisation du cerveau. La classification de Brodmann
fait encore référence dans ce domaine (voir figure A6.1 en Annexe A6 (Brodmann, 1909)).
Enfin, les structures fonctionnelles largement acceptées (comme par exemple le cortex visuel
primaire, le cortex moteur primaire et le cortex somesthésique primaire) peuvent ¢galement
faire référence (voir notamment la figure A6.3 présentant les aires visuelles fonctionnelles

occipitales en Annexe A6).
B. Protocole expérimental

1. Optimisation de la séquence de stimulation

Une procédure d’optimisation des séquences de stimulation pour I’extraction de la
réponse hémodynamique a été appliquée’ pour dessiner le paradigme d’IRMf
événementielle (respectant les méthodes évoquées dans ce chapitre en paragraphe 11.4.2.a.)

>0 (Dale, 1999; Friston K. J. et al., 1999; Miezin et al., 2000). Cette procédure consiste a

*7 http://www.mrc-cbu.cam.ac.uk/Imaging/Common/mnispace.shtml

* http://www. fmri.wfubme.edu (Lancaster J.L., et al., 1997, 2000 ; Maldjian J.A., et al., 2003)

¥ Procédure mise au point a I’unité INSERM/UJF U594 par Mathilde Pachot-Clouard.

% Le calcul de Defficacité proposé par Friston et ses collaborateurs (Friston K.J., ef al., 1999) spécifie que
I’efficacité oo d’un paradigme est proportionnelle a la covariance des (contrastes de) covariables, ainsi oo
tracefc"(X"X)"¢}’, ou X désigne la matrice de dessin expérimental (dans laquelle I’occurrence des stimuli est
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générer un grand nombre de séquences aléatoires de stimulation et a les estimer en termes
d’efficacité pour D’extraction de la réponse hémodynamique (modélisée par la fonction
canonique). Plusieurs parameétres expérimentaux sont pris en compte dans ce protocole : le
nombre total d’images par séquence qui était de 240 et le temps de répétition qui était de 3
secondes. Le nombre de conditions d’intérét était indiqué ainsi que le nombre d’itérations
(dans notre cas 5000 séquences aléatoires ont été générées et estimées). Les séquences
proposées comprenaient les trois types de stimulus en proportion équivalente (80 cibles
stationnaires, 80 sauts de cibles et 80 événements nuls). Les séquences sélectionnées pour
I’expérience présentaient une efficacit¢ comparable pour I’analyse de I’effet principal de
chaque condition par rapport a la condition NULLE, ainsi que pour 1’analyse du contraste

entre les conditions actives (pointage corrigé versus pointage direct).

2. Procédure expérimentale

Les sujets se sont prétés a une séquence d’entrainement préalable a I’examen d’IRM.
L’entrainement était réalisé hors IRM, devant un écran d’ordinateur, en utilisant le joystick
afin de s’habituer a sa manipulation ainsi qu’au gain joystick-curseur’'. Les sujets devaient
réaliser les gestes de fagon directe et rapide, tout en conservant une réserve pour corriger la
trajectoire de pointage dans le cas d’un saut de cible, un compromis entre vitesse, précision et
capacité a réagir devait donc étre atteint. Cet entrainement a également permis de régulariser
I’exécution de la tache et de s’affranchir des processus d’apprentissage de la tache pendant
les enregistrements d’IRMf (parametre de non-intérét dans cette expérience).

Les acquisitions IRM ont été réalisées sur ’imageur a 3 Tesla du CHU de Grenoble
(Medspec S300 Bruker)’”. L’antenne téte volumique a été utilisée pour 1’émission et la
réception (voir figure 11.6). Notre protocole reposait sur I’acquisition d’une premicre série
fonctionnelle (F1), d’une image anatomique haute résolution, puis d’une seconde série
fonctionnelle (F2) identique a la premiere (voir figure I1.5) et, enfin, des images en écho de
gradient qui servent de base de calcul des cartes de champs (une éventuelle troisiéme série

fonctionnelle (F3) a ét¢ acquise chez certains sujets volontaires).

convoluée avec les bases de fonctions modélisant la réponse hémodynamique), et ¢ désigne le vecteur de
contrastes pour la détection des effets principaux de chaque type d’événement a et b (¢, =/1 0]" et ¢, =[0 1]7), et
pour la détection de 1’effet différentiel (cq.p =/1 -1]" et cpa =/-1 1]7).

>! Dans I'IRM, le gain visuo-manuel correspondant au rapport entre les dimensions de ’espace visuel écran et de
I’espace de manipulation joystick a été calculé en X (80 mm/ 1024 pixels), et en Y (80mm /768 pixels).

>2 Les acquisitions ont été réalisées par Laurent Lamalle (qui a également optimisé les paramétres d’acquisition)
et [réene Troprés-Broux (Unité IRM 3T du CHU Grenoble).
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a. Séquences fonctionnelles EPI

La séquence de stimulation optimisée comprenait 240 stimuli, et chaque essai
(apparition de la cible, pointage visuo-manuel et retour) durait 3 secondes; un volume
d’images EPI est acquis par essai, 1’acquisition était donc synchronisée avec la stimulation.
Deux événements nuls supplémentaires amorcaient la séquence afin de solliciter 1’attention
du sujet et de limiter I’effet de surprise de la premiére cible. Ces deux images fonctionnelles
¢taient ensuite supprimées au cours des prétraitements, a 1’étape d’interpolation temporelle
(« slice timing »). En début de séquence EPI, le signal IRM n’étant pas encore stabilisé, les
premieres images acquises sont artefactées et ne sont pas conservées (dans notre expérience
« 6 dummy scans » ont €té acquis sans stimulation comportementale).

Chaque session fonctionnelle comprenait ainsi 6 « dummy scans » et 242 images EPI
pondérées en T2*, acquises parallelement a la présentation des 242 stimuli (chaque séquence
fonctionnelle durait environ 12 minutes, voir figure 11.6). Pour chaque image acquise, le
volume cérébral était couvert entierement en 3 secondes (TR = 3s, TE = 35ms) par 40 coupes
de 3,3 mm d’épaisseur (3,5 mm centre a centre) ; elles étaient acquises en mode entrelacé,
dans un plan parallele a I’axe reliant les commissures antérieure et postérieure. La résolution
a I’acquisition des images EPI était de 3 x 3 x 3,3 mm’. L’angle de basculement était de 90
degrés, le champ de vue (Field of View, FOV) était de 225 x 225 mm?, la résolution dans le
plan étant de 3 x 3 mm?, la matrice d’acquisition était de 75 x 75 (reconstruite en 128 x 128),

et la bande passante de la fenétre d’acquisition de 125 kHz.

b. Séquence anatomique et cartes de champ

L’image anatomique pondérée en T1 a été acquise en utilisant une séquence 3D MP-
RAGE a une résolution™ de 1 x 1 x 1 (mm)’ (Mugler et Brookeman, 1990; Deichmann et al.,
2000).

Les images permettant de construire les cartes de champ sont acquises a la fin de
chaque examen dans 1’objectif de corriger les distorsions géométriques des images EPI, li¢es
aux inhomogénéités de champ magnétique relativement importantes a 3 Tesla. La méthode
de correction des distorsions nécessite en effet d’acquérir au cours de I’examen deux séries
en écho de gradient (séquence 3D FLASH) en appliquant des temps d’écho différents (TE =
5 ms et TE = 14.1 ms), tout en conservant le méme champ de vue que les images EPI (FOV

225 x 225 mm?).

3 Séquence développée par Murielle Roth (Centre d’IRMf de Marseille, http:/irmfmrs.free.fr), paramétrée par
Laurent Lamalle (IRM3T - IFR1, Grenoble), Michel Dojat et Chantal Delon-Martin (INSERM U594, Grenoble).
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Preparatifs, Serie Image Serie Cartes de

parametrages, fonctionnelle anatomique fonctionnelle champ
reperage F1 T1 F2 T2*

anatomique 240 images 240 images TE2 5.1 ms,
EPI T2* EPI T2* TE, 14.1 ms
TR 3 sec TR 3s

. > . > . > . > .
10 minutes 12 minutes 14 minutes 12 minutes 5 minutes
>
Duree totale de 'examen 1h
Figure 11.5. Séquence d’acquisition des images pour I'expérience. Apres avoir placé le sujet dans

I'aimant, la calibration du systéeme de suivi oculaire se fait en paralléle des préparatifs d'IRM (repérage
anatomique a faible résolution, réglages des parameétres des séquences EPI et pré-tests). Les deux
séquences fonctionnelles sont séparées par l'acquisition de limage anatomique, et suivies de
I'acquisition des images en écho de gradient (cartes de champ).

L=

¥ ¥

Stirnulations | Aoouistions comportementsles Acquiztions ' IREM forctionnelles

Figure 11.6. Schéma du protocole expérimental.  Le sujet est allongé dans I'IRM (photo prise avant
I'entrée du sujet dans I'aimant afin d'illustrer la situation expérimentale), la téte dans I'antenne crane.
Le joystick est manipulé de la main droite. Le miroir placé a hauteur des yeux du sujet réfléchit I'écran
de stimulation et le faisceau infra-rouge du systéme de suivi des mouvements oculaires. Chaque
essai, stimulus-réponse, dure trois secondes pendant lesquelles une cible est présentée et un
mouvement de pointage est réalisé (sauf en condition nulle) ; en parallele une image EPI est acquise
couvrant le volume cérébral.
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Traitements et analyses des données

L’ensemble des données des deux populations de sujets a été traité et analysé selon les
mémes procédures et tests statistiques.

Dans un premier temps, la question d’intérét portait sur le contrdle visuo-moteur en
ligne lors d’un mouvement de pointage de cible. L’analyse a donc été conduite sur les
données issues du groupe Contréle. La comparaison des conditions DIRECTE et
CORRIGEE permet d’étudier les paramétres comportementaux et fonctionnels de la
correction de la trajectoire de pointage en cours d’exécution du mouvement, en réponse au
déplacement soudain et imprévisible de la cible présentée.

Dans un second temps, c’est I’effet de 1’expertise visuo-motrice sur le contréle du
mouvement de pointage visuo-manuel en cours d’exécution qui est 1’objet d’intérét. La
comparaison des résultats issus des deux groupes Novices et Experts permet de considérer
séparément 1’effet de I’expertise selon la condition DIRECTE, CORRIGEE ou la différence
de conditions, tant au niveau des parameétres comportementaux que des parametres
fonctionnels. Les données du Groupe Experts ne sont donc pas analysées en vue d’une
interprétation propre a ce groupe mais dans 1’objectif de la comparaison de populations.

Le protocole a été mis au point dans le respect des objectifs de I’étude. Les compromis
nécessaires entre les aspects comportementaux et fonctionnels ont restreint 1’exploration
purement comportementale aux parametres spatio-temporels et cinématiques les plus
informatifs. Notons également que le traitement et ’analyse fonctionnelle cérébrale
impliquant la conservation de toutes les images, ceci a imposé de traiter et d’analyser tous les
essais au niveau comportemental. Il faut donc garder a I’esprit que I’analyse des données

comportementales sert essentiellement I’ interprétation des données fonctionnelles.
A. Données comportementales

1. Traitements

. , 54 .
Le traitement des données comportementales™ a consisté tout d’abord en une

inspection visuelle en cours d’expérience et a posteriori, permettant de s’assurer du respect

des consignes (synchronisation de 1’eeil et de la main, compromis entre la vitesse, la

précision et la capacité de correction) et de vérifier I’homogénéité des comportements de

> Les traitements et analyses ont été réalisés au moyen du logiciel STATISTICA http:/www.statsoft.com.
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pointage. Du fait de D'instabilité des signaux de I’ceil (diametre pupillaire et réflexion
cornéenne), des difficultés ont été rencontrées pour la capture des données des déplacements
oculaires (perte de signal, en particulier pour les cibles en position excentrée). Ces données
n’ont donc pas pu étre exploitées pour une analyse fine du comportement oculo-moteur. Ces
enregistrements ont néanmoins permis de contrdler, pendant ’expérience, le respect de la
consigne de fixation visuelle de la zone de départ, d’une part avant I’apparition de chaque
cible (pas d’activité d’exploration visuelle de I’écran dans 1’attente de I’apparition de la cible,
ni d’anticipation du déplacement de I’ceil), et d’autre part au cours de la condition NULLE
qui n’impliquait pas de déplacement de 1’ceil et de la main. Suite a la vérification du respect
de la consigne (constatant [’absence de mouvements des yeux), les données
comportementales oculomotrices de la condition NULLE ont été écartées pour la suite du

traitement et des analyses.

Un filtrage numérique a été appliqué au signal brut de déplacement (X, Y) du curseur,
au moyen d’un filtre passe-bas Butterworth de second ordre sans déphasage : filtrage aller-
retour avec une fréquence de coupure de 8 Hz et une fenétre glissante de cinq échantillons
(plus ou moins deux échantillons considérés de part et d’autre de la valeur a filtrer, auxquels
ont été¢ appliqués des coefficients décroissants dans la fonction polynomiale). A partir des
données filtrées de déplacement, on obtient par différenciation (dérivée premiere) les vitesses
de déplacement du curseur pour chacun des axes X et Y, ainsi que la vitesse résultante de la
trajectoire reconstruite. Sur les profils de vitesse, le début du mouvement est défini sur la
base d’un seuil de 200 pixels par seconde. Le marquage de ce point sur la totalité des essais a
permis de synchroniser 1’ensemble des profils sur le départ du mouvement de la main. Cette

synchronisation permet de moyenner les données par stimulus, par session et par sujet.

2. Analyse des variables comportementales

Dans le cadre de notre protocole expérimental et notamment de I’utilisation du joystick,
le choix du paramétre spatial reflétant le plus objectivement le comportement manuel s’avere
délicat. La main n’étant pas directement visible pendant 1’exécution de la tache, le
rétrocontrdle visuel du mouvement s’organise a partir des déplacements percus du curseur.
L’espace de travail revient donc a D’espace de stimulation visuelle (espace écran),
correspondant a 1’espace visuo-manuel. Le critére constant pour I’ensemble de I’expérience

correspond au déplacement du curseur a I’écran reflétant les mouvements manuels de
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déplacement du joystick. Les vitesses d’exécution des mouvements de pointage seront alors
exprimées en pixels par seconde (pix/sec) et en centimétres par seconde (cm/sec) .
L’analyse des performances visuo-manuelles des sujets est orientée sur les aspects
spatiaux et cinématiques du mouvement et sur la comparaison des variables dépendantes
(variables spatiales et cinématiques du geste) en fonction des variables indépendantes
(conditions expérimentales). C’est dans ce contexte que les variables d’intérét pour notre
étude ont été choisies. Nous avons pris le parti de procéder a une description morphologique
des résultats issus des variables spatiales (trajectoires et précision finale de pointage) et de
conduire les analyses statistiques sur les variables cinématiques d’intérét pour notre étude :
temps de réaction, temps de mouvement, phase d’accélération et de décélération, amplitude

de la vitesse maximale, temps de correction et amplitude de la vitesse a la correction.
3. Variables spatiales

a. Trajectoires de pointage

Les trajectoires de pointage ont été reconstruites a partir des données filtrées de
déplacement XY du curseur. Du fait que la totalité des essais €tait conservée, une inspection
visuelle de I’ensemble des trajectoires de pointage regroupées par type de cible, par sujet et
par session a permis d’observer leur degré de dispersion et ainsi d’apprécier la
reproductibilité gestuelle. Les trajectoires moyennes de pointage ont été calculées pour

chaque type de cible, pour chaque session et chaque sujet.

b. Précision finale de pointage56

La position finale du curseur a I’issue des mouvements de pointage (coordonnées en X
et en Y) est déterminée individuellement sur la base de la durée moyenne du mouvement
pour chaque type de cible. La représentation graphique de la dispersion de I’ensemble des
points terminaux permet d’illustrer la précision de pointage.

La comparaison de la position finale du curseur par rapport a la position de la cible
permet d’estimer la précision de pointage pour chacune des cibles, par le calcul de erreur
absolue. Pour les positions 2, 3 et 4, la comparaison de position finale du curseur (en X et en

Y) en fonction de la condition DIRECTE ou CORRIGEE permet d’estimer I’effet de la

> Rappelons que le gain visuo-manuel correspondant au rapport entre les dimensions de 1’espace visuel écran et
de I’espace de manipulation joystick a été calculé en X (0,08mm/pix) et en Y (0,10mm/pix) et que le rapport
d’échelle pour la distance séparant le point de départ de la cible est de 59 cm / 640 pixels. Voir également en
page 96 la note (57) concernant la vitesse angulaire de défilement sur la rétine exprimée en degré par seconde
(Tableaux A3.8 et A3.9 en Annexe A3).

> A noter que la consigne de précision était que le sujet porte le curseur au contact de la cible sans exigence de
recouvrement parfait.
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condition de pointage sur la précision. La distance entre la position finale moyenne sur une
cible donnée a I’issue d’un pointage direct et la position finale moyenne sur cette méme cible

a I’issue d’un pointage corrigé correspond a Ierreur relative.

Statistiquement, un t-test de plus petite différence significative (« Least Significant
Difference, LSD t-test ») a permis de comparer 1’erreur absolue des pointages sur une cible

finale donnée (2, 3 ou 4) en fonction de la condition DIRECTE ou CORRIGEE.
4. Variables cinématiques

a. Profils de vitesse et marquage des événements temporels

Les profils de vitesse moyens ont été calculés pour chaque condition de pointage, pour
chaque session et chaque sujet. En plus de la définition du début du mouvement pour tous les
essais, trois autres points ont ét¢ marqués sur les profils de vitesse moyens. La figure 11.7
présente les différentes variables cinématiques mesurées a partir du marquage de ces points
sur un profil de vitesse type. Le marquage du pic de vitesse renseigne sur I’amplitude de la
vitesse maximale atteinte a 1’issue de la phase d’accélération. La fin du mouvement a été
marquée sur la base d’un seuil de 100 pixels par seconde (éventuellement ajusté
manuellement), pour I’ensemble des conditions, des sessions et des sujets. Pour la condition
CORRIGEE, le marquage du point de divergence du profil de vitesse moyen par rapport au
profil de vitesse moyen de la condition DIRECTE a permis de calculer le temps de réaction
au déplacement de cible, par session et par sujet. Ce point de divergence des profils
correspond a la rupture de pente qui apparait en condition CORRIGEE dans la phase de

décélération (voir figure I1.7).

b. Variables cinématiques

La détection des événements marquant le début et la fin du mouvement sur les profils
de vitesse a permis l’estimation individuelle du temps de réaction (TR, délai séparant
I’apparition de la cible du début du mouvement) et de la durée totale du mouvement (TM),
par condition et par session. Le marquage du pic de vitesse permet d’estimer le temps
d’accélération (TA, délai séparant le début du mouvement de I’instant du pic de vitesse) et

’amplitude de la vitesse maximale (AVmax)’’. Le temps de décélération séparant I’instant

7 L’amplitude de la vitesse maximale est évaluée sur la base des déplacements du curseur, elle est exprimée en
pixels par seconde, puis en centimétre par seconde a I’échelle de 1’écran de stimulation. La vitesse maximale a
également été estimée en terme de vitesse angulaire de défilement sur la rétine en degré par seconde ; ces valeurs
sont présentées dans les Tableaux A3.8 et A3.9 de I’Annexe A3.
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du pic de vitesse de la fin du mouvement est également estime, ce qui permet de calculer le
pourcentage de décélération du mouvement.

En condition CORRIGEE, deux variables supplémentaires ont été mesurées. Le temps
de réaction au déplacement de cible, appelé temps de correction (TC), correspond au délai
séparant I’instant D du déplacement de cible de I’apparition des premieres modifications
cinématiques du mouvement caractérisées sur le profil de vitesse par le point de rupture de

pente. A cet instant, I’amplitude de la vitesse au début de la correction est estimée (AVcor).
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Figure I1.7. Profils schématiques de vitesse de la main lors d'u n mouvement de pointage d’'une
cible visuelle en condition DIRECTE (courbe bleue) et en condition CORRIGEE (courbe rouge).
Suite a I'apparition de la cible (C), le mouvement débute a I'instant TO, aprés une certaine latence
(temps de réaction non étudié dans notre expérience). Le délai séparant le début du mouvement du
pic de vitesse correspond au temps d’accélération (TA), et le délai séparant le pic de vitesse de la fin
du mouvement correspond au temps de décélération (TD). Le temps de mouvement (TM) correspond
a la durée totale du mouvement. En condition CORRIGEE, le temps de correction (TC) correspond au
délai séparant le déplacement de la cible (D a I'insant T-saut) de la rupture de pente observée en
phase de décélération. L’amplitude de la vitesse est mesurée au pic de vitesse (AVmax) et a la
rupture de pente correspondant a l'instant de la correction (AVcor).

c. Analyses statistiques des variables cinématiques du groupe Controle

Dans un premier temps, 1’é¢tude a porté sur le groupe Controle représentatif de la
population standard. Une analyse de variance a deux facteurs a deux niveaux a d’abord été
conduite sur ’ensemble des données (ANOVA 2 X 2, sur mesures répétées) : [Sessions (F1,

F2) X Conditions (DIRECTE, CORRIGEE)]. Ce test a permis de vérifier I’absence d’effet du
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facteur Session sur ’ensemble des variables cinématiques mesurées. De ce fait, ce facteur n’a
pas été pris en compte pour la suite des analyses et les données des deux sessions ont été
moyennées individuellement permettant 1’analyse des effets de la condition sur les variables
cinématiques d’intérét.

L’analyse des effets de la condition sur chaque variable cinématique a été réalisée a
I’aide d’un test T de Student comparant pour chaque variable 1’ensemble des valeurs
moyennes individuelles (t-Test bilatéral pour mesures appariées). Nous faisons 1’hypothese
d’une augmentation significative du temps de mouvement et du temps de décélération dans la
condition CORRIGEE par rapport a la condition DIRECTE, alors que le temps
d’accélération et ’amplitude de la vitesse maximale ne devraient pas étre affectés par la
condition. La différence de temps de mouvement entre les deux conditions a permis de
quantifier le temps de mouvement additionnel (TMa) en condition CORRIGEE, temps

nécessaire a la correction de trajectoire.

d. Analyses statistiques des variables cinématiques pour la comparaison des

groupes Novices et Experts

Dans un second temps, c’est I’effet de ’expertise sur les variables comportementales
qui est étudié¢ en comparant les résultats des groupes de sujets Controles appelés Novices et
des sujets Experts. Une analyse de variance a trois facteurs a deux niveaux a été conduite
(ANOVA 2 X 2 X 2, sur mesures répétées) : [Sessions (F1, F2) X Conditions (DIRECTE,
CORRIGEE) X Populations (Novices, Experts)]. Ce test a permis de vérifier 1’absence
d’effet du facteur Session sur I’ensemble des variables cinématiques mesurées. De ce fait, ce
facteur n’a pas été pris en compte pour la suite des analyses et les données moyennes des
deux sessions ont été regroupées individuellement permettant [’analyse des effets de
I’expertise sur les variables cinématiques d’intérét en fonction de la condition.

L’effet de I’expertise a ¢ét¢ ¢évalué sur les différentes variables
comportementales individuelles moyennées par condition. L’analyse de variance a deux
facteurs a deux niveaux a été conduite (ANOVA 2 x 2, sur mesures répétées) : [Conditions
(DIRECTE, CORRIGEE) X Populations (Novices, Experts)]. Cette analyse de variance
ayant confirmé 1’effet significatif de la condition et I’effet significatif de la population sur
chacune des variables, un test post-hoc de plus petite différence significative (« Least
Significant Difference, LSD t-Test ») a permis d’évaluer les effets croisés de la population en

fonction de la condition sur les variables cinématiques.
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5. Marqueurs comportementaux utilisés pour I'analys e des données

fonctionnelles

Le logiciel Présentation® détectait et marquait pour chaque pointage 1’instant auquel le
curseur avait parcouru un tiers de la distance séparant le point de départ de la cible (comme
expliqué au début de ce chapitre en paragraphe I.C. et I.D.). Cette détection a permis de
déclencher les déplacements de cibles dans la condition CORRIGEE (instants D sur la figure
I1.7). La compilation de ces instants catégorisés par condition de pointage (DIRECTE,
CORRIGEE) pour chaque session et pour chacun des sujets a permis de définir la séquence
d’apparition des événements de chaque condition dans les séries individuelles de volumes
fonctionnels. Pour cela, ces valeurs (exprimées en millisecondes) étaient transposées en
unités de volumes fonctionnels (considérant le début de 1’acquisition de chaque volume
fonctionnel synchronisé avec I’apparition de chaque cible comme 1’instant #0) afin d’étre
utilisées pour la spécification du modele d’analyse des données d’IRMf (correspondant au
parametre « vector of onset » dans la nomenclature de SPM).

Par ailleurs, les temps de mouvements individuels moyens spécifiques de chaque
condition ont été utilisés pour conduire une analyse de corrélation entre ces temps de
mouvement comportementaux et les délais fonctionnels tirés de 1’analyse en IRMf

événementielle.

B. Données fonctionnelles

Avant d’analyser le signal, des étapes de prétraitement des données sont indispensables
afin de corriger notamment les biais d’acquisition. Le traitement et I’analyse statistique des
données d’IRMT étaient réalisés a ’aide du logiciel SPM2°®. Le logiciel était installé sur une
station de travail Linux sous I’environnement MATLAB 6.5, 1l a d’abord été nécessaire de
modifier le format des données brutes (fournies par I’imageur Bruker) en format ANALYZE
reconnu par SPM2. Ceci est réalisé grace a un programme MATLAB permettant de préciser
Iorientation des images et d’organiser les images en répertoires utiles pour le bon
déroulement du fichier de commandes MATLAB utilisé pour automatiser les étapes de

prétraitement réalisées par SPM2%.

*¥ Statistical Parametric Mapping (http://www.fil.ion.ucl.ac.uk(Friston K.J., et al., 1994); (Friston K.J.,
1995); (Friston K.J., et al., 1995a); (Friston K.J., et al., 1995¢); (Worsley K.J. and Friston K.J., 1995)
versions 96, 99, 2 et maintenant 5!

% The Mathworks, Inc., Natick, MA (http://www.mathworks.com/)

% Les programmes MATLAB d’exécution des traitements SPM2 successifs ont été réalisés par Chantal Delon-
Martin (INSERM U594) et Iréne Troprés-Broux (Unité IRM 3T du CHU Grenoble), notamment a partir de
programmes développés par M. Brett (http://pvconv.sourceforge.net/ http://www.mrc-
cbu.cam.ac.uk/Imaging/Common/ana4dto3d.shtml).

Meéthodologie expérimentale 94



1. Prétraitements

L’ensemble du volume cérébral était couvert par des coupes adjacentes, acquises en
mode entrelacé (préconisé pour limiter les effets de bord). Il est alors nécessaire en IRMf
événementielle de corriger le décalage temporel entre coupes adjacentes par des méthodes
d’interpolation. De plus, les examens d’IRMf pouvant durer plusieurs dizaines de minutes,
des mouvements minimes de téte sont inévitables et doivent étre corrigés (ou a défaut pris en
compte dans I’analyse). Afin de compenser ces déplacements, on réaligne les images

fonctionnelles sur une image référence de la série.

La premiére étape de prétraitement consiste a corriger le décalage temporel

d’acquisition entre les coupes, « slice timing » dans la nomenclature de SPM. Cette étape est

particulierement importante en IRMf événementielle pour des temps de répétition de
plusieurs secondes, (TR > 3 secondes®’). La correction repose sur une méthode
d’interpolation temporelle du signal. Dans chaque série fonctionnelle, les deux derniers
volumes corrigés n’étant pas corrects du fait de la méthode utilisée, ils sont €liminés ainsi
que les deux premiers volumes correspondant aux deux événements nuls de début de

séquence.

11 s’agit ensuite de corriger les artefacts liés d’une part aux mouvements inévitables de

la téte du sujet pendant I’examen (fonction « realign » de SPM, étape permettant de limiter le

risque de faux positifs), et liés d’autre part aux distorsions géométriques des images EPI

acquises a 3 Teslas (fonction « unwarp » de SPM2). Dans un premier temps, les corrections
nécessaires sont estimées. Une matrice de recalage est calculée, décrivant le déplacement
rigide (a 6 degrés de liberté) des images par rapport a I’image de référence sélectionnée dans
chaque série (respectivement, la 238¢me image de la premicre séquence fonctionnelle et la
premiere image de la seconde séquence fonctionnelle, soit les plus proches de I’acquisition
de I’image anatomique). La méthode de correction des distorsions appliquée est issue des
travaux de Jezzard et Cusack (Jezzard et Balaban, 1995; Cusack ef al., 2003) utilisant la boite
a outil interfacée avec SPM2 (Andersson ef al., 2001; Jenkinson, 2003). Les images acquises
a deux temps d’¢cho permettent le calcul d’une carte de déphasage (AY) qui est
proportionnelle a la carte des inhomogénéités de champ magnétique (ABO). On déduit ensuite
de cette carte des inhomogénéités la carte des décalages (dy). On peut alors appliquer les
décalages inverses aux images en EPI pour corriger les distorsions géométriques. Dans un

second temps, les corrections de mouvements et de distorsion sont appliquées aux images

%! Voir a ce sujet la page de R. Henson (http://www.mrc-cbu.cam.ac.uk/Imaging/Common/rikslicetime.shtml).
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EPI en une étape d’interpolation unique « realign and unwarp » (Andersson et al., 2001;

Jenkinson, 2003) ; puis une image fonctionnelle moyenne est créée pour chaque sujet.

Le recalage inter-modalité met en correspondance 1’image anatomique et les images
fonctionnelles (I’image anatomique étant recalée sur 1’image fonctionnelle moyenne) et
permet également de corriger les mouvements intervenant ¢ventuellement entre les
séquences fonctionnelles.

La normalisation spatiale des volumes cérébraux, préalable aux analyses de groupe,

permet de s’affranchir d’une partie de la variabilit¢ anatomo-fonctionnelle inter-individuelle

en replacant les données dans le repére commun du MNI®

. La méthode repose sur le calcul
d’une matrice de transformation établissant les correspondances entre les volumes cérébraux
acquis et le «template » (interpolations basées sur des fonctions spline d’ordre 5). Les
images fonctionnelles sont normalisées a la résolution de 3x3x3 (mm)’, les images
anatomiques sont normalisées a la résolution de 1x1x1 (mm)’. Une image anatomique
moyenne a été réalisée a partir des images anatomiques individuelles normalisées ; elle sera
utilisée pour superposer les activations issues des analyses statistiques afin de vérifier
I’1identification des structures impliquées dans les taches expérimentales.

Enfin un lissage spatial est nécessaire pour contourner les problémes de corrélation
spatiale notamment au moment du seuillage des cartes d’activation. Le filtre gaussien
tridimensionnel appliqué aux images EPI normalisées et réalignées présente typiquement une
largeur a mi-hauteur égale a 2 fois la taille des voxels normalisés (soit 6 mm). Ce lissage

conforme les images fonctionnelles a la théorie des champs gaussiens aléatoires et autorise

alors I’application du Mod¢le Linéaire Général.
2. Analyses des données fonctionnelles

a. Modzéle statistique

Le décours temporel du signal en chaque voxel est analysé¢ dans le cadre du modele
linéaire généralisé. Dans notre cas la fonction de réponse hémodynamique canonique et sa
dérivée temporelle (figure 11.8) sont utilisées pour modéliser le signal. Ces deux fonctions
constituent les deux régresseurs R' et R* associés a chacune des conditions expérimentales.

Dans le modele, a chaque régresseur R est associ¢ un coefficient multiplicatif (ou
coefficient de régression) p' et B2. Selon le modéle linéaire généralisé, le signal Y s’exprime

dans chaque voxel par I’équation suivante :

62 Template EPI fournit par le Montreal Neurological Institute MNI, proche de I’atlas de Talairach et Tournoux
(Talairach J. and Tournoux P., 1988).
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Y =BoRo + B'.R',+ pAR%+ PRy + PR% + E

dans laquelle (BIaRla + BzaRza) et (Blelb + szsz) représentent la contribution aux
variations de signal respectivement de la condition a et de la condition b, (BoRo) correspond
a la valeur moyenne du signal et (E) a Ierreur résiduelle. Le méme mode¢le est appliqué en
chaque voxel du volume cérébral, chez tous les sujets afin de permettre in fine une analyse de
groupe.

Il est nécessaire de « convoluer » la fonction de réponse hémodynamique avec la
séquence d’apparition des stimuli de chaque condition dans les séries individuelles de
volumes fonctionnels. Comme expliqué dans le paragraphe IILLA.5., la séquence
d’événements a été définie individuellement sur la base des résultats comportementaux,
utilisant pour chaque pointage I’instant auquel le curseur a parcouru le tiers de la distance
séparant le point de départ de la cible (correspondant a I’instant D dans la condition
CORRIGEE). Dans un premier temps, nous avons utilisé directement ces séquences
d’instants. Les résultats obtenus ont mis en évidence une tres forte composante de la dérivée.
Nous avons estimé le délai de la réponse hémodynamique (Henson R. N. et al., 2002) a
plusieurs centaines de millisecondes. Nous avons alors décidé de reconstruire le modele en
utilisant la séquence des marqueurs comportementaux additionnés de la valeur moyenne
estimée pour le délai de la réponse hémodynamique. Ce choix semble en effet permettre une

meilleure modélisation statistique de nos données par la fonction canonique.

Dans la matrice de dessin expérimental, chaque régresseur correspond a une colonne.
La matrice de dessin individuelle (présentée dans la figure I11.9) est ainsi composée de huit
régresseurs d’intérét et de deux régresseurs de non intérét liés a D’effet session: (2
régresseurs x 2 conditions x 2 sessions fonctionnelles) + 2 régresseurs correspondant a la
valeur moyenne par session. La condition nulle, correspondant a I’état de base de référence
du signal BOLD, n’a pas ét¢ modélisée ; les variations de signal associées a cette condition

contribuent a la variance résiduelle.
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Figure I1.8. Fonctions de réponse hémodynamique. Fonction canonique et sa dérivée dans le
temps (unité arbitraire en fonction du temps en secondes).

Condition DIRECTE
Condition CORRIGEE
Contraste CORRIGEE - DIRECTE

design orthogonality

Figure 11.9. Matrice individuelle de dessin expérim  ental et vecteurs de contraste. La matrice de
dessin expérimentale est composée de dix colonnes, quatre pour chacune des sessions
fonctionnelles et deux colonnes supplémentaires correspondant aux régresseurs constants dans Ia
session. Pour chaque session, les deux premiéres colonnes correspondent aux regresseurs B et B’
de la condition DIRECTE, et les deux derniéres colonnes correspondent aux régresseurs B* et B® de
la condition CORRIGEE. Au sein de ces colonnes, les traits blancs horizontaux figurent I'apparition
des stimuli (« onsets »). Le triangle du bas représente l'orthogonalité du dessin, c'est-a-dire la
corrélation entre les différents régresseurs du modeéle (la diagonale noire correspondant a la
corrélation parfaite de chaque regresseur avec lui-méme). En haut du schéma sont représentes les
vecteurs de contraste sur le regresseurs B! pour la condition DIRECTE, la condition CORRIGEE, et le
contraste de condition (CORRIGEE — DIRECTE).
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b. Analyse individuelle

L’estimation des paramétres du modele individuel qui repose sur la méthode de
résolution dite « des moindres carrés » permet d’obtenir une estimation en chaque voxel : des
parametres P, du signal estimé (signal reconstruit a partir des régresseurs théoriques et des
paramétres estimés) et de I’erreur résiduelle qui refléte la différence entre les données et le
signal estimé.

L’hypothese de I’effet principal de chaque condition de pointage a été testé contre
I’hypothése nulle utilisant d’une part un test /' de Fisher sur les paramétres p' et p*, d’autre
part en réalisant des r-test de Student sur chacun des paramétres p' et p2. Le contraste entre
les deux conditions de pointage a également été testé contre 1’hypothese nulle, par un test f/'de
Fisher sur les paramétres B' et p* et par un test t de Student pour mesures appariées, sur
chacun des paramétres ' et p*. Ces tests réalisés au niveau individuel ont servi & mener une
premicre analyse exploratoire des données ; les résultats ne seront pas présentés.

L’effet session a ¢été testé au niveau individuel par des contrastes entre sessions
fonctionnelles, toutes conditions confondues, et par condition. L’outil DISTANCE©® a été
employé pour confirmer statistiquement 1’homogénéité des réponses obtenues dans les deux
sessions fonctionnelles pour chacun des sujets. L’homogénéité individuelle inter-session
ayant ainsi été vérifiée, I’effet de chaque condition et I’effet du contraste entre conditions a
été considéré par sujet en combinant les deux sessions fonctionnelles (voir vecteurs de
contraste par condition dans la partie supérieure de la figure 11.9). Les images individuelles
de contraste T sur le paramétre ', pour chaque condition (DIRECTE et CORRIGEE) et
entre les conditions ([DIRECTE — CORRIGEE] et [CORRIGEE — DIRECTE]), ont été

ensuite utilisées dans I’analyse de groupe.

c. Analyse de groupe a effets aléatoires (Random Effect Analysis, RFX)

L'analyse a effets aléatoires, dite de second niveau, prend en compte a la fois la
variabilité intra-individuelle puisqu'elle utilise les résultats issus d'analyses individuelles,
mais aussi la variabilit¢ inter-individuelle. A ce titre, elle permet de généraliser les

conclusions tirées des résultats de 1’échantillon (groupe de sujets) sur lequel est conduite

% DISTANCE® (http://www.madic.org/download/DISTTBx/DISTTBx_main.html) permet de tester 1’hypothése
de distribution normale des données. Cet outil, développé par S. Mériaux et F. Kherif (CEA / SHFJ / MADIC,
Orsay, France, http://www.madic.org), est interfacé avec SPM2. DISTANCE® calcule une distance globale
entre les cartes d’activation de chaque session/sujet a I’aide d’une mesure de similarité (Kherif F., ef al., 2003)
basée sur le coefficient RV (Robert P. and Escoufier Y., 1976) adapté aux données IRMT. Les distances entre les
résultats des différents sujets sont estimées par un test de Cook qui détecte les données/sujets atypiques.
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I'¢tude, a l'ensemble de la population dont 1’échantillon est extrait. L'analyse a effets
aléatoires renseigne donc sur les régions qui sont activées de la méme maniére chez tous les
sujets. Elle repose sur I’hypothése de distribution normale des résultats individuels. Afin de
valider cette hypothése, DISTANCE® a été employé a tester statistiquement 1’homogénéité
des données individuelles pour chaque population (Novices, Experts).

Pour chaque groupe de sujets une analyse a effets aléatoires a été conduite pour
explorer ’effet principal de chacune des conditions de pointage par rapport a la condition
NULLE. Une analyse de conjonction a également été effectuée pour identifier le réseau
commun activé dans les deux conditions de pointage. Enfin, une analyse a effets aléatoires a
aussi été réalisée sur les contrastes entre conditions de pointage (CORRIGEE — DIRECTE, et
DIRECTE — CORRIGEE).

Localisation des foyers d’activation

Dans un premier temps, les activations sont localisées dans le repére commun du
MNI utilis¢ dans SPM ; les coordonnées des centres de masse d’activation sont ensuite
transformées pour identifier des aires cérébrales dans ’atlas de Talairach (Talairach et
Tournoux, 1988)°*. La superposition des foyers d’activation sur I’image anatomique

ey . TP 65
moyenne permet la vérification de I’identification correcte des structures’”.

d. Analyse des délais de l1a réponse hémodynamique par rapport a la fonction

canonique

Calcul du délai de la réponse hémodynamique individuelle

Le paramétre ' représente I’amplitude de la réponse hémodynamique modélisée par la
fonction canonique alors que le paramétre p* refléte ’amplitude de la réponse modélisée par
la dérivée de la fonction canonique. L’amplitude de la composante dérivée est associée au
délai de la réponse mesurée par rapport a la fonction de réponse hémodynamique canonique
(Friston K. J. et al.,, 1998). Dans ce contexte, un décalage temporel de la réponse
hémodynamique par rapport a la fonction canonique se traduit par une augmentation relative
du paramétre B2 par rapport au du parametre 1 (en valeur absolue) (Friston K. J. ef al.,
1998; Henson R. N. et al., 2002) (figure 11.10). Henson a mis en évidence la relation entre le
décalage temporel A et les valeurs de B1 et 2 (Henson R. N. et al., 2002) :

A=2C/[1+exp(DB2/B1)]-C

ou C=1.78 secondes et D = 3.1

64 L algorithme de transformation non-linéaire (mni2tal) développé par M. Brett a été utilisé (http://www.mrc-
cbu.cam.ac.uk/Imaging/Common/mnispace.shtml).

5 L’ Annexe A6 présente des figures utiles au repérage anatomo-fonctionnel au niveau des hémisphéres
cérébraux (carte de Brodmann, figure A6.1), en particulier en ce qui concerne les aires visuelles occipitales
(figures A6.3) ainsi qu’au niveau du cervelet (figures A6.2).
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En appliquant cette relation a nos données, une carte de délais A a été réalisée pour
chaque condition de chaque session et pour chacun des sujets. Ces cartes ont ensuite été
lissées spatialement en utilisant un filtre Gaussien de 6 x 6 x 6 (mm)’. La différence observée
pour chaque condition entre les deux sessions d’un méme sujet étant statistiquement
négligeable, les cartes de délais A des deux sessions ont ét€ moyennées par condition et par
sujet.

Pour chaque groupe de sujets, une analyse a effets aléatoires (RFX) conduite sur les
cartes de délais pour chaque condition de pointage a permis d’identifier les aires d’intérét

pour ’exploration des délais A.

0 [3 10 PST (s)

1]

Figure 11.10. Parameétres B1 et B2 du modéle en fonction du décours temporel de lar  éponse
hémodynamique. En haut, les courbes représentent des réponses hémodynamiques (en unité
arbitraire en fonction du temps) présentant la méme amplitude maximale mais différant en termes de
décours temporel. En rouge la fonction de réponse hémodynamique canonique, en vert une réponse
plus précoce d'une seconde et en jaune une réponse retardée d'une seconde. En bas sont
représentées les valeurs des parameétres B1 et f2 du modele, associées a chaque type de réponse
(d'apres (Henson R. N. et al., 2002)).
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Analyse a effets fixes (Fixed Effect Analysis, FFX) et variabilité de la réponse

hémodynamique

Afin d’illustrer la variabilité de la réponse hémodynamique dans les aires présentant un
délai A significatif au sein du réseau d’intérét, la réponse hémodynamique a été¢ estimée dans
ces aires a partir d’une analyse a effets fixes (FFX) sur les données des 14 sujets Novices. La
réponse hémodynamique individuelle pour chaque condition dans chaque session a été
estimée par la fonction « plot » de SPM, aux coordonnées des voxels d’intérét. La réponse
hémodynamique moyenne de I’ensemble du groupe a ensuite été calculée pour chacune des
conditions de pointage. Enfin dans chaque aire, les deux courbes de réponse hémodynamique
obtenues pour chaque condition de pointage étaient normalisées afin d’illustrer les

différences d’amplitude et les différences de décours temporels.

Corrélation entre les délais A et les temps de mouvement comportementaux

Dans I’objectif d’identifier les aires dans lesquelles le délai A serait corrélé avec les
délais comportementaux (temps de mouvements), une analyse a effets aléatoires a ¢été
appliquée sur les cartes de délais lissées et moyennées en intégrant les valeurs de temps de
mouvement (moyennes individuelles par condition et par session) comme régresseur pour
chaque condition. Les aires ressortant de ce test étaient sélectionnées (seuil a p < 0.001 non
corrigé pour les comparaisons multiples). Pour chacune de ces aires, les valeurs de A ont été
relevées sur les cartes de délais, aux coordonnées correspondantes, pour chaque condition et
chaque sujet. Un test de corrélation de Pearson a alors été effectué entre les valeurs de A et
les valeurs de temps de mouvement associées (condition, sujet). Les aires qui présentaient
une corrélation significative (p<0.05) pour ’ensemble des sujets en fonction de la condition

de pointage ont ét¢ ainsi identifiées pour chacun des groupes.

e. Comparaison de groupes

Analyse par voxels

La comparaison de groupes repose sur une analyse de variance dans laquelle on
compare le résultat d’une condition ou du contraste entre conditions, chez les novices et chez
les experts. Afin d’éviter les faux positifs et de faire ressortir uniquement les différences
inter-groupes au sein du réseau d’intérét, ces test ont été masqués de facon inclusive par le
résultat de chaque groupe (p non corrigé < 0.05). Le résultat de la comparaison de groupes
était seuillée a p non corrigé < 0.05. Ainsi, on a identifi¢ les aires significativement plus

actives chez les experts par rapport aux novices :
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dans la condition DIRECTE

DIRECTE Experts — DIRECTE Novices
dans la condition CORRIGEE

CORRIGEE Experts — CORRIGEE Novices

De la méme manicre on a identifié les aires significativement moins actives chez les
experts par rapport aux novices :

dans la condition DIRECTE

DIRECTE Novices — DIRECTE Experts

dans la condition CORRIGEE

CORRIGEE Novices — CORRIGEE Experts

Enfin, I’effet de I’interaction entre la condition de pointage et le niveau d’expertise a

été exploré en comparant les contrastes inter-conditions entre les groupes.

[CORRIGEE - DIRECTE] Experts — [CORRIGEE - DIRECTE] Novices

[CORRIGEE - DIRECTE] Novices — [CORRIGEE - DIRECTE] Experts

Analyse par région d’intérét

Des régions d’intérét anatomiques ont été définies sur la base de reperes anatomiques et
sur la base des résultats fonctionnels®®. Dans chaque région d’intérét, la moyenne des B1 était
calculée pour chaque groupe de sujet. La différence de valeurs des « f moyens » entre les
groupes Novices et Experts a été testée statistiquement par un test t de Student pour mesures

appariées.

% Tes boites a outil utilisées étaient Marsbar (http://marsbar.sourceforge.net/) et WFU-PickAtlas
(http://www.fmri.wfubmc.edu/download.htm) interfacées avec SPM.
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CHAPITRE LA

RESULTATS COMPORTEMENTAUX
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EFFET DE LA CORRECTION DE TRAJECTOIRE DE
POINTAGE EN COURS DE MOUVEMENT

A. Effet Session

Une analyse de la variance a deux facteurs, chacun présentant deux niveaux
(ANOVA 2 x 2), a été conduite sur les valeurs des paramétres cinématiques
(valeurs moyennes pour chaque condition et pour chaque session) :

[Session (F1, F2) X Condition (Directe, Corrigée)].

Les résultats de cette ANOVA (présentés dans le Tableau I1IA.1) indiquent
que la différence inter-session n’est statistiquement significative pour aucun des
parametres d’intérét (p [0,16 ; 0,68]). La suite des analyses sera conduite sur les
valeurs individuelles moyennes pour chaque variable et pour chaque condition.

B. Effet de la condition de pointage sur les variab  les spatiales

1. Trajectoire de pointage

L’ensemble des trajectoires du curseur dans le plan de stimulation, pour les
14 sujets, est présenté en annexe (Annexe A3, figure A3.1). Sur les représentations
individuelles de [’ensemble des trajectoires présentées pour chaque cible, on
constate une faible dispersion des trajectoires de pointage attestant d’une réelle
reproductibilité du geste.

Sur la figure IlIA.1, sont présentées les trajectoires de pointage
individuelles moyennes pour chaque cible. Les trajectoires du curseur indiquent
que tous les sujets ont réussi la tdche visuo-manuelle, pointant correctement les
différentes cibles.

Pour I’ensemble des cibles, les sujets ont déplacé le curseur directement sur la cible dés
I’initiation du mouvement. On note que, pour chacune des trois positions initiales (2, 3 et 4),
la direction initiale de pointage est identique quel que soit le statut final de la cible,
stationnaire ou déplacé. La divergence de trajectoire entre les deux conditions apparait dans
le dernier tiers ou le dernier quart du mouvement ; les pointages vers des cibles stationnaires
se poursuivent dans la méme direction alors que, dans le cas de cibles déplacées, la
trajectoire s’incurve pour atteindre la cible en position finale. Les corrections de trajectoire
apparaissent en fin de mouvement, les trajectoires de pointage s’invurcent de fagon
importante ; cependant, il n’apparait pas de changement brusque de trajectoire au cours des
sessions fonctionnelles, (contrairement aux premiers essais observés lors de la session

d’entrainement).
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oraves | | ta | Ao [ame g e [aver Taver
Siﬁ&;m Moy | ET |Moy |ET| Moy | ET | Moy |ET [Moy | DS |Moy |ET |Moy | ET | Moy | ET
F1| DIR |712 113|198 |52|2910|484| 268 |45|515 |89 | - | - | - | - | - | -
F2| DIR |703 147|204 |53|3036|507| 280 |47 | 499 |129| - | - | - | - | - | -
F1| COR |877|114|199 |51 |2951|542| 272 |50 | 680 | 90 | 262 | 38 | 763 | 162| 70 |15
F2| COR |876 |131|207 |54 |3026|497| 279 | 46 | 672 | 101 | 260 | 29 | 797 | 234| 73 |22

p (F1, F2) 0,68 0,16 0,2 0,2 0,29 0,61 0,33 0,33

Tableau IlIA.1. Valeurs moyennes des parameétres cin
la condition.

ématiques en fonction de la session et de
Valeurs moyennes (Moy) et écart-type (ET) du temps d'accélération (TA) et de

lamplitude de la vitesse maximale (AVmax), du temps de mouvement (TM) et du temps de
décélération (TD). Valeurs moyennes et écart-type en condition CORRIGEE, du temps de correction
(rupture de pente, TC) et de I'amplitude de la vitesse a cet instant (AVcor).

H1

H2

H3

Figure
moyennes de pointage.

NA.1.

Trajectoires

individuelles

Déplacements du curseur, pour les N1 a N14
sujets Controles (Novices), moyennés en
fonction des cibles : stationnaires et
déplacées (D21, S2, D23, D32, S3, D34, D43,
S4, D45).
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2. Précision de pointage

Les pointages ont atteint précisément les cibles présentées, dans 1’ensemble des
sessions fonctionnelles chez tous les sujets.

La distribution spatiale des pointages pour chaque cible est représentée sur les figures
par une ellipse entourant les positions terminales du curseur. La comparaison des positions
terminales du curseur a I’issue du pointage par rapport a la position finale de la cible (figure
IITA.3) illustre I’erreur absolue. Les résultats indiquent une dispersion faible, ce qui atteste
d’une grande reproductibilité gestuelle et d’un maintien de la précision de pointage au cours
de I’expérience.

Pour chacune des cibles en positions 2, 3 et 4, la comparaison de la dispersion spatiale
des positions terminales de pointage entre les deux conditions de pointage DIRECTE et
CORRIGEE (figure IIIA 4) illustre 1’erreur relative. Les résultats indiquent que la précision
finale des pointages est équivalente dans les deux conditions DIRECTE et CORRIGEE.

Les valeurs moyennes de I’erreur absolue moyenne (écart entre la position finale du
pointage et la position de la cible visée) indiquent que les pointages sont précis (tableau
IIA.2)%". Les faibles écarts-types relativement a la taille du curseur et de la cible confirment
la reproductibilité gestuelle des comportements. La différence des erreurs absolues pour une
position finale donnée entre les conditions DIRECTE et CORRIGEE n’est pas
statistiquement significative (LSD, t-Test, p > 0,08). La différence des erreurs absolues,
toutes cibles confondues, entre les conditions DIRECTE et CORRIGEE n’est pas
significative (LSD, t-Test, p > 0,1). Les valeurs moyennes d’erreurs relatives (€carts de
positions finales sur une cible donnée entre les conditions DIRECTE et CORRIGEE) sont du
méme ordre de grandeur que les valeurs d’erreur absolue, ce qui confirme ’absence d’effet

de la condition sur la précision de pointage.

67 La taille relative des cibles et du curseur est a considérer pour apprécier les valeurs moyennes et écarts-types
des erreurs absolues et relatives des pointages : cible de 40 pixels soit 3.7 cm de c6té, curseur de 50 pixels soit
4,6 cm de coté.
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C. Effet de la condition de pointage sur les variab  les spatiales

1. Analyse descriptive des profils de vitesse

L’ensemble des profils de vitesse du mouvement dans le plan de
stimulation catégorisés par type de cible pour les 14 sujets Controles, ainsi que

les profils de vitesse moyens sont présentés en annexe (Annexe A3, figure A3.2 et

A4.3). Sur ces représentations individuelles de profils de vitesse catégorisées par

type de cible, on constate un faible écart-type, attestant d’une réelle

reproductibilité des caractéristiques cinématiques du geste.

Sur la figure IlIA.5, sont présentés les profils de vitesse moyens lissés pour
chaque cible issus des données d’un sujet représentatif (N3).

Pour les cibles stationnaires impliquant un pointage DIRECT, les profils de vitesse
présentent un pic de vitesse unique, typique des profils de vitesse observés classiquement
dans le cas de pointages visuo-manuels expérimentaux effectués main-libre (sans joystick).

Pour les cibles déplacées impliquant de corriger la trajectoire de pointage en cours
d’exécution du mouvement, les profils de vitesse présentent un premier pic de vitesse en
phase initiale du mouvement ; ce pic principal est semblable (en amplitude et en latence) a
celui observé en condition DIRECTE. La rupture de pente apparaissant en phase de
décélération caractérise la correction de trajectoire : c’est le point de divergence des profils
entre les deux conditions de pointage. Les profils de vitesse semblent indiquer qu’il n’y a pas
d’arrét total du mouvement. La rupture de pente est le plus souvent suivie d’un plateau, voire
d’un second pic de vitesse de faible amplitude, indiquant un maintien de la vitesse ou une
légere ré-accélération caractérisant une correction progressive de la trajectoire de pointage en
cours d’exécution du mouvement. Le mouvement apparait plus long en condition
CORRIGEE par rapport a la durée de mouvement en condition DIRECTE. Ces observations

issues de I’analyse morphologique purement descriptive des profils de vitesse sont vérifiées

par ’analyse statistique des variables cinématiques.
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Figure IlIA.2.
moyennes pour chaque cible chez un sujet
représentatif (N8). Déplacements moyens du
curseur dans le plan de stimulation. Les pointages
directs (en noir) sont superposés aux pointages
corrigés (en rouge). Pour une cible initiale donnée
(S2, S3 ou S4), la trajectoire initiale de pointage est
identique quel que soit le statut final de la cible
(stationnaire ou déplacée).
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Figure A.3. Précision
terminale de pointage en
fonction de la position finale

de la cible chez un sujet
représentatif (N2). Les cibles
apparaissant en noir sont
représentées a I'échelle
(position centrale du carré-
cible). Les positions terminales
du curseur en condition
DIRECTE apparaissent en vert
(S2, S3, S4). Les positions
terminales du curseur en
condition CORRIGEE
apparaissent en rouge
(respectivement carrés pleins et
vides pour les corrections dans
le sens horaire et anti-horaire).
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fonction de la condition de pointage DIRECTE ou COR

400
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onction de la position finale de la cible et en

RIGEE, chez deux sujets représentatifs

(N12, N14). Les positions terminales du curseur en condition DIRECTE apparaissent en noir (S2, S3,
S4). Les positions terminales du curseur en condition CORRIGEE apparaissent en rouge et bleu,
respectivement pour les corrections dans le sens horaire et anti-horaire.
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2. Analyse statistique des variables cinématiques

Les valeurs moyennes des variables d’intérét (moyennes individuelles et
moyennes de groupe) pour chaque condition sont présentées en annexe (Annexe
A3, tableaux A3.1 et A3.2). Le tableau A3.3 de cette méme annexe présente les
valeurs moyennes des variables d’intérét pour chaque condition et la différence
inter-conditions.

Les résultats de la comparaison des variables entre les deux conditions pour
[’ensemble du groupe (T-tests bilatéraux de Student pour mesures appariées) sont
presentés dans le tableau 11IA4.4, les valeurs différentielles inter-conditions sont
présentées dans le tableau I1IA.3 (le seuil de significativité est pris a p < 0,05). Le
tableau I1IA.8a présente un récapitulatif des valeurs moyennes et des résultats
statistiques de comparaison de moyennes entre conditions de pointage.

Le temps de réaction (TR) moyen est équivalent dans les deux conditions : il est de 261

ms + 34 en condition DIRECTE, et de 263 ms + 34 en condition CORRIGEE ; il n’y a donc

pas de différence significative de temps de réaction a I’apparition de la premiere cible, quel
que soit son statut final (test T de Student bilatéral pour mesures appariées, p = 0,14).

Le temps de mouvement (TM) moyen est de 708 ms =126 en condition DIRECTE, et

de 877 ms £122 en condition CORRIGEE. La différence moyenne pour le groupe est de 169
ms £ 37, ce délai correspondant au temps de mouvement additionnel nécessaire a la
correction de trajectoire. La comparaison des valeurs moyennes individuelles (test T de
Student bilatéral pour mesures appariées) indique que la différence est statistiquement
significative pour 1’ensemble du groupe (p =3 10°).

Le temps d’accélération (TA) moyen est de 201 ms + 51 en condition DIRECTE, et de

203 ms = 51 en condition CORRIGEE. La différence moyenne pour le groupe est proche de
zéro (2 ms + 5). Statistiquement, la comparaison des valeurs moyennes individuelles (test T
de Student bilatéral pour mesures appariées) indique que la différence n’est pas significative
pour I’ensemble du groupe (p = 0,156). Ce qui confirme que le temps de mouvement
additionnel en condition CORRIGEE est lié¢ a une augmentation du temps de décélération. Il
n’y a pas d’effet de la condition sur le temps d’accélération, ce qui confirme le caractere
réactif de la correction de trajectoire en réponse au déplacement non prévisible de la cible.

Le temps de décélération (TD) moyen est de 507 ms = 100 en condition DIRECTE, et

de 676 ms + 95 en condition CORRIGEE. La différence moyenne pour le groupe est de
169ms +37, et égale au temps de mouvement additionnel, indiquant que la correction de
trajectoire a lieu en phase de décélération. La comparaison des valeurs moyennes
individuelles (test T de Student bilatéral pour mesures appariées) indique que la différence

est statistiquement significative pour I’ensemble du groupe (p = 3 10™'%). Le pourcentage de
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décélération du temps de mouvement est en moyenne de 72% + 5 en condition DIRECTE et
de 77% + 4 en condition CORRIGEE.

L’amplitude moyenne de la vitesse maximale®® (AVmax) est de 274 cm/sec + 44 (2973
pix/sec = 475) en condition DIRECTE, et de 276 cm/sec £ 46 (2989 pix/sec = 500) en

condition CORRIGEE. La différence moyenne pour le groupe est de 1 cm/sec + 5 (16 pix/sec
+ 53). Statistiquement, la comparaison des valeurs moyennes individuelles (test T de Student
bilatéral pour mesures appariées) indique que la différence n’est pas significative pour
I’ensemble du groupe (p = 0,293).

En condition CORRIGEE, le temps de correction (TC) est en moyenne de 261 ms + 33.

L’amplitude de la vitesse a I’instant de correction (c'est-a-dire a la rupture de pente

caractéristique de la correction de la trajectoire) (AVcor) est en moyenne de 72 cm/sec + 18
(780 pix/sec = 191). Individuellement, la vitesse a 1’instant de la correction n’est jamais

nulle, ce qui confirme que la correction de trajectoire se fait en cours de mouvement.

ll. EFFET DE L'EXPERTISE SUR LE CONTROLE VISUO-
MANUEL

A. Effet Session

Les valeurs des parametres cinématiques ont été moyennées par condition,
par session et par groupe (tableau IIIA.5). L effet du facteur Session a ainsi pu
étre évalué au moyen d’une analyse de variance a trois facteurs, chacun
présentant deux niveaux (un facteur inter-groupe et deux facteurs intra-groupe) :
ANOVA2x2x2:

[Groupe (Novices, Experts) X Session (FI, F2) X Condition (Directe,
Corrigée)].

On note que la différence inter-sessions n’est statistiquement significative
pour aucun des parametres d’intérét (voir les valeurs de p dans la derniere ligne
du tableau I114.5). Les données des deux sessions sont par conséquent regroupées
pour la suite des analyses.

B. Effet de I'expertise en fonction de la condition sur les

variables spatiales

1. Trajectoire de pointage

L’ensemble des trajectoires du curseur dans le plan de stimulation, pour les
11 sujets Experts, est présenté en annexe (Annexe A3, figure A3.4). Sur les
représentations individuelles de [’ensemble des trajectoires catégorisées par

%8 Les valeurs de vitesse angulaire maximale exprimée en degré par seconde sont présentées dans les Tableaux
A3.8 et A3.9 de I’Annexe A3.
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cible, on constate une faible dispersion des trajectoires de pointage, attestant

d’une réelle reproductibilité du geste®.

Sur la figure II1A.6 sont présentées les trajectoires de pointage individuelles
moyennes pour chaque cible.

Les trajectoires du curseur indiquent que tous les sujets ont réussi la tiche visuo-
manuelle, pointant correctement les différentes cibles. Pour I’ensemble des cibles, les sujets
Experts ont dirigé le curseur vers la cible, dés I’initiation du mouvement. On note que les
trajectoires observées chez le sujet E11 ne s’orientent pas directement vers la cible, le
mouvement partant systématiquement vers le haut avant de se diriger vers la cible. Ce
comportement est reproductible sur I’ensemble des cibles et pendant toute la durée de
I’expérience. Pour ’ensemble des sujets Experts, la direction initiale de pointage pour
chacune des trois positions initiales (2, 3 et 4) est identique quel que soit le statut final de la
cible, stationnaire ou déplacé. De la méme maniére, pour le sujet E11, les trajectoires
initiales de pointage se superposent quel que soit le statut final de la cible, stationnaire ou
déplacé. Le départ systématique vers le haut n’a donc pas déclenché le déplacement de la
cible prématuré ; ce sujet a donc réalisé correctement la tiche (correction sur le mode
réactif). La divergence de trajectoire entre les deux conditions apparait trés tardivement,
essentiellement dans le dernier quart du mouvement; les pointages vers des cibles
stationnaires se poursuivent dans la méme direction alors que, dans le cas de cibles
déplacées, la trajectoire s’incurve pour atteindre la cible en position finale.

Il apparait néanmoins que les corrections de trajectoire pour le groupe Experts
s’effectuent de facon plus brutale que les corrections relativement progressives observées
dans le groupe Novices. Les variables cinématiques indiqueront si ce résultat est la

conséquence d’une vitesse de pointage plus grande.

% On note néanmoins une dispersion plus importante pour les cibles 2, 2-1 et 2-3 chez les sujets E4 et E5, qui
ont rapporté une géne pour 1’atteinte de ces cibles. Ce manque d’ergonomie a été attribué a la prise en main du
joystick 1égérement différente par rapport au reste des sujets.
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Ecart absolu du pointage par rapport a la Ecart relatif entre pointage DIRECT et
cible CORRIGE

Cibles | Moy (pix) |ET (pix) |Moy (cm) |ET (cm) |Moy (pix) |ET (pix) |Moy (cm) |ET (cm)
2 10 5 0,92 0,46 - - - -

32 12 7 1,11 0,67 10 5 0,92 0,46

23 12 7 1,11 0,64 9 6 0,82 0,56

3 12 5,5 1,09 0,50 - - - -

43 12,5 9 1,16 0,86 12 7 1,13 0,63

34 17 9 1,59 0,82 14 10 1,3 0,9

4 12 6 1,15 0,57 - - - -

Tableau IllA.2. Erreurs absolues et erreurs relativ  es de pointage en fonction du type de cible.
Les valeurs moyennes (Moy) et écart-type (ET) sont exprimés en pixels (pix) ou en centimétres (cm).
L'erreur absolue correspond a I'écart entre la position finale de pointage et la position de la cible
visée. L'erreur relative correspond a I'écart entre la position finale moyenne des pointages DIRECT
sur une cible donnée et la position finale moyenne des pointages CORRIGES terminant sur la méme
cible.

5500 Figure IIIA.5. Profils de vitesse moyens par
cible d’'un sujet Contréle.

Profils de vitesse (moyenne en trait plein,
écart-type en pointillés) pour un sujet (N3),
catégorisés par cible stationnaire (colonnes
. ] centrales: S2, S3, S4), deplacée vers la
5500 gauche (colonnes de gauche: D21, D32, D43)
et vers la droite (colonnes de droite: D23,
D34, D45).

Cible 2

Cible 2

Witesse

-500
5500

Cible 4

-200 200 200 800 -200 eno
D.Gauche Stat. D.Droit

Temps

A AVmax X AVmax X
Groupe Controle T™M (cor-DiR) TAcorDR) TD(cor-nIR) piX/éCeog DIR) Cm/(sceo('? DIR)
Moyenne 169 2 169 16 1
Ecart-type 37 5 37 53 5
Erreur-standard 10 1 10 14 1

Tableau Il1A.3. Différences moyennes entre les vari ables cinématiques moyennes de la
condition CORRIGEE par rapport a la conditon DIREC TE. Les temps sont exprimés en
millisecondes. TM, temps de mouvement; TA, temps d’accélération; TD, temps de décélération ;
AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec).

Effet
CONDITION TR ™ TA TD AVmax
0,138 0,000 * 0,156 0,000 * 0,293
P 1’37%110 E- 2,855E-10 1,562E-01 3,004E-10 2,927E-01

Tableau llIA.4. Résultats de la comparaison des variables mesurées (TR, TM, TA, TD, AVmax)
pour I'ensemble du groupe (n = 14 ; test T de Stude nt bilatéral pour mesures appariées). La
premiére ligne indique les valeurs de p au millieme prés, les valeurs marquées d’'un astérisque sont
significatives (p < 0,05), la seconde ligne indique plus précisément la valeur de p.
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2. Précision de pointage

De méme que pour le groupe des Novices, la dispersion des positions
terminales du curseur en fonction de la position finale de la cible indique que les
sujets pointent précisément les cibles présentées dans les deux conditions de
pointage DIRECTE et CORRIGEE (voir figure IIIA.7 et tableau I1IA.6).

Effet de la condition de pointage sur 1’erreur absolue et I’erreur relative de pointage des

Experts

Les valeurs moyennes d’erreur absolue des pointages réalisés par les Experts en
condition DIRECTE et CORRIGEE ne présentent pas de différence significative. Ceci
indique que la précision terminale des pointages reste identique que les sujets aient ou non a
corriger leur geste pour atteindre la cible (tableau IIIA.5). De plus, les écarts-types étant
relativement faibles au regard de la consigne (compromis entre la vitesse, la précision et la
capacité a corriger), de la taille des cibles et du curseur, la précision visuo-manuelle apparait
reproductible au sein d’une méme condition de pointage et d’une condition a 1’autre.

Toutes cibles confondues, il n’y a pas d’effet significatif de la condition sur la précision
de pointage chez les Experts (p = 0,07). Les valeurs moyennes d’erreurs relatives (€écarts de
positions finales sur une cible donnée entre les conditions DIRECTE et CORRIGEE) sont
équivalentes aux valeurs d’erreur absolue, ce qui confirme 1’absence d’effet de la condition

sur la précision de pointage.

Effet de la position terminale des cibles sur la précision de pointage des Experts

Considérant les erreurs de pointage pour une position finale donnée, on note que la
différence des erreurs absolues, entre les conditions DIRECTE et CORRIGEE, n’est pas
statistiquement significative pour les positions finales 2 et 4 (LSD, t-Test, p > 0,07). En
revanche, pour la position finale 3, la différence de position terminale du curseur entre les
conditions DIRECTE (S3) et CORRIGEE dans le sens horaire (D23) est significative (LSD,
t-Test, p=0,01) ; alors que la différence de position terminale du curseur entre les conditions
DIRECTE (S3) et CORRIGEE dans le sens anti-horaire (D43) n’est pas significative (LSD,
t-Test, p=0,87).
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Interaction entre I’effet de la condition de pointage et le niveau d’expertise sur la

précision

Considérant 1’ensemble des cibles et des conditions de pointage, il y a un effet
significatif de I’expertise sur les valeurs moyennes d’erreur absolue LSD, t-Test, p = 0,009),
les valeurs des Experts étant supérieures. Il n’y a néanmoins pas d’effet de I’expertise sur
I’écart-type. Les sujets Experts sont donc 1égérement moins précis que les sujets Novices, les
deux groupes présentant cependant une reproductibilité comparable de la précision des
pointages. Considérant ’ensemble des cibles et des conditions de pointage, il n’y a pas
d’effet significatif de ’expertise sur I’erreur relative (LSD, t-Test, p = 0,08). Il n’y a donc
pas d’effet de la condition de pointage, sur la précision terminale de pointage quelque soit le

niveau d’expertise visuo-motrice.

Interaction entre ’effet de la position terminale des cibles et le niveau d’expertise sur la

précision

Les différences inter-groupe ont également ¢té analysées considérant les valeurs
moyennes d’erreurs absolues pour chaque type de cible. Pour 1’ensemble des cibles
stationnaires impliquant un pointage DIRECT (S2, S3, S4) et pour deux des cibles déplacées
impliquant un pointage CORRIGE (D43, D34) la différence inter-groupe n’est
statistiquement pas significative (LSD, t-Test, p > 0,08). Pour les deux autres cibles
déplacées impliquant un pointage CORRIGE (D23, D32) la différence inter-groupe est
statistiquement significative (LSD, t-Test, pp23 = 0,001, pp32 = 0,003).
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Groupe | Session | Condition TA AVmax ™ D T Aveor
Moy | DS | Moy | DS | Moy | DS | Moy | DS | Moy | DS | Moy | DS
Novices F1 DIR 198 | 52 |2910| 484 | 712 | 113 | 515 | 89 - - - -
Novices F2 DIR 204 | 53 |3036| 507 | 703 | 147 | 499 | 119 - - - -
Novices F1 COR 199 | 51 |2951| 542 | 877 | 114 | 680 | 90 | 262 | 38 | 763 | 162
Novices F2 COR 207 | 54 |3026| 497 | 876 | 131 | 672 | 101 | 260 | 29 | 797 | 234
Experts F1 DIR 139 | 21 |3785| 710 | 508 | 53 | 369 | 54 - - - -
Experts F2 DIR 138 | 21 |3571| 862 | 553 | 65 | 416 | 69 - - - -
Experts F1 COR 140 | 18 [3844| 741 | 720 | 62 | 580 | 58 | 237 | 17 | 462 | 145
Experts F2 COR 138 | 21 |3625| 855 | 724 | 72 | 586 | 67 | 229 | 38 | 508 | 184
p (F1, F2) 0,52 0,48 0,31 0,38 0,35 0,20

Tableau IlIA.5. Valeurs moyennes des paramétres com
la session et de la condition.

portementaux en fonction du groupe, de

Valeurs moyennes (Moy) et déviations standards (DS) du temps

d’'accélération (TA) et de I'amplitude de la vitesse maximale (AVmax), du temps de mouvement (TM)
et du temps de décélération (TD). Valeurs moyennes et déviations standards, en condition
CORRIGEE, de linstant de la correction (rupture de pente, TC) et de 'amplitude de la vitesse a cet
instant (AVcor). Les valeurs temporelles sont exprimées en millisecondes, et les vitesses en pixels par
seconde. La derniére ligne du tableau représente la valeur de p pour le facteur Session sur chacun
des paramétres.

E1

E3

E4

ES

Figure
moyennes de pointage.

curseur, pour les E1 a E11 sujets Experts,

IA.6.

Trajectoires

individuelles

Déplacements du

moyennés en fonction des cibles : stationnaires et
déplacées (D21, S2, D23, D32, S3, D34, D43, S4,
D45).

Résultats comportementaux

118



C. Effet de I'expertise en fonction de la condition sur les

variables cinématiques

1. Analyse descriptive des profils de vitesse

L’ensemble des profils de vitesse de mouvement dans le plan de
stimulation catégorisés par type de cible pour les 11 sujets Experts, et les profils
de vitesse moyens sont présentés en annexe (Annexe A3, figure A3.5 et A3.6). Sur
ces représentations individuelles des profils de vitesse catégorisés par type de
cible, on constate un faible écart-type attestant d’une réelle reproductibilité des
caracteristiques cinématiques du geste.

Sur la figure 1IIA.9 sont présentés les profils de vitesse moyens pour chaque
cible et lissés issus des données d’un sujet représentatif (E6).

La morphologie des profils de vitesse des Experts est comparable a celle des profils de
vitesse des Novices. Pour les cibles stationnaires impliquant un pointage DIRECT, les profils
de vitesse présentent un pic de vitesse unique, typique des profils de vitesse observés dans le
cas de pointages visuo-manuels expérimentaux main-libre. Pour les cibles déplacées
impliquant de corriger la trajectoire de pointage en cours d’exécution du mouvement, les
profils de vitesse présentent un premier pic de vitesse en phase initiale du mouvement ; ce
pic principal est semblable a celui observé en condition DIRECTE. La rupture de pente,
apparaissant en phase de décélération caractérisant le début de la correction de trajectoire,
marque le point de divergence des profils entre les deux conditions de pointage. Les profils
de vitesse semblent indiquer qu’il n’y a pas d’arrét total du mouvement, méme si la vitesse
au début de la correction semble plus faible que chez les Novices. La rupture de pente est le
plus souvent suivie d’un plateau (pour les sujets E3 et E8) ou d’un second pic de vitesse de
faible amplitude (pour le reste des sujets), indiquant un maintien de la vitesse ou une légere
ré-accélération ; ceci est caractéristique de la correction de la trajectoire de pointage en cours
d’exécution du mouvement, correction cependant moins progressive que chez les Novices.
Le mouvement apparait plus long en condition CORRIGEE par rapport a la durée de

mouvement en condition DIRECTE.

Ces observations, issues de I’analyse purement descriptive des profils de vitesse, sont

vérifiées par I’analyse statistique des variables cinématiques.
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Figure IIIA.7. Précision terminale de pointage en f  onction de la position finale de la cible et en
fonction de la condition de pointage DIRECTE ou COR RIGEE, chez deux sujets Experts
représentatifs (E1, E6). Les positions terminales du curseur en condition DIRECTE apparaissent en
noir (S2, S3, S4). Les positions terminales du curseur en condition CORRIGEE apparaissent en rouge
et bleu respectivement pour les corrections dans le sens horaire et anti-horaire.

Ecart absolu du pointage par rapport a la Ecart relatif entre pointages DIRECT et
cible CORRIGE
Cibles | Moy (pix) |ET (pix) [Moy (cm) |[ET (cm) [Moy (pix) |ET (pix) |Moy (cm) |ET (cm)
2 15 9 1,40 0,81 - - - -
32 21 9 1,92 0,85 13 8 1,24 0,77
23 22 7 2,00 0,61 19 9 1,73 0,80
3 14 7 1,26 0,65 - - - -
43 14 7 1,31 0,64 14 4 1,25 0,38
34 19 5 1,77 0,50 12 9 1,13 0,82
4 17 8 1,56 0,70 - - - -

Tableau IlIA.6. Erreurs absolues et erreurs relativ. es de pointage en fonction du type de cible.
Les valeurs moyennes (Moy) et écart-type (ET) sont exprimées en pixels (pix) ou en centimetres (cm).
L’erreur absolue correspond a I'écart entre la position finale de pointage et la position de la cible
visée. L'erreur relative correspond a I'écart entre la position finale moyenne des pointages DIRECTS
sur une cible donnée et la position finale moyenne des pointages CORRIGES terminant sur la méme
cible (ces valeurs sont exprimées en pixels ou en centimétres).

35
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B EXPERTS
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-
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|
|
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S2 D32 D23 S3 D43 D34 S4
Cibles

Figure IlIA.8. Comparaison de la précision terminal e de pointage entre les Novices et les
Experts. Représentation graphique de I'erreur absolue des pointages (en cm) en fonction de la
position finale de la cible.
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Figure 1lIA.9. Profils de vitesse moyens

par cible d'un sujet Expert.

Profils de

vitesse (moyenne en trait plein, écart-type
en pointillés) pour un sujet (N3), catégorisés
par cible stationnaire (colonnes centrales:
S2, S3, S4), déplacée vers la gauche
(colonnes de gauche: D21, D32, D43) et
vers la droite (colonnes de droite: D23, D34,

D45).
=500
S500
-SD-DZDD 200 -200 00 -Z00 200
[.Gauche D Droit
Groupe NOVICES Groupe EXPERTS
™ TA ™ A_Vmax AVmax ™ TA ™ A_Vmax AVmax
pix/sec | cm/sec pix/sec | cm/sec
Moyenne 169 2 169 16 1 192 1 190 57 5
Ecart-type 37 5 37 53 5 68 3 70 68 6
Erreur-
standard 10 1 10 14 1 18 1 19 18 2

Tableau IlIA.7. Valeurs différentielles moyennes in

d'intérét pour chaque groupe Novices et Experts.
standards des temps de mouvement (TM), temps d’accélération (TA) et temps de décélération (TD)
sont exprimés en millisecondes ; I'amplitude de la vitesse maximale (AVmax) est exprimée en pixels
par seconde et en centimétres par seconde.

ter-conditions pour I'ensemble des variables

Les moyennes, écarts-types et erreurs-
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2. Analyse statistique des variables cinématiques

L’ensemble des valeurs moyennes des variables d’intérét (moyennes
individuelles et moyennes du groupe Expert) pour chaque condition et les
résultats de la différence entre conditions, est présenté en Annexe A3 (tableaux
A3.4, A3.5, A3.6). Le tableau A3.7 de cette méme annexe présente les valeurs
moyennes des variables d’intérét de chaque groupe et la différence inter-groupes.
Les tableaux I1IA.8 b, c et d présentent le récapitulatif des valeurs moyennes et
des résultats statistiques des comparaisons de moyenne inter-conditions et inter-
groupes.

a. Effet de ’expertise en condition DIRECTE (figure I11A.10)

Le temps de réaction (TR) moyen est 1égerement plus €levé chez les Experts 275 ms +

46 que chez les Novices (TR = 261 ms + 34). Néanmoins, la différence inter-groupes n’est
pas statistiquement significative (test T de Student bilatéral pour mesures non appariées, p =

0,405).

Le temps de mouvement (TM) moyen est de 708 ms &+ 126 pour les Novices, et de 530
+ 48 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 178 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,000006).

Le temps d’accélération (TA) moyen est de 201 ms + 51 pour les Novices, et de 138 +

20 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 62 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00040).

Le temps de décélération (TD) moyen est de 507 ms = 100 pour les Novices et de 392

ms + 52 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 114 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00087). En moyenne, 72% + 5 du temps de mouvement des
Novices correspondent a la phase de décélération. Cette proportion est conservée chez les
Experts pour lesquels 74% + 5 du temps de mouvement correspondent a la phase de
décélération.

L’amplitude moyenne de la vitesse maximale’’ (AVmax) est de 274 cm/sec + 44 (2973

pix/sec + 475) pour les Novices et de 339 cm/sec + 69 (3678 pix/sec £ 745) pour les Experts.
La différence moyenne inter-groupes de 65 cm/sec (705 pix/sec) est statistiquement

significative (LSD test, p = 0,00671).

7 Pour les Experts comme pour les Novices, les valeurs de vitesse angulaire maximale exprimée en degré par
seconde sont présentées dans les Tableaux A3.8 et A3.9 de I’Annexe A3.

Résultats comportementaux 122



b. Effet de I’expertise en condition CORRIGEE (figure IT1IA.11)

Le temps de réaction (TR) est 1égerement plus élevé chez les Experts 274 ms + 45 que

chez les Novices (TR = 263 ms + 34). Néanmoins, la différence inter-groupes n’est pas
statistiquement significative (test T de Student bilatéral pour mesures non appariées, p =
0,508).

Le temps de mouvement (TM) moyen est de 877 ms + 122 pour les Novices et de 722 +

58 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 155 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00035).

Le temps d’accélération (TA) moyen est de 203 ms + 51 pour les Novices, et de 139 +

19 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 64 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00031).

Le temps de décélération (TD) moyen est de 676 ms = 95 pour les Novices et de 583

ms * 53 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 93 ms est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00628). En moyenne, 77% + 4 du temps de mouvement des
Novices correspondent a la phase de décélération. Cette proportion est conservée chez les
Experts pour lesquels 81% =+ 3 du temps de mouvement correspondent a la phase de
décélération.

L’amplitude moyenne de la vitesse maximale (AVmax) est de 276 cm/sec + 46 (2989

pix/sec = 500) pour les Novices et de 344 cm/sec = 70 (3735 pix/sec = 757) pour les Experts.
La différence moyenne inter-groupes de 69 cm/sec (746 pix/sec) est statistiquement
significative (LSD test, p = 0,00428).

Le temps de correction (TC) moyen est de 261 ms + 33 pour les Novices et de 233 ms

+ 23 pour les Experts. La différence moyenne inter-groupes de 28 ms est statistiquement

significative (LSD test, p = 0,02544). L’amplitude de la vitesse a la rupture de pente

caractérisant le début de la correction de la trajectoire (AVcor) est en moyenne de 72 cm/sec
+ 18 (780 pix/sec = 191) pour les Novices et de 45 cm/sec = 13 (485 pix/sec = 140) pour les
Experts. Notons que pour les Experts comme pour les Novices, individuellement, la vitesse a
I’instant de la correction n’est jamais nulle, ce qui confirme que la correction de trajectoire se
fait en cours de mouvement. Considérant 1I’amplitude de la vitesse au début de la correction
de trajectoire, la différence moyenne inter-groupes de 27 cm/sec (295 pix/sec) est

statistiquement significative (LSD test, p = 0,00027).
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Condition DIRECTE
*
*
*
*
T™ (ms) TA (ms) TD (ms) Avmax (cm/sec)
m Novices 708 201 507 274
m Experts 530 138 392 339

Figure IlIA.10. Représentation graphique des moyenn  es de groupe des variables cinématiques
mesurées en condition DIRECTE. Le temps de mouvement (TM), le temps d’accélération (TA) et le
temps de décélération (TD) sont exprimés en millisecondes ; I'amplitude de la vitesse maximale
(AVmax) est exprimée en centimétres par seconde. Les différences inter-groupes significatives (p <
0,05) sont marquées d’un astérisque.

Condition CORRIGEE
*
* *
=
T™ (ms) TA (ms) TD (ms) Avmax (cm/sec) TC (ms) Awvcor (cm/sec)
m Novices 877 203 676 276 261 72
m Experts 722 139 583 344 233 45

Figure 1l1A.11. Représentation graphique des moyenn es de groupe des variables cinématiques
mesurées en condition CORRIGEE. Le temps de mouvement (TM), les temps d’accélération (TA) et
de décélération (TD), le temps de correction (TC) sont exprimés en millisecondes ; les amplitudes de
la vitesse maximale (AVmax) et de la vitesse au début de la correction de trajectoire (AVcor) sont
exprimées en centimeétres par seconde. Les différences inter-groupes significatives sont marquées
d’'un astérisque.
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Figure 11IA.12. Comparaison entre Novices et Expert s des performances comportementales.
Comparaison de la vitesse et de la précision (& gauche) et des temps de mouvement (a droite) entre
les 14 sujets Novices et les 11 sujets Experts.
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c. Interaction entre I’effet de la condition de pointage et le niveau d’expertise

(figure I1T1A.11 et I1TA.12)

En comparant 1’ensemble des valeurs moyennes des variables d’intérét (Tableau
IITA.7), on constate que les différences observées entre les conditions de pointage
(CORRIGEE — DIRECTE) sont comparables d’un groupe & I’autre. L’ensemble des
comparaisons suivantes des valeurs différentielles inter-conditions entre les deux groupes
Novices et Experts, a été réalis¢ par des tests T de Student bilatéraux pour mesures non
appariées (échantillons de taille et de variances inégales).

Les différences des temps de réaction a I’apparition de la premicre cible (de I’ordre de

quelques millisecondes) sont négligeables dans les deux groupes, et la différence inter-
groupes n’est pas significative (test T de Student, p =0,112).
La différence de temps de mouvement entre les conditions CORRIGEE et DIRECTE

est de 169 ms + 37 pour les Novices et de 192 ms + 68 pour les Experts. Statistiquement, les
valeurs différentielles inter-conditions des deux groupes ne diffeérent pas significativement
(test T de Student, p = 0,3381).

La différence de temps d’accélération entre les conditions CORRIGEE et DIRECTE est

de 2 ms + 5 pour les Novices et de 1 ms + 3 pour les Experts. Statistiquement, les valeurs
différentielles inter-conditions des deux groupes ne différent pas significativement (test T de
Student, p = 0,4172).

La différence de temps de décélération entre les conditions CORRIGEE et DIRECTE

est de 169 ms + 37 pour les Novices et de 190 ms + 70 pour les Experts. Statistiquement, les
valeurs différentielles inter-conditions des deux groupes ne different pas significativement
(test T de Student, p = 0,3749).

La différence d’amplitude de la vitesse maximale entre les conditions CORRIGEE et

DIRECTE est de 1 cm/sec = 5 (16 pix/sec = 53) pour les Novices et de 5 cm/sec £ 6 (57

pix/sec £ 68) pour les Experts. Statistiquement, les valeurs différentielles inter-conditions des

deux groupes ne différent pas significativement (test T de Student, p =0,1151).
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Tableaux IlIA.8. Récapitulatifs des valeurs moyenne s (+/- écart-types) dans les conditions
DIRECTE et CORRIGEE, et des valeurs différentielles  (+/- écart-types) entre les conditions
(COR-DIR), chez les NOVICES et les EXPERTS, et pour la différence inter-groupe (EXP — NOV).
Valeurs statistiques de p associé au test de comparaison de moyenne entre conditions de pointage ou
entre groupe (ns : non significatif ; * & *** significatif p <0,05 a trés significatif p < 0,001).

NOVICES Erreur R ™ TA TD |AVmax | TC | Avcor
Absolue
1.05 261 708 201 507 274
DIRECTE +1-035 | +/-34 | +-126 | +-51 | +/-100 | +/- 44
] 124 263 877 203 676 276 261 72
CORRIGEE | |/ "053 | +/-34 | +-122 | +-51 | +-95 | +-46 | +-33 | +-18
0.19 2 169 2 169 1
COR -DIR +/- 0,40 +-6 | +-37 | +-5 | +-37 | +/-5
5(COR. DIR) 0,096 01378 | 310-10 | 0156 |310-10 | 0,293
ns ns ns ns

Tableau IlIA.8a. Tableau récapitulatif de la compar aison statistique des valeurs moyennes
comportementales entre les conditions DIRECTE et CO  RRIGEE de pointage chez les NOVICES.

DIRECTE Erreur R ™ TA TD | AVmax
Absolue

1.05 261 708 201 507 274

NOVICES +-035 | +-34 | +/-126 | +-51 | +-100 | +/-44
141 275 530 138 392 339

EXPERTS +-046 | +-46 | +-48 | +-20 | +-52 | +-69
EXP - NOV 0,36 14 -178 -62 114 65

o(EXP.NOV) | 00375 o,s25 6105 | 00004 | 0,0009 | 0,0067

Tableau IlIA.8b. Tableau récapitulatif de la compar aison statistique des valeurs moyennes
comportementales en condition DIRECTE entre les gro  upes NOVICES et EXPERTS.

CORRIGEE Erreur R ™ TA TD |AVvmax | TC | Avcor
Absolue
124 263 877 203 676 276 261 72
NOVICES +-053 | +-34 | +-122 | +/-51 | +-95 | +-46 | +-33 | +/-18
175 274 722 139 583 344 233 45
EXPERTS +1-040 | +/-45 | +/-58 | +/-19 | +/-53 | +-70 | +-23 | +/-13
EXP - NOV 051 11 -155 -64 .03 69 .28 27
0,015 0508 | 0,0003 | 0,0003 | 0,0063 | 0,0043 | 0,0254 | 0,0003
p(EXP’ NOV) * ns *%%k *%%k *% *% * *%%

Tableau IlIA.8c. Tableau récapitulatif de la compar aison statistique des valeurs moyennes
comportementales en condition CORRIGEE entre les gr  oupes NOVICES et EXPERTS.

Erreur
COR-DIR o TR ™ TA ™ | AVmax
1.04 2 169 2 169 1
NOVICES +/-0.42 +-6 | +-37 | +-5 | +-37 | +-5
134 1 192 1 190 5
EXPERTS +/- 0,38 -4 | +-68 | +-3 | +-70 | +-6
EXP - NOV 03 3 23 1 21 4
S(EXP, NOV) 0.08 0112 | 03381 | 04172 | 03749 | 01151
ns ns ns ns ns ns

Tableau IlIA.8d. Tableau récapitulatif de la compar aison statistique des valeurs moyennes
comportementales différentielles inter-condition (C OR-DIR) entre les groupes NOVICES et
EXPERTS.
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Pour chaque condition, le contraste des deux séries fonctionnelles en
analyse a effets aléatoires a mis en évidence [’absence d’effet significatif des
sessions (p corrigé < 0.05), permettant de réunir les images de [’ensemble de
[’expérience par condition et par sujet pour la suite des analyses. Par ailleurs, les
tests d’homogénéité intra-groupe réalisés (en utilisant le logiciel DISTANCE®©)
ont mis en évidence une homogénéité intra-groupe, suffisante pour procéder aux
analyses a effets aléatoires (les résultats de ces tests sont présentés dans |’annexe
A4).

Les figures sont toujours présentées en convention neurologique :
[’hémisphere droit est situé a droite de I’'image et inversement. Différentes figures
présentées dans ce manuscrit peuvent aider au repérage anatomo-fonctionnel des
structures cérébrales. La figure 1.5 présente les structures macroscopiques (lobes
et gyri), la figure 1.4 permet d’associer les aires de Brodmann (présentées sur la
figure A6.1 de [’Annexe A6) aux structures fonctionnelles (cortex moteur,
somesthésique, prémoteur, etc.), la figure 1.6 permet quand a elle de distinguer
plus particulierement les aires prémotrices et oculomotrices frontales. Les figures
L1 et A6.3 (Annexe AG6) détaillent respectivement les homonculi moteur et
somesthésique et les aires visuelles occipitales. Enfin, les figures 1.7, 1.8, 1.9 et la
figure A6.2 (Annexe A6) décrivent les disctinction anatomo-fonctionnelles du
cervelet.

Pour la plupart des tests statistiques appliqués a l’analyse de nos données
d’IRMY, les valeurs de p sont corrigées (p FDR-corrected) pour les comparaisons
multiples’".

|. ANALYSES DES DONNEES DU GROUPE NOVICES

Le tableau IIIB.1 présente les résultats des analyses statistiques a effets
aléatoires des effets principaux des conditions de pointage DIRECTE et
CORRIGEE (p < 0,001 corrigé) ainsi que les résultats de ['analyse de
conjonction d’effets des deux conditions (p < 0,005 non corrigé). La figure IIIB.3
présente les résultats de l’analyse a effets aléatoires sur le groupe des sujets
Novices pour les deux conditions de pointage: effets principaux de la condition
DIRECTE superposés aux effets principaux de la condition CORRIGEE (t-Test de
Student p < 0,0001 corrigé pour les comparaison multiples, foyers supérieurs a
20 voxels).

A. Effets principaux de la condition DIRECTE chez| es Novices

La figure IIIB.1 présente les résultats de [’analyse a effets aléatoires sur le
groupe des sujets Novices pour la condition de pointage DIRECTE (t-Test de
Student, T > 4).

Activations bilatérales du cortex occipital avec une légere prédominance a gauche. Au

niveau du sillon calcarin, du cuneus et du gyrus lingual, les foyers d’activation (Zmax [4,8 ;

6,3], p corrigé < 0,001) correspondent aux aires de Brodmann 17, 18 et 19 qui sous-tendent

' La « correction pour les comparaisons multiples » permet de tenir compte du fait que les tests sont effectués
sur ’ensemble des voxels du foyer d’activation. Les corrections appliquées dans notre étude reposent sur
I’approche FDR (False Discovery Rate) plus sensible que les méthodes traditionnelles reposant sur la théorie des
champs aléatoires gaussiens (pour plus d’information voir http://www.sph.umich.edu/~nichols/FDR/ et
http://www.mrc-cbu.cam.ac.uk/Imaging/Common/randomfields.shtml).
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le cortex visuel primaire et secondaire. Le lobe occipital moyen proche de la jonction
temporo-pariétale est également le sic¢ge d’une activation bilatérale avec une dominance a
gauche (Zmax [3,9 ; 4,4], p corrigé < 0,001, BA 19/37). Cette aire correspond au complexe
visuel sensible au mouvement hMT’?,

Activations bilatérales du lobe pariétal avec une prédominance a gauche. Les aires

activées se distribuent depuis le lobule pariétal supérieur touchant les aires de Brodmann 5 et
7, prédominant a gauche (Zmax [3,7; 5,5], p corrigé < 0,001), jusqu’au cortex pariétal
postérieur au niveau des aires de Brodmann 7, 40 et 39 prédominant également a gauche
(Zmax [4,8 ; 5,3], p corrigé < 0,001).

Activations du cervelet prédominantes a droite. Le lobe antérieur est activé au niveau

du culmen droit et du lobule quadrangulaire gauche (Zmax [5,4 ; 5,8], p corrigé < 0,001).
L’activation dans le lobe postérieur (lobule VIIa et VIII) présente également une
prédominance a droite ; elle concerne le déclive du cervelet (Zmax [5,5; 6,3], p corrigé <
0,001), le lobule semi-lunaire inférieur et le tonsille (Zmax [3.,9 ; 6,3], p corrigé < 0,001).
Des noyaux du pons sont également activés (Zmax [4,5], p corrigé < 0,001).

Activations sous-corticales largement prédominantes a gauche. A gauche, le thalamus

est activé (Zmax [4,7 ; 5,5], p corrigé < 0,001) ainsi que le putamen (Zmax [4,3; 5,0], p
corrigé < 0,001). On remarque, plus caudalement, une activation au niveau du tronc cérébral.

Activations frontales bilatérales, largement prédominantes a gauche, au niveau des gyri

frontaux correspondant a I’aire de Brodmann 6, 8 et 44. Le gyrus frontal supérieur est activé
de facon bilatérale (Zmax [3,8 ; 5,5], p corrigé < 0,001), siege du cortex prémoteur dorsal et
de I’aire oculomotrice frontale FEF. Le gyrus frontal dorsal (proche du gyrus cingulaire),
sous-tendant I’aire motrice supplémentaire et 1’aire oculomotrice supplémentaire SEF, est
¢galement activé a gauche (Zmax [4,1 ; 4,8], p corrigé < 0,001).

Il apparait aussi une activation bilatérale prédominant a gauche plus latéralement au
niveau du gyrus frontal inférieur, proche de I’insula et du sillon latéral (Zmax [4,2 ; 4,4], p
corrigé < 0,001) touchant les aires de Brodmann 6 et 44.

Activation du sillon central et des gyri pré- et post-centraux gauches. Au niveau frontal,

I’aire de Brodmann 4, siege du cortex moteur de la main droite et de ’avant-bras, est
fortement activée (Zmax [4,6; 5,7], p corrigé < 0,001). Au niveau pariétal, 1’activation
englobe les aires de Brodmann 1, 2 et 3 (Zmax [3,9; 5,5], p corrigé < 0,001), cibles de

projection des afférences somesthésiques provenant du membre supérieur controlatéral.

72 Rappelons que cette région est I’équivalente de I’aire V5 identifiée chez le singe (également appelée MT pour
temporale moyenne, ou encore MST pour temporale moyenne supéricure). Elle est appelée chez I’humain V5,
hMT ou MT+ ou encore hMT+. Cette aire sera désignée dans la suite de ce manuscrit comme le complexe de
perception du mouvement hMT (ou complexe visuel sensible au mouvement hMT).
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Figure 1lIB.1. Activations résultant de l'analyse a effets aléatoires de I'effet principal de la
condition de pointage DIRECTE (14 Novices). Ces résultats fonctionnels (carte SPMT résultant du
t-test appliqué a la RFX sur la condition DIRECTE, T > 4) sont représentés en coupe axiale (tous les 6
mm), sur 'image anatomique moyenne des 14 images anatomiques normalisées des sujets Novices.
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Figure 1lIB.2. Activations résultant de l'analyse a effets aléatoires de I'effet principal de la
condition de pointage CORRIGEE (14 Novices). Ces résultats fonctionnels (carte SPMT résultant
du t-test appliqué a la RFX sur la condition CORRIGEE) sont représentés en coupe axiale (tous les 6
mm), sur 'image anatomique moyenne des 14 images anatomiques normalisées des sujets Novices.
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B. Effets principaux de la condition CORRIGEE chez les Novices
La figure IIIB.2 présente les résultats de [’analyse a effets aléatoires sur le

groupe des sujets Novices pour la condition de pointage CORRIGEE (t-Test de
Student, T > 4).

Activations bilatérales du cortex occipital. Au niveau du sillon calcarin, du cuneus, du

gyrus lingual et du gyrus fusiforme, les foyers d’activation (Zmax [5,4 ; 6,5], p corrigé <
0,001) correspondent aux aires de Brodmann 17, 18 et 19 sous-tendant les cortex visuels
primaire et secondaire. Le lobe occipital moyen, proche de la jonction temporo-pariétale, est
¢galement le siége d’une activation bilatérale, dominant a gauche (Zmax [3,9 ; 5,1], p corrigé
< 0,001, BA 18/19). Cette aire correspond au complexe visuel sensible au mouvement hMT.

Activations bilatérales du lobe pariétal prédominantes a gauche. Les aires activées se

distribuent depuis le lobule parié¢tal supérieur touchant les aires de Brodmann 5 et 7,
prédominant a gauche (Zmax [4,2; 5,6], p corrigé < 0,001), jusqu’au cortex pariétal
postérieur au niveau des aires de Brodmann 7, 40 et 39 prédominant, de fagon notable, a
droite (Zmax [4,4 ; 5,6], p corrigé < 0,001).

Activations du cervelet prédominantes a droite. Le lobe antérieur droit est activé au

niveau du culmen (Zmax [5,5], p corrigé < 0,001). L’activation dans le lobe postérieur
(lobule VIIa et VIII) présente une prédominance a droite, elle concerne le déclive du cervelet
(Zmax [5,5; 6,5], p corrigé < 0,001), le lobule semi-lunaire inférieur et le tonsille (Zmax
[5,4; 6,1], p corrigé < 0,001). Des noyaux du pons sont également activés (Zmax [4,7 ; 5,4],
p corrigé < 0,001).

Activations sous-corticales prédominantes a gauche. Le thalamus gauche est fortement

activé (Z [4,0; 6,0], p corrigé < 0,001) ainsi que le thalamus droit (Zmax [4,1; 5.2], p
corrigé < 0,001) et le putamen gauche (Zmax [4,0 ; 4,6], p corrigé < 0,001). On remarque,
plus caudalement, une activation au niveau du tronc cérébral.

Activations bilatérales au niveau des gvyri frontaux correspondant aux aires de

Brodmann 6, 8, et 44. Le gyrus frontal supérieur, siege du cortex prémoteur dorsal et de

I’aire oculomotrice frontale FEF, est activé de fagon bilatérale (Zmax [4,1 ; 5,6], p corrigé <
0,001). Le gyrus frontal dorsal (proche du gyrus cingulaire), sous-tendant 1’aire motrice
supplémentaire AMS et 1’aire oculomotrice supplémentaire SEF, est également activé de
facon bilatérale, avec néanmoins une prédominance a gauche (Zmax [4,1 ; 4,7], p corrigé <
0,001).

Il apparait aussi une activation bilatérale plus latéralement au niveau du gyrus frontal
inférieur, proche de I’insula et du sillon latéral (Zmax [4,9 ; 5,0], p corrigé < 0,001) touchant

les aires de Brodmann 6, 8 et 44.
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Activations du sillon central et des gyri pré- et post-centraux gauches. Au niveau

frontal, I’aire de Brodmann 4, siége du cortex moteur de la main droite et de I’avant-bras, est
fortement activée (Zmax [4,9; 5,7], p corrigé < 0,001). Au niveau pariétal, 1’activation
englobe les aires de Brodmann 1, 2 et 3 (Zmax [4,1 ; 5,6], p corrigé < 0,001), cibles de

projection des afférences somesthésiques provenant du membre supérieur controlatéral.
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Structures Coordonnées DIRECTE |CORRIGEE |Conjonction
Régions anatomiques Aires fonctionnelles Talairach score 2
max score Z max | score Z max
Cervelet Antérieur Droit Lobule quadrangulaire  Declive 27 -53 -20 |64 6,5 7,7
Vermis Declive 6 -1 -17 16,3 6,1 7,1
Postérieur Droit Lobule Semi-lunaire Tonsille (Lobule VIII) 21 58 -52 6,3 6,1 7.4
Postérieur Gauche Declive -15 -75 -16 |55 6,1 6,9
Lobule Semi-lunaire Tonsille (Lobule VIII) 21 55 -45 |50 5,5 5,5
Pons 0 -37 -39 |45 5,4 52
Lobe Bilatéral Sillon calcarin Cortex visuel primaire (AB 17) 0 93 0 6,3 6,5 7.5
Occipital Postérieur Droit Cuneus Cortex visuel (AB 17/18/19) 15 -95 24 |59 6,3 7.7
Latéral Droit Gyrus occipital moyen  hMT (AB 19) 45 713 6 4,4 5,1 52
Postérieur Gauche Cuneus Cortex visuel (AB 17/18/19) 21 -83 26 |48 4,7 5,4
Latéral Gauche Gyrus occipital moyen  hMT (AB 19) 48 -73 4 4,4 4,9 5,0
Lobe Supérieur Droit Cortex pariétal postérieur (AB 5/7) 35 -33 54 |46 4,7 49
Parietal Inférieur Droit Cortex pariétal postérieur (AB 7/40) 21 -58 66 |48 5,6 5,9
Supérieur Gauche Cortex pariétal postérieur (AB 5/7) -33 35 63 |55 5,6 6,6
Inférieur Gauche Cortex pariétal postérieur (AB 7/40) 21 -55 61 |49 4,8 52
Structures  sous-thalamiques 24 24 6 |5 5 5,6
sous-
corticales Thalamus -15 23 9 5,6 6 6,6
Putamen -30 -3 -2 5 4,5 5,3
Lobe Bilatéral Gyrus frontal dorsal AMS / SEF (AB 6/8) 0 0 50 |46 4,7 49
Frontal Gauche Sillon central Cortex sensorimoteur (AB 4 et 1-2-3) -39 -20 59 |57 57 6,8
Gyrus frontal supérieur Cortex prémoteur dorsal / FEF (AB 6) 21 -14 64 |56 5,6 6,8
Gyrus frontal inférieur ~ Cortex prémoteur ventral (AB 6/8/44) 57 7 25 |44 4,9 50
Insula -45 -28 18 |46 4,4 50
Droit Gyrus frontal supérieur Cortex prémoteur dorsal / FEF 30 -3 64 |4,6 51 4,7
Gyrus frontal inférieur ~ Cortex prémoteur ventral (AB 6/8/44) 56 12 8 4,3 50 4,7
Insula 42 -3 50 |51 4,6 4,5

Tableau IlIB.1. Résultats statistiques

| (Z score maximum) des analyses a effets aléatoires (14 Novices) des
CORRIGEE (T-test, p < 0,001 corrigé FDR) et de I'analyse de conjonction des effets des deux

effets principaux des conditions DIRECTE et

conditions (p<0,005 non corrigé).
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Figure 11IB.3. Activations résultant de l'analyse a effets aléatoires (14 Novices) des effets
principaux des conditions de pointage DIRECTE et CO  RRIGEE. Superposition des résultats du
test de Student (p<0,0001 corrigé FDR) appliqué a I'effet de la condition DIRECTE (en vert) et de la
condition CORRIGEE (en rouge). Le réseau commun activé par les deux conditions apparait en
jaune-chartreuse. Ces résultats fonctionnels sont représentés sur le cerveau modele du MNI. De
gauche a droite et de haut en bas : faces médiales des hémisphéres gauche et droit, faces dorsale et
ventrale, faces latérales des hémisphéres droit et gauche, faces caudale et rostrale.
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C. Contrastes entre les conditions de pointage chez les Novices

Le tableau IIIB.2 et la figure IIIB.5 présentent les résultats du t-Test de
Student appliqué a [’analyse a effets aléatoires des contrastes entre conditions
CORRIGEE et DIRECTE ; les structures identifiées présentent une activation
significative a p < 0,01 corrigé.

Le contraste des conditions de pointage [CORRIGEE — DIRECTE] a permis de révéler

les aires suractivées dans la condition CORRIGEE par rapport & la condition DIRECTE.

Le cortex occipital postérieur est activé de fagon bilatérale au niveau des aires visuelles
primaires et secondaires ; au niveau du cortex occipital latéral proche de la jonction occipito-
temporale, sie¢ge du complexe sensible au mouvement hMT, 1’activation prédomine a droite.
Au niveau du cortex pariétal, les foyers d’activation sont localisés dans les lobules pariétaux
supérieur et inférieur bilatéraux. Ces régions correspondent aux aires de Brodmann 5, 7 et 40,
elles comprennent les sillons intra-pariétaux. Les activations cérébelleuses impliquent le lobe
antérieur principalement a droite, le vermis et les lobes postérieurs de fagon bilatérale. Au
niveau sous-cortical, le thalamus et les ganglions de la base sont activés avec une
prédominance a gauche (on remarque une activation du noyau caudé et du pallidum a
gauche). On note €également une activation au niveau du pons et du tronc cérébral. Enfin dans
le lobe frontal, le sillon central et les gyri frontaux supérieurs et moyens sont activés (voir
figure I1IB.4). Ces foyers correspondent au cortex sensorimoteur gauche (AB 4 et 1/2,
correspondant respectivement au cortex moteur primaire et au cortex somesthésique
primaire), au cortex prémoteur dorsal et a ’aire oculomotrice frontale (AB 6) bilatérale et a
I’aire motrice supplémentaire gauche (AB 6). On note également une activation des parties

latérales du gyrus précentral proche du sillon latéral et de I’insula.
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M1
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Figure 1l1B.4. Activations fronto-pariétales résult  ant du contraste de conditions [CORRIGEE —
DIRECTE]. Analyse a effets aléatoires (T>5) ; coupe axiale a zyy = + 60 (coupe extraite de la figure
I1IB.5). FEF : aire oculomotrice frontale ; PM : cortex prémoteur dosal ; M1 : cortex moteur primaire ;
S1: cortex somato-sensoriel primaire ; AMS : aire motrice supplémentaire ; LPS lobule pariétal
supérieur ; LPI : lobule pariétal inférieur ; SIP : sillon intra-pariétal.

Le contraste inverse [DIRECTE — CORRIGEE] n’a pas révélé de structure plus

fortement activée dans la condition DIRECTE par rapport a la condition CORRIGEE méme

a un seuil moins éleveé (p<0,05 corrigé ou non pour les comparaisons multiples).

Le contraste [DIRECTE — CORRIGEE] appliqué aux composantes dérivées du modéle

statistique (évalué par un t-Test de Student seuillé a p<0,001 sans correction pour les
comparaisons multiples) a permis de révéler les structures suivantes: le cortex pariétal
posterieur médian et le cervelet droit, ainsi que le cortex prémoteur dorsal ou I’aire

oculomotrice frontale gauche.
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L AB Coordonnées Statistique
STRUCTURES CEREBRALES
X y z T | Zscore
CERVELET | Lobe postérieur Tonsille -18 55 -43 | 94 51
Gauche -39 51 -33 |64 4,2
Lobe antérieur Culmen -24 -57 -25 | 7,4 4.6
Lobe postérieur Tonsille 18 -49 -40 | 8,3 4,8
0 54  -33 |75 4,6
Declive 15 56 -15 | 7,6 4,6
18 -73  -14 | 7,0 4,4
Pyramis Droit 3 -80 -31 | 64 4,2
Lobe antérieur Droit Culmen 21 -50 -20 | 95 51
9 42 -18 | 7,6 4,6
27 51 23 |74 4,6
9 53 -12 | 7.3 4,5
39 54  -25 |73 4,5
PONS -3 33 -19 | 7,2 4,5
-6 -36 -28 | 6,8 4,4
LOBE Sillon calcarin / Cuneus Droit 17 15 -90 5 12,6 5,7
OCCIPITAL Gauche 18 -15  -98 13 11,7 5,6
17 -3 -81 4 |11,6 55
Gyrus occipital inférieur / Gyrus 19 -39 -82 -1 161 4,1
temporal moyen Gauche | 37 | -48 -64 1 |48 3,6
19 -48  -73 -1 | 44 3,4
Gyrus temporal moyen Droit 37 48 -61 9 9,4 51
37 53 -61 7,8 4,7
NOYAUX Thalamus (dm) -6 -20 9 9,7 5,2
SEII\ISTRAUX Thalamus (pulvinar) / Noyau Caudé Gauche 21 -32 10 | 6,2 4,1
Tronc Cérébral -6 -29 -6 5,9 4,0
Substance Noire / Noyau Rouge -12 -18 -4 5,6 3,9
Thalamus (vI) 12 -11 6 8,3 4,8
Thalamus (pulvinar) Droit 15 -23 12 | 6,3 4,2
Thalamus (dm) 9 -17 9 5,5 3,9
LOBE Gyrus précentral 4 -33  -18 56 | 7,7 4,7
FRONTAL 4 -33  -28 62 | 5,8 4,0
Gyrus frontal moyen / Gyrus 6/4 -24 -9 56 | 7,6 4,6
précentral 6 | -3 0 53 |75| 46
Gyrus frontal supérieur / moyen 6 -18 -6 53 | 6,8 4,4
Gyrus frontal supérieur médian Gauche 6 -9 -2 72 | 6,0 4,1
-6 0 69 | 5,0 3,7
LOBE Gyrus post-central 2 -47 -26 54 | 7,1 4,5
PARIETAL 1 | 53 -18 45 |62| 42
LOBE Gyrus précentral 6 -53 2 33 |73 4,5
FRONTAL Gyrus frontal inférieur / Insula 45/47 | -33 15 1 5,6 3,9
Gyrus frontal supérieur / moyen 6 30 -3 55 |90 50
6 24 -1 44 | 7,6 4,6
6 15 -9 58 |71 4,5
Gyrus frontal supérieur Droit 6 15 9 63 | 57 4,0
6 12 1 69 | 4,9 3,6
6 6 -8 69 |43 3,3
l(;%/érlrjjl frontal inférieur / Sillon 47/38| 48 17 8 |49 3.6
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LOBE
PARIETAL

Lobule pariétal inférieur 40 | -50  -40 21 5,8 4,0
40 -59 -42 24 51 3,7

Lobule pariétal supérieur 7 -12 -68 48 5,8 4,0
Gauche 7 -12 -70 56 4,6 3,5

Lobule pariétal inférieur / supérieur 7140 | -36  -36 46 6,2 4,1
/ Sillon intra-pariétal 7 33 47 58 5.7 4,0
7 -21 -53 52 5,0 3,7

Lobule pariétal supérieur / Sillon 7 15 -64 61 8,1 4,8
intra-pariétal 7 21 59 50 8.1 47
Droit 7 27 -52 61 6,0 4,1

Lobule pariétal supérieur / inférieur 5/7 36 -47 52 6,8 4,4
/ Sillon intra-pariétal 40/7 | 45 38 46 5.6 3.9
Gyrus Postcentral 2 39 -32 57 5,5 3,9

Tableau IlIB. 2. Résultats statistiques du t-Test de Student appli
[CORRIGEE — DIRECTE] (p corrigé <0.005) en analyse a effets aléatoires (14 Novices).
Structures cérébrales identifiées en fonction de leurs coordonnées dans le repére stéréotaxique de

Talairach et Tournoux (Talairach et Tournoux, 1988).

gué au contraste de conditions
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Figure 111B.5. Résultats du t-Test de Student appli  qué au contraste entre conditions [CORRIGEE

— DIRECTE], en analyse a effets aléatoires (14 Novi ces). Foyers d'activation (T>5, échelle en bas a
droite)représentés sur I'image moyenne des images anatomiques normalisées des 14 sujets novices,
présentée en coupe axiale a différents niveaux selon I'axe z (-57 a +69) dans le repére du MNI.
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COMPARAISON ENTRE GROUPES

Les tableaux IIIB.3 et IIIB.4 présentent respectivement les aires suractivées
chez les Experts par rapport aux Novices, et les aires suractivées chez les Novices
par rapport aux Experts pour les deux conditions de pointage, DIRECTE et
CORRIGEE.

A. Effet de I'expertise sur la condition DIRECTE

L’analyse de variance appliquée a la comparaison des effets principaux de
la condition DIRECTE a permis de mettre en évidence les aires significativement
plus actives chez les Experts que chez les Novices et réciproquement. La figure
1IIB.6 présente les résultats de la comparaison de groupes pour la condition
DIRECTE (contrastes [Experts — Novices] et [Novices — Experts] superposés).

1. Aires suractivées chez les Experts par rapport au x Novices (voir
tableau I1IB.3)

Les foyers d’activation sont localisés dans le cortex occipital, proche de la jonction
occipito-temporale (hMT, AB 19, 37, 39) ; cette activation bilatérale prédomine a gauche. Au
niveau du cervelet, les activations sont ¢galement bilatérales mais prédominent a droite ;
elles impliquent le culmen dans le lobe antérieur et le lobe postérieur (déclive, tonsille,
pyramide). Dans le lobe pariétal, les foyers sur-activés chez les Experts concernent les
lobules pariétaux supérieurs bilatéraux et inférieur droits (AB 7, 40), comprenant les sillon
intra-pariétaux. Au niveau pariéto-frontal, deux foyers, plus ou moins latéraux (x = 53 et -
39), sont localisés au niveau du gyrus post-central, siege du cortex somesthésique primaire
(AB 1, 2). Dans le lobe frontal droit, un foyer localis¢ au niveau du gyrus frontal supérieur,
sous-tendant le cortex prémoteur dorsal et I’aire oculomotrice frontale, apparait plus actif
chez les Experts que chez les Novices. Au niveau sous-cortical, un seul foyer est suractivé a

droite chez les Experts au niveau des ganglions de la base (pallidum interne).
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2. Aires moins activées chez les Experts par rapport aux Novices (voir
tableau 111B.4)

Les aires suractivées chez les Novices par rapport aux Experts dans la condition
DIRECTE sont corticales et cérébelleuses. Au niveau occipital, un important foyer bilatéral
(prédominant a gauche) est mis en évidence par cette analyse, impliquant en particulier les
aires de Brodman 17, 18 et 19 localisées dans les sillons calcarins, le cuneus, les gyri
fusiforme et lingual. Deux foyers apparaissent plus actifs chez les Novices dans le lobe
postérieur gauche du cervelet (déclive) et dans le lobe antérieur droit (culmen). Les aires
frontales suractivées chez les Novices dans la condition DIRECTE sont situées dans
I’hémisphere gauche, au niveau du sillon central, siége du cortex sensorimoteur primaire, au
niveau du gyrus frontal supérieur, si¢ge du cortex prémoteur dorsal et de I’aire oculomotrice
frontale, et au niveau médian du gyrus frontal supérieur, siege de [’aire motrice

supplémentaire et de I’aire oculomotrice supplémentaire.
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STRUCTURES CEREBRALES

CONDITIONS

EXPERTS versus NOVICES AB DIRECTE CORRIGEE
X Yy z Zscore|l x y z Zscore
LOBE OCCIPITAL G
Gyrus occipital inférieur a 19 |-42 -76 -6 3,20|-42 -76 -6 2,91
Gyrus occipital/temporal moyen g 19/39 | -39 -69 12 3,02]-39 -69 12 2,77
h | 19/37 |-45 -76 1 2,88|-45 -76 1 2,75
Gyrus occipital moyen e 37 -50 -67 -9 1,82
Gyrus occipital supérieur D | 19/39 | 27 -71 28 2,80
Gyrus occipital moyen r 19 48 -70 -2 2,62| 45 -73 -1 3,13
/ Gyrus temporal inférieur o | 19/37 | 45 -64 3 1,93
i 53 -67 -7 1,87
Gyrus occipital moyen t | 19/39] 45 -75 12 2,44] 48 -78 12 2,50
CERVELET
Lobe postérieur Déclive G -9 -65 -12 2,67]-12 -62 -12 2,85
a -27 -68 -22 2,61
u -6 -68 -14 2,70
c -18 -74 -19 2,58
Tonsille h -45 -54 -33 2,53|-45 -57 -32 2,07
Lobe antérieur Culmen e -39 -54 -25 2,21|-39 -51 -25 2,12
Lobe postérieur Tonsille 27 -37 -33 3,10| 27 -40 -33 2,62
D 33 -45 -36 1,75
Pyramide r 3 -86 -26 2,13
Déclive 0 15 -65 -19 2,11| 12 -59 -22 2,35
i 27 -68 -19 2,05
Lobe antérieur Culmen t 6 -53 -18 251 6 -44 -3 2,70
9 -51 -20 2,57
LOBE PARIETAL
Gyrus post-central S1 1-2 |-53 -24 45 2,60]-53 -24 43 2,62
-48 -29 59 2,34
Lobule pariétal supérieur 7 -18 -67 59 2,46
-21 -70 51 2,31
-24 -62 50 2,46
5/7 -30 -47 47 2,43
Lobule pariétal inférieur 40 39 41 52 2,75] 39 -41 52 2,74
D 42 -43 63 2,45| 42 -43 63 2,65
Lobule pariétal supérieur r 7 15 -64 64 2,66] 15 -64 64 2,61
0 24 -61 64 2,30 24 -61 64 2,38
i 33 -55 61 2,01
t 6 -58 58 2,10
Sillon intra-pariétal 7 30 -71 31 2,17
LOBE FRONTAL
Gyrus post-central / s1 D 12 |39 -32 65 244|-39 -32 65 248
Sillon central M1 ol 4 45 -17 59 2,67
Gyrus frontal supérieur PM / FEF i 6 33 -8 67 3,01] 33 -11 67 2,83
Sillon frontal supérieur PM/FEF 6 39 -12 56 2,03
Insula / Gyrus frontal inférieur 48 6 5 2,84
STRUCTURES SOUS-CORTICALES
Thalamus (a,vl) GP G -15 -3 6 2,58
Thalamus (dm) / Pulvinar -3-23 9 2,53
Ganglions de la base (GP1) D 15 -6 -7 2,35
Thalamus Pulvinar r 12 -26 10 2,69
Noyau Caudé (queue) o 24 -32 10 1,75
Tronc cérébral [ 3-33 -11 2,16
t 9 -21-12 1,80
0 -86 -23 2,14
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Tableau 1lIB.3. Aires suractivées chez les Experts  par rapport aux Novices dans chacune des
deux conditions DIRECTE et CORRIGEE. Résultats de | a comparaison de groupes (t-Test de
Student apparié, p<0,05 non corrigé, foyers supérie urs a 8 voxels). Les structures ont été
identifiées en fonction des coordonnées stéréotaxiques des foyers d’activation, dans le repére de
Talairach (Talairach et Tournoux, 1988). Le contraste DIRECTE Experts — DIRECTE Novices était
masqué de fagon inclusive (p non corrigé <0,05) par les contrastes DIRECTE de chaque groupe.

Figure 1lIB.6. Activations associées a la condition DIRECTE spécifiques aux Novices (en vert)
et spécifiques aux Experts (en rouge). Résultats de la comparaison de groupe en analyse de
variance (t-Test de Student, p<0,05 non corrigé, foyers supérieurs a 8 voxels). Les contrastes [Experts
— Novices] et [Novices — Experts] sur les effets principaux de la condition DIRECTE étaient masqués
de facgon inclusive (p non corrigé <0,05) par les effets principaux de cette condition pour chacun des
groupes.
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B. Effet de I'expertise sur la condition CORRIGEE

La figure IlIB.7 présente les résultats de la comparaison de groupes pour la
condition CORRIGEE (contrastes [Experts — Novices] et [Novices — Experts]
SUperposes).

1. Aires suractivées chez les Experts par rapport au X Novices (voir
tableau 111B.3)

Les aires occipitales suractivées chez les Experts dans la condition CORRIGEE sont
assez bien co-localisées avec les foyers suractivés dans la condition DIRECTE, notamment
au niveau des jonctions occipito-temporales bilatérales, siege du complexe hMT. A la
différence de la condition DIRECTE, ces activités prédominent légerement a droite. Dans le
cervelet, les activités renforcées chez les Experts dans la condition CORRIGEE sont
¢galement co-localisées avec les foyers suractivés dans cette méme population concernant la
condition DIRECTE. Les lobes antérieurs et postérieurs bilatéraux sont donc suractivés au
niveau du déclive, du tonsille et du culmen ; les foyers d’activation sont néanmoins plus
¢tendus que dans la condition DIRECTE. Dans le lobe pariétal, les sur-activations concernent
les aires de Brodmann 5 et 7 dans le lobule pariétal supérieur gauche, les aires de Brodmann
7 et 40 au sein des lobules inférieur et supérieur droits impliquant le sillon intra-pariétal. Au
niveau pariéto-frontal, deux foyers, plus ou moins latéraux (x = 53 et -39), sont localisés au
niveau du gyrus post-central, sieége du cortex somesthésique primaire (AB 1, 2). Un foyer
d’activation est ¢galement situ¢ au niveau du sillon central gauche, siege du cortex moteur
primaire (AB 4). Dans le lobe frontal droit, un foyer localisé au niveau du gyrus frontal
supérieur, sous-tendant le cortex prémoteur dorsal et I’aire oculomotrice frontale, apparait
plus actif chez les Experts que chez les Novices, ainsi qu’un foyer trés latéral au niveau du
gyrus frontal inférieur, proche de I’insula. Les noyaux sous-corticaux apparaissent ¢galement
plus activés chez les Experts, au niveau du thalamus, des ganglions de la base (noyau caud¢)

et du tronc cérébral.
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2. Aires moins activées chez les Experts par rapport aux Novices (voir
tableau 111B.4)

De méme que dans la condition DIRECTE, les aires occipitales suractivées dans la
condition CORRIGEE chez les Novices sont bilatérales, localisées dans les sillons calcarins, le
cuneus, les gyri fusiforme et lingual, correspondant aux aires de Brodmann 17, 18 et 19. Les
deux foyers cérébelleux suractivés chez les Novices dans la condition DIRECTE sont
¢galement suractivés dans la condition CORRIGEE et, de la méme maniére, au niveau
frontal les mémes aires sont identifiées a gauche au niveau du sillon central (cortex
sensorimoteur primaire et du gyrus frontal supérieur (cortex prémoteur dorsal et aire
oculomotrice frontale) au niveau latéral et médian (aire motrice supplémentaire et aire

oculomotrice supplémentaire).

C. Interaction entre I'effet de la correction de tr  ajectoire du
pointage et I'effet de I'expertise

La comparaison inter-groupes des résultats du contraste d’intérét [CORRIGEE —
DIRECTE] permet d’étudier sur les cartes d’activation ’interaction entre 1’effet du niveau
d’expertise des sujets et ’effet de la réactivité visuo-manuelle. Il apparait que les aires
corticales plus fortement activées chez les Novices que chez les Experts (tableau IIIB.5 et
figure IIIB.8) sont principalement occipitales, en particulier au niveau bilatéral dans le
cuneus postérieur et le gyrus lingual droit. En revanche, le cuneus droit plus antérieur est
suractivé chez les Experts. Au niveau de la jonction occipito-temporale, siege du complexe
hMT, deux sous-parties se distinguent. Un foyer plus supérieur est suractivé chez les Novices
et un foyer plus caudal est suractivé chez les Experts. Les aires plus fortement activées chez
les Experts par rapport aux Novices se situent au niveau du cervelet, des structures sous-
corticales et du cortex pariétal. Plus précisément, elles concernent le lobe postérieur gauche
du cervelet, le lobe antérieur droit, le sillon central gauche, les lobules supérieurs pariétaux
bilatéraux et le lobule pariétal inférieur droit au niveau du sillon intra-pariétal. Enfin, le
thalamus gauche et le noyau caudé droit sont plus fortement sollicités chez les Experts que

chez Novices.
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STRUCTURES CEREBRALES

CONDITIONS

NOVICES versus EXPERTS DIRECTE CORRIGEE
AB | X 'y 'z Zscore |X y Zz Zscore
LOBE OCCIPITAL
Gyrus fusiforme 18 {27 -73 -11 2,92 {27 -73 -11 3,10
Gyrus lingual 18 [ -9 -91 -6 2,76
G -9 -73 4 265 |9 -76 1 2,63
° | 19 |15 49 2 226
c -18 61 1 2,19
h -15 -87 18 2,09
Sillon calcarin / Cuneus e |17/18 -6 -101 13 3,38
Gyrus fusiforme O 118 p7 -73 -9 358 p7 -73 -9 2,96
Gyrus lingual (r, 12 -61 3 299 |12 58 O 2,67
i 3 -88 -3 266 |18 -82 -1 3,36
Sillon calcarin / Cuneus e |17/18| 15 -87 7 343 |15 -90 7 3,48
18 -84 18 3,14
CERVELET
Lobe postérieur Déclive G -36 -62 -17 2,37 |-36 -62 -15 3,26
Lobe antérieur Culmen D 30 -45 -20 2,74 |30 -45 -20 2,84
LOBE FRONTAL
Sillon central SM1 G 3/4 (-30 -24 45 3,60 |-30 -24 45 3,33
/ Gyrus précentral I PM a 45 -9 50 2,73
Gyrus frontal supérieur PM/FEF g 6 |-33 -6 50 257
Gyrus frontal médian AMS/SEF 6 |-3 -8 64 327 |6 -5 67 290
Gyrus frontal supérieur PM/FEF e 6 |-18 -14 67 3,01 |-18 3 58 2,15

Tableau 1lIB.4. Aires suractivées chez les Novices
deux conditions DIRECTE et CORRIGEE. Résultats de la comparaison de groupe (t-Test de Student
apparié, p<0,05 non corrigé, foyers supérieurs a 8 voxels). Les structures ont été identifiées en
fonction des coordonnées stéréotaxiques des foyers d'activation, dans le repére de Talairach
(Talairach et Tournoux, 1988). Le contraste DIRECTE Novices — DIRECTE Experts était masqué de
fagon inclusive (p non corrigé <0,05) par les effets principaux de la condition DIRECTE dans chaque

groupe.

par rapport aux Experts dans chacune des
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Figure 11IB.7. Activations associées a la condition CORRIGEE spécifiques aux Novices (en vert)
et spécifigues aux Experts (en rouge). Résultats de la comparaison de groupes en analyse de
variance (test T de Student, p<0,05 non corrigé, foyers supérieurs a 8 voxels). Les contrastes [Experts
— Novices] et [Novices — Experts] sur les effets principaux de la condition CORRIGEE étaient
masqués de facon inclusive (p non corrigé <0,05) par les effets principaux de cette condition pour
chacun des groupes.
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STRUCTURES CEREBRALES

CONTRASTES [CORRIGEE - DIRECTE]

Novices - Experts

Experts - Novices

Noyau caudé

AB X 'y z Zscore|x 'y z Zscore
LOBE OCCIPITAL
Cuneus G 18 -9 96 8 2,73
-15 -92 16 2,46
Cuneus 18 15 -87 15 2,61
D 15 -93 7 213
Cuneus ; 17 15 -69 12 2,31
Gyrus lingual o 18 18 -76 1 2,56
Cuneus : 17 6 -78 9 254
Gyrus occipital t 39 | 45 -58 11 2,25
y / tempporal moyen hMT 39 | 53 -61 9 2,06
19 42 64 3 3,1
CERVELET
Lobe postérieur Déclive -12 -56 -15 2,6
Uvula D 6 -65 -27 251
Lobe antérieur Culmen 12 -56 -20 2,24
6 -53 -12 247
LOBE PARIETAL
Sillon central 4/
/ Gyrus post-central SM1 G 1-2-3 -48 -18 56 2,8
Lobule pariétal supérieur 7 -30 -52 63 2,27
7 -21 -67 56 2,21
Lobule pariétal inférieur 7/40 45 -47 52 2,48
Lobule pariétal supérieur D 7/40 30 -59 50 2,65
7/40 21 -61 61 2,57
Sillon intra-pariétal 5/7 39 -39 35 1,96
STRUCTURES SOUS-CORTICALES
Thalamus (va) -9 3 0 3
Thalamus (dm) G -9 -23 9 27

6 -3 6 323

Tableau IlIB.5. Interaction entre l'effet de la con

dition de pointage et le niveau d’'expertise.
Résultats de la comparaison de groupe en analyse de variance (t-Test de Student, p<0,05 non
corrigé, foyers supérieurs a 8 voxels). Les structures ont été identifiées en fonction des coordonnées
stéréotaxiques des foyers d’'activation, dans le repére de Talairach (Talairach et Tournoux, 1988). Les
contrastes [CORRIGEE - DIRECTE]Experts — [CORRIGEE - DIRECTE]Novices et [CORRIGEE -
DIRECTE]Novices — [CORRIGEE - DIRECTE]Experts étaient masqués de facon inclusive (p non
corrigé <0,05) par le contraste [CORRIGEE - DIRECTE] de chaque groupe, Novices et Experts.

Résultats fonctionnels

149




Figure IIIB.8. Aires suractivées dans la condition CORRIGEE par rapport & la condition
DIRECTE, spécifiques aux Novices (en vert) et spécifiques au  x Experts (en rouge). Résultats de
la comparaison de groupes en analyse de variance (t-Test de Student, p<0,05 non corrigé, foyers
supérieurs a 8 voxels). Les contrastes [Experts — Novices] et [Novices — Experts] sur les résultats
individuels des contrastes [CORRIGEE — DIRECTE] étaient masqués de fagon inclusive (p non
corrigé <0,05) par les résultats de ce contraste d’intérét pour chacun des groupes.
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D. Analyse par région d’intérét

La valeur B moyenne par région d’intérét est comparée entre les deux groupes (figure
II1B.9). Cette analyse par région d’intérét confirme les résultats de I’analyse par voxel. Dans
huit régions d’intérét, la différence inter-groupe des valeurs B moyennes est significative (t-

Test unilatéral pour mesures appariées, p < 0,05).

6 _
4 4
2 |
O _
Thalamus | Thalamus | Cervelet G| Cervelet Cortex Cortex Cortex Cortex
G latero- | G antero- noyau pyramide | Parietal Parietal | Occipital | Occipital
dorsal ventral dentelé | duvermis | supérieur | supérieur | postérieur | supérieur
W Novices 0,70 0,75 0,48 1,82 1,29 1,87 2,87 2,49
W Experts 1,93 1,61 1,26 3,04 1,88 3,19 1,65 1,61

Figure 111B.9. Représentation graphique des valeurs
présentant des différences inter-groupes significat
standard pour chaque groupe.

B moyennes dans les huit régions d’intérét
ives. La barre derreur indique la déviation

Résultats fonctionnels

151



Résultats fonctionnels 152



CHAPITRE II.C

ANALYSE DES DELAIS FONCTIONNELS
ET CORRELATION AVEC LES DELAIS
COMPORTEMENTAUX
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ILLUSTRATION DE LA VARIABILITE DE LA REPONSE
HEMODYNAMIQUE

Les réponses hémodynamiques ont été estimées dans cinq aires du réseau d’intérét
(sillon calcarin, lobe pariétal supérieur droit, lobe antérieur droit du cervelet, cortex
prémoteur gauche, thalamus gauche), a partir d’'une analyse a effets fixes sur les données
issues du groupe Novices. La réponse hémodynamique individuelle pour chaque condition
dans chaque session a été estimée par la fonction « plot » de SPM, aux coordonnées des
voxels d’intérét selon les résultats de I’analyse a effets aléatoires (la figure IIIC.1 présente les
courbes d’estimation de la réponse hémodynamique dans deux aires).

La réponse hémodynamique moyenne de 1’ensemble du groupe a ensuite été calculée
pour chacune des conditions de pointage (voir figure A5.1 de I’Annexe AS5). Enfin les deux
courbes de réponse hémodynamique obtenues dans chaque aire étaient normalisées afin
d’illustrer les différences en amplitude et les différences temporelles (figure I11C.2).

Ces observations ont poussé¢ a estimer plus objectivement les délais de réponse
hémodynamique et a rechercher d’éventuelles corrélations avec les délais comportementaux

enregistrés dans notre étude.
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Figure 1lIC.1. Réponses hémodynamiques des 14 sujet s Novices pour lI'ensemble des
conditions dans les deux sessions dans le cortex vi suel primaire et le cortex prémoteur
gauche. Représentation du décours temporel des réponses hémodynamiques estimées en condition
DIRECTE (bleu) et CORRIGEE (rouge) dans le cortex visuel postérieur (V1) et dans le cortex
prémoteur gauche (PM) (unités arbitraires en ordonnées et en abscisse).
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Figure IlIC.2. Comparaison des réponses hémodynamiq ues moyennes normalisées, entre les
conditions de pointage en fonction de l'aire cérébr ale. Décours temporel (unités arbitraires en
ordonnée et en abscisse) des réponses hémodynamiques moyennes normalisées estimées en
condition DIRECTE (en bleu ; écart-type en turquoise) et en condition CORRIGEE (rouge ; écart-type
en jaune) dans cinq aires cérébrales du réseau d’intérét : de gauche a droite et de haut en bas, cortex
visuel primaire, cortex prémoteur gauche, thalamus gauche, lobe pariétal supérieur droit et cervelet
antérieur droit.
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CORRELATION DES DELAIS FONCTIONNELS AVEC LES
TEMPS DE MOUVEMENTS COMPORTEMENTAUX

Pour chacun des groupes de sujets, Novices et Experts, une analyse de corrélation a
effets aléatoires a été conduite sur I’ensemble des cartes de délais de la réponse
hémodynamique mesurée par rapport a la fonction canonique en utilisant comme régresseur
les moyennes des temps de mouvement comportementaux associés (par condition et par
sujet). L’analyse a effet aléatoire menée pour chaque condition et chaque groupe indique des
corrélations significatives (test F de Fisher, F = 10, p < 0.05, figures IIIC.3 a IIIC.6) dans
différents voxels. Chez les Novices dans la condition DIRECTE, des corrélations
significatives entre délais de réponse hémodynamique et temps de mouvement apparaissent
au niveau du thalamus de facon bilatérale (prédominant a gauche), a droite au niveau du
complexe visuel sensible au mouvement hMT et du sillon intra-pariétal, et au niveau du lobe
antérieur gauche du cervelet. Chez les novices dans la condition CORRIGEE, des
corrélations significatives entre délais de réponse hémodynamique et temps de mouvement
apparaissent a droite au niveau du putamen, du lobe pariétal inférieur et du complexe visuel

sensible au mouvement hMT, et au niveau du lobe antérieur gauche du cervelet.
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Figure IlIC.3. Cartes de corrélation des délais A
avec les temps de mouvements TM du groupe

Novices en condition DIRECTE. Résultats de
'analyse de régression a effet aléatoire appliquée
aux cartes de délais lissées et moyennées en
utilisant les temps de mouvement comme

régresseurs.

Figure llIC.4. Cartes de corrélation des délais

A avec les temps de mouvements TM du
groupe Novices en condition CORRIGEE.
Résultats de l'analyse de régression a effet
aléatoire appliqguée aux cartes de délais lissées
et moyennées en utlisant les temps de
mouvement comme régresseurs.

Figure IlIC.5. Cartes de corrélation des délais

A avec les temps de mouvements TM du
groupe Experts en condition DIRECTE.
Résultats de l'analyse de régression a effet
aléatoire appliqguée aux cartes de délais lissées
et moyennées en utilisant les temps de
mouvement comme régresseurs.

Figure IlIC.6. Cartes de corrélation des délais

A avec les temps de mouvements TM du
groupe Experts en condition CORRIGEE.
Résultats de I'analyse de régression a effet
aléatoire appliquée aux cartes de délais lissées
et moyennées en utilisant les temps de
mouvement comme régresseurs.
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Les délais des réponses hémodynamiques ont été relevés dans les cartes de A en
fonction de la condition pour chaque sujet, aux coordonnées correspondant aux aires mises
en ¢évidence par les tests de régression ainsi qu’a celles résultant du contraste des
composantes dérivées dans le modéle d’analyse. Le test de corrélation de Pearson entre ces
valeurs A et les temps de mouvements comportementaux associés a permis de mettre en
¢vidence des corrélations significatives (p < 0.05) dans les deux conditions dans un ou
plusieurs voxels des aires testées, au niveau du complexe visuel sensible au mouvement
hMT, du cortex pariétal droit, du lobe antérieur du cervelet gauche. Au niveau thalamique a
droite, la corrélation est significative dans les deux conditions, alors qu’a gauche la
corrélation n’est significative que dans la condition DIRECTE. Le tableau IIIC.1 résume les
aires dans lesquelles les corrélations entre les délais de réponse hémodynamique A et les
temps de mouvement TM sont significatives dans les deux conditions, et les figures I1IC.7 et
IIIC.8 présentent les valeurs de délais A représentées dans un graphique en fonction des

temps de mouvement TM.

- hMT hMT Pariétal Cervelet Thalamus Thalamus  Thalamus
Structures Cérébrales : : : gauche gauche
gauche droit droit gauche droit
(locus 1)  (locus 2)
Coordonnées 39,- -25,-54,-
Talairach xX\Y,Z -45,-75,9 48,-73,5 39,66 29 15,-22,8 -15,-24,0 -9,-18,9
Condition r? 0.6587*  0.810*  0.880* 0.572* 0.760* 0.798* 0.810*
DIRECTE p 0,010* 0.000*  0.000* 0.033* 0.002* 0.001* 0.000*
Condition r° 0.3198 0.721*  0.843* 0.667* 0.8101* 0.511 0.371
CORRIGEE p 0.265 0.004*  0.000* 0.009* 0.000* 0.062 0.192
Tableau IlIC.1. Coefficients de corrélation entre temps de mouvemen t moyens et les valeurs de

délais A, en fonction de la condition dans six structures c¢ érébrales chez les Novices. Les
coordonnées de ces structures sont indiquées dans le repére stéréotaxique de Talairach (Talairach et
Tournoux, 1988). Les coefficients de corrélation (moment produits de Pearson rz) et les seuils statistiques
(p) correspondants sont présentés en fonction de la condition de pointage (DIRECTE ou CORRIGEE). Les
corrélations statistiquement significatives a p< 0.05 sont marquées d’'un astérisque.
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Figure IlIC.7. Courbe de régression entre les temps de mouvement comportementaux et les
délais A fonctionnels au niveau du thalamus. Temps de mouvement (TM en milliseconde) en
abscisse et délais (A en seconde) en ordonnées.
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Figure IlIC.8. Courbe de régression entre les temps de mouvement comportementaux et les
délais A fonctionnels enregistrés chez les novices en fonct ion des aires cérébrales. Temps de
mouvement (TM en milliseconde) en abscisse et délais (A en seconde) en ordonnées, de bas en haut
dans le complexe de perception visuel du mouvement hMT droit, dans le cervelet gauche et dans le
lobule pariétal supérieur droit.
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Chez les Experts dans la condition DIRECTE, des corrélations significatives entre
délais de réponse hémodynamique et temps de mouvement apparaissent au niveau du sillon
calcarin et du complexe visuel sensible au mouvement hMT gauche. Chez les Experts dans la
condition CORRIGEE, des corrélations significatives entre délais de réponse
hémodynamique et temps de mouvement apparaissent au niveau frontal médian (gyrus
cingulaire antérieur) et au niveau du complexe visuel sensible au mouvement hMT droit.

Les valeurs de délais des réponses hémodynamiques ont été relevées dans les cartes de
A en fonction de la condition pour chaque sujet, au niveau des régions d’intérét identifiées
par I’exploration de nos données. Ces régions d’intérét correspondaient (1) aux aires mises en
évidence par les tests de régression, (ii) aux aires activées par le contraste des composantes
dérivées dans le modéle d’analyse, et (iii) aux aires mises en évidence dans ’analyse des
délais des données du groupe Novices. Les coordonnées de ces régions d’intérét étaient
recueillies puis utilisées pour relever les valeurs dans les cartes A. Le test de corrélation de
Pearson entre les valeurs A et les temps de mouvements associés a permis de mettre en
évidence des corrélations significatives (p < 0.05) dans I’une des deux conditions, dans un ou
plusieurs voxels des aires testées. Au niveau du complexe visuel sensible au mouvement
hMT gauche et du vermis du cervelet, les corrélations entre les délais A et les temps de
mouvements comportementaux sont significatives pour la condition DIRECTE. En revanche,
au niveau frontal, les délais A évalués dans 1’aire motrice supplémentaire (AMS) gauche et le
cortex prémoteur latéral droit sont significativement corrélés avec les temps de mouvements
comportementaux en condition CORRIGEE. Le tableau IIIC.2 résume les aires dans
lesquelles les corrélations entre les délais de réponse hémodynamique A et les temps de

mouvement TM sont significatives dans I’une ou 1’autre des conditions de pointage.
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hMT Cervelet SMA Prémoteur

Structures Cérébrales latéral
gauche vermis gauche droit
COT";?;Pa”C?]eS X,Y,Z | -45-759 0,75-18 6,951  45-6,57
Condition r* 0.7889* 0.8027* 0.0225 0.1735
DIRECTE p 0.004* 0.003* 0.948 0.610
Condition r? -0.0181 -0.138 -0.7998* -0.7842*
CORRIGEE p 0.958 0.686 0.003* 0.004*

Tableau IlIC.2. Coefficients de corrélation entre temps de mouvemen t moyens et les valeurs de
délais A, en fonction de la condition dans six structures c érébrales chez les Experts. Les
coordonnées de ces structures sont indiquées dans le repére stéréotaxique de Talairach (Talairach et
Tournoux, 1988). Les coefficients de corrélation (moment produits de Pearson rz) et les seuils statistiques
(p) correspondants sont présentés en fonction de la condition de pointage DIRECTE ou CORRIGEE. Les
corrélations statistiquement significatives a p< 0.05 sont marquées d’'un astérisque.

Au vu des résultats des corrélations entre les délais A et les temps de mouvement
comportementaux, seules les données relatives au complexe visuel sensible au mouvement
hMT gauche peuvent étre comparées entre les deux groupes de sujets (Figure 11IC.9). Dans
cette aire, les corrélations entre délais A et les temps de mouvement comportementaux sont
significatives en condition DIRECTE pour les deux groupes. En condition CORRIGEE, les

corrélations sont significatives chez les Novices alors qu’elles ne le sont pas chez les Experts.
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CHAPITRE 1V

INTERPRETATION DES RESULTATS
ET DISCUSSION GENERALE

Image empruntée au colloque « Mouvement, Action et Conscience :
vers une physiologie de ['intention » en [’honneur de M. Jeannerod,
Lyon ISC, septembre 2002.
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Processus de contréle du geste de pointage visuo  -manuel

A. Ergonomie du protocole

L’observation des déplacements des yeux des sujets et du curseur pendant le déroulement
de ’expérience ainsi que 1’analyse comportementale des parameétres de mouvement ont permis
de s’assurer de la bonne réalisation de la tache. Nous avons porté une attention particuliere au
fait que les sujets n’anticipent pas ’apparition des cibles, malgré 1’aspect répétitif des essais
successifs.

L’analyse générale des performances visuo-manuelles indique que le protocole
expérimental utilisé est adapté a 1’é¢tude de la réactivité visuo-manuelle. En effet, les
parametres spatiaux et cinématiques du geste sont comparables aux études psychophysiques ou
aux études en imagerie cérébrale dans lesquelles le mouvement de pointage est réalis¢ main
libre. En particulier, la trajectoire de pointage, les profils de vitesse et les temps de mouvement
mesurés dans notre expérience sont similaires aux données obtenues lors de gestes naturels de
pointage manuel d’objet physique. L’environnement expérimental, et notamment 1’interface
que constitue le joystick permettant de déplacer le curseur depuis la position de départ
jusqu’aux cibles virtuelles, n’a donc pas affecté les conditions écologique du geste de pointage
manuel des cibles visuelles.

Enfin, la reproductibilit¢ des mouvements suppose qu’il n’y a pas eu d’effet
d’apprentissage au cours de [’expérience et que les deux sessions fonctionnelles étaient
équivalentes ; la procédure expérimentale était donc adaptée a nos objectifs. D’autre part, la

stabilité comportementale observée souligne I’ergonomie de I’environnement expérimental.

B. Conditions expérimentales

Les ¢études qui se sont intéressées aux processus de guidage visuo-manuel automatique
des mouvements d’atteinte et de pointage ont eu recours aux paradigmes de double stimulation
dans lesquels le déplacement de la cible était déclenché au pic de vitesse de la saccade
oculaire, inhibant ainsi sa perception consciente (Goodale et al., 1986; Pelisson et al., 1986;
Prablanc et Martin, 1992; Desmurget et al., 2001). Dans ces conditions, les sujets n’étaient pas
informés de 1’éventualité des perturbations de position de chaque cible, le plus souvent ils n’en
avaient pas conscience ; ils n’avaient pas non plus conscience d’avoir corrigé leurs gestes, bien
qu’ils témoignent parfois d’une sensation d’imprécision. Les corrections sont donc

automatiques, elles font référence aux processus de controle en ligne des mouvements
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visuellement guidés. Quant a notre €tude, elle s’est intéressée aux processus de réactivité
visuo-motrice associés aux mécanismes de guidage du mouvement dirigé en cours d’exécution.
Les déplacements de cibles sont clairement pergus, et les sujets sont informés et entrainés a y
réagir en corrigeant intentionnellement la trajectoire de pointage en cours d’exécution de leur
mouvement.

Les conditions expérimentales du protocole se rapprochent de celles utilisées dans
I’expérience de Komilis et collaborateurs (1993), en ce sens que les sujets sont prévenus de
I’éventualit¢ d’un déplacement soudain de la cible. Dans notre expérience, les sujets sont
d’ailleurs entrainés a réagir a cette éventualité’”>. En outre, le déplacement de la cible en
condition CORRIGEE est déclenché lorsque le curseur a parcouru le tiers de la distance
séparant le point de départ de la cible, ce qui conduit & un saut de cible proche du pic de
vitesse, tel que dans I'une des conditions de perturbation de I’étude de Komilis et
collaborateurs (1993). Dans ces conditions, le déplacement de la cible est détecté par les sujets
qui réagissent de facon intentionnelle a cette perturbation consciemment pergue. On peut ainsi
considérer que les déplacements de cible sont prévisibles mais non prédictibles, du fait que
leur apparition et leur direction sont aléatoires. Contrairement a de nombreuses autres études,
I’intérét n’est donc pas porté sur le controle automatique et non intentionnel des mouvements
de pointage rapide, tel qu’étudié a I’aide de paradigmes de double stimulation non
consciemment pergue (Goodale et al., 1986; Pelisson et al., 1986; Prablanc et Martin, 1992;
Desmurget et al., 1999; Desmurget et al., 2001). De plus, dans notre expérience, il faut noter
que ’amplitude des déplacements des cibles est relativement importante (15°) comparée aux
perturbations appliquées dans les autres expériences impliquant des corrections de I’orientation
du geste de pointage (de I’ordre de 5 et 10°) (Prablanc et Martin, 1992; Desmurget et al., 1999;
Desmurget ef al., 2001). Les modifications de trajectoire nécessaires pour compenser de larges
perturbations pourraient constituer un facteur limitant les capacités du contrdle automatiques
des mouvements d’atteinte visuo-mauelle. En outre, il est important de considérer que les
expériences citées ci-dessus reposaient sur des gestes d’atteinte mobilisant le membre
supérieur (articulation du coude et de I’épaule). En revanche, dans notre expérience,
I’amplitude du mouvement nécessaire pour corriger la trajectoire de pointage du curseur n’était
pas trop importante compte tenu de la mobilité et de la faible inertie des effecteurs engagés
(poignet, main et doigts).

Enfin, un certain nombre d’études s’est intéressé aux boucles visuelles et non visuelles de

rétrocontrole, en contrastant par exemple des conditions dans lesquelles la vision de la main en

3 En revanche, s’il s’agit dans notre paradigme d’une perturbation de la direction du mouvement, il était question
d’une perturbation de I’amplitude du mouvement dans 1’étude de Komilis et collaborateurs. Néanmoins, s’agissant
de I’excentricité des cibles, ’orientation du mouvement devait également étre modifiée.
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mouvement est soit supprimée soit disponible (Martin et Prablanc, 1992; Prablanc et Martin,
1992; Komilis ef al., 1993; Inoue et al., 1998; Desmurget et al., 2001). Dans notre étude, la
main manipulant le joystick n’est pas directement visible mais son mouvement est précisément
reproduit par le déplacement instantané du curseur visible a 1’écran, permettant un
rétrocontrole visuel du mouvement.

Comme [Dattestent les résultats comportementaux, la réalisation de la tache était
relativement simple, du fait, notamment, d’une configuration expérimentale ergonomique.
Aucun sujet n’a manifesté de difficultés particulicres liées a la manipulation du joystick. Des
les premiers essais de la séance d’entrainement, les sujets se sont adaptés sans mal au gain
entre les déplacements du curseur et les mouvements imprimés sur le joystick, et les
transformations visuo-motrices inhérentes a 1’orientation différente des plans de stimulation et
du mouvement ont été rapidement acquises et parfaitement maitrisées. Néanmoins, on peut
penser que la médiation du mouvement de pointage par un outil contribue au niveau de
contrainte de la tache. Cette question sera traitée dans le contexte de I’interprétation de nos
résultats, cependant on peut souligner que le niveau de contrainte li¢ au contexte expérimental
de réalisation de la tdche reste constant quelque soit les conditions expérimentales du
paradigme. Le niveau de contrainte de la tAche n’a donc pas de répercussion sur I’analyse de
I’effet de la correction de trajectoire de pointage ou de 1’effet de ’expertise sur la réactivité
visuo-manuelle.

Le niveau de contraintes de la tache, tant au niveau environnemental (1i€ a la stimulation)
que comportemental (li¢ aux consignes d’exécution) a donc permis d’étudier le contrdle

cérébral de la réactivité visuo-manuelle d’un geste de pointage en cours d’exécution.

C. Performances comportementales

1. Trajectoire, profils de vitesse et précision des pointages

La comparaison des performances comportementales entre les deux conditions
expérimentales confirme que les sujets ont été capables de corriger la trajectoire de pointage en
cours d’exécution en réponse aux déplacements imprévisibles et perceptibles de certaines

cibles. Les trajectoires de pointage en condition de pointage CORRIGE indiquent un

changement de direction en fin de mouvement correspondant a la correction du mouvement en

cours, en réponse au déplacement percu de la cible. Les profils de vitesse obtenus

correspondent aux profils typiques de ce type de mouvement. Ils présentent une augmentation
jusqu’au pic de vitesse (phase d’accélération) puis une diminution jusqu’a la fin du

mouvement (phase de décélération). C’est dans cette seconde phase du mouvement identifié¢e
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sur les profils de vitesse, qu’apparait la rupture de pente en condition CORRIGEE, signe
caractéristique de la modification des paramétres cinématiques du geste en cours, attestant de
la correction de trajectoire de pointage en cours d’exécution du mouvement. En outre,
I’analyse de la dispersion spatiale de la position finale de pointage indique que la précision du
geste reste identique dans les deux conditions. La stabilité des pointages et le maintien du
niveau de précision finale, quelle que soit la condition DIRECTE ou CORRIGEE, souligne la
reproductibilit¢ comportementale, et de fait, 1’efficacité de la correction de trajectoire

intentionnelle et consciente en réponse au déplacement imprévisible de la cible.

La similarité des trajectoires de pointage et des profils de vitesse pendant la premicre
partie du mouvement indique que les sujets n’ont pu anticiper le déplacement de la cible.
L’apparition tardive des indices spatiaux et cinématiques de la correction de pointage
(divergence de trajectoire et rupture de pente sur les profils de vitesse) atteste du caractére non
prédictible des perturbations, les sujets étaient donc bien en condition de réaction visuo-
manuelle & un événement soudain pergu visuellement. Notons cependant que, si les
déplacements de cible ne pouvaient é&tre anticipés, leur éventualité ainsi que leurs
caractéristiques (excentricité et direction horaire ou anti-horaire) étaient connues des sujets qui
I’avaient expérimentées auparavant ; les sujets s’attendaient donc a devoir réagir a de telles
perturbations en corrigeant leur geste, sans pour autant pouvoir le préparer a ’avance. Dans
ces conditions, il est évident que des processus attentionnels sont naturellement intervenus.
Aussi, il nous est apparu important de vérifier que les sujets ne mettaient pas en jeu de
stratégies comportementales susceptibles d’affecter la réalisation de la tache. Il a notamment
été vérifié, par ’observation des comportements pendant la séance d’entrainement et pendant
les sessions fonctionnelles expérimentales, que les sujets n’adoptaient pas une stratégie de
déclenchement des sauts de cibles, en freinant le début de leur mouvement afin de lever
I’incertitude sur la position finale de la cible, avant de ré-accélérer le mouvement
définitivement dirigé vers la cible a atteindre. Par la suite, 1’analyse comportementale des
caractéristiques spatio-temporelles des pointages DIRECTS et CORRIGES ont validé nos

observations en témoignant du respect des consignes d’exécution de la tache.

2. Paramétres cinématiques

Le temps de réaction moyen, de 262 millisecondes, correspondant a la latence de la main

par rapport a D’apparition de la premicre cible, est comparable a celui enregistré dans
différentes expériences de double stimulation (de 270 a 310 ms) (Goodale et al., 1986;
Pelisson et al., 1986; Komilis et al., 1993; Bard et al., 1999; Desmurget ef al., 2001). Tel qu’il
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a été observé dans ces études, nos résultats mettent aussi en évidence 1’absence d’effet de la
condition sur le temps de réaction, ce qui confirme que le statut final de la cible (stationnaire

ou déplacé) n’est pas anticipé a I’apparition initiale de la cible.

Le temps de mouvement augmente significativement en condition CORRIGEE ;

cependant le temps additionnel reste néanmoins relativement faible (TM additionnel de 169
ms) au regard du temps de réaction a I’apparition de la cible initiale (262 ms), ce qui suppose
que le déplacement de la cible implique bien une correction des parameétres du geste en cours
d’exécution. Les résultats indiquent que cette augmentation du temps de mouvement

correspond uniquement a un allongement du temps de décélération (TD additionnel de 169

ms). Par ailleurs, il n’y a pas d’effet de la condition de pointage sur I’amplitude de la vitesse
maximale correspondant a 1’exécution du pointage en direction de la cible initiale. Ces deux
indications confirment bien 1’apparition tardive de la correction de trajectoire en réponse au
saut de cible, et I’absence d’anticipation de la perturbation. En condition de double stimulation
avec une perturbation non pergue consciemment, certaines expériences ont montré que les
sujets €taient capables de corriger I’amplitude de leur geste de pointage sans modification de la
durée du mouvement (Goodale ef al., 1986; Pelisson et al., 1986). Cependant, des expériences
ultérieures ont révélé une augmentation du temps de mouvement en condition de perturbation
directionnelle (10°), malgré une amplitude de mouvement constante (Prablanc et Martin,
1992). Néanmoins, pour des perturbations directionnelles moins amples (5°), des corrections
de trajectoire ont été observées sans augmentation des temps de mouvement (Desmurget et al.,
1999; Desmurget ef al., 2001). En revanche, dans un paradigme de double stimulation avec la
perturbation consciemment pergue, Komilis et collaborateurs (1993) ont noté une
augmentation du temps de mouvement en condition de perturbation, le déplacement de cible
intervenant au pic de vitesse. Prablanc et Martin (1992) avaient observé, dans la condition de
pointage en boucle fermée (vision de la main mobile disponible) une augmentation
significative du temps de mouvement (environ 80 ms) en condition de perturbation non
consciemment percue (499 ms) par rapport a la condition de pointage non perturbé (418 ms)
(Prablanc et Martin, 1992). Egalement en condition de pointage en boucle fermée perturbé au
pic de vitesse de la main, Komilis et collaborateurs ont rapporté un TM additionnel de 1’ordre
de la dizaine de millisecondes (15 ms en moyenne en condition de perturbation au pic de
vitesse du mouvement de la main qui était visible) pour un temps de mouvement total moyen
d’environ 470 ms (Komilis ef al., 1993). Au regard de ces travaux, le temps de mouvement
additionnel enregistré dans notre étude (169 ms) est relativement important, mais il faut noter

que le temps de mouvement moyen est également plus important (proche de 800 ms). La
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comparaison des indices comportementaux obtenus dans notre expérience, par rapport aux
deux études citées, indique que les valeurs des temps de mouvement mesurés dans notre
expérience sont presque deux fois plus importantes, alors que les valeurs du temps de
mouvement additionnel, 1i¢ a la correction de trajectoire de pointage, sont deux fois plus
importantes comparées aux résultats de Prablanc et Martin, et dix fois plus importantes que les
valeurs rapportées par Komilis et collaborateurs (Prablanc et Martin, 1992; Komilis et al.,
1993). Cette importante différence pourrait étre liée au fait que les sujets corrigent la trajectoire
de leur main dans les deux études citées, alors qu’il s’agit, dans notre expérience, de changer la
trajectoire du curseur en corrigeant le mouvement imprimé par la main sur le joystick. Cette
configuration expérimentale implique I’intégration du gain joystick-curseur dans les
transformations visuo-manuelles nécessaires au controle du mouvement, qui pourrait, en dépit
de ’entrainement a la tache, constituer une étape intermédiaire associée a un surcolt temporel
de traitement neuronal. Desmurget et collaborateur ont d’ailleurs mis en évidence un
allongement des temps de réaction et de mouvement lorsque le mouvement est contraint par
I’intermédiaire d’un outil (manipulandum) par rapport a un mouvement exécuté main libre
(Desmurget et al., 1997). Par ailleurs, les consignes délivrées aux sujets, notamment pendant
I’entrainement, peuvent également expliquer la durée importante des temps de mouvement et
du temps de mouvement additionnel. En effet, les consignes incitaient les sujets a trouver le
compromis entre la vitesse et la précision d’exécution du geste tout en conservant la capacité
de corriger la trajectoire de pointage en cours de mouvement en cas de déplacement de la cible.

S’il reste délicat de comparer les temps de mouvement enregistrés dans des taches de
pointage impliquant différentes contraintes au sein d’environnements expérimentaux divers
(pointage main libre ou utilisant un joystick, distance a la cible, etc.), les temps de réaction, le
pourcentage du temps d’accélération et du temps de décélération par rapport au temps de
mouvement total peuvent étre comparés d’une ¢étude a 1’autre. Nos résultats indiquent une
proportion de temps d’accélération/décélération (TA de D'ordre de 75% du temps de
mouvement) comparable a celle obtenue dans les études en TEP de Desmurget et
collaborateurs (TD de I’ordre de 25% du temps de mouvement) (Desmurget et al., 1999;
Desmurget et al., 2001). Comparés aux profils de vitesse quasi symétriques obtenus par
Pélisson, Goodale et collaborateurs (Goodale et al., 1986 ; Pelisson et al., 1986), Komilis et
collaborateurs avaient obtenus des profils de vitesse asymétriques (TA 40% et TD 60% du
TM) (Komilis et al., 1993). Ces derniers ont attribué cette observation au fait que les sujets
¢taient prévenus de I’éventualité de la perturbation des cibles (les déplacements de cibles étant
d’ailleurs détectables consciemment) (Komilis et al., 1993). Cependant, les mémes profils de

vitesse, en termes de rapport de longueur des phases d’accélération/décélération (TA 40% et
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TD 60% du TM), ont été obtenus dans 1’expérience en TEP de Desmurget et collaborateurs.
La, un paradigme de double stimulation a été utilis¢, dans lequel les sujets n’étaient pas
informés de 1’éventualité des perturbations de position des cibles et ne les ont pas détectées
consciemment (d’apres leurs commentaires recueillis apres les expériences) (Desmurget et al.,
2001). Dans notre cas, I’asymétrie des profils de vitesse peut étre rattaché au compromis entre
vitesse et précision ainsi qu’a la stratégie des sujets incités a conserver une réserve pour

corriger la trajectoire de pointage dans le cas d’un saut de cible.

La vitesse maximale du mouvement enregistrée dans notre expérience est utile pour la

comparaison entre les conditions et entre les groupes. Néanmoins, s’agissant de la vitesse du
curseur a I’écran, bien qu’elle soit parfaitement corrélée a la vitesse d’exécution de la main, il
reste délicat d’interpréter d’un point de vue comportemental sa valeur absolue ou de la
comparer aux résultats obtenus dans d’autres expériences exprimant le plus souvent la vitesse
de la main. La vitesse maximale du curseur peut néanmoins étre considérée d’un point de vue
du rétrocontrdle visuel. Dans ce contexte, elle peut étre comparée aux résultats enregistrés dans
des taches de pointage réalisés main libre. La vitesse maximale moyenne, quelle que soit la
condition dans notre expérience, est de 275 cm/sec ; elle était de I’ordre de 170 a 260 cm/sec
dans d’autres expériences comportementales ou d’imagerie cérébrale (considérant les valeurs
enregistrées en condition de vision de la main en mouvement) (Prablanc et Martin, 1992;

Komilis ef al., 1993; Bard et al., 1999; Desmurget ef al., 2001).

Le temps de réaction a la perturbation (TC), correspondant au délai d’apparition des
indices cinématiques de la correction de trajectoire apres le saut de cible, est de 261 ms. Ce
délai est comparable a ceux mesurés par la divergence des vecteurs de vitesse dans
I’expérience de Prablanc et Martin (entre 185 a 284 ms en conditions de vision de la main en
mouvement et de perturbation non consciente) (Prablanc et Martin, 1992). Ces délais étaient
particulierement importants compte tenu des résultats obtenus dans ce type de paradigme
(double saut non conscient) (Goodale et al., 1986; Pelisson et al., 1986). Les auteurs ont
proposé que la correction de la direction du mouvement pourrait reposer sur des processus
neuronaux plus coliteux que la correction de I’amplitude du mouvement (Prablanc et Martin,
1992). On peut cependant s’étonner que le temps de réaction a la perturbation, intervenant dans
notre expérience proche du pic de vitesse de la main, soit inférieur au temps de réaction a une
perturbation non consciente déclenchée au pic de vitesse de la saccade oculaire. Mais, une fois
encore, les conditions expérimentales, les consignes quant a la réalisation de la tache ainsi que

les méthodes d’analyse des résultats peuvent expliquer cette différence. Les sujets préparés et
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entrainés a réagir a une éventuelle perturbation peuvent adopter une stratégie de réserve afin de
conserver une capacité de correction rapide de la trajectoire du mouvement en cours.

Nos résultats, replacés dans le contexte des études sur le contrdle des mouvements en
cours d’exécution, semblent indiquer la capacité du systéme nerveux central a optimiser les
processus d’ajustement et de correction des parametres du geste en fonction de son estimation
dynamique. Dans la situation DIRECTE, I’éventuel signal d’imprécision de la trajectoire de
pointage déclencherait les processus a 1’origine des ajustements fins intervenant en phase de
décélération. Ces mémes processus pourraient étre plus fortement sollicités pour répondre au
signal d’erreur plus important, percu en condition CORRIGEE, par de plus amples corrections
de trajectoires. L’ensemble de ces processus assure au syst€éme neuro-moteur une capacité
d’adaptation dynamique du geste en cours d’exécution par rapport aux événements
perturbateurs externes imprévisibles. Ces processus neuro-moteurs ont leurs limites puisque les
capacités d’ajustement et de correction du mouvement en cours d’exécution dépendent des
caractéristiques spatio-temporelles de la perturbation en fonction du stade de 1’action (Komilis

et al., 1993).

3. Synthese sur la réactivité visuo-manuelle et 'e  fficacité du contréle du

geste de pointage

a. Correction des commandes motrices en cours d’exécution du mouvement

Dans notre étude, 1’observation d’une courbure relativement abrupte sur les profils de
trajectoire et 1’absence d’arrét du mouvement sur les profils de vitesse attestent d’un

changement directionnel brusque et d’une correction relativement tardive de la trajectoire de

pointage. Cet aspect renforce I’hypotheése d’un ajustement des parametres du geste en cours

d’exécution, en fonction des exigences d’adaptation du mouvement. On note que le temps de
réaction a I’apparition de la cible initiale est équivalent au temps de réaction a la perturbation.
Le temps de mouvement additionnel en condition CORRIGEE est cependant inférieur a ce
délai de réaction a la perturbation. Il apparait donc difficile de déterminer si cette correction
repose sur les ajustements en ligne automatiques des commandes motrices ou s’il s’agit d’une
re-programmation partielle des parametres du mouvement en cours d’exécution. Compte tenu

de la modification du programme moteur initial induite par la perturbation, on peut consentir a

parler de réorganisation ou de re-programmation partielle de 1’action en cours d’exécution
(Desmurget ef al., 1998). L’absence d’arrét total du mouvement initial indique cependant qu’il

n’y a pas eu inhibition de I’action initialement engagée, la correction de trajectoire observée ne
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semble donc pas étre le résultat d’une re-programmation compléte qui aurait conduit a un

second mouvement correctif.

b. Réafférences sensorielles et correction de trajectoire

De nombreuses ¢études ont tenté de distinguer les roles respectifs des différentes boucles
de rétrocontrdle dans les processus de guidage des mouvements de pointage, selon les sources
d’information utilisées, entre les informations réafférentes sensorielles et/ou les informations
efférentes motrices. Les résultats des analyses cinématiques ont conduit a 1’hypothése d’un
controle central. 11 a ainsi été proposé que les boucles de rétrocontrdle intervenant dans les
mécanismes de guidage automatique de la main sur la cible (paradigme de double saut non

percu consciemment) reposent principalement sur les informations proprioceptives et motrices

(Pelisson et al., 1986 ; Prablanc et Martin, 1992; Komilis et al., 1993). 1l semble en effet que le
systéme nerveux central construise les représentations spatiales internes de la cible et de la
main en mouvement a partir d’informations de nature différentes. Le traitement des signaux
visuels correspondrait essentiellement aux informations relatives a la position de la cible, alors
que la position de la main serait estimée a partir des informations afférentes proprioceptives
ainsi qu’a partir des informations motrices efférentes. Des études ont par la suite cherché a
distinguer le role respectif de ces sources d’informations. Des paradigmes de double
stimulation impliquant des mouvements de pointage treés courts réalisés en boucle ouverte
(main non visible) ont notamment été utilisés afin de limiter I’exploitation des informations
proprioceptives du fait des délais de traitement nécessaire (Blouin ef al., 1995; Turrell et al.,
1998). Néanmoins, les résultats de ces études n’ont pas suffi a distinguer les contributions
relatives des informations afférentes et efférentes dans les mécanismes de guidage automatique
des mouvements visuellement guidés. L’étude d’une patiente déafférentée a révélé sa capacité
a corriger la trajectoire de son mouvement en cours d’exécution (Bard ef al, 1999). Ces
résultats soutiennent donc I’hypotheése d’un controle visuo-moteur en ligne principalement
basé sur les informations motrices d’origine centrale, la copie d’efférence motrice permettant
d’actualiser la représentation interne de la position du bras en mouvement et de corriger
d’éventuelles erreurs de trajectoire. Néanmoins, on peut légitimement penser que le systéme

optimise les processus de traitement des informations multi-modales en fonction des

contraintes appliquées a I’exécution du mouvement. Il a été montré que I’influence des
rétrocontroles visuels relatifs au mouvement de la main sur la précision de pointage diminuait
avec la diminution de la durée du mouvement (Zelaznik et al., 1983). En outre, 1’étude de
Desmurget et collaborateurs (1997) a mis en évidence les effets sur les variables cinématiques

des mouvements de pointage (temps de réaction, temps de mouvement, temps de correction),
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du niveau de contrainte et des stratégies orientées par les instructions a la tache (Desmurget et
al., 1997). L’augmentation des délais comportementaux semble indiquer que la réalisation
« instrumentée » d’un geste de pointage (déplacement d’un curseur par I’intermédiaire d’un
joystick) implique une opération neuronale supplémentaire qui a un cofit en termes de délais de
traitement. Il est important de noter que dans cette expérience comme dans la plupart des
études citées, 'orientation des plans de stimulation et d’exécution du mouvement sont
paralleles, alors que dans notre étude le plan de stimulation frontal n’est pas parall¢le au plan
incliné du support de la manette. Dans ces conditions, il est envisageable que les informations
visuelles relatives a la position du curseur jouent un réle particulier dans le contréle du
mouvement de pointage. Les boucles de rétrocontrdle visuelles seraient alors plus fortement
sollicitées pour la comparaison des positions relatives du curseur par rapport a la cible,
correspondant a 1’erreur rétinienne pouvant étre la source de 1’erreur motrice dynamique tant
pour I’orientation de I’ceil que pour le guidage de la main ((Prablanc et Martin, 1992), pour
revue voir (Desmurget et al., 1998; Prablanc ef al., 2003)).

Nos résultats confirment 1’utilisation des boucles de rétrocontrdle dans le contrdle du
mouvement en cours d’exécution. Les processus visuo-moteurs sont ainsi capables d’ajuster un

geste de pointage d’une cible stationnaire, ou de corriger la trajectoire de pointage pour

s’adapter a un déplacement soudain de la cible. Il semble donc que I’ajustement et la correction
de trajectoire en fin de mouvement reposent sur des mécanismes communs partagés qui
s’appuient sur les boucles de rétrocontrdle disponibles. Les processus permettant les
ajustements terminaux du mouvement de pointage en phase de décélération pourraient étre
plus fortement sollicités pour sous-tendre des corrections plus amples nécessaires a
I’adaptation du geste a une perturbation environnementale survenue soudainement au début du

mouvement. Les limites de flexibilit¢é des processus visuo-moteurs sont en effet dépendantes

de I’importance des corrections nécessaires et du délai disponible pour réagir aux
perturbations, c’est-a-dire a D’instant de la perturbation en fonction de I’avancement du

mouvement engage.

c. Performance du geste

S’il est apparu important de considérer les contraintes imposées a la réalisation du
mouvement de pointage par les conditions expérimentales de notre ¢tude, il faut souligner que
le protocole reste néanmoins ergonomique et adapté a I’étude des processus de contrdle visuo-
moteur. Les données comportementales confirment, en effet, la capacité a corriger la trajectoire
de pointage d’'un mouvement en cours d’exécution. Cette capacité témoigne de l’intégration

sensorimotrice continue du systéme nerveux central, il recoit notamment les signaux visuels
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I’informant du déplacement de la cible au début du mouvement. Le traitement rapide de ces
informations conduit a I’actualisation de la représentation spatiale interne de la cible. La

comparaison dynamique de la position de la cible et de I’effecteur permet alors I’actualisation

des commandes motrices en cours d’exécution, ce qui se traduit par ’adaptation réactive des

parametres comportementaux du geste en réponse aux nouvelles contraintes

environnementales.

Le niveau de contraintes tant environnementales que comportementales, influence donc
I’intervention des boucles de rétrocontrole et les processus utilisés par le systeéme nerveux
central pour rendre le geste performant. L’objectif premier du systéme nerveux central étant
d’optimiser le controle visuo-moteur afin d’adapter au mieux les comportements aux
conditions environnementales et aux objectifs cognitifs de ’action. Nous verrons que ces
aspects orientent également I’interprétation des aires activées au cours d’une tache d’atteinte
visuo-manuelle. L’imagerie cérébrale a bien souvent confirmé les hypothéses concernant
I’implication des différentes aires cérébrales dans le controle visuo-moteur. Cependant, la
spécification des rdles des différentes structures a chaque niveau de ce contrdle a constitué le
defi scientifique principal lancé a I’égard des neuroscientifiques qui ont eu recours aux outils

de I’imagerie cérébrale.

D. Apports de la neuroimagerie

L’objectif de cette étude était d’identifier les structures cérébrales impliquées dans les
processus de réactivité visuo-manuelle intentionnelle. En comparant 1’activité cérébrale
enregistrée pendant des taches de pointage direct et de pointage corrigé nous avons localisé des
foyers plus fortement activés dans la condition CORRIGEE. Cette condition nécessite une
intégration en ligne des informations relatives au changement de position de la cible afin de
permettre une modification de la trajectoire de pointage du geste en cours d’exécution.

De nombreuses études se sont intéressées aux corrélats neurophysiologiques du contrdle
des mouvements visuellement guidés. Elles ont mis en évidence [’activation d’un réseau
comparable a celui observé dans notre expérience (Colebatch et al., 1991 ; Grafton et al.,
1996; Kertzman et al., 1997; Winstein et al., 1997; Ellermann et al., 1998; Inoue et al., 1998;
Turner et al., 1998; Nishitani et al., 1999; Desmurget et al., 2001; Adam et al., 2003; Astafiev
et al., 2003; Turner et al., 2003 ; Oreja-Guevara et al., 2004; Seidler et al., 2004; Schenk et al.,
2005). Ce réseau implique les aires visuelles occipitales, le cortex pariétal et en particulier le
cortex pariétal postérieur, les aires motrices et oculomotrices frontales, les structures sous-
corticales et le cervelet. L’analyse des résultats de ces €tudes en fonction de leurs objectifs

respectifs et des méthodes employées (paradigme et protocole d’imagerie) fournit des
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renseignements utiles a la compréhension des corrélats neurophysiologiques du controle visuo-
moteur. Nous tenterons ici d’interpréter nos résultats compte tenu des spécificités de notre
expérience et des résultats obtenus, dans une approche globale des processus cérébraux sous-

tendant la réactivité visuo-manuelle dynamique.
1. ROdles du cortex occipital

a. Activations des aires visuelles striées

L’intensité de 1’activation des aires visuelles occipitales dans notre expérience est
remarquable comparé notamment a d’autres études d’imagerie cérébrale sur les processus de
contrdle visuo-moteur (Inoue ef al., 1998; Desmurget et al., 2001). Cette différence s’explique
en grande partie par ’environnement de stimulation et par les conditions expérimentales de
notre paradigme. D’une part, la présentation des cibles et du curseur (formes colorées de taille
relativement importante sur 1’écran de stimulation) sur un fond noir a déterminé un important
niveau de contraste visuel, facteur de modulation de I’activation des aires visuelles primaires
(Wandell, 1995). Par ailleurs, tel qu’il a été évoqué précédemment, il est envisageable que le
rétrocontrole visuel prenne une place particulierement importante dans notre paradigme. La
comparaison de la position du curseur par rapport a la cible permettant le guidage du
mouvement et les ajustements ou corrections nécessaires en fin de mouvement pour amener
précisément le curseur sur la cible. Il apparait d’ailleurs que les aires visuelles sont plus actives
en condition de pointage CORRIGE qu’en condition de pointage DIRECT. Le déplacement de
la cible constitue en effet une stimulation visuelle supplémentaire a I’origine de la correction
visuo-motrice de la trajectoire de pointage de la main. Dans une étude en IRMT, il avait été
montré que le signal BOLD au niveau des aires visuelles primaires et secondaires était plus
important en condition de poursuite visuo-manuelle active qu’en condition de simple poursuite
visuelle (Oreja-Guevara et al., 2004). Le role des aires visuelles primaires et secondaires dans
le guidage des mouvements de la main a également été proposé¢ dans une étude s’intéressant a
la perception visuelle du schéma corporel (Dohle et al., 2004). Oreja-Guevara et collaborateurs
ainsi que Dohle et collaborateurs ont supposé une influence descendante des aires associatives
sur les aires sensorielles. Le cortex pariétal impliqué dans le traitement des informations visuo-
spatiales et les transformations sensorimotrices a la base du contréle visuo-moteur, ainsi que
dans les processus attentionnels et dans 1’orientation de 1’attention visuo-spatiale, pourrait en
effet influencer de fagon descendante les aires visuelles primaires (Culham J. C. et Kanwisher,

2001).
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b. Activations du complexe visuel hNMT

Nos résultats ont mis en évidence I’implication du complexe hMT (ou V5) de perception
visuelle du mouvement situé¢ a la jonction pariéto-occipito-temporale (Watson et al., 1993)
dans le contréle visuo-moteur des mouvements de pointage en cours d’exécution. Les
activations bilatérales du complexes hMT présentent néanmoins une légere prédominance a
gauche, compréhensive du fait que les cibles visuelles sont initialement présentées dans
I’hémichamp visuel droit. Le complexe hMT est activé dans les deux conditions de pointage.

I1 est largement admis que 1’aire V5/hMT+ est impliqué dans la perception visuelle du
mouvement, traitant en particulier la vitesse et la direction du mouvement (Orban et al., 1998;
Schenk et al., 2005). L’implication de ce complexe dans les mécanismes de guidage des
mouvements visuellement guidés a été mise en évidence au cours de plusieurs études d’IRMf
dans des taches d’atteinte, d’interception ou de poursuite visuo-manuelle (Ellermann et al.,
1998; Kleiser et al., 2002; Oreja-Guevara et al., 2004 ; Schenk et al., 2004; Diedrichsen et al.,
2005a). Le complexe hMT est souvent associé a la voie visuelle dorsale traitant les
informations visuo-spatiales (Ellermann et al., 1998; Valyear et al., 2006).

Les activations enregistrées au niveau du complexe hMT dans les deux conditions de
pointage DIRECTE et CORRIGEE pourraient étre liées en partie a la perception du curseur en
mouvement. Ce signal est en effet a la base du rétrocontrole visuel des mouvements de
pointage. Nos résultats indiquent également une plus forte activation du complexe hMT en
condition CORRIGEE par rapport a la condition DIRECTE. Cette sur-activation pourrait étre
le résultat de la perception du déplacement des cibles, ou encore d’un traitement plus intense
des réafférences visuelles relatives au curseur en mouvement nécessaires pour corriger la
trajectoire de pointage. L activation résultant du contraste entre les conditions CORRIGEE et
DIRECTE prédomine a droite. Le sens des déplacements de cible étant aléatoire (2 droite ou a
gauche), les stimulations dans le champ visuel, liées a la cible ou au curseur, sont plus
bilatérales en condition CORRIGEE. La sur-activation observée au niveau du complexe hMT
dans la condition CORRIGEE par rapport a la condition DIRECTE peut donc étre associée tant
a la perception du déplacement de la cible qu’a la perception du curseur en mouvement. Par
ailleurs, il a été remarqué que des activations bilatérales de la région V5/hMT sont susceptibles
de prédominer a droite quelque soit I’hémichamp visuel stimulé (Oreja-Guevara et al., 2004).
En effet, le contraste des activations entre une condition d’atteinte visuo-manuelle et une
condition d’atteinte visuelle a mis en évidence une activation de la région V5 (hMT+)
uniquement dans 1’hémisphére droit (Oreja-Guevara et al., 2004). 1l a alors été proposé que le
complexe hMT pourrait étre fonctionnellement latéralisé, le complexe droit étant plus

spécialisé dans le contréle des mouvements impliquant une coordination de 1’ceil et de la main.

Discussion générale 179



Au cours de taches d’atteinte et de poursuite visuo-manuelle, il est apparu que les
activations de la région V5/(hMT+) sont plus intenses en conditions actives (cible suivie par
I’ceil et par la main) que dans des conditions perceptives simples (cible suivie par 1’ceil
uniquement) (Kleiser et al., 2002; Oreja-Guevara et al., 2004). Quelques cas pathologiques de
lésions de cette région avaient auguré du double rdle perceptif et exécutif du complexe
V5/hMT (Zihl et al., 1991; Schenk et al., 2000). En effet, Schenk et collaborateurs ont mis en
évidence le déficit non seulement de la perception du mouvement mais €galement des
capacités d’atteinte visuo-manuelle, chez une patiente présentant une lésion bilatérale du
cortex au niveau de la région V5/hMT (Schenk et al., 2000). Ces résultats cliniques ont été
confirmés par une étude de stimulation magnétique transcranienne chez des sujets sains,
montrant le ralentissement de la vitesse d’atteinte d’un objet en mouvement lorsque 1’aire
V5/MT+ est stimulé (Schenk et al., 2005). L hypotheése d’un role spécifique de la perception
du mouvement dans la préparation de I’action est cohérente avec d’une part la dissociation des
voies visuelles ventrale et dorsale, et d’autre part 1’influence descendante des processus
attentionnels sur les processus sensoriels. L’objectif de 1’action dirigée conditionne le
traitement perceptuel des informations sensorielles, et ainsi 1’extraction des caractéristiques

utiles a la préparation et au contrdle de I’action (Fuster, 1998; Goodale et al., 2004).

Dans notre étude, les activations des aires visuelles et du complexe hMT et leur
augmentation en condition CORRIGEE par rapport & la condition DIRECTE, pourraient étre
liées a une influence descendante de la part des aires associatives de plus haut niveau. Les aires
pariétales et/ou frontales pourraient ainsi améliorer 1’efficacité de 1’extraction, dans les signaux
visuels, d’informations utiles au paramétrage du mouvement dirigé et a 1’adaptation de sa

trajectoire en fonction des déplacements éventuels des cibles.
2. ROles des aires pariétales et prémotrices

a. Activation du cortex pariétal

La superposition des cartes d’activation associées a chacune des deux conditions de
pointage (figure 3B.3) permet de constater I’important recouvrement des activations
spécifiques a chaque condition. Il est particulierement remarquable au niveau du cortex pariétal
supérieur gauche (I’activation liée & la condition CORRIGEE étant 1égérement plus étendue),
ainsi qu’au niveau des activations bilatérales de la partie inférieure et médiane du lobe pariétal.

Le recouvrement est beaucoup plus partiel au niveau du cortex pariétal postérieur droit,
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I’activation liée a la condition CORRIGEE débordant celle liée a la condition DIRECTE. On
remarque que la condition CORRIGEE active les cortex pariétal supérieur droit et pariétal
postérieur gauche (ces régions n’étant pas actives dans la condition DIRECTE au seuil de
significativité choisi, p<0.0001). Les foyers significativement sur-activés dans la condition
CORRIGEE par rapport 4 la condition DIRECTE sont localisés au sein des lobules pariétaux
supérieur et inférieur (aires de Brodmann 5, 7 et 40) et concernent notamment les sillons intra-

pariétaux.

Ainsi qu’il a été présenté dans le premier chapitre, le cortex pariétal sous-tendant les
transformations sensorimotrices est reconnu comme une structure-clé des processus visuo-
moteurs’*. Les données de la littérature indiquent que des activations bilatérales du cortex
pariétal peuvent étre associées au contrdle du mouvement d’atteinte ou du suivi de cible,
exécuté¢ de la main droite en direction de cibles visuelles présentées aléatoirement dans le
champ visuel (Ellermann et al., 1998; Inoue ef al., 1998 ; Culham J. C. et al., 2003 ; Gretkes et
al., 2004 ; Seidler et al., 2004; Diedrichsen et al., 2005a ).

Les études cliniques (Pisella ef al., 2000; Grea et al., 2002) et les expériences de
stimulation magnétique transcranienne (Desmurget ef al., 1999; Van Donkelaar et al., 2002b;
Van Donkelaar et Adams, 2005) semblent indiquer que le cortex pariétal sous-tend les boucles
de rétrocontréle nécessaires au contrdle en ligne des mouvements dirigés. Cette structure
semble en effet intégrer les afférences visuelles et proprioceptives, renseignant sur I’objectif a
atteindre et sur I’état du membre en cours de mouvement, et permettant le guidage de la main
sur la cible. Par ailleurs, 1’é¢tude d’une patiente déafférentée, capable de corriger un
mouvement de pointage en cours d’exécution sans réafférences visuelles, a souligné le role des
informations motrices dans le controle visuo-manuel (Bard et al, 1999). Tel qu’il a été
présenté en introduction de ce manuscrit, le cortex pariétal pourrait étre une cible privilégi¢e de
la copie efférente motrice (Seal ef al., 1982; Mackay, 1992 ; Fogassi ef al., 2005).

Chez le singe, ’exploration anatomo-fonctionnelle du cortex pariétal a conduit a
proposer que les informations visuelles et les informations visuo-spatiales issues du systéme
oculomoteur convergent au niveau caudal du lobe pariétal inférieur, alors que la partie plus
rostrale serait plus spécifiquement impliquée dans le traitement des informations
proprioceptive et motrice ((Fogassi et al., 2005 ); pour revue, voir (Andersen et al., 1997,
Fogassi et Luppino, 2005)). Chez I’homme, dans le contexte de I’intervention du cortex

pariétal postérieur (aires de Brodmann 7 et 40) dans I’intégration d’informations utiles a la

™ Nous n’aborderons pas dans cette partie la question des transformations de référentiels spatiaux, sujet traité en
introduction de ce manuscrit.
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sélection de réponse, il a été envisagé que ’aire de Brodmann 7 soit plus particulierement
recrutée dans des processus d’attention visuo-spatiale sollicités lorsque les stimuli externes
conditionnent la réponse de facon réactive (Deiber et al., 1996). L’aire de Brodmann 40 serait
alors plus spécifiquement impliquée dans la préparation du mouvement lorsque les
informations préalables a son déclenchement sont completes.

L’intégration des informations internes, afférentes proprioceptives et efférentes motrices,
relatives au déplacement du bras, et des informations spatiales externes relatives a la position
de la cible, confererait au cortex pariétal postérieur un role de « comparateur neuronal ». Cette
opération serait une étape-clé dans I’estimation de I’erreur motrice dynamique a la base des
corrections réactives rapides du mouvement d’atteinte en cours (Desmurget et al, 1999).
L’implication dans le contréle visuo-moteur du cortex pariétal postérieur, en particulier du
sillon intra-pariétal, a en effet ét¢ associée au traitement polymodal de 1’information spatiale
(Bremmer et al., 2001) dans le guidage de 1’action dirigée vers un but spatial (Culham J. C. et
al., 2003). L’implication du sillon intra-pariétal dans les transformations visuo-motrices en
termes de référentiels spatiaux a également été mis en évidence dans une tache impliquant de
controler le déplacement d’un curseur par la manipulation d’un joystick (Gretkes et al., 2004).
Le cortex pariétal pourrait ainsi étre le siege de la construction d’une représentation interne
instantanée de la position de la main (Desmurget et al., 1998; Wolpert D. M. et al., 1998a;
Desmurget et al., 1999; Desmurget et al., 2001), représentation dynamique utile aux aires
frontales pour actualiser les commandes motrices en cours (Johnson P. B. ef al., 1996; Wise S.

P.etal., 1997).

Le cortex pariétal joue également un rdle dans le contrdle purement oculomoteur
particuliérement important dans le controle des mouvements d’atteinte manuelle de cibles
visuelles statiques ou en déplacement dans 1’espace peri-personnel. Une région spécifiquement
activée pendant la réalisation de saccades oculaires dans la direction des cibles visuelles
présentées dans le champ visuel périphérique et dans la direction opposée a pu €étre mise en
évidence (Kawashima et al., 1996 ; Connolly et al., 2000). La partie antérieure du sillon intra-
pariétal apparait particulicrement impliqué dans la préparation des saccades oculaires dirigés
vers une cible et dans la préparation des pointages visuo-manuels de cibles (Astafiev et al.,
2003). Il semble qu’on puisse identifier au sein du cortex pariétal humain une région
spécifique du contrdle sensorimoteur des comportements d’atteinte (Connolly et al., 2003).
L’implication du cortex pariétal dans le controle oculomoteur peut en effet étre examinée dans
un contexte plus général, tenant compte de son rdole dans I’intégration multi-modale et de son

intervention dans le traitement visuo-spatial des informations et notamment dans le contrdle et
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I’orientation de I’attention visuo-spatiale (Colby, 1998; Corbetta, 1998; Corbetta et al., 1998;
Van Donkelaar et al., 2000; Hamzei et al., 2002; Van Donkelaar et al., 2002a; 2002b ;
Astafiev et al., 2003). L’activation du cortex pariétal associée au contrdle de I’attention visuo-
spatiale a en effet ét¢é mis en évidence, notamment dans des taches de poursuite visuelle
attentive de stimuli (Culham J. C. et al., 1998; Culham J. ef al., 2001). Tel qu’il a été exprimé
plus haut, le cortex pariétal pourrait influencer de facon descendante les aires visuelles
primaires ainsi que le complexe hMT (Culham J. et al., 2001; Oreja-Guevara et al., 2004).
Enfin, il est apparu que le cortex pariétal postérieur serait spécifiquement impliqué dans
le contréle automatique des mouvements visuellement guidés. Son réle dans les corrections
automatiques de la trajectoire de pointage a été mis en évidence, en TEP, dans des paradigmes
de double stimulation non consciente (Desmurget et al., 2001). Auparavant, une expérience de
stimulation transcranienne et 1’étude d’une patiente présentant une lésion bilatérale du cortex
pariétal postérieur avaient révélé son rdle crucial dans le contrle visuo-moteur en ligne
(Desmurget et al., 1999; Pisella et al., 2000). Le cortex pariétal postérieur impliqué dans le
controle de I’attention visuo-spatiale pourrait cependant étre également impliqué dans le
controle intentionnel des mouvements visuellement guidés (Snyder et al., 2000a; Connolly et

al., 2003).

En fonction des informations apportées par la littérature, les activations du cortex pariétal
observées dans notre étude peuvent étre associées aux différents roles assumés par le cortex
pariétal. Il intervient ainsi dans ’intégration multi-modale et la réunion des informations multi-
sensorielles et motrices dans un repére spatial commun. Impliqué dans le controle de
I’attention, c’est la composante spatiale du mouvement qui semble étre plus particulierement
traitée au niveau pariétal. Les activations impliquant les aires de Brodmann 7 et 40 pourraient
étre associées au traitement visuo-spatial et oculomoteur. Les activations des aires 5 et 7
seraient plus spécifiquement liées a 1’intégration des informations proprioceptives et motrices.
Le cortex pariétal postérieur et en particulier le sillon intrapariétal seraient impliqués dans la
construction d’une représentation interne dynamique de la cible et de la main en mouvement
(représentée dans notre expérience par la position du curseur). Nos résultats indiquent une sur-
activation des aires de Brodmann 7 et 40 dans la condition CORRIGEE par rapport a la
condition DIRECTE. Cette sur-activation pourrait étre liée au contrdle oculomoteur, c'est-a-
dire aux processus attentionnels visuo-spatiaux a 1’origine de la génération d’une saccade
oculaire correctrice. Ce foyer d’activation pourrait €galement refléter 1’actualisation des
représentations internes, utiles a la correction de trajectoire du mouvement de pointage en

cours.
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b. Activation du cortex prémoteur

Il s’avere parfois délicat d’identifier fonctionnellement les aires activées, les données de
la littérature n’associant pas toujours une méme aire anatomique aux mémes structures
fonctionnelles. Cette difficulté s’est particulierement confirmée dans notre expérience au
niveau du lobe frontal. D’une part, les activations du gyrus frontal supérieur peuvent étre
associées a l’aire oculomotrice frontale et au cortex prémoteur dorsal. D’autre part, les
activations médiales du cortex frontal supérieur peuvent étre associées a 1’aire motrice
supplémentaire et a ’aire oculomotrice supplémentaire. L’interprétation de nos résultats s’est
cependant concentrée sur les roles du cortex prémoteur et de ’aire motrice supplémentaire,
I’intérét de notre étude étant plus particuliecrement porté sur la correction de trajectoire de
pointage de la main. Il est évident que les saccades oculaires déplacant les yeux sur la cible ont
conduit a activer les aires oculomotrices frontales (FEF et SEF), ces derniéres étant plus

particuliérement sollicitées par le déplacement de la cible en condition CORRIGEE.

c. Activation de I’aire motrice supplémentaire

Le cortex frontal au niveau dorsal médian est activé dans les deux conditions de pointage,

et plus fortement sollicité dans la condition CORRIGEE que dans la condition DIRECTE.

Le role de I’aire motrice supplémentaire (AMS) dans 1’élaboration des comportements
moteur est largement accepté. L’exploration du contrdle moteur a néanmoins conduit a
envisager I’implication de cette structure dans diverses taches motrices. L’AMS intervient
notamment dans le contréle des mouvements volontaires, qu’il s’agisse de mouvements
complexes ou de I’organisation séquentielle de mouvements simples (Tanji et al., 1996).
Concernant son role dans la préparation du mouvement, il a été rapporté que I’aire motrice
supplémentaire pourrait étre impliquée dans D’intégration d’informations utiles pour la
sélection de la réponse motrice (Deiber et al., 1996). L’AMS s’est en effet révélée plus
fortement activée lorsqu’un mouvement est déclenché par un stimulus externe que par un
mouvement auto-généré (Jenkins et al., 2000). Les aires motrices non primaires situées au
niveau frontal médial, les aires motrices supplémentaires (AMS et pré-AMS) et les aires du
cortex cingulaire, pourraient également intervenir dans 1’organisation temporelle séquentielle
des synergies motrices (Deiber et al., 1999). Dans le cadre du contréle des mouvements
visuellement guidés, il a également été proposé que I’AMS soit plus spécifiquement impliquée
dans I’intégration de la complexit¢ temporelle, alors que les aires pariéto-occipitales
traiteraient de la complexité spatiale (Grafton et al, 1996). Le recrutement de I’AMS en

fonction de la complexité du mouvement a également été rapporté dans des tdches impliquant
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des séquences digitales plus ou moins difficiles (Shibasaki et al., 1993). Enfin, il a été
confirmé que I’AMS était spécifiquement impliquée dans la planification ou dans I’initiation
du mouvement retardé (Lacquaniti et al., 1997).

Enfin, au-dela du controle moteur, il semble que le cortex médial frontal dorsal soit plus
généralement impliqué dans le controle cognitif sous-tendant 1’adaptation des comportements
dirigés vers un but (Ridderinkhof et al., 2004). En effet, il apparait que la détection d’une
inadéquation de la réponse en cours d’exécution, quelque soit son origine, active les aires
médiales du cortex frontal postérieur. Celui-ci jouerait alors un réle dans 1’ajustement ou dans

la correction des actions volontaires dirigées (Ridderinkhof et al., 2004).

Dans notre expérience, il apparait que les aires motrices frontales médianes sont plus
fortement sollicitées dans la condition CORRIGEE que dans la condition DIRECTE. Au
regard des informations apportées par la littérature, on peut alors expliquer ce recrutement par
I’accentuation de la complexité du mouvement, inhérente a la correction du mouvement en
cours d’exécution. Le déplacement de la cible constitue une information nouvelle, qui conduit
a sélectionner une nouvelle réponse motrice pour réagir a la perturbation. Ceci implique alors
un réajustement temporel des synergies musculaires. Compte tenu du réle de ’AMS dans
I’initiation des mouvements retardés, on pourrait également associer la sur-activation de cette
région en condition CORRIGEE au fait que les sujets s’attendent a une éventuelle perturbation,
sans pour autant pouvoir la prévoir. La perception du déplacement déclencherait alors le

mouvement de correction mémorisé.

d. Activation du cortex prémoteur ventral

Nos résultats indiquent une activation bilatérale du gyrus frontal inférieur proche de
I’insula et du sillon latéral, dans les deux conditions de pointage. Le contraste de condition
révéle que cette aire est plus fortement activée a droite en condition CORRIGEE qu’en
condition DIRECTE.

Plusieurs études d’imagerie cérébrale ont rapporté des activations frontales situées sur la
face latérale du gyrus frontal inférieur (proche de 1’insula et du gyrus supramarginal, au niveau
de I’aire de Brodmann 44) dans des taches visuo-motrices (Lacquaniti et al., 1997; Ellermann
et al., 1998; Inoue ef al., 1998; Krams et al., 1998; Desmurget ef al., 2001). Plusieurs données
de la littérature nous ont conduits a assimiler cette région au cortex prémoteur ventral (Fink ef
al., 1997, Kawashima et al., 1998; Ehrsson et al., 2000; Ehrsson et al., 2001; Kollias et al.,
2001).
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Certains de ces auteurs ont associ¢ cette activit¢é au contrdole de la précision des
mouvement de saisie (Kawashima et al., 1998; Ehrsson et al., 2000; Ehrsson et al., 2001).
Dans notre étude, on peut penser que le contrdle de la précision des pointages visuo-manuels,
li¢ en partie a la prise en main du joystick, pourrait expliquer cette activation. On peut
¢galement relever que 1’aire motrice primaire dédiée a la mobilisation du pouce et située en
partie ventro-latérale du gyrus précentral est relativement étendue (Grafton et al., 1993).

L’activation observée dans notre expérience au niveau latéral du gyrus frontal inférieur
pourrait donc également correspondre a une activité motrice primaire liée a I’intervention des

muscles mobilisant le pouce et qui sont impliqués dans la manipulation du joystick.

Plusieurs études chez le singe et en imagerie cérébrale chez I’homme ont souligné
I’implication du cortex prémoteur ventral dans les comportements d’atteinte visuo-manuelle.
Des activations ont ainsi €té observées au niveau du gyrus frontal inférieur proche de
I’opercule frontal et de I’insula, dans des conditions de pointage visuo-manuel immédiat
(Lacquaniti ef al., 1997), avec ou sans réafférences visuelles (Inoue et al., 1998), au cours d’un
pointage direct ou dont la trajectoire est corrigée au cours du mouvement (Desmurget et al.,
2001). Ces expériences impliquant la réalisation de mouvements de pointage main libre (Inoue
et al., 1998 ; Desmurget et al., 2001) ou par I’intermédiaire d’un outil (Lacquaniti et al., 1997),
le recrutement de 1’aire précentrale latérale pourrait étre plus généralement li¢ au controle
visuo-moteur des mouvements d’atteinte visuo-manuelle. En effet, il a été montré que 1’aire
prémotrice ventrale est impliquée dans 1’adaptation sensorimotrice a des perturbations
appliquées au niveau perceptif (rotation optique, déviation prismatique) (Inoue et al., 2000 ;
Krakauer et al., 2004). Cette région pourrait intervenir dans la construction d’une
représentation de la main, a partir d’informations proprioceptives ; elle permettrait la re-
calibration éventuelle de cette représentation dans I’espace de travail (c'est-a-dire 1’espace peri-
personnel au sein duquel est réalis¢ le mouvement d’atteinte) et jouerait un role dans 1’auto-
attribution de cette représentation (Ehrsson ef al., 2004).

On peut noter par ailleurs qu’il a aussi été propos€ que cette région du gyrus frontal
inférieur (correspondant aux aires de Brodmann 44 / 45) soit associée a la motricité de la face
et de fait naturellement impliquée dans 1’oculomotricité dans une tache de poursuite visuo-

manuelle (Ellermann et al., 1998).

Enfin, dans notre expérience, on a pu observer des foyers d’activation localisés au niveau
du claustrum, amas de substance grise d’origine corticale et situé entre le putamen et 1’insula

(Talairach et Tournoux, 1988). Il semble que des projections neuronales relient cette région
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aux aires frontales motrices (aires motrices supplémentaires, cortex moteur primaires et
prémoteurs) (Tanne-Gariepy et al., 2002a). Ses fonctions ne sont cependant pas clairement

identifiées.

e. Activation du cortex prémoteur dorsal

Le cortex prémoteur activé dans les deux conditions de pointage, apparait

significativement plus activé par la condition CORRIGEE que dans la condition DIRECTE.

Chez le singe comme chez I’homme, 1I’implication du cortex prémoteur dans le traitement
polymodal du mouvement semble lui conférer un rdle particulier dans la sélection de 1’action,
en fonction notamment d’informations sensorielles regues du cortex pariétal (Boussaoud,
2001; Bremmer et al., 2001; Boussaoud, 2003). Les processus attentionnels interviendraient
dans ces opérations. Le cortex prémoteur serait ainsi impliqué dans la sélection de réponse et
dans 1’ajustement temporel du mouvement, notamment concernant son déclenchement en
fonction des contraintes environnementales (Sakai ef al., 2000).

Au fil des années, les recherches ont conduit a reconsidérer le réle du cortex prémoteur,
qui ne serait pas restreint a la préparation du mouvement avant son déclenchement. Il semble
en effet que le cortex prémoteur intervienne dans le guidage du mouvement en cours
d’exécution. Le role du cortex prémoteur dorsal dans le contrdle en ligne des mouvements
visuellement guidés a ét¢ souligné au cours d’expériences chez le singe (Flament ef al., 1993 ;
Jouffrais et Boussaoud, 1999), et chez I’homme (Kertzman et al., 1997 ; Ellermann et al.,
1998 ; Inoue et al., 1998 ; Desmurget et al., 2001 ; Van Donkelaar ef al., 2002b ; Lee et Van
Donkelaar, 2006). Son recrutement bilatéral a notamment pu étre observé dans des taches
visuo-manuelles impliquant des mouvements de la main droite (Grafton et al., 1996;
Ellermann et al., 1998). La mise en évidence de I’intervention du cortex prémoteur dorsal dans
le traitement d’informations visuelles et proprioceptives (Jouffrais et Boussaoud, 1999; Hoshi
et Tanji, 2000; Ehrsson et al., 2004) laisse penser que cette aire joue un role dans la
coordination des déplacements de I’ceil et de la main dans le controle des mouvements
visuellement guidés (Jouffrais et Boussaoud, 1999; Van Donkelaar et al., 2002b). Dans ce
contexte, le cortex prémoteur, dorsal et ventral, apparait également étre une structure-clé dans
la représentation dynamique de la position de la main (Ehrsson et al., 2004).

Certains auteurs ont propos¢ que le cortex prémoteur dorsal intervienne dans la détection
et la réduction de I’erreur motrice a la base des ajustements du mouvement en cours (Flament
et al., 1993). Le role du cortex prémoteur dans les boucles de rétrocontrdle a été supposé dans

une ¢tude comparant les cartes d’activation associé€es a une tache de pointage visuo-manuelle,

Discussion générale 187



avec et sans rétrocontrole visuel de la main en mouvement (Inoue et al., 1998). Une expérience
de stimulation magnétique transcranienne appliqué au cortex prémoteur dorsal a confirmé le
role spécifique du cortex prémoteur dans ’intégration des informations visuelles relatives a la
main en mouvement, dans le contréle des mouvements visuellement guidés, et dans leur

correction en cours d’exécution (Lee et Van Donkelaar, 2006).

Tel qu’il a été présenté dans le chapitre introductif de ce mémoire, le contrdle visuo-
moteur repose sur un recouvrement fonctionnel pariéto-prémoteur. Il apparait alors important
d’interpréter nos résultats dans le contexte des processus sous-tendus par les réseaux pariéto-

prémoteurs.

f. Roles des réseaux pariéto-frontaux

On peut rappeler que des ségrégations fonctionnelles ont été proposées au sein des
réseaux pariéto-frontaux concernant le guidage du mouvement visuellement guidé (Johnson P.
B. et al., 1996). Chez le singe par exemple, le cortex pariétal serait plus spécifiquement
impliqué dans les aspects spatiaux, alors que le cortex frontal traiterait plus spécifiquement de
I’organisation temporelle des mouvements dirigés (Quintana et Fuster, 1999). Le controle
spatio-temporel plus global de ’action dirigée impliquerait le cortex préfrontal (Quintana et
Fuster, 1999); on peut cependant concevoir I’intervention des structures sous-corticales et
cérébelleuse dans une perspective d’approche plus générale. L’approche combinatoire des
roles des réseaux pariéto-frontaux et en particulier pariéto-prémoteurs semble en effet plus
réaliste face a la flexibilité des processus visuo-moteurs, et compte tenu de la réactivité
observée tant en termes de rapidit¢ qu’en termes de précision de la coordination visuo-
manuelle dynamique. Cette approche concoit un recouvrement fonctionnel basé sur des
réseaux neuronaux de connexions réciproques récurrentes, permettant des traitements de
I’information a la fois de type sériel et parallele (Johnson P. B. ef al., 1996; Battaglia Mayer et
al., 1998; Fuster, 1998). Les réseaux pariéto-prémoteurs jouent un role crucial dans le contrdle
visuo-moteur et ils sont impliqués en particulier dans les processus de transformations
sensorimotrices utiles a la préparation et au contrdle du mouvement au cours de I’exécution.
L’organisation fonctionnelle des réseaux pariéto-prémoteurs témoigne de leur role intégrateur
sensorimoteur. Ainsi, des gradients sensorimoteurs ont été décrits, dans le sens ventro-dorsal
au niveau pariétal, et dans le sens rostro-caudal au niveau prémoteur (Johnson P. B. ef al.,

1996; Iacoboni, 1999).
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Chez le singe, il a été suggéré que I’implication des réseaux pari¢to-prémoteurs dans le
controle des mouvements visuellement guidés soit liée a la construction d’une représentation
interne du bras en mouvement (Johnson P. B. et al., 1996). L’activation des régions
prémotrices et pariétales supérieures au cours de mouvements visuellement guidés a confirmeé
le role de ces réseaux parié¢to-frontaux dans le contrdle visuo-moteur (Inoue et al, 1998;
Desmurget et al., 2001; Hamzei et al., 2002 ). Le réle de ces réseaux dans le guidage des
mouvements dirigés vers une cible suppose qu’ils sous-tendent les boucles de rétrocontrdle.
Cependant, ils peuvent €tre activés par la réalisation de geste de pointage visuo-manuel sans
rétrocontrole visuel (Inoue ef al., 1998; Desmurget et al., 2001). En outre, dans une tache
reposant sur le principe de Fitts” (réalisée en condition de vision libre des cibles et de la
main), P’activité du cortex prémoteur pouvait étre corrélée a la taille des cibles alors que ce
n’est pas le cas pour le cortex pariétal (Seidler et al., 2004). Les réseaux pariéto-frontaux
pourraient également jouer un role dans le contrdle fin (li¢ a des taches de dextérité), et en
particulier dans I’adaptation a des changements de contraintes environnementales (Gallea et
al., 2005).

Le cortex prémoteur et le sillon intrapariétal sont apparus spécifiquement impliqués tant
dans la sélection de réponse que dans 1’ajustement temporel des comportements visuo-moteurs
(Sakai et al., 2000). Il a également été montré que les réseaux pariéto-frontaux et notamment
I’aire prémotrice ventrale (au niveau de l’aire de Brodmann 44), connectée au cortex
supramarginal pariétal, joueraient un role dans la préparation du mouvement (Rubia et al.,
2001). Les processus attentionnels pourraient moduler ces opérations, l’allocation des
ressources attentionnelles augmentant la capacité de traitement de 1’information au niveau
pariéto-frontal. L’intervention des réseaux pariéto-prémoteurs dans les processus attentionnels
associés au controle des mouvement d’atteinte intentionnel a également été soulignée chez le
singe (Boussaoud, 2001, 2003). Plus globalement, les réseaux pariéto-prémoteurs sont
impliqués dans les mécanismes d’adaptation sensorimotrice. Il a été ainsi montré que les aires
pariétales et prémotrices sont impliquées dans I’adaptation du mouvement visuellement guidé
a une perturbation de la position de la cible, appliquée au niveau perceptif (par une déviation
prismatique) (Clower et al., 1996; Lee et Van Donkelaar, 2006) ou au niveau exécutif (liée au
déplacement de la cible) (Ellermann et al., 1998; Inoue et al., 1998; Turner et al., 1998;
Desmurget et al., 2001; Turner et al., 2003; Seidler et al., 2004). Les réseaux pariéto-
prémoteurs semblent donc intégrer le controle oculomoteur et le contrdle de la main, roles-clés

dans la coordination visuo-manuelle.

1l est ici fait référence au compromis entre la vitesse et la précision, mis en évidence dans des pointages de cibles
de tailles différentes (Fitts P.M., 1966).
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L’exploration anatomo-fonctionnelle des réseaux pariéto-frontaux a en effet permis
d’identifier, chez le singe, différentes voies pariéto-prémotrices spécialisées dans le controle de
I’ceil et du bras (Battaglia Mayer et al., 1998 ; Burnod et al., 1999), ou encore dans les
comportements d’atteinte et de saisie ((Tanne-Gariepy et al., 2002b); pour revue, voir
(Boussaoud, 2003)). Les régions intra-pariétales et 1’aire oculomotrice frontale sont toutes
deux engagées dans le contréle oculo-moteur et visuo-manuel des mouvements visuellement
dirigés (Astafiev et al., 2003). Il semble de plus que le déplacement du bras en direction d’une
cible visuelle, entraine une plus forte activation et un recrutement pariéto-frontal plus
important (Astafiev et al., 2003). De fagon plus générale, il semble que, comme observé au
niveau du cortex sensorimoteur, les cortex prémoteur et pariétal présentent une organisation
fonctionnelle de type somatotopique (Buccino et al., 2001).

Contrairement a ce qui a pu €tre proposé concernant I’implication du cortex prémoteur
ventral dans la représentation de la main dans [’espace péri-personnel d’atteinte visuo-
manuelle (Ehrsson et al., 2004), il semble plus appropri¢é de distinguer les niveaux
représentationnels des aires ventrale et dorsale du cortex prémoteur (Lee et Van Donkelaar,
2006). En effet, le cortex prémoteur ventral semble plus spécifiquement impliqué dans les
aspects visuospatiaux a la base de la représentation de 1’objectif vis€, alors que le cortex
prémoteur dorsal pourrait étre plus spécifiquement impliqué dans les traitements

sensorimoteurs a la base de la représentation du bras.

Prenant en compte I’importance des connexions anatomo-fonctionnelles pariéto-
frontales, 1’interprétation des activations pariéto-prémotrices observées dans notre étude peut
se faire en termes de processus combinatoires et récursifs. Ainsi, les activations du cortex
prémoteur ventral et du cortex pariétal postérieur (partie inférieure intégrant les informations
visuo-spatiales au niveau des aires de Brodmann 7 et 40) pourraient sous-tendre les processus
de traitement des réafférences visuelles. Les activations du cortex prémoteur dorsal et du
cortex pariétal postérieur (partie supérieure intégrant les informations proprioceptives et
motrices au niveau des aires de Brodmann 5 et 7) pourraient sous-tendre les processus de
traitement des rétrocontrdles proprioceptifs et moteurs. Les réseaux pariéto-prémoteurs
apparaissent ainsi €tre les corrélats neurophysiologiques des boucles de rétrocontrdle sur
lesquelles repose le contrdle visuo-moteur des mouvements visuellement guidés en cours
d’exécution. En condition CORRIGEE, I’ensemble de ces réseaux traiterait le signal d’erreur
issu de I’'intégration des boucles de rétrocontrdle et assurerait la coordination des controles
oculomoteur et moteur, pour permettre de porter la main sur la cible déplacée. Dans les deux

conditions, les processus attentionnels peuvent intervenir pour moduler I’intégration
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sensorimotrice des informations visuo-spatiales traitées au sein des boucles pariéto-
prémotrices. Il est important de replacer ces fonctions au centre du systéme cérébral de
contrdle visuo-moteur. Chaque opération assurée par ces réseaux pariéto-prémoteurs implique

en effet des connections neuronales avec les autres structures corticales et sous-corticales.
3. ROoles des aires frontales, sous-corticales et cé  rébelleuses

a. Activations du cortex sensorimoteur primaire

Activé dans toutes taches visuo-motrices, le cortex sensorimoteur primaire sous-tend les
représentations sensitive et motrice du corps de fagon somatotopique. L’aire activée dans notre
expérience correspond a la représentation de la main et de 1’avant bras. La sur-activation
observée en condition CORRIGEE par rapport & la condition DIRECTE peut étre associée a
I’intégration d’informations proprioceptives au niveau du cortex somesthéique primaire et a la
génération des commandes motrices correctrices par le cortex moteur primaire. La correction
de la trajectoire de pointage en réponse au déplacement de la cible en condition CORRIGEE
peut en effet conduire a une augmentation ou a un prolongement des traitements
sensorimoteurs. Outre son role dans le controle de la force et de la direction du mouvement
évoqué en introduction de ce manuscrit, on peut également souligner I’intervention supposée
du cortex moteur primaire dans les contrdles cinétique et cinématique du mouvement. En effet,
la mise en évidence au niveau du cortex moteur primaire du singe, d’une activité non
directement corrélée avec 1’activité musculaire a suggéré que cette activité neuronale pourrait
étre liée a la formation d’un modele interne dynamique de la force générée (Gandolfo et al.,
2000). Chez I’homme, il a également été proposé que le cervelet connecté aux aires motrices
primaires par I’intermédiaire du thalamus intervient dans le controle dynamique et cinématique
du mouvement (Turner ef al., 1998; Turner et al., 2003). Associé au cervelet, le cortex moteur
primaire sous-tendrait la détermination des profils de force de I’action (Wise S.P. et Shadmehr,
2002). La programmation des commandes motrices envoyées par le cortex moteur primaire
semble en effet a I’origine de la régulation de ’amplitude et de la vitesse du geste par la
modulation du recrutement des fibres musculaires et de la durée de contraction. Ainsi,
I’établissement de 1I’ensemble des commandes motrices permet au cortex moteur primaire de
controler la force générée (Wise S.P. et Shadmehr, 2002). Il apparait cependant important de
considérer cette fonction de controle dynamique et cinématique du mouvement sur la base des

connexions anatomo-fonctionnelles entre le cortex moteur primaire et le cervelet.
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b. Activations du cervelet

Quelques limites méthodologiques a la localisation des foyers d’activation sont a prendre
en compte avant d’interpréter les activations observées cérébelleuses. Il faut tout d’abord
souligner I’importante variabilité anatomique inter-individuelle que présente la morphologie
du cervelet. Il faut également considérer les limites des méthodes de normalisation utilisées.
En effet, la normalisation spatiale repose sur une étape de segmentation corticale (détection de
la matiere grise par rapport a la matiére blanche et extraction du ruban cortical). Cette étape,
dépendante du niveau de contraste des images, est un élément crucial de la normalisation
puisqu’elle conditionne le calcul de la matrice de transformation des images individuelles. Au
niveau du cervelet, du fait de son arborescence neuronale et de 1’organisation anatomique
macro- et microscopique, 1’étape de segmentation limite particulierement 1’efficacité de la
normalisation de cette structure. De ce fait, les modeles de cerveau standard (“template”) ne
sont pas représentatifs de 1’ensemble des sujets. On a ainsi pu constater des différences
morphologiques cérébelleuses entre ’image anatomique standard en contraste T1 proposé dans
le logiciel SPM, le template réalis¢ a Marseille sur la base d’une séquence anatomique acquise
sur la machine 3T Bruker'®, et I’image anatomique moyenne issues des images T1 normalisées
de nos sujets. Au niveau individuel, il persiste des différences morphologiques au niveau des
images T1. Dans ce contexte, on peut également considérer que les transformations affines
appliquées aux images EPI au niveau cérébelleux induisent des biais qui peuvent avoir
d’importantes conséquences sur les analyses des contrastes.

Compte tenu de ces limites, nous interpréterons de facon relativement globale les
activations en fonction des roles attribués dans la littérature aux différentes subdivisions
cérébelleuses. Nos résultats indiquent dans les deux conditions de pointage des activations du
cervelet aux niveaux médian et latéral, aux niveaux du lobe antérieur et du lobe postérieur. Les
activations présentent une prédominance a droite au niveau du lobe antérieur. Le contraste
entre conditions met en évidence que ces foyers sont plus fortement activés dans la condition

CORRIGEE que dans la condition DIRECTE.

Le controle oculomoteur semble impliquer les aires médianes du cervelet. Le vermis est
en effet souvent associé¢ au contréle des saccades oculaires et notamment a la réalisation de
saccades correctrices pour compenser le déplacement de la cible (Desmurget et al., 1998;
Desmurget et Grafton, 2000b). Mais il a également été montré que les tdches oculomotrices

(saccades visuellement guidées) peuvent induire en plus ’activation du vermis, des activations

* Template disponible sur le site Internet du centre d’IRM fonctionnelle de Marseille

(http://irmfmrs.free.fr/formation/traitement des_donnees/GuideSPM.htm).
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au niveau des hémispheres cérébelleux bilatéraux au sein des lobes postérieurs (Hayakawa et
al., 2002). Ces observations suggérent donc que le controle oculomoteur est relativement
distribué au niveau cérébelleux.

Par ailleurs, il est connu que le cervelet constitue un relais de ’ensemble des afférences
et des efférences du systeme moteur (pour revue, voir (Thach et al., 1992)). 1l joue ainsi un
role dans le contrdle continu et adaptatif de la coordination des mouvements, notamment dans
la coordination bimanuelle (Tracy et al., 2001 ; Debaere et al., 2004a). Son organisation
présente une somatotopie fonctionnelle au sein de laquelle les différentes parties du corps sont
représentées généralement de facon ipsi-latérale (voir figure 1.9 extraite de (Grodd et al.,
2001)). Cependant, au niveau individuel, il a ét¢ montré que les mouvements de la main droite

sont susceptibles d’entrainer des activations cérébelleuses contro-latérales (Grodd et al., 2001).

De nombreuses études ont mis en évidence le role du cervelet dans le contrdle des
mouvements d’atteinte, et en particulier son intervention dans I’adaptation des parameétres du
mouvement en cours d’exécution (Van Donkelaar et Lee, 1994; Grafton et al., 1996;
Ellermann et al., 1998; Inoue et al., 1998 ; Turner et al., 1998; Desmurget et al., 2001; Turner
et al., 2003 ; Seidler et al., 2004; Diedrichsen et al., 2005a ). Des activations bilatérales du
cervelet ont notamment été rapportées dans la plupart de ces études impliquant des
mouvements réalisés de la main droite en direction de cibles présentées dans I’ensemble du
champ visuel.

Tel qu’il a été présenté en introduction de ce manuscrit, le cervelet a souvent été désigné
comme la structure-clé des modeles internes. Il abriterait notamment les modeles internes
sous-tendant le controle des mouvements visuellement guidés (Kawato et al., 1987 ; Miall et
al., 1987; Miall et al., 1993; Middleton et Strick, 1998; Wolpert D. M. et al., 1998b;
Desmurget et Grafton, 2000b; Wolpert D. M. et Ghahramani, 2000 ). Son intervention dans les
modeles inverses est associée a sa fonction de générateur de commandes motrices (Kawato et
al., 1987 ; Shidara et al., 1993 ; Schweighofer et al., 1998 ; Wolpert D. M. et al., 1998b ;
Imamizu et al., 2000). Dans ce contexte, il a été proposé que le cervelet convertisse le signal
d’erreur issu de la comparaison des positions de la cible et de la main (a partir notamment des
informations sensorielles) en signal de type moteur permettant aux aires motrices frontales de
paramétrer les commandes motrices (Desmurget et al., 2001). Son réle reconnu dans la
génération de commandes motrices a partir d’informations sensorielles suppose son
implication dans le controle de 1’exécution du mouvement. Il a en effet ét¢ montré que le
cervelet avait un role d’intégration des informations issues des boucles de rétrocontrole

(Kawato et Gomi, 1992). Le cervelet apparait en effet jouer un rdle-clé dans la détection et/ou

Discussion générale 193



la correction des erreurs visuo-manuelles (Inoue ef al., 1998; Turner et al., 1998 ; Inoue et al.,
2000; Desmurget et al., 2001).

Le role du cervelet dans le contrdle des mouvements visuellement guidés est également
li¢ aux modeles internes directs de type prédictif (Miall et al., 1993; Miall, 1998; Kawato,
1999). Le cervelet semble intervenir dans 1’intégration et I’utilisation des signaux moteurs
efférents. Plusieurs études d’imagerie cérébrale ont en effet souligné 1’implication du cervelet
dans les processus prédictifs assimilables au modéle interne direct, dans des taches
d’adaptation sensorimotrice au cours de la manipulation d’un objet (Imamizu et al., 2000). Le
cervelet semble particulierement impliqué dans le traitement de 1’absence de concordance entre
les signaux efférents et afférents relatifs a un mouvement réalisé par le sujet. Il a d’ailleurs été
montré que le cervelet était plus actif lorsque les conséquences sensorielles réellement percues
ne correspondaient pas aux conséquences attendues (compte tenue des commandes motrices
générées) (Blakemore et al., 2001b). Les modéles directs cérébelleux permettraient d’anticiper
les conséquences sensorielles de ses propres actions (Miall, 1998 ; Diedrichsen et al., 2005b).
Dans le contexte du contrdle visuo-moteur, la comparaison des signaux afférents et efférents
dans un schéma de controle de type prédictif peut étre assimilé a la détection d’un signal
d’erreur (Kitazawa ef al., 1998; Imamizu ef al., 2000). Il est évident que les mod¢les internes
prédictifs sous-tendent le role principal du cervelet dans la coordination visuo-manuelle (Van
Donkelaar et Lee, 1994 ; Miall, 1998).

Les modeles internes prédictifs expliquent également 1’implication du cervelet dans les
ajustements comportementaux en fonction des contraintes environnementales (Imamizu et al.,
2003 ; Kawato et al., 2003 ; Turner et al., 2003; Krakauer et al., 2004 ; Diedrichsen et al.,
2005b; Miall et Jackson, 2006 ). Il a notamment été montré qu’il est impliqué dans I’adaptation
dynamique a des modifications de force (Kawato et al., 2003; Diedrichsen et al., 2005b), de
gain ou de vitesse (Imamizu et al., 2003; Turner et al., 2003 ; Krakauer ef al., 2004 ). Il n’est
pas surprenant que le cervelet soit impliqué a la fois dans le contrdle de la vitesse, de
I’amplitude et de la force du mouvement. En effet, les ajustements de 1’amplitude d’un
mouvement d’atteinte ou de la vitesse dans une tache de poursuite visuo-manuelle ou encore
des modifications de gain visuo-manuel, font tous appel a des régulations de la force
musculaire. Le cervelet pourrait ainsi abriter un modele interne directe des composantes
cinétiques et dynamiques du contrle visuo-moteur (Imamizu et al., 2000; Wise S.P. et

Shadmehr, 2002; Turner et al., 2003; Diedrichsen ef al., 2005a).

Les activations mises en évidence dans notre expérience peuvent étre associées a

différents roles fonctionnels du cervelet. En effet, la réalisation de la tiche dans les deux
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conditions expérimentales de pointage repose sur les différents processus assumés par le
cervelet dans le controle de la coordination visuo-manuelle. Les foyers d’activations centraux
et bilatéraux au niveau du lobe postérieur sous-tendraient le controle oculomoteur a 1’origine
des saccades oculaires initiales et correctives en condition CORRIGEE. Les activations plus
latéralisées observées au niveau du lobe antérieur seraient plus spécifiques du contrdle des
mouvements réalisés par la main droite. Ce controle concernerait plus particulierement la
régulation des variables cinématiques du geste. L’intervention du cervelet dans la conversion
du signal d’erreur directionnel traité au niveau des réseaux pariéto-prémoteurs confirme son
implication dans les mode¢les internes inverse. Ces modeles indirects permettent en effet de
traduire les informations résultant de I’intégration des afférences sensorielles en informations
de type moteur. Le cervelet apparait également impliqué dans l’intégration des signaux
efférents moteurs. Il semble capable d’en extraire des informations utiles au controle de
I’action en cours d’exécution. Ainsi il serait capable d’optimiser le controle rapide des
mouvements visuellement guidés en cours d’exécution. Dans la condition CORRIGEE, la
comparaison de la position du curseur a I’issue du mouvement engagé en direction de la cible
initiale ne correspondant plus a la position de la cible déplacée, pourrait permettre au cervelet
de corriger tres efficacement les parametres du geste avant méme 1’intervention des boucles de

rétrocontrole visuelles et proprioceptives.

c. Activations des structures sous-corticales

Nos résultats indiquent des activations du thalamus et des ganglions de la base (pallidum
et striatum) dans les deux conditions de pointage DIRECTE et CORRIGEE. On note que ces
structures sont plus fortement activées en condition CORRIGEE que dans la condition
DIRECTE.

Des activations bilatérales observées aux niveaux du thalamus et des ganglions de la base
ont été associées au contrdle des mouvements visuellement guidés (Kertzman et al., 1997 ;
Ellermann et al., 1998; Turner et al., 1998; Desmurget ef al., 2001; Adam et al., 2003; Turner
et al., 2003 ; Oreja-Guevara et al., 2004 ; Seidler et al., 2004). Le role du thalamus dans le
contrdle du mouvement, en particulier en qualité de cible des afférences proprioceptives, est en
effet largement reconnu. Par ailleurs, du fait de leurs positions de relais des connexions
cérébello-frontales, le role des structures sous-corticales dans 1’initiation et la modulation de
I’exécution du mouvement est également largement accepté. L’exploration de la connectivité
sous-cortico-corticale a en effet révélé, chez de nombreux mammiferes, les relais thalamique et
basal des afférences sensorielles et des efférences cérébelleuses en direction des aires frontales

sensorimotrices, prémotrices et oculomotrices (Tanji et al., 1996). Les structures sous-
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corticales sont également en relation étroite avec les aires motrices supplémentaires des
régions frontales médianes.

Chez un patient présentant une absence congénitale du corps calleux et de la commissure
antérieure, la stimulation magnétique transcranienne du cortex sensorimoteur primaire a mis en
évidence un effet sur les temps de réaction comportementaux dans une tache de pointage direct
et corrigé (Day et al., 1998). Cette étude a ainsi souligné I’intervention des structures sous-
corticales dans les corrections rapides du mouvement de pointage visuo-manuel. Les auteurs
ont supposé que des connexions entre les structures sous-corticales et le cortex pariétal
postérieur pourraient sous-tendre ’implication des ganglions de la base dans le contrdle des
mouvements d’atteinte en cours d’exécution (Day ef al., 1998). L’activation du thalamus a pu
étre associé¢ au contrdle visuo-moteur chez le singe (Van Donkelaar et al., 1999). En outre,
I’activation du thalamus et des ganglions de la base a été observé en TEP chez ’homme,
confirmant I’intervention de ses structures dans le contréle des corrections de trajectoire de
pointage en cours de mouvement (Desmurget et al., 2001).

L’exploration des performances comportementales chez des patients atteints de la
maladie de Parkinson a également apporté des arguments en faveur de I’implication des
ganglions de la base dans le contrdle des mouvements visuellement guidés (Desmurget ef al.,
2003). Les auteurs ont alors souligné le role de ces structures sous-corticales dans le traitement
des informations sensorielles de type proprioceptif, supposant que les déficits observés dans le
controle visuo-moteur pourraient étre liés a I’atteinte des boucles de rétrocontrole. Par ailleurs,
I’absence d’effet de 1a maladie de Parkinson sur I’orientation du geste semble indiquer que les
ganglions de la base ne sont pas directement concernés par le contrdle spatial du mouvement
visuellement guidé (Desmurget ef al., 2003). L’implication du thalamus et des ganglions de la
base dans le contréle visuo-moteur a été considérée dans une tdche de pointage de cibles de
taille plus ou moins importante (paradigme de type Fitts reposant sur le compromis entre la
vitesse et la précision) (Seidler et al., 2004). Dans cette étude, 1’activation du thalamus a pu
étre corrélée a 1’évolution de la performance lorsque la taille des cibles diminue, alors que
I’activité des ganglions de la base (putamen et noyau caud¢€) s’est avérée plus spécifiquement
corrélée a I’accélération du mouvement associée a une augmentation de taille des cibles. Les
ganglions de la base pourraient étre plus spécifiquement impliqués dans les
composants moteurs du contrdle sensorimoteur, et intervenant moins dans le traitement des
informations sensorielles des afférences proprioceptives (Jueptner et Weiller, 1998).

Il a été suppos€¢ que les relations thalamo-frontales interviennent dans I’organisation
motrice séquentielle impliquée notamment dans la réalisation de comportements moteurs

complexes basés sur de multiples mouvements (Tanji et al., 1996). Plus récemment, il a été
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montré que les réseaux cortico-sous-corticaux et cérébelleux interviennent dans I’initiation et
la synchronisation des mouvements, ainsi que dans l’ajustement de la réponse, et dans
I’adaptation de I’amplitude et de la vitesse du mouvement (Winstein et al., 1997; Turner et al.,
1998; Sakai et al., 2000; Desmurget et al., 2003; Turner et al., 2003). Ainsi, les activations des
ganglions de la base ont pu étre associées au controle de la vitesse des mouvements de
poursuite visuo-manuelle (Turner et al., 1998). Les activations bilatérales des ganglions de la
base observées dans ce type de tiche ont par la suite été plus particulierement rattachées au
controle de I’amplitude des mouvements visuellement guidés (Turner et al., 2003).
L’activation des ganglions de la base (en particulier du putamen) et du cervelet a, par ailleurs,
¢été mise en évidence dans une tache d’adaptation dynamique a des variations de gain entre le
mouvement imprimé et les déplacements du curseur & 1’écran (Krakauer et al, 2004).
L’adaptation a un gain variable repose en effet sur le contrdle de I’amplitude et de la vitesse du
mouvement. Enfin, un paradigme ¢élaboré a mis en évidence 1’effet sur 1’activation du striatum
de la correction de la trajectoire de pointage en réponse a un déplacement de la cible.
L’activation du striatum n’était, par contre, pas modulée par 1’adaptation de la force a des
perturbations de la résistance au mouvement (Diedrichsen ef al., 2005a). Les structures sous-
corticales et le cervelet constituent donc un réseau de controle dynamique et d’organisation
temporelle du mouvement (Nenadic ef al., 2003; Thaut, 2003; Lewis et al., 2004).

Par ailleurs, on peut remarquer I’implication des ganglions de la base et des structures
profondes dans le controle oculomoteur. Des connexions ont ¢été décrites entre le
complexe hMT impliqué dans la perception visuelle du mouvement des stimuli et les noyaux
sous-corticaux (Maunsell et Van Essen, 1983). Les activations du pulvinar ont notamment été
associées au contrdle oculomoteur au cours des mouvements visuellement guidés (Ellermann

et al., 1998).

Compte tenu des informations apportées par la littérature, on peut envisager la sur-
activation des structures sous-corticales dans la condition CORRIGEE par rapport a la
condition directe en associant le thalamus aux boucles de rétrocontrdle et les ganglions de la
base a la modulation et a ’actualisation des commandes motrices. Les structures sous-
corticales joueraient ainsi un rdle dans la modulation temporelle des synergies motrices

impliquées dans I’ajustement et la correction des mouvements en cours d’exécution.

d. Programmation et actualisation des commandes motrices

En fonction des connaissances actuelles, nous proposons d’interpréter les activations du

cortex sensorimoteur gauche, des structures sous-corticales et du cervelet dans une perspective
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globale du niveau exécutif moteur du contrdle visuo-moteur (Jueptner et Weiller, 1998 ; Wise
S.P. et Shadmehr, 2002; Turner et al., 2003 ; Diedrichsen et al., 2005a; Diedrichsen et al.,
2005b). Les activations de ces réseaux sensorimoteurs fronto-sous-cortico-cérébelleux dans les
deux conditions de pointage pourraient correspondre a une modulation par les aires sous-
corticales et cérébelleuses de 1’élaboration de I’ensemble des commandes motrices au niveau
du cortex moteur. Ces aires semblent particulierement impliquées dans I’ajustement temporel
de ’action ; les boucles sous-cortico-cérébelleuses étant plus spécifiquement impliquées dans
la coordination, alors que les boucles sous-cortico-frontales sont plus spécifiquement
impliquées dans la sélection et 1’activation de séquences motrices. Enfin, les boucles fronto-
cérébelleuses controleraient I’amplitude et la vitesse du mouvement en régulant la force
générée au niveau du bras. Le déplacement de la cible en condition CORRIGEE nécessite
d’adapter les commandes motrices pour corriger le geste en cours. Les aires sous-corticales,
cérébelleuses et le cortex sensorimoteur sont plus fortement activés dans cette condition. Le
cervelet serait impliqué dans la conversion des informations spatiales (issues de I’intégration
pariéto-prémotrice et de I’intégration des signaux efférents au niveau cérébelleux et pariétal)
en informations cinétiques a I’origine du controle de la force et de la vitesse du mouvement.
En effet, le changement de trajectoire de pointage nécessite de freiner le mouvement en cours
d’exécution. La compilation au niveau cérébelleux et l’intégration au sein des boucles
cérébello-sous-cortico-frontales pourraient paramétrer les commandes motrices nécessaires
pour réorienter la trajectoire de la main en direction de la nouvelle position. La régulation de
I’ensemble de ces aires semble sous-tendre le controle des synergies musculaires a la base de
la coordination harmonieuse du mouvement. Les réseaux cérébello-sous-cortico-frontaux

pourraient constituer le support des modeles internes directes cinématiques et dynamiques.

4. Latéralisation hémisphérique des foyers d’activa  tion

On remarque que les activations sont plus bilatérales dans la condition CORRIGEE que
dans la condition DIRECTE. Il y a en effet une plus forte activation dans I’hémisphere droit en
condition CORRIGEE des aires motrices frontales (cortex prémoteur dorsal et latéral, aire
motrice supplémentaire), du cortex pariétal, du complexe hMT, du thalamus et des ganglions
de la base, ainsi qu’une plus forte activation de I’hémisphére gauche du cervelet. Le
recrutement bilatéral occipital, pariétal, sous-cortical et cérébelleux peut étre associé aux
caractéristiques de la perturbation des cibles en condition CORRIGEE. Le déplacement
s’effectuait en effet de fagon aléatoire et équivalente, a gauche et a droite de la cible initiale.
Par conséquent, les activations de I’hémisphere droit étaient plus importantes en condition

CORRIGEE qu’en condition DIRECTE. La complexité de la tiche liée a cette condition par
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rapport a la condition DIRECTE pourrait également expliquer le recrutement bilatéral observeé
au niveau du cortex prémoteur (Sadato et al., 1997) et du cervelet (Kawashima et al., 1998) ou
encore au niveau du cortex sensorimoteur (Seidler ez al., 2004)”".

Au niveau du cortex pariétal, le syndrome d’hémi-négligence spatiale (li¢e a une 1ésion
du cortex pariétal droit et entrainant une négligence du I’hémi-champ gauche dans des taches
perceptives et motrices) a souligné le réle particulier du cortex pariétal droit dans le traitement
visuo-spatial sous-tendant le contrdle visuo-moteur (pour une revue de I’hémi-négligence, voir
(Kerkhoff, 2001; Rode et al, 2001)). Les études d’imagerie cérébrale sur le controle
sensorimoteur ont ¢galement contribué¢ a considérer une certaine spécificité de 1’hémisphere
droit dans le traitement spatial des informations visuo-motrices (Coghill et al., 2001). La
dominance du cortex pariétal droit, ipsi-latéral a la stimulation et a la main mobilisée, dans le
traitement des informations kinesthésiques a également été proposé (Butler et al., 2004).
Concernant le contréle oculomoteur frontal, des observations expérimentales ont conduit a

supposer 1’existence d’une dominance de I’hémispheére droit (Day et al., 1998).

De fagon plus générale, il faut rappeler que les études du contrdle visuo-moteur utilisant
des protocoles d’imagerie cérébrale reposent rarement sur des stimulations restreintes a un
hémichamp visuel (sauf dans I’étude de Desmurget et collaborateurs (2001)). Concernant le
contrdle des mouvements réalisés de la main droite pour atteindre des cibles présentées dans
I’ensemble du champ visuel, les activations enregistrées au niveau du cortex pariétal sont le
plus souvent bilatérales (Kertzman et al., 1997; Lacquaniti et al., 1997; Ellermann et al., 1998;
Inoue et al., 1998; Turner et al., 1998; Inoue ef al., 2001; Astafiev ef al., 2003; Grefkes et al.,
2004; Seidler et al., 2004). On note également, dans plusieurs de ces études, des activations
bilatérales plus largement distribuées, au niveau des aires occipitales, pariétales, frontales,
sous-corticales et cérébelleuses. La latéralisation méme des aires motrices frontales pourrait
étre moins exclusive concernant des mouvements dirigés dans 1’ensemble de ’espace péri-
personnel. Une étude a particulierement souligné 1’aspect bilatéral des activations associées au
controle des mouvements d’atteinte par la main droite de cibles présentées aléatoirement dans

le champ visuel (Kertzman et al., 1997).

7711 apparait également important de considérer les conditions expérimentales qui auraient pu conduire a une
activation des aires motrices de I’hémisphére droit, en rapport avec une éventuelle activité de la main gauche. Dans
notre expérience, le support du joystick n’était pas fixe, il reposait sur le ventre du sujet qui le placait de fagon
confortable et stable pour la réalisation de ’ensemble de I’examen. La main gauche était posée sur le support, la
main droite manipulant la manette. Il est alors envisageable que la main gauche soit intervenue de fagon non
intentionnelle et non consciente pour contre-balancer les mouvements, en particulier dans la condition
CORRIGEE.
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L’aspect bilatéral des processus sous-tendus tant par le cortex pariétal que par les autres
structures frontales, sous-corticales et cérébelleuses pourrait ainsi €tre associé au caractere
intégrateur pluri-modal de ces régions, et a leur role dans le contrdle de I’attention visuo-

spatiale et de la coordination de 1’ensemble des effecteurs a droite et a gauche.

5. Synthese sur le réseau fonctionnel du contréle v  isuo-manuel

dynamique

a. Validité méthodologique de ’approche fonctionnelle du réseau de controle

visuo-moteur

L’intérét de I'IRMf événementielle pour I’étude des corrélats neurophysiologiques de la
flexibilité du controle visuo-moteur réside dans la possibilité d’alterner de fagon aléatoire les
conditions expérimentales. L’adaptation d’un paradigme de double stimulation a un protocole
d’IRMf événementielle a en effet permis d’étudier les effets de la correction, réactive et
dynamique, de la trajectoire de pointage sur les cartes d’activation associées au controle des
mouvements d’atteinte visuo-manuelle. L’avantage de cette approche est de pouvoir
s’intéresser a la réactivité visuo-manuelle dynamique intentionnelle. Les taches de pointage ont
reposé sur un controle intentionnel des parametres du mouvement (recherche d’un compromis
entre vitesse et précision d’exécution du geste). Les déplacements de cibles consciemment
percus ont induit des corrections volontaires de trajectoire du mouvement en cours
d’exécution. La présentation aléatoire des conditions de pointage, DIRECTE ou CORRIGEE, a
cependant garanti le caractére réactif des corrections de trajectoire en réponse au déplacement

non prévisible de la cible.

Nos résultats indiquent qu’un trés large réseau cérébral est impliqué dans ce type de
contrdle visuo-moteur. Ce réseau s’active en effet pendant I’exécution d’une tache de pointage
manuel d’une cible visuelle, quelles que soient les conditions. Ce réseau comprend les aires
visuelles occipitales, les aires pariétales, les aires frontales motrices et oculomotrices, le
thalamus et les ganglions de la base, ainsi que le cervelet. Il apparait que ces aires sont plus
fortement sollicitées lorsqu’il s’aveére nécessaire de corriger la trajectoire de pointage du
mouvement en cours, en réponse au déplacement soudain de la cible. L’approche
psychophysique et clinique du contrdle visuo-moteur a suggéré que la disponibilité des
informations sensorielles pouvait influencer les contributions relatives des différentes boucles
de rétrocontrdle au sein des processus de contrdle des mouvements en cours d’exécution. On

remarque I’importance du réseau activé dans notre étude, comparée aux résultats d’études en
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TEP impliquant des taches de pointage visuo-manuel. On peut notamment attribuer cette
différence d’étendue des foyers d’activation a la vision du curseur en mouvement dans notre
expérience, alors que dans d’autres études les mouvements sont réalisés sans rétrocontrdle
visuel (Inoue ef al., 1998; Desmurget et al., 2001). Le recrutement ainsi que le niveau
d’activation des aires impliquées dans les processus visuo-moteurs pourraient donc dépendre
de la quantité et de la nature des informations disponibles pour le contrdle visuo-manuel du
geste en cours d’exécution. L’utilisation d’un joystick pour réaliser des pointages visuo-
manuels en déplagant le curseur en direction des cibles visuelles peut avoir eu un effet sur les
processus engagés dans le contréle de ces mouvements. On peut remarquer que la médiation
du geste de pointage par un outil implique, outre I’intégration du gain, un controle
particulierement fin et précis des mouvements de la main et du poignet (Turner et al., 2003;
Krakauer et al., 2004). Cette configuration expérimentale permet, par ailleurs, de s’affranchir
des ajustements posturaux naturellement engagés dans la réalisation d’'un mouvement ample
du bras (y compris lorsque les mouvements sont réalisés en position allongée). Ce niveau de
contrdle pourrait également expliquer les différences entre les cartes d’activations obtenues. 1l
reste néanmoins délicat de comparer des résultats obtenus dans des conditions expérimentales
différentes non seulement au niveau comportemental, mais ¢également au niveau
méthodologique. Nos résultats soulignent toutefois ’avantage de la méthode choisie pour
I’étude des corrélats neurophysiologiques du contréle visuo-moteur. L’IRM fonctionnelle
événementielle est apparue tout a fait adaptée a I’application d’un paradigme de double
stimulation pour I’exploration fonctionnelle des processus sous-tendant les capacités de

réactivité visuo-manuelle dynamique.

b. Architecture neuro-fonctionnelle de la réactivité visuo-manuelle

L’intégration des informations sensorielles visuelles et proprioceptives est
particulierement importante pour la représentation interne de la position de la main par rapport
a la cible a atteindre. Les cortex visuel occipital et somesthésique primaire sont ainsi activés.
L’intégration de ces informations au niveau pariétal permet la comparaison des positions de la
main et de la cible dans un méme référentiel spatial. Cette opération est déterminante pour
I’estimation d’un signal d’erreur. La transmission de ce signal au niveau cérébelleux et frontal
et au niveau des aires motrices et oculomotrices est a I’origine de I’établissement des
commandes motrices. Cette opération de transformation des signaux afférents sensoriels en
signaux efférents moteurs est assimilable & un modé¢le interne inverse. Le cervelet associé aux
structures sous-corticales et aux aires frontales serait engagé dans ces opérations neuronales de

transformation du mouvement désiré en commandes motrices. Le traitement computationnel
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au niveau sous-cortico-fronto-cérébelleux permettrait notamment 1’établissement des
parametres du programme moteur en termes de synergies et de force musculaire afin de
contrdler I’amplitude et la vitesse du mouvement. Les aires oculomotrices frontales en relation
avec les aires oculomotrices pariétales et les régions oculomotrices du cervelet sont impliquées
dans la réalisation de la saccade oculaire. L’aire motrice supplémentaire et les aires sous-
corticales jouent un role dans D’activation de séquences motrices et dans la régulation
temporelle du mouvement, modulant notamment son initiation. L’envoi des commandes
motrices aux effecteurs musculaires se traduit par la réalisation d’un mouvement de la main
déplacant le curseur en direction de la cible. Pendant 1’exécution du mouvement, I’intégration
continue des informations est nécessaire pour actualiser les représentations internes. En effet,
les signaux visuels relatifs a la position de la cible et les informations visuelles et
proprioceptives relatives a la position du curseur en mouvement permettent une remise a jour
des représentations internes. Les réseaux pariéto-prémoteur semblent particulicrement
impliqués dans la représentation de la main en mouvement en fonction de la position de la
cible. Cette remise a jour est nécessaire au contrdle et a I’ajustement du geste aux contraintes
de la tache. Le déplacement des cibles intervenant en condition CORRIGEE, conduit en effet a
une sur-activation des aires sensorielles et des aires pariétales et prémotrices. Si I’intégration
des informations sensorielles au sein des boucles de rétrocontrole semble nécessaire a la
correction du mouvement en cours d’exécution, il a cependant pu étre montré que les
rétrocontroles sensoriels ne sont pas indispensables a I’adaptation du mouvement a une
perturbation extérieure. Par ailleurs, I’intervention des boucles de rétrocontrole est limitée dans
le cas de gestes rapides, du fait des délais de traitement de 1’information sensorielle. Nous
avons vu que I’estimation dynamique de la position de la main en cours de mouvement repose
ainsi également sur ’utilisation des signaux efférents moteurs intégrés dans des modeles
prédictifs. Le cortex pariétal et le cervelet, cibles des copies efférentes motrices pourraient
jouer un role crucial dans I’intégration des informations motrices pour le controle dynamique
rapide des mouvements d’atteinte visuo-manuelle. Le cervelet semble particulierement
impliqué dans la comparaison des réafférences sensorielles liées au mouvement réalisé et des
efférences motrices a 1’origine de ce mouvement. Il pourrait alors comparer la représentation
interne dynamique de la main en mouvement et de la cible, construite au niveau du cortex
pariétal sur la base des informations sensorielles, a la représentation de la position finale
estimée sur la base des commandes motrices. Ainsi, le cervelet interviendrait pour modifier si
besoin les commandes motrices afin de corriger rapidement la trajectoire de pointage. La
modification des commandes motrices implique également le concours des structures sous-

corticales et des aires frontales motrices. Ainsi, la sur-activation de ces aires dans la condition
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CORRIGEE serait associée au contrdle de la vitesse et de I’amplitude du mouvement pour
permettre la correction de trajectoire et I’arrét du curseur sur la nouvelle position de la cible.
Dans ce schéma, il apparait que les aires pariétales et prémotrices sont plus
spécifiquement impliquées dans le traitement des composantes spatiales du mouvement
visuellement guidé, alors que les aires cérébelleuses sous-corticales et motrices frontales
semblent plus spécifiquement traiter 1’aspect cinétique et dynamique du geste. Dans cette
hypothése, le cervelet tient une place importante dans la conversion des informations spatiales
en informations cinétiques et dynamiques. On peut penser que si le cervelet est engagé dans les
modeles inverses de transformations sensorimotrices, il pourrait également étre le siege de
transformations des signaux moteurs efférents en informations de type spatial. Le cortex
pariétal recevrait alors une information spatiale relative a la position future de la main a I’issue
du mouvement engagé. Ce signal pourrait participer a la construction d’une représentation de
la position future de la main, estimée par le modele prédictif. Les réseaux pari¢to-prémoteurs
et le cervelet pourraient donc étre décrits comme les supports des représentations internes des
composantes spatiales du geste, et le cervelet, associé¢ aux aires sous-corticales et frontales,
pourrait alors abriter les représentations internes des composantes cinétiques et dynamiques du
mouvement. Le cervelet apparait ainsi comme la clé du contréle cinématique des mouvements
visuellement guidés. Cependant, il faut nuancer cette hypothése par le fait que I’activité des
aires pariétales et prémotrices peut étre associée tant a des signaux sensoriels qu’a des signaux
moteurs. La question reviendrait alors a identifier la source de la nature motrice des activités
pariétales et prémotrices. Le probleme des corrélats neurophysiologiques du contrdle moteur
peut alors étre abordé en termes de variables exécutives controlées. Dans ce contexte, les
modeles internes a 1’origine du contrdle directionnel du mouvement s’appuieraient sur les
réseaux pariéto-prémoteurs et le cervelet, le contrdle de la force, de la vitesse et de ’amplitude
du mouvement reposant alors plus spécifiquement sur les aires motrices frontales, sous-

corticales et cérébelleuses.

L’avancée des connaissances sur I’organisation fonctionnelle cérébrale a contribué a
abandonner 1’hypotheése d’un traitement cérébral séquentiel de 1’information neuronale. Ce
travail s’inscrit dans I’approche du contrdle visuo-moteur en termes de réseaux neuronaux et
non en termes d’aires cérébrales distinctes. Les boucles neuronales imbriquées semblent sous-
tendre les connexions réciproques et récursives entre les différentes aires. Une telle
organisation favorise le traitement computationnel du signal neuronal. L’architecture en
gradients anatomo-fonctionnels, tels ceux décrits au niveau pariéto-prémoteurs, pourrait exister

a d’autres niveaux du systéme nerveux central. Une telle organisation en gradients anatomo-
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fonctionnels paralleles aux différents niveaux des processus visuo-moteurs apparait ainsi
comme le fondement du haut niveau d’intégration du systéme de controle des mouvements
visuellement guidés. Cette organisation fonctionnelle computationnelle est donc a I’origine de
I’efficacité du contrdle visuo-moteur qui détermine la capacité de réactivité visuo-manuelle.
Ainsi, I’architecture neuro-fonctionnelle semble assurer la flexibilité des comportements visuo-

moteurs.

c. Controle automatique et controle intentionnel des mouvements visuellement
guidés
Les approches comportementales et fonctionnelles de la flexibilité visuo-manuelle ont

rappelé la distinction faite entre les processus visuo-moteurs de correction rapides et lentes des

mouvements d’atteinte en cours d’exécution, assimilable a la distinction des mécanismes de
contrdle automatique et intentionnel (Paillard, 1996; Desmurget et al., 1999; Pisella et al.,

2000; Day et Brown, 2001 ; Rossetti et al., 2005)78.

En accord avec nos résultats comportementaux, nos résultats fonctionnels ont confirmé
que la correction de trajectoire de pointage, en réponse au déplacement soudain de la cible,
implique des processus également engagés dans 1’ajustement automatique du pointage direct
d’une cible statique. Les informations intégrées au cours du mouvement dans les boucles de
rétrocontrole permettent d’ajuster ou de corriger si besoin le mouvement en cours d’exécution.
Il semble cependant que les corrections automatiques de trajectoires de pointage en réponse a
un déplacement de la cible non pergu consciemment soient plus comparables aux ajustements
automatiques du geste dirigé vers une cible statique. En effet, la détection consciente des
déplacements de cibles semble conduire a des corrections comportementales plus lentes et plus
tardives que les corrections lisses et progressives observées en condition de double stimulation
non consciente (Goodale et al., 1986; Pelisson et al., 1986; Prablanc et Martin, 1992; Komilis
et al., 1993).

D’un point de vue neurofonctionnel, cette hypotheése pourrait expliquer la robustesse des
activations issues du contraste d’intérét dans notre expérience par rapport a la faible différence
observée dans une expérience de double stimulation non consciente (Desmurget et al., 2001).
Cette divergence entre les deux paradigmes pourrait également expliquer I’importante étendue
du réseau activé dans notre étude du controle intentionnel par rapport au réseau révélé par
I’étude du controle automatique (Desmurget et al., 2001). Plusieurs études du méme groupe de

recherche ont contribu¢ a mettre en évidence le rdle spécifique du cortex pariétal postérieur

® Pour une revue pluridisciplinaire traitant de la «ré-emergence » des questions concernant le niveau de
conscience et I’intentionnalité dans le contréle de I’action dans les années 90, voir (Paillard J., 1987); (Paillard J.,
1994).
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dans le controle automatique des mouvements visuellement guidés (Desmurget et al., 1999;
Pisella et al., 2000 ; Desmurget et al., 2001 ; Grea et al., 2002). Cependant, son implication
dans le controle intentionnel des mouvements visuellement guidés n’est pas non plus
surprenante, compte tenu de son role dans I’attention visuo-spatiale (Snyder ef al., 2000a). La
compilation des signaux afférents et efférents au sein du cortex pariétal, et le role de ce dernier
dans la représentation interne de la position instantanée du bras confere également a cette
structure une fonction importante dans la prise de conscience de ses propres actions
(Macdonald et Paus, 2003). Les réseaux pariéto-frontaux sont largement soupgonnés de jouer
un role dans la prise de conscience des actions intentionnelles (Haggard, 2005). En effet, il a
été montré que les aires pariétales et prémotrices sont impliquées dans ’attribution des
perceptions a ses propres actions (Ehrsson et al., 2004). Par ailleurs, le rdle du cervelet et du
cortex pari¢tal dans la compilation des informations afférentes et efférentes, et dans
I’anticipation des conséquences de ses propres actions pourrait leur permettre d’intervenir
¢galement dans la prise de conscience de celles-ci. Le cervelet apparait impliqué en effet dans
la distinction entre ses propres actions et celles d’autrui, il participerait ainsi a la
compréhension des intentions en termes d’objectif de 1’action (Blakemore et Decety, 2001;
Blakemore et al., 2001a; Blakemore et al., 2001b; Blakemore et Frith, 2005). Des arguments
ont été apportés en faveur d’une indépendance des systemes fonctionnels, a la base de la prise
de conscience au niveau perceptif (visuel) et au niveau moteur (Johnson H. et Haggard, 2005).
Il apparait que le systéme nerveux central pourrait se baser préférentiellement sur I’information
de type efférente motrice, celle-ci pouvant en fait inhiber en partie les sensations issues des
afférences proprioceptives, favorisant ainsi une « perception motrice » du mouvement produit
(Voss et al., 2006). L’implication du cortex pariétal et du cervelet dans les modeles internes
directs semble également déterminer les capacités d’anticipation sensorimotrice de 1’action
réalisée (Blakemore et Sirigu, 2003). Il a d’ailleurs ét¢ montré que la poursuite manuelle active
d’une cible en mouvement permet une meilleure anticipation de ces déplacements par rapport a
la perception visuelle passive (Wexler et Klam, 2001). Au-dela du role, souligné par notre
¢tude, des modeles internes dans les capacités réactives visuo-manuelles, ces derniers semblent
également largement impliqués dans les capacités d’anticipation sensorimotrice.

Les résultats des différentes approches des processus du controle visuo-moteur indiquent
que les mécanismes automatique et intentionnel reposent sur des réseaux cortico-sous-
corticaux et cérébelleux parall¢les et imbriqués. Ces deux types de contrdle pourraient ainsi
partager des modules fonctionnels de traitement de I’information; des modules plus
spécifiques d’un type de contrdle pourrait alors étre recrutés de fagon additionnelle, en

paralléle ou en série, en fonction des conditions de stimulation et des contraintes d’exécution
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du geste. On peut ainsi imaginer que des gradients anatomo-fonctionnels pourraient étre décrits
a différents niveaux du systéme nerveux central et étre associés aux différents niveaux de

contrdle visuo-moteurs, automatique et intentionnel.

d. Le controle sensorimoteur et le contréle cognitif de ’adaptation de ’action

La question du contrdle automatique et intentionnel de 1’action rapproche des questions
sur les limites entre le contréole sensorimoteur et le controle cognitif de D’action. Des
interactions ont €té reconnues entre les processus cognitifs non moteurs et moteurs (Ingram et
al., 2000 ; Pisella ef al., 2000). L’inter-pénétrabilité de ces systemes de contrdle semble liée au
recouvrement fonctionnel, au sein des mode¢les internes, de différents niveaux de contrdle.
Ainsi, les ganglions de la base et le cervelet sont supposés étre également impliqués dans le
controle cognitif de 1’action, qui repose également sur des modeles internes (Dreher et
Grafman, 2002). Le cortex médial frontal dorsal semble quant a lui impliqué dans I’ajustement
ou dans la correction des actions volontaires dirigées tant au niveau du contréle moteur qu’au
niveau du controle cognitif. Les régions frontales médianes semblent ainsi participer aux
processus d’adaptation de I’action et des comportements dirigés vers un but (Ridderinkhof et
al., 2004).

L’interaction des niveaux de contrdle sensorimoteur et cognitif permet de replacer le
contrdle de I’action volontaire coordonnée dans le contexte des interactions avec notre
environnement. Ce contrdle est ainsi a la base de 1’adaptation comportementale physique et
sociale avec son environnement. Les mod¢les internes prédictifs apparaissent ainsi a la base de
I’évolution des capacités d’anticipation et de réactivité visuo-manuelles. Ils permettent entre
autres d’augmenter ’efficacité, en termes de précision et de rapidité, des corrections
nécessaires pour répondre a une erreur de programmation ou a un événement perturbateur
détecté en cours d’exécution. Le systéme nerveux central pourrait ainsi optimiser les processus
de contrdle en améliorant la programmation d’une action adaptée en réponse a un stimulus.
Cette amélioration de I’efficacit¢ de la préparation de D’action va de paire avec le
développement des capacités efficaces de correction de 1’action en cours, en réponse a un
événement inattendu. Les structures et les processus a 1’origine du contréle moteur semblent
donc sujets a ’optimisation de 1’efficacité par 1’apprentissage. La flexibilité du rétrocontrole
sous-tendu par des modeles internes apparait alors clairement comme un élément fondamental

des apprentissages sensorimoteurs.
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L’effet de I'expertise visuo-motrice sur le con  trble visuo-

manuel

A. Performances comportementales

Dans un premier temps, une remarque subjective peut étre faite concernant la fagon dont
les sujets Experts ont abordé I’expérience. Des différences de comportements se sont
notamment manifestées au cours des séances d’entrainement. La stratégie initialement adoptée
par les Novices ¢tait de favoriser la précision par rapport a la vitesse, conservant ainsi de plus
larges capacités a réagir face a une éventuelle perturbation ; I’entrainement et les consignes les
ont alors poussés a augmenter la vitesse du mouvement de pointage afin d’atteindre un réel
compromis entre vitesse et précision, tout en conservant la capacité de réagir au déplacement
éventuel de la cible. Les Experts se sont montrés, quant a eux, treés rapides en début de séance
d’entrainement. La vitesse importante de leurs mouvements limitait alors leurs capacités de
réaction aux perturbations, ce qui s’est notamment traduit par 1’apparition de corrections
tardives’”. Les consignes délivrées aux Experts au cours de I’entrainement les ont incités a
ralentir leur mouvement afin de permettre une correction de trajectoire du geste en cours,
¢évitant de terminer le mouvement sur la position initiale de la cible. Les consignes ont permis
aux Experts d’atteindre un meilleur compromis entre vitesse et précision, en conservant la
capacité de réagir efficacement aux éventuelles perturbations. La tendance a la rapidité
d’exécution reste cependant manifeste a 1’analyse des résultats comportementaux. L’attitude
des Experts pourrait étre associée a des aspects d’ordre motivationnel, relatifs, par exemple, a
une recherche de performance maximale. Ces aspects n’ont cependant pas été estimés

objectivement.

1. Trajectoire, profils de vitesse et précision des pointages

Comparant ’ensemble des trajectoires individuelles moyennes de pointage par cible, on
observe en effet que les sujets Experts corrigent plus tardivement la trajectoire de leur
mouvement que les Novices. Au niveau individuel, on remarque sur les trajectoires de
pointage du sujet E11, que celles-ci partent systématiquement vers le haut avant de s’orienter
vers la cible. Cette forme des trajectoires de pointage ne refléte pas une stratégie
comportementale, mais un biais instrumental. En effet, les potentiométres du joystick ont

parfois présenté quelques disfonctionnements. Ceux-ci se sont notamment traduits par un

7 L’observation des trajectoires de pointage peut parfois laisser penser & ’exécution d’un second mouvement
correcteur, plus qu’a une correction du mouvement initial. L’analyse cinématique a cependant confirmé qu’il n’y
avait pas d’arrét du mouvement. La correction de la trajectoire de pointage a donc lieu en cours de mouvement.
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tremblement du curseur lorsqu’il était a D’arrét en position de repos. Ce probleme n’a
cependant pas perturbé la réalisation de la tache, le sujet ayant montré sa capacité a pointer les
cibles avec le méme degré de précision. L’analyse de ses résultats indique également que le
sujet E11 a été capable de corriger efficacement la trajectoire de son geste en réponse au
déplacement de la cible en condition CORRIGEE. Le début de la trajectoire de pointage
montre que le geste était dirigé vers la cible initiale, les indices de correction de la trajectoire
apparaissent en fin de mouvement. Ces observations confirment que le tremblement n’a pas
déclenché de déplacement prématuré de cible. Le sujet E11, comme les autres sujets, n’a donc
pu anticiper la position finale de la cible, et a été contraint a réagir a la perturbation en

condition CORRIGEE.

L’analyse des profils de vitesse confirme que les Experts sont plus rapides. Par ailleurs,
la rupture de pente observée en condition CORRIGEE, caractéristique de la correction de
trajectoire, est plus importante chez les Experts.

L’absence d’effet de la condition de pointage sur la précision de pointage des Experts
atteste de I’efficacité des corrections de trajectoire en condition CORRIGEE. L’effet de la
position des cibles sur la précision signale que les mouvements nécessaires a 1’atteinte des
différentes positions de cible ont pu présenter un niveau inégal de difficulté.

La comparaison de groupes indique qu’il y a une interaction entre ’effet de la condition
de pointage sur la précision et le niveau d’expertise des sujets. Les Experts s’averent
légerement moins précis, mais présentent cependant la méme stabilité comportementale dans

I’exécution des mouvements.

2. Paramétres cinématiques

La comparaison entre les groupes des temps de mouvement et de la vitesse maximale
indique par ailleurs que les sujets Experts sont significativement plus rapides que les sujets
Novices. Les résultats des Experts montrent également un temps de réaction au déplacement de
la cible plus court que les Novices. En condition CORRIGEE, la vitesse du mouvement & la
rupture de pente, indice de la correction de trajectoire, est plus faible chez les Experts que chez
les Novices. L’ensemble de ces remarques confirme que les sujets Experts n’ont pas établit le
méme compromis entre la vitesse et la précision du mouvement (illustré par la figure 111A.12).
Chez les Experts, la vitesse de mouvement plus faible a I’instant de la correction peut étre
associée a I’apparition tardive de celle-ci dans la phase de décélération du mouvement, ou a la
nécessité qu’ils ont eu de freiner plus intensément leur mouvement avant de pouvoir corriger la

trajectoire de pointage.
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L’absence d’interaction, entre les deux conditions de pointage et le niveau d’expertise
des sujets, sur les temps de mouvement met en évidence le fait que les différences
comportementales observées entre les Experts et les Novices sont équivalentes, quelle que soit
la condition de pointage. Ce constat suppose que le contrdle visuo-manuel chez les Experts fait
appel aux mémes processus que chez les Novices, que ce soit pour ajuster un pointage direct
ou pour corriger intentionnellement la trajectoire de pointage en réponse au déplacement
soudain de cible. Si les mémes processus de contrdle visuo-manuel sont sollicités chez les
Novices et les Experts, les différences observées correspondraient a 1’optimisation de ces
processus par l’apprentissage a trés long terme d’une pratique sportive. Cette pratique
s’accompagne d’une stimulation des systémes de contrdle, et notamment des boucles de
rétrocontrdle. Il apparait que les boucles de rétrocontrole jouent un rdle important dans
I’optimisation des processus moteurs par 1’apprentissage (Todorov et al., 1997).
L’amélioration des performances pourrait alors reposer sur I’optimisation des mode¢les internes
par I’apprentissage. Cette optimisation sous-tendrait ainsi le développement des capacités de
préparation et d’adaptation de la réponse motrice a une stimulation sensorielle externe. Les
modeles internes étant a la base du contrdle sensorimoteur et cognitif de I’action, on peut
également penser que la pratique sportive implique le développement des capacités
d’anticipation et de réactivit¢é dynamique, tant au niveau moteur qu’au niveau cognitif

(stratégies).

L’exploration de 1’effet du niveau d’expertise visuo-motrice sur les cartes d’activation
associées a la réalisation des pointages DIRECTS et CORRIGES va permettre d’identifier les
réseaux cérébraux qui sous-tendent 1’optimisation des processus de controle. Il s’agit
¢galement de voir si, contrairement aux indices comportementaux, on peut mettre évidence une
interaction de I’effet de la condition de pointage avec le niveau d’expertise des sujets sur les

cartes d’activations.®

% Précisons ainsi que I’objectif de ce travail n’est donc pas ici d’étudier, dans une approche psychophysique,
I’effet du niveau d’expertise sur les résultats comportementaux. L’intérét est plus particuliérement porté sur les
arguments neuro-fonctionnels en faveur d’une plasticité des réseaux sous-tendant les processus visuo-moteurs en
lien avec 1’expertise visuo-motrice.
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B. Effet de I'expertise visuo-motrice sur les résea  ux du contrdle

visuo-manuel

1. Effets de I'expertise visuo-motrice sur les cart  es d’activation

L’effet de I’expertise sur les cartes d’activation associé€es a chaque condition de pointage
se traduit par des variations du niveau d’activation et de I’étendue des foyers d’activation
observés entre les Novices et les Experts. Dans les deux conditions de pointage, on constate
plus particulierement que le niveau d’activation est plus élevé chez les Novices au niveau des
aires visuelles occipitales bilatérales et de la jonction pariéto-occipitale a droite, des aires
motrices, prémotrices et oculomotrices frontales a gauche. Dans les deux conditions de
pointage, I’intensité et 1’é¢tendue des foyers plus fortement activés chez les Experts sont
localisés au niveau du complexe hMT, du cortex pariétal, des aires frontales sensorimotrices,
prémotrices et oculomotrices (et notamment dans le cortex frontal droit), des structures sous-
corticales et du cervelet.

Une interaction du contraste d’intérét [CORRIGEE — DIRECTE] avec le niveau
d’expertise des sujets est mise en évidence au niveau des aires visuelles occipitales, du
complexe hMT, du cortex pariétal, du thalamus et du cervelet. Les aires visuelles occipitales
présentent une sur-activation dans la condition CORRIGEE par rapport a la condition
DIRECTE, plus importante chez les Novices. Dans les autres aires, la sur-activation dans la
condition CORRIGEE par rapport & la condition DIRECTE est plus importante chez les
Experts.

On remarque donc que les régions sur-activées par la correction de trajectoire de pointage
chez les Novices correspondent plutot a des aires sensorielles et motrices, alors que les régions
sur-activées par la correction de trajectoire chez les Experts concernent plutdt des niveaux
d’intégration sensorimotrice dans les aires associatives et des aires impliquées dans le controle

exécutif.

2. Effets de I'expertise visuo-motrice sur les foye rs d’activations

Au niveau du cortex occipital postérieur, 1’interaction significative entre 1’effet de la

condition de pointage et le niveau d’expertise des sujets indique que la sur-activation des aires
visuelles primaires et secondaires dans la condition CORRIGEE est plus importante chez les
Novices. Par ailleurs, I’interaction significative de I’effet de la condition de pointage avec le
niveau d’expertise des sujets, sur les activations du complexe hMT, indique que la sur-
activation bilatérale de cette aire induite par la correction de trajectoire est plus importante

chez les Experts. Dans I’hypothése d’une influence descendante des réseaux pariéto-
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prémoteurs impliqués dans ’attention visuo-spatiale, il pourrait étre envisagé que les Novices
portent une plus grande attention a la perception visuelle des stimuli, alors que les Experts
portent une plus grande attention au traitement du mouvement des stimuli percus visuellement.
Les activations des aires visuelles occipitales et du complexe hMT pouvant étre associées tant
a la perception du déplacement de cible qu’a la perception du déplacement du curseur, il est
difficile de déterminer si I’attention concerne plus particulierement I'une ou I’autre de ces
informations. Face aux résultats de ’interaction, on peut toutefois se demander si la distinction
des deux foyers d’activation, au niveau du complexe hMT droit, reflete la différence
fonctionnelle envisagée pour le traitement spécifique de ces deux types de stimulation visuelle.
Ces deux sources d’information, relatives aux positions respectives de la cible et du curseur,
sont importantes pour corriger la trajectoire de pointage du mouvement en cours d’exécution.
En effet, I’intégration de ces différentes informations permet d’actualiser les représentations

internes dynamiques de la position de la cible et du curseur en mouvement.

Au niveau du cortex pariétal postérieur, la comparaison des résultats entre les groupes

(effets principaux des conditions et contraste d’intérét) révele que les activations de ces aires
sont plus importantes chez les Experts, notamment au niveau du cortex pariétal postérieur
bilatéral et du sillon intra-pariétal droit. Compte tenu des roles précédemment reconnus aux
différentes régions du lobe pariétal, on peut penser que les foyers bilatéraux localisés dans la
partie supérieure du cortex pariétal postérieur (au niveau des aires de Brodmann 5 et 7)
correspond a I’aire plus spécifiquement impliquée dans le traitement visuo-spatial. Les foyers
plus postérieurs localisés a droite, comprenant notamment le sillon intra-pariétal,
correspondraient aux aires plus spécifiquement impliquées dans le traitement des informations
afférentes visuelles et proprioceptives, et efférentes motrices au sein des boucles de
rétrocontrdle. Dans 1’hypotheése du role essentiel de cette région dans la construction d’une
représentation dynamique de la cible et du curseur en mouvement, les processus de traitement
visuo-spatiaux et les processus sous-tendant les modéles internes a la base du contrdle visuo-
moteur pourraient donc étre plus actifs chez les Experts que chez les Novices. Du fait de la
position centrale du cortex pariétal au sein des réseaux impliqués dans le contréle visuo-
moteur, D’effet de I’expertise sur le niveau d’activation de cette aire associative est plus
particulierement discuté dans le cadre de I’interprétation globale des modifications des cartes

d’activation.

Au niveau des aires sensorimotrices et motrices gauches, la comparaison entre groupes

des effets principaux des conditions de pointage, indiquent que les foyers plus fortement
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activés chez les Novices sont plus antérieurs, concernant principalement le sillon central et le
gyrus précentral. Les foyers plus fortement activés chez les Experts sont, quant a eux, plus
postérieurs, au niveau du sillon central et du gyrus post-central. Il apparait donc que la
réalisation des mouvements de pointage par les Novices repose plus spécifiquement sur
I’ensemble des aires motrices frontales gauches, alors que les mémes taches réalisées par les
Experts implique plus particuliérement le cortex somesthésique primaire, et le cortex moteur
primaire en condition CORRIGEE.

Les foyers d’activations localisés dans le lobe frontal droit sont plus spécifiques au

groupe des Experts. Ces foyers concernent essentiellement le cortex prémoteur dorsal et
ventral (et I’aire oculomotrice frontale). Il apparait donc que les Experts recrutent plus
fortement I’hémisphére ipsi-latéral a la main en mouvement. Chez les Novices, la sur-
activation du cortex prémoteur droit en condition CORRIGEE avait été associée au fait que
I’augmentation de la complexité de la tache, ici liée a la correction de trajectoire de pointage,
peut étre a ’origine d’un recrutement bilatéral du cortex prémoteur (Kawashima et al., 1998).
Le role du cortex prémoteur bilatéral dans 1’acquisition d’une habileté motrice, correspondant
au controle de mouvements complexes, a également été souligné¢ (Kawashima et al., 1998).
Ainsi, I’accentuation de la sur-activation du cortex prémoteur droit en condition CORRIGEE
observée chez les Experts pourrait donc étre liée a I’interaction de la complexité de cette
condition par rapport a la condition DIRECTE avec le niveau d’habileté visuo-manuelle des

escrimeurs.

Au niveau des aires frontales, I’interaction entre 1’effet de la condition de pointage avec
le niveau d’expertise sur les foyers d’activation, se traduit par une plus forte sur-activation du
cortex sensorimoteur gauche chez les Experts en condition CORRIGEE qu’en condition
DIRECTE. Cette observation peut étre expliquée par des différences, tant en termes d’intensité
d’activation qu’en termes d’étendue des foyers d’activation, entre les conditions de pointage et
les groupes de sujets. Compte tenu des roles précédemment attribués aux différentes aires
motrices frontales primaires et secondaires, on peut penser que les Novices recrutent plus
fortement les aires associées a la programmation et a 1’actualisation des commandes motrices
et les aires impliquées dans le guidage du geste, pour le controle global des mouvements de
pointage. Chez les Experts, 1’effet de I’expertise sur les cartes d’activation de chaque condition
de pointage met en évidence un foyer au niveau de la région somesthésque primaire
correspondant a la représentation des doigts de la main droite. L’interaction confirme
I’importante sur-activation du cortex sensorimoteur (touchant le cortex somesthésique et

moteur) chez les Experts par rapport aux Novices. La sur-activité de cette région peut étre
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assimilée a une sur-représentation digitale au niveau du cortex sensorimoteur primaire. Le
développement, par la pratique (notamment du violon ou de la lecture en braille), d’une plus
grande sensibilité et/ou d’une plus grande dextérité¢, a pu étre associ¢ a 1’augmentation de
I’activation enregistrée au sein des aires sensorimotrices primaires (Pascual-Leone et Torres,
1993; Elbert et al., 1995). En D’occurrence, la pratique de 1’escrime participe en effet a
développer une grande habileté sensorimotrice des doigts de la main particuliérement
impliqués dans le controle de ’orientation de la pointe de I’arme. On peut donc penser que le
contrdle des mouvements de la main induit généralement, chez les Experts, une activation plus
forte et/ou plus étendue au niveau du cortex sensorimoteur. La différence d’effet de I’expertise
entre les deux conditions de pointage, observée dans le recrutement du cortex somesthésique et
du cortex sensorimoteur, pourrait s’expliquer par le fait que le développement des aires
sensorielles s’exprime plus dans la condition DIRECTE. Le développement du cortex
sensorimoteur s’exprimerait plus particulicrement dans le contraste entre conditions faisant
ressortir les sur-activations sensorielles et motrices associées aux traitements des réafférences
proprioceptives et a I’actualisation des commandes motrices. Il a pu étre observé dans une
tache d’exécution de séquences motrices digitales, une plus forte activation du cortex moteur
primaire chez les pianistes que chez les novices, alors que les niveaux d’activation des autres
aires, dont le cortex somesthésique primaire, étaient comparables entre groupes (Hund-
Georgiadis et Von Cramon, 1999). En outre, seule I’aire motrice primaire des pianistes a
augmenté avec I’apprentissage des séquences motrices, I’activité de cette aire diminuant chez
les novices. Ces observations confirment que I’expertise sensorimotrice est associée a un
développement du cortex moteur primaire. Chez le singe, des variations du niveau d’activation
ont d’ailleurs été enregistrées au niveau du cortex moteur primaire en relation avec
I’apprentissage d’une nouvelle habileté visuo-motrice (Wise S. P. et al., 1998). La différence
de recrutement de 1’aire somesthésique entre nos résultats et 1’étude sur les pianistes peut
s’expliquer par le fait que les deux expériences ne s’intéressent pas au méme niveau de
contrdle du geste. En effet, notre tdche implique un contréle sensorimoteur reposant plus sur
les boucles de rétrocontrole pour le guidage de la trajectoire au cours de I’exécution du
mouvement. Alors que la tache d’apprentissage de séquences de mouvements digitaux, utilisée
pour comparer les pianistes aux novices, repose sur un contrdle plus spécifiquement moteur
(li¢ a la réalisation d’enchainements balistiques des mouvements de doigts) (Hund-Georgiadis
et Von Cramon, 1999). On peut ¢également penser que les expertises développées par la
pratique de I’escrime et par la pratique du piano n’induisent pas les mémes modifications, en
particulier au niveau du cortex somesthésique primaire. La pratique du piano semble en effet

plus propice au développement des compétences purement motrices a la base de 1’acquisition
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d’une grande dextérité. La pratique de I’escrime impliquant un controle sensorimoteur
complexe pourrait, quant a elle, s’accompagner d’une amélioration tant de la dextérité que du

degré de sensibilité tactile.

Au niveau des structures sous-corticales, dans les deux conditions de pointage, on note

une sur-activation du thalamus et des ganglions de la base chez les Experts par rapport aux
Novices. L’interaction de 1’effet de la condition de pointage avec le niveau d’expertise mise en
évidence sur les foyers d’activations sous-corticaux confirme que la sur-activation du thalamus
liée a la correction de trajectoire de pointage est plus importante chez les Experts. Les
structures sous-corticales fortement inter-connectées avec I’ensemble de aires corticales et le
cervelet, jouent un role crucial dans les apprentissages moteurs (Alexander, 1994; Jueptner et
Weiller, 1998; Groenewegen, 2003). Les ganglions de la base interviennent plus généralement
dans les apprentissages sensorimoteurs et cognitifs, impliqués dans [’acquisition des
comportements et le contréle de I’action (Kimura, 1995; Middleton et Strick, 2000).

Le thalamus, relais des informations proprioceptives afférentes, est non seulement
suppos¢ intervenir dans les boucles de rétrocontrole, mais il est également soupconné de jouer
un role important dans la plasticité des processus visuo-moteurs (Brainard et Doupe, 2000;
Turner et al., 2003). L’exploitation de I'IRMf a haute résolution (IRM a 7T pour une
résolution des images EPI de 1 mm’) a par ailleurs permis de mettre en évidence un
déplacement des foyers d’activation au sein méme des ganglions de la base en fonction du
stade de I’apprentissage de séquences motrices digitales (Lehericy ef al., 2005).

Le striatum, observé dans les cartes d’activation obtenues dans les deux groupes, apparait
étre particuliérement sur-activé par la correction de trajectoire chez les Experts. Il semble que
le noyau caudé, siege de 1’effet observé, corresponde a la partie associative du striatum (pour
revue sur le réle des ganglions dans ’acquisition et le contrdle des comportements au sens
large, voir (Yin et Knowlton, 2006)). Cette structure sous-corticale semble particulierement
impliquée dans 1’adaptation durable du comportement et dans les performances
comportementales. Elle présente de nombreuses connexions avec les aires associatives
corticales (notamment pariétales et préfrontales). On pourrait penser que le noyau caudé¢ est un
carrefour d’interaction entre les niveaux de controle sensorimoteur et cognitif. Compte tenu de
I’interaction de ces deux niveaux de contrdle et de leurs corrélats neurophysiologiques, il est

évident que la pratique sportive stimule et développe ces deux niveaux de contrdle de 1’action.

Enfin, au niveau du cervelet, les parties latérales et médianes apparaissent globalement

plus actives chez les Experts que chez les Novices, dans les deux conditions de pointage.
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L’interaction de I’effet de la condition de pointage avec le niveau d’expertise semble indiquer
que les aires médianes sont plus particulierement sur-activées chez les Experts pour corriger la
trajectoire de pointage. Le cervelet et les ganglions de la base sont les structures les plus
fréquemment associées a 1’apprentissage. Cependant il a été supposé que I’activité du cervelet
pourrait étre plus spécifiquement liée a 1’amélioration des performances, alors que les
ganglions de la base participaient plus spécifiquement a I’apprentissage moteur (Hikosaka,
2002). Au cours de I’apprentissage de séquences motrices reposant sur le contrdle moteur, il
est apparu que les activations du cervelet peuvent étre corrélées a I’évolution des
performances. Au cours de la pratique de mouvements de pointage visuo-manuel (tache de
Fitts) reposant sur le controle visuo-moteur, il a également été montré que les activations du
cervelet correlent avec le niveau de performance, en termes de vitesse et de précision des
mouvement de pointage (Seidler et al., 2004). L’implication du cervelet dans les mod¢les
internes pourrait expliquer le role du cervelet dans 1’évolution des performances au cours de
I’apprentissage et son rdle crucial dans le développement du contréle moteur et visuo-moteur.
I1 semble d’ailleurs que le cervelet soit tout autant impliqué dans la construction d’un nouveau
modele interne que dans le maintien d’un modele acquis (Imamizu ef al., 2000). Le cervelet
assumerait ces roles complexes grace au traitement computationnel des informations transitant
au sein des différentes boucles de rétrocontrdle, celles-ci reposant sur des boucles neuronales
récioproques entre le cervelet et les autres structures cérébrales corticales et sous-corticales
(Kawato et Gomi, 1992; Imamizu et al., 2000). L’organisation fonctionnelle du cervelet et ses
roles dans le traitement des boucles de rétrocontrole, dans la coordination visuo-manuelle et
dans I’apprentissage, fait de lui une structure centrale pour 1’acquisition et I’amélioration
d’habiletés visuo-manuelles et donc, de fait, dans 1’adaptation des coordinations motrices

complexes (Thach et al., 1992).

3. Plasticité des réseaux impliqués dans le contrdl e visuo-moteur

Les études chez le singe ont révélé que des nombreuses aires cérébrales impliquées dans
le contréle visuo-moteur présentent des variations du niveau d’activité au cours de
I’apprentissage (pour revue, voir (Wise S. P. et al., 1998)). Les modifications d’activité
neuronale avec 1’apprentissage ont ét¢ enregistrées au niveau du cortex prémoteur, de 1’aire
motrice supplémentaire et de 1’aire oculomotrice supplémentaire, du cortex préfrontal, du
cortex somesthésique et moteur primaire. Chez ’homme, des différences entre les résultats de
I’exploration des modifications d’activité liées a D’apprentissage peuvent apparaitre, en
fonction du stade de I’apprentissage étudié, de la tache et donc du réseau d’intérét associé

(Shadmehr et Holcomb, 1997 ; Buchel et al., 1999 ; Hund-Georgiadis et Von Cramon, 1999 ;
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Frutiger et al., 2000 ; Debaere et al., 2004b ; Floyer-Lea et Matthews, 2004 ; Doyon et Benali,
2005). Ces modifications affectent donc I’ensemble des aires corticales (aires pariétales,
prémotrices, sensorimotrices, motrices supplémentaires, visuelles occipitales, le cortex
préfrontal, les structures sous-corticales et le cervelet).

L’augmentation de performance s’accompagne d’une augmentation d’activation au sein
du cortex prémoteur, du cortex somesthésique et du cortex pariétal supérieur (Frutiger ef al.,
2000). En parallele, 1’augmentation de performance s’accompagne ¢également d’une
diminution d’activation au niveau du cortex occipital, du cortex pariétal inférieur et du
pallidum. Les auteurs considérent que ces résultats témoignent d’une augmentation
d’activation au sein du systeme de controle des mouvements d’atteinte visuo-manuelle, et
d’une diminution d’activation du systéme impliqué dans le contrdle attentionnel visuo-spatial.
L’¢évolution des cartes d’activation au cours de [D’apprentissage semble se traduire
généralement par des augmentations d’activité dans les aires associées a I’exécution de la tache
et des diminutions dans les aires associées a I’attention (Frutiger et al., 2000; Debaere ef al.,
2004b ; Floyer-Lea et Matthews, 2004 ; Kelly et Garavan, 2005).

Ces modifications des cartes d’activation associées a I’évolution des performances avec
la pratique peuvent €tre envisagé en termes d’automatisation du geste (Debaere ef al., 2004b;
Floyer-Lea et Matthews, 2004, 2005). Il semble en fait que 1’apprentissage puisse reposer sur
des systemes distincts impliqués dans le controle automatique (apprentissage de séquence
motrice) ou dans le contrdle de 1’adaptation aux contraintes environnementales (Doyon et
Benali, 2005). En effet, il est apparu que ’automatisation du geste pourrait reposer sur les
boucles cortico-striatales, alors que les réseaux cortico-sous-cortico-cérébelleux seraient plus
spécifiquement impliqués dans I’adaptation aux contraintes environnementales (Wise S. P. et
al., 1998 ; Floyer-Lea et Matthews, 2004).

A T’opposé de ’apprentissage a court terme, les modifications associées a une pratique a
trés long terme, liées a I’acquisition d’un haut niveau d’habileté sensorimotrice, peuvent étre
également observées au sein des aires associatives. C’est effectivement ce que nous constatons
dans cette ¢étude sur ’expertise sensorimotrice acquise par les escrimeurs. En effet, le
développement d’un haut niveau d’habileté sensorimotrice par la pratique s’accompagne d’un
développement des aires liées a 1’exécution de la tdche (cortex sensorimoteur primaire,
cervelet) mais également a 1’augmentation du niveau d’activation au sein des aires
associatives, cortex pariétal et prémoteur, impliquées dans le controle attentionnel. Il a en effet
¢té confirmé que la consolidation en mémoire a long terme pouvait s’accompagner d’un
déplacement des pdles d’activation depuis les aires exécutives frontales vers les aires

associatives pariétales (Shadmehr et Holcomb, 1997).
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A partir des résultats obtenus en imagerie fonctionnelle cérébrale, un modele de la
plasticité sous-tendant les différentes phases d’apprentissage et caractérisant la mémorisation
motrice a pu étre proposé (Doyon et Ungerleider, 2002; Doyon et al., 2003; Doyon et Benali,
2005). Doyon suggere en fait que les deux voies, cortico-striatale et cortico-cérébelleuse, sont
recrutées au cours des phases d’apprentissage rapide de séquences motrices et de taches
d’adaptation. Lorsque 1’habileté est bien acquise, les représentations motrices du
comportement moteur particulier seraient alors distribuées dans un réseau de structures
impliquant plus spécifiquement I’un ou I’autre des deux systemes. Le systeme cortico-striatal
apparait en effet essentiel aux apprentissages de séquences motrices alors que le systéme
cortico-cérébelleux est plus particulierement impliqué dans [’acquisition de capacités
d’adaptation motrice (Doyon et Benali, 2005). Dans ce contexte, on entrevoit clairement la
nécessité de s’intéresser a la connectivité cérébrale et a son évolution au cours de

I’apprentissage.

Nous avons vu que les structures pariétales, prémotrices, sous-corticales et cérébelleuses
sont impliquées dans le traitement des boucles de rétrocontrole. Ces opérations sont associées a
la construction de modeles internes impliqués dans le contréle du mouvement. Les sur-
activations induites par la correction de trajectoire de pointage pourraient donc correspondre a
une augmentation de traitement d’informations au sein des boucles pariéto-prémotrices et
cérébéllo-sous-cortico-frontales chez les Experts. Au regard des roles précédemment attribués
a ces boucles anatomo-fonctionnelles, respectivement dans le contréle directionnel et
dynamique du mouvement, les Experts ont pu optimiser ces deux systémes de controle. En
effet, leur pratique sportive repose sur le développement des capacités d’adaptation en termes
de direction, de vitesse et d’amplitude du mouvement d’atteinte visuo-manuelle.

Il apparait que les modéles internes jouent un role crucial non seulement dans les
capacités d’adaptation dynamique du contrdle visuo-manuel, mais également dans la plasticité
cérébrale associée a l’acquisition durable des capacités motrices. Nous avons également
souligné I’'implication du cervelet, des ganglions de la base et du cortex sensorimoteur primaire
dans les modeles internes a I’origine du contrdle et de 1’adaptation de la force, de I’amplitude
et de la vitesse des mouvement visuellement guidés (Turner et al., 1998; Desmurget et al.,
2003; Imamizu et al., 2003 ; Turner et al., 2003; Desmurget et al., 2004a ; Krakauer et al.,
2004). I est alors compréhensible que 1’activité de ces réseaux cérébello-sous-cortico-frontaux
soit corrélée au niveau de performance visuo-manuelle. On peut alors associer les différences
observées sur les cartes d’activation entre les Experts et les Novices a I’expertise, c'est-a-dire

que ces différences refleteraient la plasticité des réseaux induite par la pratique et I’acquisition
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d’une habileté visuo-motrice particulicre. Mais ces différences pourraient tout aussi bien étre
attribuées a la différence de vitesse d’exécution des mouvements. En effet, le réseau mis en
évidence par la comparaison entre les groupes des effets principaux, comprend les aires dont
les activations sont corrélées au contrdle de la vitesse du mouvement (les cortex sensorimoteur,
prémoteur, pariétal supérieur, les structures sous-corticales et le cervelet) (Turner et al., 2003).
Seule le complexe hMT mis en évidence dans notre expérience ne présente pas d’activité
corrélée a la vitesse du mouvement qui consiste pourtant en une tdche de poursuite visuo-
manuelle. De plus, I’absence d’interaction entre les effets de la condition de pointage et le
niveau d’expertise sur les variables comportementales pourrait constituer un argument en
faveur de Dlattribution de cette interaction observée avec la performance en termes de vitesse
plutét qu’au niveau d’expertise lui-méme. On comprend ici les difficultés que 1’on peut
rencontrer a ’interprétation des résultats de 1’imagerie cérébrale fonctionnelle et I’importance

de tenir compte, dans ce domaine, des observations comportementales (Poldrack, 2000).

4. Limites de I'IRMf pour I'exploration de la plast icité cérébrale

Dans le cadre de I’interprétation de nos résultats, il est important de prendre en compte
les limites de la méthode, 'IRMf, en particulier pour 1’étude de la plasticité cérébrale
fonctionnelle. Comme évoqué en Annexe A2, bien que les différences d’intensité du signal
mesurées entre conditions soient signées 1’interprétation en termes de variations de I’activité
neuronale reste problématique. Les difficultés d’interprétation liées aux questions du couplage
neurovasculaire sont d’autant plus importantes concernant la comparaison des cartes
d’activation entre les groupes. En effet, 1’augmentation ou la diminution du niveau
d’activation, en termes d’intensit¢ ou d’étendue spatiale des foyers d’activation est
relativement sujette a discussion. La question revient notamment a se demander si
I’augmentation d’efficacité synaptique induite par la stimulation répétée, entraine une
augmentation ou une diminution de la réponse BOLD. Par ailleurs, il faut remarquer que
I’interprétation des différences d’activation observées, entre conditions et entre groupes, peut
résulter d’une augmentation du niveau d’activation dans une condition ou dans un groupe et/ou
en parallele d’une diminution du niveau d’activation dans la condition ou le groupe opposé. La
problématique des désactivations observables en imagerie cérébrale prend alors une
importance particuliere dans le contexte de 1’exploration de la plasticité cérébrale (Petersson et

al., 1999; Poldrack, 2000 ; Raichle et al., 2001).

Les difficultés d’interprétation des modifications subtiles observées entre populations ou

au cours d’un apprentissage par une population donnée, résident notamment dans la
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complexité fonctionnelle du systéme nerveux central dynamique. Les changements des cartes
d’activation peuvent correspondre a une redistribution des foyers d’activation ou refléter une
compléte réorganisation fonctionnelle (Kelly et Garavan, 2005). Il s’avére également délicat
d’identifier les sources des modifications détectées en imagerie cérébrale fonctionnelle. On
peut par exemple se demander si les modifications du niveau d’activation au sein d’aires
impliquées dans les modeles internes, proviennent d’un changement de la représentation
corticale (Shadmehr et Holcomb, 1997) ou si elles sont le résultat de changements de
I’efficacité synaptique sous-tendant une spécialisation du circuit neuronal (Hund-Georgiadis et
Von Cramon, 1999). Dans I’hypothese de I’inter-pénétrabilité des niveaux sensorimoteur et
cognitif du controle de I’action dirigée, et des relations entre les réseaux qui les sous-tendent,
on peut envisager 1’impact des phénomenes attentionnels et les effets cognitifs de changement
de stratégies sur les cartes d’activation associé€es au contrdle des mouvements d’atteinte visuo-
manuelle (Jonides, 2004; Kerick et al., 2004 ; Kelly et Garavan, 2005). D’un point de vue
encore plus général, I’exploration de 1’évolution des performances comportementales et de la
plasticité cérébrale étudiée en imagerie fonctionnelle revient a se questionner sur le sens des
relations causales qui régissent ces interactions entre les productions motrices par le systeme et
le contrdle neuro-moteur. On pourrait ainsi s’amuser a appliquer la problématique de 1’ceuf et
de la poule aux relations entre I’expression comportementale et le contrdle cérébral ! En effet,
les changements d’activation sont-ils le résultat des modifications comportementales ou bien
sont-ils 1’origine des modifications comportementales ? (Poldrack, 2000). L’interaction de
I’organisme avec son milieu peut consister en une traduction des besoins comportementaux en
besoins physiologiques, et en retour a une traduction de la réponse neuronale en production
comportementale. En d’autres termes, on peut raisonnablement considérer que les sollicitations
de I’environnement font émerger un mécanisme comportemental si et seulement si la structure

qui le génere en présente la potentialité fonctionnelle en plus de sa nécessaire maturation.

I1 est donc apparu important d’apporter beaucoup de précaution aux interprétations des
résultats, en particulier dans la comparaison entre groupes. Des méthodes d’analyse
complémentaires peuvent maintenant étre envisagées pour une meilleure compréhension des
activations observées. L’intérét de 1’étude de la connectivité cérébrale a notamment évolué en
parallele de la notion de réseau fonctionnel cérébral. En effet, I’activité d’une aire ne peut étre
considérée indépendamment des autres aires du systeme nerveux central. Ainsi, la fonction
d’une aire cérébrale donnée peut €tre considérée comme la fonction émergente d’un réseau
largement distribué. Dans ce contexte, I’ensemble de la communauté neuroscientifique a

souligné D'importance de I’étude de la connectivité pour Dinterprétation des données
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d’imagerie cérébrale, en vue d’une meilleure compréhension du fonctionnement cérébral
(Mcintosh, 1998, 1999; Poldrack, 2000). Il a ainsi ét¢ montré que 1’apprentissage d’une
association visuo-motrice s’accompagne d’une augmentation de la connectivité inter-régionale
au sein de larges réseaux cortico-striataux et cortico-cérébelleux, puis d’une diminution au sein
du réseau cortico-cérébelleux, le role du réseau cortico-cérébelleux persistant pour la rétention
des capacités d’adaptation (Buchel et al., 1999). Ces résultats confirment 1’hypothése d’une
augmentation d’activité au sein des aires impliquées dans 1’exécution de la tache et d’une
diminution d’activité au sein des réseaux attentionnels. En effet, dans cette tache
d’apprentissage visuo-moteur, ’augmentation de la connectivité concerne les aires impliquées
dans le traitement visuo-spatial et la reconnaissance des objets visuels. En outre, cette étude a
mis en évidence que les modifications de la connectivité sont fortement corrélées a 1’évolution
des performances individuelles (Buchel et al., 1999). De récents progres méthodologiques dans
I’analyse de la connectivité permettent d’envisager de 1’étudier au sein des réseaux impliqués
dans le contréle visuo-moteur réactif. Ainsi, une étude en IRMf a mis en évidence les
modifications spatio-temporelles dynamiques de la connectivité fonctionnelle au sein du réseau
impliqué dans 1’adaptation sensorimotrice a une perturbation extérieure (Bellec et al., 2005).
Le protocole expérimental utilisé présente de grandes similitudes avec celui utilisé dans notre
¢tude (pointage visuo-manuel de cibles virtuelles a I’aide d’un joystick). L apprentissage de la
tache de pointage visuo-manuel consistait en une adaptation a une inversion directionnelle
entre les mouvements réalisés et les déplacements du curseur. Les modifications de la
connectivité entre une trentaine d’aires ont ¢ét€é analysées. L’approche permet une
représentation simplifiée de la connectivité, en cela que la distance représentée entre les aires
dépend non pas de la distance physique entre elles mais sur I’importance de leur connexion
fonctionnelle. Cette étude laisse entrevoir les applications possibles pour comparer la
connectivité au sein des réseaux du contréle visuo-moteur, entre des populations présentant
différents niveaux d’expertise sensorimotrice. Il pourrait étre intéressant d’explorer 1’effet de
I’expertise tant sur la connectivité des aires activées par une tiche donnée, que sur les
modifications de connectivité au cours de I’apprentissage d’une tache.

Malgré ces limites, notre étude a permis de mettre en évidence 1’existence d’une
plasticité au sein des réseaux participant au controle visuo-moteur du geste d’atteinte de cible,

et d’une interaction entre la flexibilité des processus et I’expertise sensorimotrice.
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Corrélation entre les délais de réeponse hémody  namique et

les temps de mouvements comportementaux

A. Rappels méthodologiques

Le probléme de la variabilit¢ de la réponse hémodynamique est central en IRMf
événementielle, et I’exploration des fonctions disponibles pour modéliser le signal peut
contribuer a améliorer éventuellement I’analyse du signal enregistré, ou a défaut, a prendre
conscience des limites de son modele afin de nuancer l’interprétation des résultats ainsi
obtenus.

Selon le mod¢le linéaire généralisé, la réponse hémodynamique est considérée comme le
résultat de la convolution de 1’activité cérébrale avec la fonction de réponse hémodynamique,
modélisée ici par la combinaison linéaire de la fonction de réponse hémodynamique canonique
et de sa dérivée premicre (Friston K. J. ef al., 1998). Selon Friston et Henson (Friston K. J. et
al., 1998; Henson R. N. ef al., 2000b; Henson R. N. et al., 2002), les effets modélisés par la
dérivée pourraient étre interprétés comme représentant un décalage dans le temps de la réponse
hémodynamique par rapport au décours temporel de la fonction canonique. Ce décalage
temporel A a été calculé sur la base des régresseurs 1 et B2 (Henson R. N. et al., 2002).

Il est admis que la forme et ’amplitude de la réponse hémodynamique événementielle
varient d’un sujet & un autre et d’une région a une autre (voir figure A2.3 en annexe A2)
(Aguirre et al., 1997; Miezin et al., 2000). On peut penser que les résultats de 1’analyse
statistique pourraient en étre affectés. Il a été montré que si I’introduction de la dérivée de la
fonction canonique de la réponse hémodynamique améliore la robustesse des résultats, cela ne
supprime pas le risque d’erreurs li¢ a une mauvaise estimation de la réponse hémodynamique
(Handwerker et al., 2004). Sur ce point, il est précisé qu’une faible différence entre la réponse
hémodynamique réelle et son modele ne conduirait pas a de faux négatifs, alors qu’une erreur
plus importante (de 1’ordre de 2.5 secondes), notamment dans 1’enregistrement des instants
d’apparition des stimulus (vector-of-onset), pourrait induire des faux négatifs.

Néanmoins la reproductibilité intra-individuelle de la réponse hémodynamique au sein
d’une région cérébrale donnée (Aguirre et al., 1997) autorise la comparaison des réponses

BOLD d’une aire entre conditions chez un méme sujet.
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B. Corrélations entre A et temps de mouvement

1. Analyse du groupe Novice

Dans notre étude, I’analyse a permis de tester la possibilité d’une corrélation entre les
délais de réponse hémodynamique dans certaines régions d’intérét avec les données
comportementales ; les deux variables testées étaient les valeurs de A par aires (valeurs
relevées dans les cartes individuelles de délais lissées moyennées par condition sur les deux
séries fonctionnelles) et le temps de mouvement moyen par condition, pour chaque sujet. Une
courbe de régression est calculée a partir des valeurs de 1’ensemble du groupe.

La moyenne des temps de mouvement est statistiquement différente entre les deux
conditions de pointage DIRECTE (708 +/- 129 ms) et CORRIGE (877 +/- 121 ms). Dans
I’analyse de groupe, les aires cérébrales qui présentent des délais de la réponse
hémodynamique corrélés aux délais comportementaux se situent au niveau du thalamus droit et
gauche, du lobe cérébelleux antérieur gauche, du complexe hMT droit et du cortex pariétal
supérieur droit. Ces aires appartiennent au réseau d’intérét identifié par I’analyse des effets
principaux et différentiels des conditions sur le groupe (analyse menée sur la base de la
mod¢élisation par la fonction canonique de la réponse hémodynamique).

Compte tenu de la complexit¢ méthodologique inhérente a 1’analyse du signal
événementiel en IRM, il est important d’accorder la plus grande précaution a I’interprétation
de ces résultats. Cette analyse indique que les valeurs de A calculées pour chaque condition (A
étant considéré comme un estimateur des délais des réponses hémodynamiques) présentent une
corrélation positive significative avec les valeurs de délais comportementaux aux conditions
correspondantes. Ces corrélations concernent des aires du réseau d’intérét mis en évidence par
I’analyse des activations. Ces aires participent donc au controle visuo-moteur du mouvement
en cours d’exécution. Sans faire d’inférence abusive quant au traitement neuronal sous-jacent,
on peut penser que la différence entre les informations a traiter (déplacement ou non de la cible
pendant le mouvement) implique des différences fonctionnelles au sein des aires qui sous-
tendent ces opérations. La perception du déplacement soudain de la cible et de la correction de
trajectoire du curseur pourrait éventuellement expliquer un délai de la réponse
hémodynamique évoquée au niveau du complexe hMT droit. Ces informations, relatives a la
perturbation de la cible en condition CORRIGEE, étant intégrées au niveau pariétal et
cérébelleux, des variations de I’organisation temporelle de la réponse hémodynamique pourrait
étre attendues a ces niveaux. Cependant, le caractére non-impulsionnel de la réponse

hémodynamique dans ces aires d’intégration sensorimotrice continue peut alors laisser
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envisager des variations de durée plutot que de délais du signal enregistré®'. Enfin, le thalamus,
relais des informations proprioceptives afférentes et des connexions cérébello-frontales,
pourrait présenter des décours temporels de la réponse hémodynamique différents entre les

conditions de pointage.

2. Analyse du groupe Experts

Dans la population des Experts, les résultats ont indiqué une faible corrélation entre les
délais de la réponse hémodynamique et les temps de mouvement. Il faut remarquer que les
données des experts présentent une plus grande homogénéité que celles des novices*. La
faible variabilit¢ des temps de mouvement chez les Experts ne permet alors pas de faire
émerger de corrélation entre ces valeurs comportementales et les valeurs A fonctionnelles (la
faible dispersion des valeurs dans les représentations graphiques a en effet trés bien illustré la
difficulté de tracer une courbe de régression entre ces valeurs). On peut également se demander
si la modélisation des données, et en particulier la définition des instants d’apparition des
stimuli - équivalent a I’instant du saut de cible additionné d’une valeur delta estimée sur les
données des Novices (voir dans le chapitre Il aux paragraphes II1.A4.5 et III.B.2.a) était
adaptée aux données des Experts. L’exploration des données a cependant permis de vérifier
que la modification des instants d’apparition des stimuli définis dans le modéle n’induisait pas
d’effet sur les cartes d’activation correspondant a la composante B1 (les mémes cartes étaient
obtenues pour des instants différents d’apparition de cible, seul le seuil statistique des
activations était légerement affecté). En revanche, la composante B2 correspondant au
coefficient de la dérivée de la fonction canonique varie fortement en fonction de la définition
des instants d’apparition des stimuli, ce qui affecte donc I’estimation du délai de la réponse

hémodynamique.

La comparaison entre groupes des corrélations entre délais fonctionnels et latences
comportementales repose donc sur une certaine variabilité des valeurs de délais de réponse
hémodynamique au sein de chaque groupe. Cependant, la distribution normale des données
tant comportementales que fonctionnelles reste nécessaire pour réaliser ces tests de corrélation
dans une analyse a effet aléatoire.

Il serait envisageable d’introduire les temps de mouvement comportementaux comme

régresseurs d’intérét dans le modele statistique d’analyse de données d’IRMF événementielle.

81 Rappelons que I’hypothése sur laquelle repose cette analyse propose que 1’amplitude de la dérivée premiére de la
fonction canonique refléte le délai de la réponse hémodynamique mesurée, alors que la dérivée seconde serait
fonction de la durée de celle-ci (Friston K.J., et al., 1998); (Henson R.N., et al., 2002).

2 En Annexe A3, on peut notamment constater que ’écart-type des valeurs de temps de mouvements varie, en
fonction des conditions, de 48 a 58 ms pour le groupe Experts, et de 126 a 122 ms pour les Novices.
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Une autre alternative serait de conduire une analyse de corrélation a trois facteurs, le niveau
d’expertise (par exemple, le nombre d’années de pratique, le classement a haut niveau), les
temps de mouvement, et les conditions expérimentales de pointage ; cette analyse nécessiterait

alors un plus grand nombre de sujets.

Si cette analyse exploratoire n’apporte pas d’informations supplémentaires a
I’interprétation de nos données, elle souligne, cependant, les limites du modele basé¢ sur
I’utilisation d’une seule fonction de réponse hémodynamique. Il est reconnu que cette
modélisation, largement utilisée pour 1’analyse des résultats d’études en IRMf événementielle,
assure une extraction efficace et robuste du signal d’intérét. Elle autorise des interprétations
fonctionnelles des cartes d’activations ainsi mises en évidence, permettant de relier les
variations d’amplitude du signal aux processus impliquées dans les différentes conditions du
paradigme. Notre ¢étude confirme néanmoins 1’intérét d’utiliser d’autres fonctions pour
modéliser des variations différentes du signal. Le calcul de délais de la réponse
hémodynamique a partir de la composante dérivée du modele statistique, peut constituer un
estimateur des variations en termes de décours temporels du signal BOLD. Enfin, cette analyse
exploratoire souligne I’intérét de rechercher des corrélations entre des estimateurs fonctionnels
et des estimateurs comportementaux (éventuellement aussi avec des estimateurs
méthodologiques). En conclusion, cette analyse exploratoire pose plus de questions qu’elle

n’apporte de réponses, ouvrant la porte sur d’autres perspectives méthodologiques.
V. Discussion générale

1. Corrélats neurophysiologiques de la flexibilité des processus visuo-

moteurs

L’expérience proposée pour 1’é¢tude des corrélats neurophysiologiques de la flexibilité
des processus visuo-moteurs a permis de s’intéresser plus particuliérement au controle
intentionnel de la réactivité visuo-manuelle. Les choix méthodologiques ont en effet permis
d’exploiter au mieux 1’avantage des protocoles €vénementiels en IRMf, pour 1’étude les
corrections volontaires d’un mouvement de pointage en réponse a un déplacement imprévisible
de la cible au cours du geste. Les résultats de 1’analyse des résultats du groupe Novices,
¢échantillon représentatif de la population standard dont il est extrait, ont confirmé nos
hypotheses. La nécessit¢ de corriger la trajectoire de pointage en cours d’exécution du
mouvement par rapport a un geste de pointage direct, induit des modifications des niveaux

d’activation des aires au sein du méme réseau neuro-fonctionnel. Ces modifications se sont
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traduites par des différences en termes d’intensité du signal BOLD, d’étendue des foyers
d’activation mais ont également supposé des différences du décours temporels des activations
liées a chaque condition de pointage. Le controle et I’adaptation des parametres du mouvement
de pointage visuo-manuel en cours d’exécution, en fonction des contraintes
environnementales, semblent reposer tout particulierement sur les boucles de rétrocontréle. 11
apparait que les notions de modele interne et de traitement computationnel sont
particulierement bien adaptées a la description et la compréhension des processus de controle
visuo-moteur. L’interprétation de nos données dans le contexte des modeles internes a permis
de décrire les rdles des structures participant aux processus a 1’origine de la flexibilité visuo-
manuelle, ainsi qu’aux processus impliqués dans I’acquisition d’une habileté sensorimotrice.
L’originalité du projet reposait sur la comparaison des cartes d’activation associées a
chaque condition de pointage entre des groupes de sujets présentant différents niveaux
d’habileté visuo-manuelle. Ainsi il s’agissait d’explorer 1’effet de I’expertise sensorimotrice
acquise par une pratique réguliére d’un sport sur I’organisation neurofonctionnel du controle
visuo-moteur. L’escrime, un sport impliquant tout particuliecrement le développement des
capacités de réactivité visuo-manuelle dynamique, est apparue comme une pratique susceptible
d’induire des modifications centrales des corrélats neurophysiologiques des processus visuo-
moteurs. Les résultats de la comparaison de groupe ont en partie vérifié nos hypothéses. Des
modifications des cartes d’activations ont été observées. Les différences du niveau d’activation
concernent notamment des aires associatives impliquées dans le controle et 1’adaptation des
paramétres du mouvement d’atteinte visuo-manuelle en cours d’exécution. Il a cependant été
difficile de corréler de facon stricte les différences entre les groupes au niveau d’expertise
sensorimotrice ou au niveau de performance comportementale. Dans tous les cas, les
modifications fonctionnelles touchent les structures sous-tendant les boucles de rétrocontrole.
Il apparait donc que le contrdle visuo-moteur repose sur des modeles internes, qui sont a la
base de [’établissement des relations sensorimotrices qui régissent les interactions de
I’organisme avec son environnement. Ces mod¢les internes assurent la flexibilité des processus
visuo-moteurs et sont ainsi a 1’origine de 1’adaptation réactive dynamique des actions dirigées
vers un but spatial. Ceux-ci sont déterminants dans [’apprentissage visuo-moteur et leurs
corrélats neurophysiologiques démontrent leur plasticité fonctionnelle. Ainsi, ces modeles
sous-tendent en effet 1’optimisation des processus et I’adaptation durable des comportements

aux contraintes environnementales.
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2. Limites méthodologiques

La discussion des résultats d’une étude d’imagerie cérébrale fonctionnelle doit
nécessairement prendre en compte le contexte expérimental et les limites de la méthode
utilisée. Cette partie n’a pas pour objectif de discuter de ces aspects, mais simplement de
rappeler quelques points de réflexion utiles & la mise au point d’une étude en IRMf
événementielle.

Les limites proviennent de chacun des niveaux de I’expérience, depuis la tache
comportementale et 1’acquisition de 1’ensemble des données, jusqu’a I’interprétation, en
passant par les méthodes appliquées pour le traitement et 1’analyse des résultats. Elles peuvent
étre d’origines technique, méthodologique ou comportementale. Quelques unes des contraintes
liées au paradigme expérimental utilis€¢ ont été évoquées au cours de I’interprétation des
données comportementales. Dans le chapitre méthodologique, il a été fait mention des limites
inhérentes au traitement du signal en IRM fonctionnelle. Les différentes étapes de traitement
préalables a 1’analyse des données, transforment des images et induisent, de fait, des biais
méthodologiques. Deux étapes sont cruciales pour I’identification des aires activées: la
normalisation qui déforme les cerveaux individuels vers un mod¢le standard de 1’anatomie
cérébrale, et I’assimilation des foyers d’activation aux aires fonctionnelles labellisées (Brett et
al., 2002). L’étape de normalisation spatiale est particuliérement discutable, en particulier pour
I’é¢tude des activations cérébelleuses, du fait de son importante variabilité anatomique inter-
individuelle. Il est envisageable de s’en affranchir, de localiser et d’identifier les structures
activées au niveau individuel. Une approche par régions d’intérét semble alors particuliérement
adaptée. Dans le cadre du modele linéaire généralisé, I’estimation des valeurs de f1 peut étre
effectuée en chaque voxel d’une région délimitée sur les images individuelles. Une analyse de
groupe peut alors étre conduite sur la moyenne des valeurs de f1 dans la région donnée. Ce
type d’approche respecte ainsi la variabilité anatomo-fonctionnelle inter-individuelle. Des
outils ont ét¢ développés pour aider a 1’assimilation d’un foyer d’activation localis¢ a une aire
fonctionnelle donnée. Des atlas probabilistes permettent notamment d’indiquer, a partir des
coordonnées stéréotaxiques d’un foyer d’activation donné, la probabilit¢é que ce foyer
corresponde a une structure donnée®. Dans notre étude, nous pourrions par exemple y avoir
recours afin de distinguer les activations frontales correspondant a ’aire oculomotrice frontale
ou au cortex prémoteur dorsal. Concernant les limites du modele statistique utilisé pour
I’analyse des données fonctionnelles, elles ont plus particulierement été abordées dans le

paragraphe précédant. Enfin, on peut mentionner les conséquences du choix de la condition de

% Une boite 4 outil a récemment été mise a disposition (http://www.fz-juelich.de/ime/spm_anatomy_toolbox).
L’approche repose sur une combinaison probabiliste des cartes cérébrales cytoarchitectoniques et des données
d’imagerie cérébrale fonctionnelle (Eickhoff S.B., et al., 2005).
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référence (le plus souvent, comme dans notre expérience, il s’agit d’un point de fixation) sur
les activations observées. L’activité de base associée a une condition dite de repos ou de
contrdle a cependant une plus grande incidence dans une études des fonctions cognitives que
dans une étude du systeme sensorimoteur (Wicker et al., 2003).

Dans ce contexte, la mise au point d’une étude en IRMf événementielle, comme tout
protocole de recherche, n’est finalement que le résultat d’une suite de compromis entre les

objectifs scientifiques et les limites méthodologiques.

3. Quelques perspectives

A Dissue de cette étude, diverses perspectives intéressantes se dessinent. Tout d’abord,
d’un point de vue méthodologique, ’'IRMf événementielle lice a la stimulation pseudo-
aléatoire présente notamment 1’avantage de minimiser les phénomenes d’habituation. La
duplication des sessions événementielles a permis d’augmenter I’intensité des activations (et
ainsi de limiter l’inconvénient du faible rapport signal sur bruit des protocoles
événementiels)**. Compte tenu de la robustesse statistique des activations obtenues dans notre
expérience, il serait envisageable de diminuer la durée des sessions. Ainsi, un plus grand
nombre de sessions fonctionnelles pourrait étre envisagé au cours d’un méme examen, sans
que la durée de celui-ci ne devienne exagérée. Dans le contexte de notre étude, il serait
particulierement intéressant d’acquérir une session fonctionnelle impliquant une tache
purement visuelle afin de distinguer les aires impliquées dans le controle oculomoteur de celles
impliquées dans le contrdle visuo-moteur. Il serait également intéressant de contrebalancer les
positions initiales des cibles ainsi que le sens des déplacements perturbateurs, a droite et a
gauche, dans une méme session ou dans des sessions fonctionnelles différentes, afin de mieux
comprendre la latéralisation des activations enregistrées. Si notre étude s’est intéressée a la
correction de la trajectoire de pointage en réponse au déplacement de la cible visuelle visée, on
peut également se questionner sur I’intervention d’informations, pergues par d’autres canaux
sensoriels, dans les processus de rétrocontréle. On pourrait par exemple envisager d’explorer
les effets comportementaux et fonctionnels de ’intégration d’informations proprioceptives,
tactiles ou auditives, sur les processus d’adaptation et de correction de la trajectoire d’un
mouvement en cours. Ce type d’étude permettrait notamment d’identifier des structures
cérébrales impliquées dans le traitement spécifique selon la nature des réafférences

sensorielles, et les aires cérébrales présentant un caractére plus multi-modal. On peut s’attendre

% Nous pouvons remarquer que la robustesse statistique des effets observés a notamment autorisé I’application de
méthode de correction pour les comparaisons multiples, qui n’ont pas toujours été appliquées dans d’autres études
du contr6le visuo-moteur en imagerie cérébrale, notamment en TEP (Inoue, 1998 #380;Turner, 1998
#118;Desmurget, 2001 #711).
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a ce que le cortex pariétal soit impliqué dans ’intégration de I’ensemble des informations, bien
que des spécifications anatomo-fonctionnelles puissent étre envisagées (Iacoboni, 1999).

Une exploration de I’effet de la prise de conscience et du niveau intentionnel du contrdle
de ’action pourrait également étre envisagée. Une expérience d’imagerie cérébrale comparant
les cartes d’activations obtenues respectivement dans le cas de corrections intentionnelles ou
automatiques, en réaction a des perturbations percues consciemment ou non, serait cependant
utile pour confirmer cette hypothése. Une telle étude permettrait également d’identifier si les
mémes régions sont sur-activées ou si des régions supplémentaires sont sollicitées dans la
condition de contrdle intentionnel et conscient, et en particulier de vérifier 1’intervention
supposée des réseaux cortico-cérébelleux dans la prise de conscience de ses propres actions.

Il serait tout aussi intéressant de rechercher I’existence de gradients anatomo-fontionnels
spécifiques de modalités sensorielles et motrices, d’opération ou de processus (intégratif,
préparatif, déclencheur, prédictifs ou réactifs), ou encore d’effecteurs (oculaires, manuels,
etc.). L’approche basée sur une identification des aires fonctionnelles au niveau individuel
semble alors indispensable pour une bonne résolution anatomo-fonctionnelle des résultats. On
pourrait notamment envisager de détecter des spécialisations fonctionnelles au sein notamment
du cortex pariétal, en particulier le long du sillon intra-pariétal, ou dans le lobe frontal sous-
tendant les aires prémotrices, oculomotrices, et motrices supplémentaires. Différentes
pratiques, instrumentales, sportives, artistiques, ou professionnelles, peuvent contribuer a
développer différentes habiletés sensorimotrices. On pourrait envisager de comparer les
niveaux d’activation des aires au sein des réseaux en fonction du niveau d’expertise mais
¢galement en fonction des spécificités de cette expertise. Nous avons vu en introduction que
I’acquisition d’une habilet¢ motrice était fortement corrélée aux conditions particuliéres
d’apprentissage. D’un point de vue fonctionnel, le développement de la dextérit¢ de la main
gauche chez les violonistes se traduit par une sur-représentation des doigts de la main gauche
au niveau du cortex sensorimoteur primaire droit (Elbert et al., 1995). Les pianistes ont montré
une activité plus soutenue au niveau du cortex moteur ipsi-latéral (Hund-Georgiadis et Von
Cramon, 1999). De plus, notre étude montre que les aires intégratives de haut niveau
présentent ¢galement une certaine plasticité chez les escrimeurs dont la pratique sollicite plus
particuliecrement le contrdle de I’adaptation des mouvements visuo-manuels en cours
d’exécution. L’escrime, comme la plupart des activités sportives, semble optimiser les
processus de coordination. On peut alors envisager d’étudier les modifications des cartes
d’activation cérébrale en fonction des particularités de 1’expertise acquise afin de distinguer
des spécialisations et/ou des recouvrements fonctionnels au sein des réseaux neuronaux sous-

tendant le contrdle sensorimoteur.
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De facon plus générale, I’intérét de I’approche méthodologique que nous avons
développée, en IRMf événementielle, est de permettre d’imaginer différents paradigmes pour
I’exploration de différents niveaux du contrdle visuo-moteurs. En effet, il est possible de faire
varier les conditions de stimulation visuelle pour modifier les contraintes de la tache, tant au
niveau des parameétres spatio-temporels des stimuli, que les indications comportementales
sensorimotrices et/ou cognitives. En outre, de plus en plus de méthodes d’analyse des données
d’IRMf offrent des avantages a 1’étude de 1’évolution de 1’organisation fonctionnelle cérébrale.
Comme nous I’avons évoqué, les mesures de la connectivité au sein des réseaux et de ses
variations au cours d’un apprentissage ou entre des populations apportent un complément
nécessaire a I’exploration fonctionnelle de la plasticité cérébrale. Parallélement aux
modifications fonctionnelles, des méthodes proposent de se pencher sur d’éventuels
modifications structurelles macroscopiques associées a la plasticité. Les méthodes consistent
alors en des mesures de 1’épaisseur du ruban cortical sous-tendant une aire cérébrale
fonctionnelle particuliére, susceptible de présenter une certaine plasticité fonctionnelle. Une
approche de ce type (Voxel Based Morphometry, VBM) a permis de mettre en évidence des
modifications structurelles associées aux modifications fonctionnelles au niveau du sillon
intra-pariétal et du complexe hMT, associées a une activité de jonglage (Draganski et al.,
2004). Dans notre étude, I’acquisition des images a 3 teslas a permis d’obtenir une bonne
résolution des images anatomiques (voxels de 1mm?®). Une analyse de morphométrie (VBM) a
donc ét¢ initiée au sein de I’équipe IRMf de I"unité INSERM U594.

Enfin, des applications cliniques sont également envisagées, notamment sur des patients
cérébro-lésés, en collaboration avec les services hospitaliers, pour le suivi comportemental et
fonctionnel des processus de récupération des capacités visuo-motrices suite a un accident
vasculaire cérébrale. Le protocole que nous avons développé pourrait €tre appliqué a 1’étude
des déficits du contrdle visuo-moteur (capacité de coordination, d’anticipation, de réaction et
d’adaptation du geste), déficits liés a une pathologie (Parkinson, dyskinésie), ou a une Iésion
cérébrale (accidents vasculaires cérébrales, tumeurs). Ce protocole expérimental peut
également permettre I’évaluation de méthodes de rééducation fonctionnelle. La rapidité de
I’examen et la reproductibilité des résultats laissent enfin envisager des ¢tudes longitudinales,
pour I’exploration du développement, de la récupération ou I’acquisition d’habileté
particulieres.

Dans le domaine du suivi de récupération nous pouvons €voquer le passage de deux
escrimeurs de haut niveau handisport dans notre expérience. Les résultats obtenus ont indiqué
une importante différence entre les cartes d’activation obtenues chez les deux sujets

handisports nommés ici A et B. Cette différence ayant de nombreuses sources potentielles, les
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résultats n’ont pas été présentés dans ce manuscrit, et ne sont pour 1’heure pas exploités. Tous
deux paraplégiques, les deux sujets ne présentent cependant pas le méme degré de handicap®
qui n’a cependant pas été évalué cliniquement mais simplement évalué au cours d’une
discussion libre. Enfin, des tests d’homogénéité réalisés sur I’ensemble des données du groupe
Experts incluant les deux champions handisports (utilisant 1’outil DISTANCE®) ont indiqué
que les résultats du sujet A (en condition DIRECTE, CORRIGEE et en contraste de condition)
n’¢taient pas homogenes avec les résultats du reste du groupe des Experts. En revanche, les
résultats obtenus chez le sujet B se sont avérés tout a fait comparables a ceux du reste du
groupe Expert. Ces études prospectives laissent envisager d’étudier 1’évolution des activations
associées a des tdches visuo-manuelles au cours de la récupération fonctionnelle, suite a

I’atteinte des capacités sensorimotrices.

En conclusion, les développements matériels et méthodologiques réalisés au cours de ce
travail de thése, permettent d’envisager des questionnements tant fondamentaux qu’appliqués

autour des fonctions motrices chez ’homme.

% Dans les deux cas il s’agissait d’une 1ésion de la moelle épiniére faisant suite & un accident (le niveau vertébral
n’étant pas le méme). Le sujet A ne pouvait réaliser de mouvement d’abduction des jambes, alors que le sujet B a
conservé une certaine capacité d’abduction au niveau de I’articulation de la hanche. Ces deux personnes pratiquent
I’escrime en fauteuil a haut niveau (niveau international en épée et fleuret pour A, et en épée et sabre pour B), mais
ne présentent pas la méme ancienneté de pratique (5 ans pour A et 12 ans pour B), ni le méme palmarés (plusieurs
fois médaillé en championnat d’Europe et en championnat du monde pour A depuis 2002; plusieurs fois médaillé
olympique et médaillé en championnat d’Europe et du monde pour B depuis 1995).
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Liste des abréviations

Termes associés au protocole expérimental :

SO wzZzm

IR
COR
IRMf
IRMf-ev

Sujets Experts

Sujets Novices

Cibles Stationnaires

Cibles Déplacées

Condition de pointage DIRECT

Condition de pointage CORRIGE

Imagerie par résonance magnétique fonctionnelle

Imagerie par résonance magnétique fonctionnelle événementielle

Termes associés a I’analyse des données comportementales :

TR

™

TA
AVmax
TD

TC
AVcor

ANOVA
LSD t-Test

Moy
DS
ET
ES
pix
cm
sec
ms

Temps de réaction

Temps de mouvement

Temps d’accélération

Amplitude de la vitesse maximale

Temps de décélération

Temps de correction, temps de réaction au déplacement de la cible
Amplitude de la vitesse au début de la correction

Analyse de variance
t-Test de plus petite différence significative (Least Significant Difference)

Valeurs moyennes
Déviation standard
Ecart type

Erreur standard
Pixels

Centimétres
Seconde
Millisecondes

Termes associés a ’analyse des données fonctionnelles :

R
RFX

Régresseurs
Analyse a effet aléatoire (Random Effect Analysis)

Termes associés a des aires cérébrales fonctionnelles :

AB
AMS
CPP
FEF
hMT

LPS
LPI
Ml
PM

Aire de Brodmann

Aire motrice supplémentaire

Cortex pariétal postérieur

Aire oculomotrice frontal (Frontal Eye Field)

Complexe (humain) de perception visuelle du mouvement
(équivalent a I’aire V5 chez le singe)

Lobe pariétal supérieur

Lobe pariétal inférieur

Cortex moteur primaire

Cortex prémoteur
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S1 Cortex somato-sensoriel primaire
SEF Aire oculomotrice supplémentaire (Supplementary Eye Field)
SIP Sillon intra-pariétal

Abréviations des autres méthodes d’exploration des fonctions cérébrales :

EEG Electroencéphalographie
MEG Magnétoencéphalographie
TEP Tomographie par émission de positons
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ANNEXE A1 QUESTIONNAIRES

Question

naire préliminaire a I'examen d’'IRM

Nom : Prénom :
Date de naissance: [/ /
Sexe : Poids : kg

Avez-vous rempli le formulaire de consentement pour participer a I'étude ? oui non
Avez-vous recgu des paillettes métalliques dans les yeux ? oui non
Avez-vous subi une intervention chirurgicale ? oui non
Avez-vous subi une opération de la rétine ? o ui non
Avez-vous des troubles respiratoires, de I'asthme ? oui non
Etes-vous claustrophobe ? oui non
Possibilité d'état de grossesse? oui non

si oui : résultat du G-test: positif négatif

Avez-vous :

pacemaker ou pile cardiaque ? oui non shunt vasculaire ? oui non
défibrillateur cardiaque ? oui non Agrafe oui non
clip vasculaire oui non une vis, une plaque métallique oui non
neuro-stimulateur oui non Tatouage oui non
pompe a insuline oui non Piercing oui non
appareil implanté pour délivrer ouli non objet métallique implanté oui non
des médicaments?

implant auditif oui non plombs de chasse oui non
prothése cardiaque oui non

prothese (ceil...) oui non

N’oubliez pas d’enlever tous les objets métalliques
vous : clefs, barrette, bijoux, maquillage, montre,
monnaie, cartes de crédit, prothese auditives, prot
boutons métalliques, etc.

gue vous pourriez avoir sur
épingle, trombone, piéce de
hése dentaire, stylo, ceinture,

Date et signature du volontaire
Le [/ [/ a
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INCLUSION

Critéres de sélection :

Sujet volontaire pour I'étude des adaptations visuo-motrices rapides lors de mouvements
manuels visuellement guidés, réalisée sur les imageurs installés sur le site de I'unité IRM
du CHU de Grenoble.

Criteres d'inclusion :

- Age > 18 ans. oui  non
- Examen médical préalable de pré-inclusion oui  non
- Affiliation a ou bénéficiaire d'un régime de sécurité sociale oui non

inclus si trois réponses « oui »

Criteres d’exclusion :

- Contre indications a I'lRM (cf. questionnaire au verso) oui  non
- Participation a une autre étude en cours oui non
- G-test positif oui non
- Femme allaitant oui  non
- Sujet sous tutelle oui non

Si une réponse « oui », exclusion.

Date et signature du médecin investigateur, ayantr  éalisé I'examen médical de pré-
inclusion
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Questionnaire de Latéralité d'Edinburgh

Le test de latéralité d'Edinburgh est un questionnaire qui permet de déterminer votre latéralité
dominante, en d'autres termes de savoir si vous €tes droitier, gaucher, ou ambidextre.

Vous devez simplement indiquer votre préférence pour l'utilisation de la main (ou du pied
ou de l'oeil) au cours des activités suivantes, en indiquant D (droitier) ou G (gaucher) dans la case
correspondante.

Si votre préférence est tellement forte que vous €tes certain(e) que vous n'utiliserez jamais
votre autre main a moins d'y étre forcé(e), seulement en cas de fracture du bras par exemple, alors
vous devez écrire DD ou GG.

Si vous n'avez réellement aucune préférence de latéralité pour une activité donnée, vous
pouvez indiquer A (ambidextre).

Certaines des activités proposées demandent 1'utilisation des deux mains. Dans ce cas, la partie
de l'activité ou de l'objet pour lequel la préférence manuelle est demandée est indiquée entre
parentheses. Essayez de répondre a toutes les questions, et ne laissez un blanc que si vous n'avez
réellement aucune expérience de cet objet ou activité.

écrire

dessiner

lancer

utiliser une paire de ciseaux

se brosser les dents

utiliser un couteau (sans la fourchette)

utiliser une cuillére

balayer (la main qui est au-dessus sur le manche)

allumer une allumette (main qui tient l'allumette)

ouvrir une boite (main qui s'occupe du couvercle)

shooter dans une balle (avec le pied)

vue monoculaire/ceil directeur (quel oeil reste ouvert,
par exemple pour regarder dans le viseur d'un appareil photo)

N'avez-vous jamais eu tendance a étre gaucher ? (par exemple, étant jeune enfant)

Indiquez ci-dessous la latéralité de vos parents, enfants, fréres et soeurs :

Annexe Al Questionnaires 3



Activités Physiques et Sportives

Pratiquez-vous un sport en particulier ?
Lequel ou lesquels ? (Précisez 1I’arme pratiquée pour I’escrime)

Est-ce une pratique régulicre (précisez la fréquence moyenne) ?

Précisez depuis combien d’années vous pratiquez ce/ces sport(s)?

Faites-vous de la compétition ? a quel niveau (classement)?

Vision

Portez-vous des lunettes ou des lentilles correctives ? si oui pour quel types de troubles visuels ?

Avez-vous déja rencontré des problémes de convergence/divergence des yeux ?
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ANNEXE A2

Principes physiques et physiologiques de I'|RMf

Principes physiques de RMN

Rédigé sur la base des références suivantes :(Segebarth, 1994; Turner R et Friston, 1997,
Logothetis, 2002)

L’imagerie par résonance magnétique nucléaire repose comme son nom 1’indique sur
les propriétés magnétiques des noyaux atomiques. Les noyaux atomiques dotés d’un nombre
impair de protons et/ou de neutrons auront un spin nucléaire intrinseque. Le noyau
d’hydrogene (le proton 1H) présente un intérét particulier dans le domaine des applications
médicales : c’est par son intermédiaire que 1’on peut détecter par RMN les molécules d’eau
des tissus biologiques. Placé dans un champ magnétique statique By un noyau de spin non nul
isolé peut étre décrit en termes de son dipdle magnétique microscopique, qui s’aligne
préférentiellement dans la direction du champ magnétique externe By. Les protons entrent en
fait en précession, mouvement de rotation autour d’un axe fixe orienté dans la direction (z) du
champ magnétique. La précession «gyroscopique » du dipdle est caractérisée par sa fréquence
angulaire ou fréquence de Larmor, proportionnelle a D’intensit¢é de By et a la constante
gyromagnétique spécifique du noyau. Alignés dans By, les protons (spins I = 2) ont tendance
a s’orienter selon deux directions privilégiées, parallele ou anti-paralléle a la direction du
champ magnétique. L’énergie d’interaction entre le champ magnétique statique et le spin
nucléaire est plus faible si ce dernier se trouve a I’état paralléle.

En pratique, la RMN est appliquée a un ensemble de spins, par exemple ceux présents
dans un tissu biologique. Considérant alors un ensemble de spins dans un champ magnétique
statique, la différence d’énergie entre les deux états étant trés faible, I’énergie d’agitation
thermique suffit a faire basculer les spins d’un état a un autre. La fréquence des transitions, et
donc le nombre de spins dans I’état anti-parallele, augmentent avec la température. A
I’équilibre thermique, la répartition des spins entre les deux états est gouvernée par la loi
statistique de Maxwell-Boltzann. La différence relative des populations des états parallele
(niveau de basse ¢énergie) et anti-paralleéle (niveau de haute énergie) est particulierement
faible. Il en résulte que [’aimantation longitudinale (parall¢le a By) est faible. L’absence de
cohérence dans la précession des spins individuels résulte en ce que la composante transverse

(aimantation transversale) est nulle a 1’état d’équilibre.
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Une expérience de RMN consiste d’abord a mettre le systeme de spins a 1’équilibre
thermique, puis a perturber cet équilibre et a observer la réponse du systéme a cette
perturbation. Les mesures débutent par une impulsion radiofréquence (impulsion RF) qui
excite les noyaux, ceux-ci atteignent alors 1’¢tat de plus haute énergie. Pour des dipdles
particuliers tel le noyau d’hydrogéne cette excitation n’est possible qu’a la fréquence de
résonance c'est-a-dire a la fréquence de Larmor. L’impulsion radiofréquence est également
caractérisée par son angle de basculement ; une impulsion RF de 90° bascule I’aimantation
longitudinale dans le plan perpendiculaire a ’axe du champ magnétique By ; elle crée donc
une aimantation transverse, le reflet de I’introduction d’une cohérence de phase dans la
précession des spins individuels. Une impulsion RF de 180° inverse quant a elle I’aimantation
longitudinale.

Apres I’excitation, les noyaux d’hydrogeéne reviennent a 1’état d’équilibre thermique et
I’aimantation macroscopique se réaligne avec le champ magnétique By. Aussi longtemps
qu’une aimantation transversale est présente, un signal radiofréquence peut étre engendré
dans une antenne RF, ce signal constitue le signal de RMN. Le retour a I’équilibre thermique
correspond au phénomeéne de relaxation processus double de type exponentiel caractérisé par
deux constantes de temps. D’une part, le temps nécessaire au retour a la distribution
d’équilibre des populations des deux niveaux énergétiques est appelé temps de relaxation
longitudinal T1 (typiquement de ’ordre de quelques centaines de millisecondes pour les
protons de I’eau dans les tissus). Sa valeur dépend de nombreux facteurs physico-chimiques
propres a chaque tissu. D’autre part, la perte progressive de la cohérence de phase dans la
précession des spins individuels correspond au phénomeéne de relaxation transversale,
généralement plus rapide. Il est caractérisé (en champ homogene) par la constante de temps
T2 (de ’ordre de quelques dizaines a quelques centaines de millisecondes pour les protons de
I’eau dans les tissus). Cependant, le champ magnétique By n’est jamais parfaitement
homogene, et les tissus eux-mémes sont a ’origine d’inhomogénéités de champ locales. Ces
variations de champ magnétique alterent la fréquence de précession des protons, perturbant la
cohérence de phase et la rapidit¢ de la relaxation transverse décrite alors par un temps
caractéristique T2*. Dans les tissus, la désoxyhémoglobine présente dans le sang est source
d’inhomogénéités de champ magnétique. Nous verrons plus loin que I’oxygénation sanguine
dans le cerveau varie localement avec 1’activité neuronale. L’estimation du paramétre T2*
peut ainsi constituer une mesure indirecte de 1’activité neuronale.

A Tlaide d’impulsions d’excitation radio fréquence et de gradients de champ
magnétique superposés au champ magnétique principal By, des images peuvent Etrer

générées. Les images pondérées en T1 mettent particuliérement bien en évidence la structure
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anatomique, I’imagerie de perfusion permet de suivre le débit sanguin cérébral, et I’imagerie
pondérée T2* permet I’étude de I’activité cérébrale (IRM fonctionnelle). Les signaux RMN

sont mesurés a 1’aide d’antennes placées dans 1’aimant autour de I’objet mesuré.

Principes de lI'imagerie par résonance magnéetiqu e

fonctionnelle (IRMf) cerébrale

A. Les propriétés magnétiques de I’'hémoglobine ; le signal BOLD

L’IRMf repose sur I’utilisation d’un traceur endogene présent dans le sang:

I’hémoglobine. Les propriétés magnétiques de 1’hémoglobine, évoquées dans un premier
temps par Faraday, ont par la suite été mesurées par Pauling et Coryell (Pauling et Coryell,
1936). L’hémoglobine, protéine qui comporte un atome de fer, transporte 1’oxygeéne dans le
sang. L’oxyhémoglobine est diamagnétique comme la plupart des tissus biologiques. En
revanche, lorsque 1’hémoglobine n’est pas chargée en oxygeéne (désoxyhémoglobine), I’atome
de fer est ferreux (bivalent Fe++), ce qui confére a la molécule d’hémoglobine désoxygénée
des propriétés paramagnétiques. Dans un champ magnétique, la désoxhémoglobine crée des
inhomogénéités locales de champ qui conduisent a une baisse du signal (baisse de T2 et de
T2*) au voisinage du vaisseau. Ogawa et ses collaborateurs ont mis en évidence la possibilité
d’utiliser en IRM ce contraste dépendant de 1’oxygénation sanguine en IRM (contraste T2 ou
T2%*): le contraste ou signal BOLD (Blood Oxygen Level Dependant, figure A3.1) (Ogawa et
al., 1990a; Ogawa ef al., 1990b; Ogawa et al., 1993).
Par la suite, les méthodes ultrarapides d’acquisition du signal en écho de gradient ont été
exploitées (Lauterbur, 1973; Mansfield, 1977, 1984; Stehling et al., 1991) afin de réaliser
rapidement des images pondérée T2* & haute résolution spatiale. Soulignons que P. Mansfield
qui a proposé cette méthode d’imagerie rapide EPI (echo planar imaging), a été récompensé
en 2003 par le prix Nobel attribué¢ simultanément a P. Lauterbur. Cette technique d’imagerie
rapide appliquée a la détection du signal BOLD offre donc la possibilit¢ d’explorer le
fonctionnement cérébral sur la base de contrastes dépendants de 1’oxygénation sanguine.

En 1992, trois groupes indépendant réalisent en paralléle des mesures du signal BOLD
chez ’homme (Bandettini et al., 1992; Kwong et al., 1992; Ogawa et al., 1992) ; le nombre
d’études en IRMf commence alors sa croissance exponentielle. Les premiére études ont
essentiellement concerné 1’exploration du cortex visuel primaire (Belliveau et al., 1992;

Kwong et al., 1992; Ogawa et al., 1992; Turner R. ef al., 1993), du cortex moteur primaire
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(Kwong et al., 1992), et ’analyse des parameétres dynamiques de la réponse hémodynamique

corrélée a I’activité mentale (Bandettini ef al., 1992).

BD
—

Figure A3.1. Propriétés magnétiques de
I’hémoglobine. Le schéma représente
I’effet de 1I’oxyhémoglobine a gauche et de
la déoxyhémoglobine a droite sur le signal
RMN dans un champ magnétique. Les
clichés correspondent a des images T2*
d’un vaisseaux chargé en oxyhémoglobine
(2 gauche) ou en déoxyhémoglobine (a
droite) (Ogawa et al., 1990b).

Figure A3.2. Réponse hémodynamique
typique (fonction canonique). Evolution
du signal en unité arbitraire en fonction du
temps en seconde.
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La relation empirique entre 1I’oxygénation sanguine et 1’activité cérébrale (le couplage
neurovasculaire) étant bien établie, les avantages de I’imagerie basée sur le contraste BOLD
conferent rapidement a I’IRMf le statut d’outil incontournable des neurosciences. Les
recherches sur les bases physiologiques de ce couplage sont néanmoins encore d’actualité, et
seront abordées dans la suite de ce chapitre. Les avantages de I’IRMf sont multiples : non
invasive, cette méthode offre une bonne résolution spatiale et une résolution temporelle
adaptée a 1’¢tude des fonctions cérébrales sensori-motrices et cognitives ; le rapport signal sur

bruit est par ailleurs suffisant pour permettre des études individuelles.

B. La réponse hémodynamique

L’IRM fonctionnelle repose sur 1’observation des changements hémodynamiques lents
qui accompagne un événement neuronal transitoire et rapide. La réponse hémodynamique
(RHA) typique enregistrée au niveau cortical a la suite d’un événement bref (moteur, sensoriel
ou cognitif) peut étre décomposée en trois parties (voir figure A3.2). La réponse apparait
apres une latence d’environ deux secondes pendant laquelle une légere diminution de signal
peut intervenir ; le signal augmente alors rapidement et atteint sa valeur maximale 5 a 9
secondes apres 1I’événement ; le signal revient a sa valeur initiale 10 a 15 secondes apres
I’évenement. Une composante « négative » (undershoot) de faible amplitude est souvent
observée pendant les quelques secondes suivantes (Buxton ef al., 1998).

Le signal issu des images pondérées en T2* est bruité et les variations de signal,
corrélées a 1’activité cérébrale, sont faibles et difficiles a extraire. Pour extraire la réponse
hémodynamique associée a la tiche d’intérét, il est nécessaire de répéter la méme stimulation
plusieurs fois et de contraster celle-ci avec une tache contrdle permettant de définir le niveau
de référence du signal BOLD. Nous verrons que différents types de paradigme de stimulation
sont envisageables. L’analyse des données implique généralement de convoluer la réponse

hémodynamique avec les parameétres temporels de la stimulation comportementale.

C. Variabilité fonctionnelle intra et inter-individ uelle (figure A3.3)

De nombreux travaux se sont penchés sur les caractéristiques spatio-temporelles de la
réponse hémodynamique. Ces études ont mis en évidence une certaine variabilité de la
réponse hémodynamique selon les régions corticales (Schacter et al., 1997). Chez un sujet, la
réponse hémodynamique a un stimulus donné a I’intérieur méme d’une région ne présente pas
une reproductibilité parfaite (Aguirre et al., 1998; Duann et al., 2002). La variabilité inter-

individuelle est également trés importante (Aguirre et al., 1998) .
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Limite d’interprétation du signal

A. Les dessous du couplage neuro-vasculaire

Le couplage entre activité neuronale et parameétres cérébro-vasculaires souléve de
nombreuses questions d’ordre biophysique, biochimique, bioénergétique relatifs a la cascade
des mécanismes moléculaires et cellulaires qui sous-tendent ce couplage. La difficulté¢ semble
liée au grand nombre de facteurs impliqués dans ce couplage, ce qui explique peut-€tre la
diversit¢ méthodologique qui s’offre aux chercheurs pour estimer 1’importante quantité¢ de
variables cérébrales mesurables, mais aussi I’impressionnante bibliographie sur le sujet ! Sans
étre exhaustif, ce chapitre a pour objectif d’évoquer quelques ¢léments de réponse qui ont été
apportés au fil des années. Par simplification, nous nous intéressons a la régulation du débit
sanguin cérébral (DSC), considérant que les variations de volume sanguin cérébral (VSC) en
sont une conséquence passive (Malonek et al., 1997; Hoge et al., 1999b).

Rappelons que la circulation sanguine sert autant a 1’apport d’énergie (principalement
le glucose et I’oxygene nécessaire a la glycolyse) qu’a I’évacuation des déchets métaboliques,
notamment le dioxyde de carbone et qu’elle est également impliquée dans la régulation de la
température et des pH vasculaire et extravasculaire. De nombreux travaux ont exploré les
différents aspects du couplage neurovasculaire, tant au niveau des mécanismes qui le
régissent qu’au niveau des causes physiologiques du déséquilibre apparent observé entre le
besoin, la consommation, et I’apport des métabolites énergétiques.

La notion la plus répandue concernant le couplage neurovasculaire correspond a une
régulation du débit sanguin cérébral par les besoins énergétiques tissulaires ce qui a poussé les
chercheurs a explorer le métabolisme cérébral (Clark et Sokoloff, 1999; Hoge et al., 1999a;
Magistretti et Pellerin, 1999; Shin, 2000). Les travaux des années 80 ont révélé que
I’augmentation locale du DSC avec ’activation d’une région cérébrale s’accompagne d’une
augmentation significative de la consommation en glucose tandis que 1’augmentation locale
la consommation en oxygene reste faible. De ce « déséquilibre » résulte une ¢élévation locale
de I’oxygénation sanguine. Une des hypothéses proposées pour expliquer ce déséquilibre
repose sur deux arguments. D’une part, si ’apport sanguin est adapté aux besoins d’un
métabolisme oxydatif (glycolyse), alors dans le cas d’un métabolisme glycolytique de type
anacérobie (Fox ef al., 1988) ou mixte (Magistretti et Pellerin, 1999), I’apport de glucose reste
adapté aux besoins tissulaires alors que 1’oxygéne est en surplus. L’idée d’un métabolisme
cérébral essentiellement oxydatif persiste néanmoins (Hoge ef al., 1999a; Hoge et Pike,
2001). Le second argument repose donc sur le caractere passif des mécanismes de diffusion

de I’oxygeéne du sang vers les tissus. De ce fait, une forte augmentation de la concentration
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sanguine en oxyhémoglobine est nécessaire pour assurer une augmentation faible de
I’extraction tissulaire de 1I’oxygene (Kuwabara ef al., 1992; Buxton ef al., 1998; Hyder et al.,
1998).

Ces arguments n’¢lucident toutefois pas totalement les mécanismes de régulation
locale du DSC en relation avec ’activité cérébrale régionale et plusieurs équipes remettent en
question 1’idée d’une régulation du DSC par les besoins énergétiques (Powers et al., 1996;
Mintun et al., 2001). Pour une revue voir (Attwell et ladecola, 2002; Logothetis et Wandell,
2004).
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Dendrites

Cell body

Figure A3.4. Bases neuronales de I'lRM fonctionnell  e. a) Modifications de signal enregistrées en
TEP au sein des aires cérébrales spécifiques de la perception visuelle du stimulus présenté. Ces
modifications sont associées a une augmentation du débit sanguin et de la consommation de glucose
dépassant l'augmentation de la consommation en oxygéne. b) Tel que I'a montré Logothetis
(Logothetis et al., 2001), ces changements métaboliques sont sous-tendus par les potentiels
électriques dendritiques. c) Une hypotheése séduisante d’explication du signal BOLD propose un
recours préférentiel a la glycolyse dans les astrocytes voisins des neurones. La glycolyse consomme
du glucose (mais pas d’oxygene) pour fournir I'énergie nécessaire a la transformation du glutamate
(neurotransmetteur synaptique neuronal) en glutamine pouvant étre capturée par les neurones.
(Raichle, 2001)
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Le cerveau en quelques chiffres !

Alors que le cerveau d’un adulte représente en moyenne 2% du poids du
corps, 10 a 15% du systeme circulatoire lui est consacré et il est responsable
de 20% de la consommation énergétique (Siesjo, 1978; Clark et Sokoloff,
1999; Raichle, 2003; Shulman et al., 2004).

Le métabolisme énergétique cérébral basal est donc important mais les
mesures expérimentales montrent des variations liées a l'activité cérébrale
tres faibles, de l'ordre de 5%.

Si I'on estime que le cerveau humain compte 10" a 10" neurones, dont
chacun peut avoir jusqu’a 20000 connections avec les autres, ce qui situent
le nombre de synapses entre 10" et 10%. 90% de ces synapses sont
excitatrices (le neurotransmetteur excitateur majoritaire étant le glutamate)
et apparaissent comme les plus consommatrices en énergie, 81% des
dépenses énergétiques corticale (Attwell et Laughlin, 2001)). 5% seulement
de l'énergie consommeée par le cerveau peuvent étre attribués aux cellules
gliales (astrocytes au niveau cérébral).

Le glutamate est un produit de la glycolyse et 90% du métabolisme
glycolytique est aerobie. Il semble que les neurones glutamatergiques sont
responsables de 80 a 90% de la consommation corticale totale de glucose
(Sibson et al., 1998; Pan et al., 2000).

& la naissance 3 mois
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L ‘L%
Lez neuronez sort claiseméas i la naissance, mais trés vite il e crée

des connexions ertre eux par les dendrites. Leur prolfération traclut
les acquisitions que fatt entfart.

Pforediior of soovods do Morpeat hemasn, Reader Iigest, 1992

Le cerveau, c’est :

« 100 milliards de neurones recevant des informations de quelques 10 000
autres cellules nerveuses soit 1015 connexions, qui forment un réseau de
traitement de l'information d'une complexité inouie et dont dépendent les
perceptions, les pensées, les émotions, l'intelligence, le langage et Ia
créativité de 'individu. »(Houdé et al., 2002)
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Il apparait alors important de se pencher sur le budget énergétique cérébral mais la difficulté
réside dans le fait que le métabolisme cérébral de base est assez élevé par rapport aux
variations liées a I’activité neuronale sont faibles. De nombreuses équipes ont tout de méme
tenté de localiser les processus cellulaires les plus consommateurs d’énergie. D’un point de
vue purement anatomique, la densité vasculaire semble plutot corrélée a la densité synaptique
qu’a la densité neuronale ((Duvernoy et al., 1981) pour revue, voir (Logothetis et Wandell,
2004)). 1l apparait également que ’essentiel de la consommation énergétique neuronale soit
liée a I’activité synaptique glutamatergique (Sibson ef al., 1998), le glutamate étant le
neurotransmetteur le plus répandu. Malgré que les modéeles énergétiques cérébraux associent
la consommation neuronale principalement aux courants synaptiques et a la propagation des
potentiels d’action (Attwell et Laughlin, 2001; Lennie, 2003), il s’avere difficile de trancher
sur ce point (Logothetis, 2003; Shulman ez al., 2004).

L’avancée des recherches dans ce domaine provient probablement des études qui
soulignent I’importance des cellules gliales (astrocytes au niveau du systéme nerveux central
et cellules de Schwann au niveau du systéme nerveux périphérique). Une description du
cerveau actif ne peut effectivement plus étre limitée au réseau neuronal mais elle doit plutot
faire référence a un réseau de neurones et de glie en interaction (Bezzi et Volterra, 2001). Il
est vrai que les cellules gliales présentent une situation idéale entre neurones et capillaires
pour la médiation du couplage neurovasculaire (Zonta et al., 2003). Véga et ses collaborateurs
ont montré que les cellules de Schwann sont responsables d’une grande partie de la
consommation nerveuse en glucose (Vega et al., 2003). Il y a quelques années, Magistretti et
Pellerin avaient avancé I’hypothése de « navettes de lactate » entre astrocytes et neurones
(Magistretti et Pellerin, 1999; Magistretti et al., 1999). Ces chercheurs pensent en effet que les
astrocytes transforment le glucose en lactate (glycolyse anaérobie) ; le lactate récupéré par les
neurones constituerait alors un substrat « super-énergétique » en particulier pour les
terminaisons synaptiques (Pellerin et al., 2002; Pellerin et Magistretti, 2003). Ce mode¢le
apparait actuellement comme le modéle métabolique le plus réaliste, du fait de sa cohérence
avec les mesures de consommation énergétique et les flux de neurotransmetteurs,
principalement le glutamate (Shin, 2000; Mintun et al., 2001; Pellerin et Magistretti, 2003;
Raichle, 2003; Shulman et al., 2004).

De plus, si I’étendue de la réponse hémodynamique par rapport a la mobilisation
neuronale (Malonek et Grinvald, 1996) semble incompatible avec 1’hypothése de régulation
du DSC par les besoins énergétiques, elle apparait cohérente avec un role des cellules gliales,
qui présentent des propriétés de signalisation moléculaire a grande échelle (pour revue, (Bezzi

et Volterra, 2001). Plusieurs expériences ont mis par ailleurs en évidence I’effet direct de
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produits du métabolisme sur le DSC. Le pH, la concentration potassique extracellulaire ou
encore 1’adénosine sont capable d’induire une augmentation du DSC (Iadecola et Kraig, 1991;
Edvinsson et al., 1993; Caesar et al., 1999).

Enfin, une possibilité pour expliquer I’étendue spatiale de la réponse hémodynamique
a une activité neuronale plus focale repose sur I’hypothése d’un réseau neuronal de régulation
directe du DSC. Il a notamment été observé, tant au niveau du cervelet, de I’hippocampe et du
neocortex, que les neurotransmetteurs (glutamate et GABA) peuvent avoir un effet
vasodilatateur rapide (pour revue (Attwell et ladecola, 2002)). La vasodilatation induite par
les fibres paralleles dans le cervelet se propageait a des vaisseaux distants (Iadecola et al.,
1997). D’autres travaux sont en faveur d’un réseau neuronal spécifique a la régulation
vasculaire neurofonctionnelle. Dans le cortex cérébral, la dopamine, la noradrénaline et la
sérotonine sont présentes dans les neurones qui innervent les micro-vaisseaux peuvent
induire une vasoconstriction (Raichle et al., 1975; Cohen et al., 1997; Krimer et al., 1998). De
plus, les neurones cholinergiques provenant des ganglions de la base sont connectés aux
artérioles et capillaires du neocortex, et induisent une vasodilatation (Sato et Sato, 1992).
Selon Attwell et ladecola, I’argumentation fournie indique que la réponse hémodynamique a
I’activité neuronale n’est pas induite par les signaux provenant d’un déficit énergétique
tissulaire, mais elle est plutot induite localement par les processus de signalisation reposant
sur le glutamate et plus généralement par le systéme neuronal cholinergique et aminergique.
Le signal BOLD doit donc étre interprété comme le reflet de la signalisation neuronale plutot
que comme le reflet d’une augmentation locale de la consommation énergétique (Attwell et
Iadecola, 2002).

En résumé, trois points importants ressortent de 1’exploration des mécanismes sous-
tendant le couplage neurovasculaire : le role des astrocytes et la consommation énergétique

d’une part et la signalisation neuronale d’autre part (Logothetis et Wandell, 2004).

B. L'interprétation du signal BOLD en termes d’acti  vité neuronale

La linéarité de la relation entre 1’activité neuronale et la réponse hémodynamique
n’est pas vérifiée (Boynton et al., 1996; Wandell, 1999; Logothetis et al., 2001). Un certain
nombre d’études utilisant diverses techniques mettent pourtant en évidence une relation
linéaire entre le signal BOLD et le signal neuronal dans certaines conditions (Mathiesen ef al.,
1998; Brinker et al., 1999; Ogawa et al., 2000; Rees et al., 2000). Cette hypothése est
importante parce que si cette relation linéaire existe alors on peut faire des inférences sur le

signal neuronal a partir des réponses BOLD (Logothetis et Wandell, 2004).
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Si le signal BOLD est le reflet de la signalisation neuronale il est nécessaire de savoir
a quel événement en particulier il correspond. Récemment, des expériences chez 1’animal,
basées sur I’enregistrement simultané de 1’activité électrique neuronale d’une part et du signal
BOLD (Ogawa et al., 2000; Logothetis et al., 2001) ou de la consommation en oxygene
(Smith et al., 2002) ou du DSC (Caesar et al., 2003), ont apporté des ¢léments de réponse.
Ces ¢tudes ont procuré des arguments en faveur d’une corrélation du DSC avec lactivité
post-synaptique (pour revue voir (Kim, 2003; Logothetis et Wandell, 2004)). Logothetis et ses
collaborateurs affirment en particulier que les potentiels de champs locaux (Local Field
Potentials, LFP), sensés refléter principalement les oscillations lentes (dont les potentiels
synaptiques, dendritiques et somatiques), présentent une meilleure corrélation avec le signal
BOLD que D’activité multi-unitaire (Multi-unit Activity, MUA), sensibles aux potentiels
d’action des neurones environnants. Ils en concluent que le signal BOLD est plus sensible aux
signaux afférents a une région et aux traitements neuronaux locaux de cette information,
qu’aux potentiels d’action efférents issus de ces traitements (Logothetis et al., 2001;
Logothetis, 2002; Logothetis et Wandell, 2004). Néanmoins Bandettini et Ungerleider
soulignent a la fois les limites expérimentales de ces travaux réalisés chez le singe
anesthésié et font quelques remarques complémentaires sur I’interprétation des résultats
(Bandettini et Ungerleider, 2001). Ils notent, en particulier, que les potentiels de champs
locaux (LFP) semblent mieux corrélés au signal BOLD que I’activit¢ multi-unitaire (MUA)
dans des conditions d’activité neuronale faible. Par ailleurs, les potentiels d’action

contribueraient également aux potentiels de champs locaux (LFP).
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Figure A3.1. Ensemble des trajectoires individuelles de pointage catégorisées par cible.
Déplacements du curseur pour les N1 a N14 sujets Controles (Novices)* en fonction des
cibles : stationnaires en colonnes centrales (S2, S3, S4), déplacées dans le sens anti-horaire

et horaire respectivement dans les colonnes de gauche (D21, D32, D43) et de droite (D23,
D34, D45).

" Remarque : pour le sujet N1, seules les trajectoires enregistrées lors de la premiére série fonctionnelle (F1) sont
présentées afin de représenter la reproductibilité gestuelle dés le début de I’expérience.
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Figure A3.2. Ensemble des profils de vitesse de mouvement individuels
catégorisés par cible. Profils de vitesse pour les N1 a N14 sujets Controles
(Novices) en fonction des cibles: stationnaires en colonnes centrales (S2,
S3, S4), déplacées dans le sens anti-horaire et horaire respectivement dans
les colonnes de gauche (D21, D32, D43) et de droite (D23, D34, D45).
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Figure A3.3. Ensemble des
profils de vitesse individuels
moyennés par cible. Profils de
vitesse (moyenne en trait plein,
écart-type en pointillés) pour les
sujets Controles N1 a NI14,
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centrales: S2, S3, S4), déplacées
(colonnes de gauche: D21, D32,
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Condition DIRECTE

Condition CORRIGEE

Fonctionnelle 1

Fonctionnelle 1

Sujets| ™™ | TA | TD A_Vmax AVmax ™ | 1Al D A_Vmax AVmax TC AVcor AVcor
pix/sec |cm/sec pix/sec [cm/sec pix/sec |cm/sec
N1 | 783 |183|600| 1842 170 | 900 |183|717| 1840 170 |283| 802 74
N2 | 700 [167|533| 2475 228 | 850 (167|683 | 2428 224 |250| 745 69
N3 733 [167|567| 2728 251 867 [167|700| 2771 255 |233| 774 71
N4 | 783 |167|617| 2694 248 |1017(167|850| 2736 252 |250| 679 63
N5 | 617 [167|450| 2503 231 767 |167|600| 2484 229 |267| 708 65
N6 | 517 [167|350| 3014 278 | 733 (167|567 | 3001 277 |233| 648 60
N7 | 583 |133|450| 3557 328 | 750 |133|617| 3778 348 |[183| 557 51
N8 | 733 |167|567| 2622 242 900 (183|733 | 2537 234 |267| 671 62
N9 | 650 [150|500| 3482 321 750 |150|600| 3487 321 |[233| 521 48
N10 |1000(300|700| 2964 273 11150(300|850| 2963 273 |275| 1114 103
N11 | 725 [250|475| 3572 329 925 |250|675| 3706 342 [250| 728 67
N12 | 725 [275|450| 2860 264 | 850 [275|575| 2914 269 |325| 946 87
N13 | 675 [225(450| 3210 296 | 875 |225|650| 3301 304 |300| 979 90
N14 | 750 [250(500| 3213 296 | 950 |250|700| 3372 311 ([325| 806 74
Fonctionnelle 2 Fonctionnelle 2
Sujets| T™™ | TA | TD A_Vmax AVmax ™ | Ta |l D A_Vmax AVmax TC AVcor AVcor
pix/sec |cm/sec pix/sec |[cm/sec pix/sec |cm/sec
N1 | 850 [275|575| 2580 238 |11000(275|725| 2560 236 |300( 1163 107
N2 | 750 |167|583| 2267 209 850 |167|683| 2333 215 |267| 829 76
N3 | 783 |167|617| 2826 260 | 883 (167|717 | 2905 268 |233| 708 65
N4 | 817 (183|650| 2473 228 (1033|183|867| 2474 228 |250| 721 66
N5 | 517 [167|350| 2843 262 733 [167|567| 2863 264 |267| 648 60
N6 | 500 [167|333| 3108 286 | 700 |167|533| 3056 282 |233| 678 63
N7 | 417 |133|283| 3987 368 | 700 (133|567 | 3966 366 |200| 459 42
N8 | 750 [167|583| 2595 239 883 | 183|717 | 2467 227 |267| 683 63
N9 | 583 [150|433| 3891 359 733 [150|583| 3845 354 |217| 376 35
N10 | 925 [300(625| 2876 265 |[1150|300|850| 2885 266 |275| 1129 104
N11 | 775 [250|525| 3383 312 925 [250|675| 3345 308 |275| 920 85
N12 | 700 [250(425| 3115 287 875 |275|600| 3064 282 |275| 1028 95
N13 | 675 [225|450| 3410 314 | 875 (225|650 | 3425 316 |275( 1011 93
N14 | 800 [250|550| 3155 291 925 (250|675 3173 293 |300| 804 74

Tableau A3.1. Variables cinématiques, valeurs individuelles moyennes du groupe Controle pour
chaque session fonctionnelle. Les temps sont exprimés en millisecondes. TM, temps de mouvement ;
TA, temps d’accélération ; TD, temps de décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en
pix/sec et en cm/sec); TC, temps de correction ; AVcor, amplitude de la vitesse au début de la
correction de trajectoire.
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Moyennes Condition DIRECTE Moyennes Condition CORRI  GEE

. % |AVmax | AVmax % |AVmax | AVmax AVcor | AVcor
Suets | TR | T™ TA | TD TD/TM | pix/sec | cm/sec TR TM | TA 1 TD TD/TM | pix/sec |cm/sec TC pix/sec | cm/sec

N1 294 | 817 | 229 |588| 72 2211 204 | 293 | 950 |229|721| 76 2200 203 292 983 91
N2 323 | 725 | 167 |558 | 77 2371 219 |335| 850 |167|683| 80 2381 219 259 787 73
N3 280 | 758 | 167 |592| 78 2777 256 | 279 | 875 | 167|709 | 81 2838 262 233 741 68
N4 253 | 800 | 175 |634| 79 2583 238 | 254 | 1025 | 175|859 | 84 2605 240 250 700 65
N5 250 | 567 | 167 |400| 71 2673 246 | 256 | 750 | 167|584 | 78 2674 246 267 678 63
N6 228 | 509 | 167 |342| 67 3061 282 | 234 | 717 | 167|550 | 77 3029 279 233 663 61
N7 247 | 500 | 133 |367| 73 3772 348 | 245 | 725 | 133|592 | 82 3872 357 192 508 a7
N8 303 | 742 | 167 |575| 78 2609 240 |29 | 892 |183|725| 81 2502 231 267 677 62
N9 305| 617 | 150 |467| 76 3687 340 (305 | 742 (150|592 | 80 3666 338 225 449 41
N10 214 | 963 | 300 |663| 69 2920 269 | 215 | 1150 | 300|850 | 74 2924 270 275 | 1122 103
N11 233 | 750 | 250 |500| 67 3477 321 | 241 | 925 (250 |675| 73 3526 325 263 824 76
N12 231| 713 | 263 |438| 61 2987 275 | 244 | 863 | 275|588 | 68 2989 276 300 987 91
N13 253 | 675 | 225 |450| 67 3310 305 253 | 875 (225|650 | 74 3363 310 288 995 92
N14 235 775 | 250 |525| 68 3184 293 | 233 | 938 | 250|688 | 73 3273 302 313 805 74

Groupe % | AVmax | AVmax % |AVmax | AVmax AVcor | AVcor
NOVICE TR ™ TA | TD TD/TM | pix/sec | cm/sec TR TM | TA 1D TD/TM | pix/sec |cm/sec Tc pix/sec | cm/sec
Moyenne [261| 708 | 201 (507 | 72 2973 274 | 263 | 877 |203|676| 77 2989 276 261 780 72
E;;g' 34 | 126 51 |100 5 475 44 34 | 122 | 51 | 95 4 500 46 33 191 18
Erreur |\ g | 34 | 14 | 27| 1 127 12 | 9| 32 |14 |25 1 134 | 12 9 51 5
standard

Tableau A3.2. Variables cinématiques mesurées, valeurs individuelles moyennes du groupe Controle pour ’ensemble de I’expérience (moyennes de
deux séries fonctionnelles), et valeurs moyennes pour le groupe Controle (Novice). Les temps sont exprimés en millisecondes. TM, temps de mouvement ;
TA, temps d’accélération ; TD, temps de décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec) ; TC, temps de correction ; AVcor,
amplitude de la vitesse au début de la correction de trajectoire.




Différence entre conditions (CORRIGEE - DIRECTE)

Sujets TR ™ TA 1) SI\; ax | Avmax
N1 -1 134 0 134 -11 -1
N2 12 125 0 125 10 1
N3 0 117 0 117 61 6
N4 0 225 0 225 22 2
N5 6 183 0 184 1 0
N6 6 208 0 209 -32 -3
N7 -1 225 0 226 100 9
N8 -7 150 16 150 -107 -10
N9 0 125 0 125 -21 -2
N10 1 188 0 188 4 0
N11 7 175 0 175 48 4
N12 14 150 13 150 2 0
N13 0 200 0 200 53 5
N14 -3 163 0 163 89 8

Groupe AVmax AVmax

NOVIF():E TR ™ TA > pix/sec cm/sec
Moyenne 2 169 2 169 16 1

Ecart-
type 6 37 5 37 53 5

Erreur-

standard 2 10 1 10 14 1

Tableau A3.3. Différences entre les variables cinématiques moyennes de la condition
CORRIGEE par rapport i la condition DIRECTE ; valeurs individuelles moyennes (moyennes
de deux séries fonctionnelles) et valeurs moyennes pour le groupe Controle (Novice). Les temps
sont exprimés en millisecondes. TM, temps de mouvement ; TA, temps d’accélération ; TD, temps de
décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec).
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Figure A3.4. Ensemble des trajectoires individuelles de pointage catégorisées par
cible. Déplacements du curseur pour les E1 & E11 sujets Experts en fonction des
cibles : stationnaires en colonnes centrales (S2, S3, S4), déplacées dans le sens anti-

horaire et horaire respectivement dans les colonnes de gauche (D21, D32, D43) et de
droite (D23, D34, D45).
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Figure A3.5. Ensemble des profils de vitesse de mouvement individuels catégorisés
par cible. Profils de vitesse pour les E1 a E11 sujets Experts en fonction des cibles:
stationnaires en colonnes centrales (S2, S3, S4), déplacées dans le sens anti-horaire et
horaire respectivement dans les colonnes de gauche (D21, D32, D43) et de droite (D23,
D34, D45).
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Figure A3.6. Ensemble des profils de vitesse individuels moyennés par cible. Profils de
vitesse (moyenne en trait plein, écart-type en pointillés) pour les E1 a E11 sujets Experts,
catégorisés par cible stationnaires (colonnes centrales: S2, S3, S4), déplacées (colonnes de
gauche: D21, D32, D43; colonnes de droite: D23, D34, D45).
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Condition DIRECTE

Condition CORRIGEE

Fonctionnelle 1

Fonctionnelle 1

Sujets| T™ | TA | TD A_Vmax AVmax ™ | TA | TD A_Vmax AVmax TC AVcor AVcor

pix/sec |cm/sec pix/sec |cm/sec pix/sec |cm/sec
E1 |483/100|383| 3015 278 |667|117|550| 2947 272 |233| 211 19
E2 |475|150|325| 4481 413 |[750|150|600| 4497 415 |200| 298 27
E3 |475|150|325| 3902 360 |675|150|525| 3887 358 |250| 451 42
E4 |600|150|450| 3285 303 |700|150|550| 3245 299 |250| 649 60
E5 |525|150|375| 3502 323 |725|150|575| 3519 324 |250| 616 57
E6 |475|150|325| 3352 309 [825|150|675| 3517 324 |225| 479 44
E7 |450|150|300| 4456 411 |625(150|475| 4638 428 |225| 342 32
E8 |525|100|425| 5317 490 |650(100|550| 5456 503 |225| 347 32
E9 |525|150|375| 3048 281 ([750(150|600| 3220 297 |250| 593 55
E10 |600|150|450| 3780 348 |[775(150|625| 3761 347 |250| 525 48
E11 |450|125|325| 3492 322 |775|125|650| 3600 332 |250| 568 52

Fonctionnelle 2 Fonctionnelle 2

Sujets| T™ | TA | TD A_Vmax AVmax ™| 1A | TD A_Vmax AVmax TC AVcor AVcor

pix/sec |cm/sec pix/sec cm/sec pix/sec |cm/sec
E1 |656|115|550| 1823 168 ([689|115|574 1985 183 246| 327 30
E2 |475|150|325| 4351 401 ([750|150|600 4384 404 225| 246 23
E3 |475|150|325| 4422 408 |[700|150|550 4578 422 225| 317 29
E4 |575|150|425| 3263 301 |750|150|600 3221 297 275 640 59
E5 |650|150|500| 3150 290 |875|150|725 3131 289 225| 745 69
E6 |575|150|425| 3284 303 |725|150|575 3348 309 250| 569 52
E7 |550|150|400| 3420 315 |625|150(475 3689 340 225| 461 42
E8 |525|100|425| 4967 458 [625]100(525 4932 455 125| 837 77
E9 |500|150|350| 3054 282 |800|150|650 3001 277 250| 571 53
E10 |600|150|450| 4201 387 |[700(150|550 4300 396 225| 440 41
E11 |500/100|400| 3344 308 |725|100|625 3309 305 250| 430 40

Tableau A3.4. Variables cinématiques, valeurs indiv

chaque session fonctionnelle.

iduelles moyennes du groupe Expert pour

Les temps sont exprimés en millisecondes. TM, temps de
mouvement ; TA, temps d’'accélération ; TD, temps de décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse
maximale (en pix/sec et en cm/sec) ; TC, temps de correction ; AVcor, amplitude de la vitesse au
début de la correction de trajectoire.
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Moyennes Condition DIRECTE Moyennes Condition CORRI GEE
% |AVmax [ AVmax % |AVmax [ AVmax AVcor | AVcor
Sujets | TR | T™M TA TD |TD/TM| pix/sec [ cm/sec| TR | TM TA TD |TD/TM| pix/sec | cm/sec | TC | pix/sec | cm/sec
El 371 | 570 | 107 | 467 82 2419 223 | 369 | 678 | 116 | 562 83 2466 227 |240| 269 25
E2 270 | 475 | 150 | 325 68 4416 407 | 261 | 750 | 150 | 600 80 4441 409 |213| 272 25
E3 235 | 475 | 150 | 325 68 4162 384 | 236 | 688 | 150 | 538 78 4233 390 (238 384 35
E4 299 | 588 | 150 | 438 74 3274 302 |[301]| 725 | 150 | 575 79 3233 298 [263]| 645 59
ES 283 | 588 | 150 | 438 74 3326 307 | 284 | 800 | 150 | 650 81 3325 307 |[238]| 681 63
E6 319 | 525 | 150 | 375 71 3318 306 |[317| 775 | 150 | 625 81 3433 316 |238| 524 48
E7 263 | 500 | 150 | 350 70 3938 363 | 262 | 625 | 150 | 475 76 4164 384 [225]| 402 37
E8 225 | 525 | 100 | 425 81 5142 474 | 227 | 638 | 100 | 538 84 5194 479 |175| 592 55
E9 267 | 513 | 150 | 363 71 3051 281 | 264 | 775 | 150 | 625 81 3111 287 |[250| 582 54
E10 205 | 600 | 150 | 450 75 3991 368 | 210 | 738 | 150 | 588 80 4031 372 |[238] 483 44
E1l1 285 | 475 | 113 | 363 76 3418 315 [ 284 ] 750 | 113 | 638 85 3455 318 [250] 499 46
Groupe % |AVmax [ AVmax % |AVmax [ AVmax AVcor | AVcor
EXPERT | TR | T™ TA TD |TD/TM| pix/sec |cm/sec| TR [ T™M TA TD |TD/TM | pix/sec | cm/sec | TC | pix/sec | cm/sec
Moyenne | 275 | 530 | 138 | 392 74 3678 339 | 274 | 722 | 139 | 583 81 3735 344 |233| 485 45
Ecart-
type 46 48 20 52 5 745 69 45 58 19 53 3 757 70 23 | 140 13
Erreur-
standard | 12 13 5 14 1 199 18 12 15 5 14 1 202 19 6 37 3

Tableau A3.5. Variables cinématiques mesurées, vale
deux séries fonctionnelles), et valeurs moyennes po

amplitude de la vitesse au début de la correction de trajectoire.

ur le groupe Expert.
temps d’accélération ; TD, temps de décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec) ; TC, temps de correction ; AVcor,

urs individuelles moyennes du groupe Experts pour |

'ensemble de I'expérience (moyennes de
Les temps sont exprimés en millisecondes. TM, temps de mouvement ; TA,




Différence entre conditions (CORRIGEE - DIRECTE)

. AVmax AVmax
Sujets TR ™ TA TD pix/sec cm/sec
El -1 109 9 95 47 4
E2 -9 275 0 275 25 2
E3 1 213 0 213 70 6
E4 2 138 0 138 -41 -4
ES5 1 213 0 213 -1 0
E6 -2 250 0 250 114 11
E7 -1 125 0 125 226 21
E8 2 113 0 113 52 5
E9 -3 263 0 263 60 5
E10 5 138 0 138 40 4
E1ll -1 275 0 275 36 3
Groupe AVmax | AVmax
EXPERT TR ™ TA D pix/sec | cm/sec
Moyenne -1 192 1 190 57 5

Ecart- 4 68 3 70 68 6
type
Erreur-
standard 1 18 1 19 18 2

Tableau A3.6. Différences entre les variables ciném atigues moyennes de la condition
CORRIGEE par rapport a la condition DIRECTE ; valeu rs individuelles moyennes (moyennes de
deux séries fonctionnelles) et valeurs moyennes pou r le groupe Expert. Les temps sont
exprimés en millisecondes. TM, temps de mouvement; TA, temps d'accélération; TD, temps de
décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec).
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Condition DIRECTE

Condition CORRIGEE

% %

R ™ |l ™ | TD/ A_Vmax AVmax R ™ 1A | ™D | TD/ A_Vmax AVmax TC AVcor AVcor

™ pix/sec |cm/sec ™ pix/sec [cm/sec pix/sec [cm/sec

Groupe Moyenne | 275 | 530 | 138|392 | 74 3678 339 274 | 722 1139|583 | 81 | 3735 344 |233| 485 45

EXPERT Etggg 46 | 48 | 20| 52 | 5 745 69 |45 | 58 |19 |53 | 3 | 757 70 | 23| 140 13

Groupe Moyenne | 261 | 708 | 201 | 507 | 72 2973 274 | 263 | 877 | 203|676 | 77 | 2989 276 [261| 780 72

NOVICE Et;;‘;‘g 34 | 126 | 51 [ 100 | 5 475 44 | 34| 122 |51 95| 4 | 500 46 | 33| 191 18
EXPERT

- Moyenne | 14 | -178 | -62 | -114 2 705 65 11 | -155 | 64 | -93 | 4 746 69 -28 | -295 -27
NOVICE

Tableau A3.7. Variables cinématiques : comparaison

résultant de la différence des moyennes du groupe E

des valeurs moyennes (et écart-types) de chaque gro
XPERT par rapport au groupe NOVICE.

upe pour chaque condition et valeurs

Les temps sont exprimés en millisecondes. TM, temps de

mouvement ; TA, temps d’accélération ; TD, temps de décélération ; AVmax, amplitude de la vitesse maximale (en pix/sec et en cm/sec) ; TC, temps de
trajectoire.

correction ;

AVcor,

amplitude

de

vitesse

au

début

de

la

correction

de




Conditions
DIRECTE CORRIGEE
AVmax Isec AVmax 9sec

Sujets Moyenne |Ecart-type |Moyenne Ecart-type

N1 2,20 0,10 2,21 0,13

N2 3,18 0,15 3,15 0,17

N3 3,02 0,14 3,06 0,13

N4 2,88 0,19 2,89 0,23

N N5 2,93 0,07 2,94 0,06

O N6 2,74 0,21 2,75 0,20

\I/ N7 3,75 0,08 3,81 0,08

C N8 2,75 0,20 2,80 0,23

E N9 3,61 0,12 3,59 0,12

S N10 2,07 0,11 2,07 0,09

N1l 2,36 0,18 2,38 0,16

N12 2,04 0,12 2,06 0,11

N13 2,26 0,09 2,28 0,08

N14 2,26 0,10 2,28 0,10

El 3,42 0,12 3,42 0,12

E2 2,85 0,08 2,86 0,07

E E3 2,78 0,09 2,79 0,09

X E4 2,55 0,10 2,53 0,09

P E5 2,55 0,11 2,55 0,09

E E6 2,56 0,10 2,60 0,07

R E7 2,74 0,04 2,78 0,06
T

S ES8 3,04 0,04 3,04 0,04

E9 2,48 0,05 2,49 0,08

E10 2,72 0,08 2,74 0,06

E1ll 2,49 0,32 2,50 0,29

Tableau A3.8. Valeurs individuelles de vitesse maxi
défilement sur la rétine pour I'ensemble des sujet

male exprimée en terme de vitesse angulaire de
s dans les deux conditions de pointage DIRECTE

et CORRIGEE. Valeurs moyennes et écart-types (en degré par seconde) pour chaque sujet dans chaque

condition.

Conditions
DIRECTE CORRIGEE
AVmax 7sec AVmax 9sec
Sujets Moyenne Ecart-type Moyenne  Ecart-type
NOVICES 2,72 | 0,56 2,73 0,31
2,73 +/- 0,55
EXPERTS | 274 | 028 2,76 0,28
2,75 +/- 0,29

Tableau A3.9. Vale
défilement sur la r

urs moyennes de vitesse maximale
étine pour chaque groupe de suj

conditions de pointage DIRECTE et CORRIGEE.

exprimée en terme de vitesse angulaire de
et NOVICES et EXPERTS et pour chaque




ANNEXE A4

Homogénéité fonctionnelle inter-individuelle intra- groupe

L’outil DISTANCE est utilis¢ pour I’exploration de I’homogénéit¢ des données
fonctionnelles, notamment de la variabilité inter-individuelle. L affichage simultané des cartes

d’activation permet la comparaison de ces résultats (figure A4.1).

Voxel value - Cluster size
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Figure A4.1. Comparaison des cartes d'activation de six sujets. lllustration de la comparaison des
cartes résultant du contraste entre conditions [DIRECTE — CORRIGEE] entre six sujets a un niveau

de coupe passant par le thalamus gauche.
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Par ailleurs, cet outil permet de tester statistiquement 1’hypothése de distribution normale des
données individuelles au sein de chaque groupe (voir dans le chapitre II., paragraphe
III.B.2.c). Les figures suivantes présentent les résultats des tests concernant le contraste

d’intérét entre conditions de pointage [DIRECTE — CORRIGEE].

SPATIAL RESULTS - 2D and 3D MDS PLOTS
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MDS Plots Results :

MDS Piol AXES Captured Variance (%)
2D (1.,2) 2275
(1,3) 21.73
(2,3) 17.64
3D (1,2,3) 31.06
BLUE NUMBER = subject's number : --> GREEN = "REPRESENTATIVE" subject
--> RED = WOUTLIER" subject

Figure A4.2. Répartition des sujets Novices en term es de distances spatiales globales
calculées entre les cartes d’activation individuell es.
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SPATIAL RESULTS - OUTLIER DETECTION

COOK TEST

10

0.25 - -

5

Cook distance

9 o1

o7
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1.42 - —

141 .
5

.
1.39 — o3 —

1837 - 14 W i

Mean distance
I
|

1.35 - —

Subject

COOK TEST and MEAN DISTANCES : --> BLUE NUMBER = subject's number
--> GREEN "REPRESENTATIVE" subject
--> RED TOUTLIER" subject

Figure A4.3. Résultats de I'évaluation des distance s moyennes entre les cartes d'activation
individuelles des Novices par le test de Cook et di  stances entre les données individuelles et la
moyenne du groupe Novice.
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SPATIAL RESULTS - 2D and 3D MDS PLOTS
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MDS Fiol AXES Captured Variance (%)
2D (1,2) 27.06
(1,3) 26.88
(2,3) 22.02
3aD (1,2,3) 37.98
BLUE NUMBER = subject's number : --> GREEN = "REPRESENTATIVE" subject
--> RED = "QUTLIER" gsubject

Figure A4.4. Répartition des sujets Experts
calculées entre les cartes d’activation individuell

en term

es.

es de distances spatiales globales
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SPATIAL RESULTS - OUTLIER DETECTION

COOK TEST
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COOK TEST and MEAN DISTANCES : --» BLUE NUMBER = subject's number
--> GREEN = "REPRESENTATIVE" subject
--> RED = MOUTLIER" subject

Figure A4.5. Résultats de I'évaluation des distance s moyennes entre les cartes d'activation
individuelles des Experts par le test de Cook et di ~ stances entre les données individuelles et la
moyenne du groupe Expert. Les sujets sont numérotés de 1 a 12 (il n'y a pas de sujet 9).
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SPATIAL RESULTS - OUTLIER DETECTION

NOVICES

OUTLIER DETECTION Results :
Subject COOK Test MEAN Distance

1 0.0026 1.3861

2 0.0829 1.3693

3 0.0284 1.3920

4 0.0492 1.3947

5 0.1802 1.4048

6 0.0288 1.3921

7 0.0716 1.3970

8 0.0029 1.3863

9 0.0920 1.3685

10 0.2691 1.3577

11 0.0887 1.3688

12 0.0395 1.3935

13 0.0093 1.3884

14 0.0598 1.3714

HREPRESENTATIVE" subject = COOK Test > 0.5 and very LOW MEAN Distances from others
"OUTLIER" subject = COOK Test > 0.5 and very HIGH MEAN Distances from others

SPATIAL RESULTS - OUTLIER DETECTION

EXPERTS

OUTLIER DETECTION Results :
Subject COOK Test MEAN Distance

1 0.2266 1.4004

2 0.4671 1.3436

3 0.0745 1.3669

4 0.0154 1.3753

5 0.0536 1.3693

6 0.2064 1.3566

7 0.2555 1.4110

8 0.0030 1.3855

10 0.1904 1.4071

11 0.1912 1.4072

12 0.0205 1.3743

"REPRESENTATIVE" subject = COOK Test > 0.5 and very LOW MEAN Distances from others
"OUTLIERY subject = COOK Test > (0.5 and very HIGH MEAN Distances from others

Figure A4.6. Résumé des tests réalisés par DISTANCE © sur les données résultant du contraste
entre conditions [DIRECTE — CORRIGEE] des groupes N  ovice et Expert. Valeurs des distances
des données individuelles par rapport a la moyenne du groupe (MEAN DISTANCE) et valeurs du test
statistique de Cook sur ces données (COOK Test), pour les 14 sujets Novices en haut et les 11 sujets
Experts en bas (pas de sujet 9).
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ANNEXE AS

Décours temporel des réponses hémodynamigques moyenn es

35 T T T T T T T T 25 T T T T T T T
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(-9,18,9) - L f (12,69, 63)
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RIGHT ANTERIOR CEREBELLUM
(18,-54,-27)
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Figure A5.1. Comparaison des réponses hémodynamique s moyennes des 14 sujets Novices selon la
condition de pointage, dans différentes aires du ré  seau d'intérét. Représentations du décours temporel
des réponses hémodynamiques estimées dans cing aires dont les noms sont indiqués en anglais (les
coordonnées Talairach correspondantes sont indiquées entre parenthéses): le cortex visuel postérieur
(occipital V1), le cortex prémoteur gauche (frontal premotor cortex), le thalamus gauche (thalamus), le lobe
pariétal supérieur droit (ipsilateral superior parietal cortex) et le lobe antérieur droit du cervelet (right anterior
cerebellum). La réponse moyenne enregistrée en condition DIRECTE (Stat) apparait en bleu (erreur
standard en turquoise), la réponse moyenne enregistrée en condition CORRIGEE (Jump) apparait en rouge
(erreur standard en jaune) ; les réponses sont exprimées en pourcentage de changement de signal en
ordonnées en fonction d’unités arbitraires de temps en abscisse).
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ANNEXE A6

Repeéeres anatomo-fonctionnels

Figure A6.1. Représentation des principales aires ¢ orticales de Brodmann (dans le cerveau humain en
vues latérale et médiane) (Brodmann, 1909).
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Primary fissure
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gquadrangular *
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Declive incisure

Figure A6.2. Représentation du cervelet humain.  Distinction des lobules cérébelleux en vue
postérieure.

Figure A6.3. Représentation schématique des airesv  isuelles occipitales chez 'lHomme. Vues
postéro-latérale gauche et médiane.
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ANNEXE A7 Communications Scientifiques

Communications Affichées

Darmon C., Martin O., Lamalle L., Montigon O.et Segebarth C. (2004) Etude en IRMf de
l'architecture neurofonctionnelle des mécanismes de I'adaptation de 1'action (2004). In:
15émes Rencontres Régionales de la Recherche " Recherche & Société ". LYON (France).

Premier Prix du Poster, Catégorie Sciences de la Vie

Darmon C., Martin O., Lamalle L.et Segebarth C. (2005) Neural correlates of on-line
visuomotor correction following unpredicted target displacement - An event-related fMRI
study. In: 11th meeting of the Organization for Human Brain Mapping, O Edition (Zilles K.,
Poline J.-B.et Grady C., eds), p S33. Toronto, Ontario, Canada.: Hum Brain Map.

Prix: Travel Awardee; Travel Award Program (National Institutes of Mental Health, National
Institutes of Health, and John Wiley & sons).

Publication: Darmon C., Martin O., Tropres I., Lamalle L.et Segebarth C. (2005) Neural
correlates of on-line visuomotor correction following unpredicted target displacement - An
event-related fMRI study. Neuroimage 26:t-468 (OHBM-2005 Travel Awardee).

Darmon C., Martin O., Delon-Martin C., Tropres 1., Lamalle L.et Segebarth C. (2006) Neural

correlates of visuo-manual skill in high level fencers: an ER-fMRI study. In: 12th Annual
Meeting of the Organization for Human Brain Mapping. Florence, Italy.

Communication Orale

Darmon C., Martin O., Lamalle L., Tropres L.et Segebarth C. (2005) Exploration de
l'architecture neurofonctionnelle des mécanismes de 1'adaptation de I'action en IRMT. In:
11eéme congres de 'ACAPS, EDP Sciences Edition (Benguigui N., Fontayne P., Desbordes
M.et Bardy B., eds), p 389. Paris (France): ACAPS.

Publication

Travaux de DEA:

Blakemore S.J., Fonlupt P., Pachot-Clouard M., Darmon C., Boyer P., Meltzoff A.N.,
Segebarth C.et Decety J. (2001) How the brain perceives causality: an event-related fMRI study.
Neuroreport 12:3741-3746.
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ETUDE EN IRMf DE L'ARCHITECTURE NEUROFONCTIONNELLE
DES MECANISMES DE L’ADAPTATION DE L'ACTION
Céline Darmon @@, Olivier Martin @, Laurent Lamalle ®, Olivier Montigon ©, Christoph Segebarth ®

@Unité mixte INSERM/UJF U594 Neuroimagerie Fonctionnelle et Métabolique - CHU Pavillon - BP217 - 38043 Grenoble cedex 9 ;
@Laboratoire Sport et Performance Motrice - UFR-APS UJF - BP53 - 38041 Grenoble cedex 9 ; ® INSERM IFR1 - CHU unité d'IRM a 3T - 38043 Grenoble

Contexte scientifique INTRODUCTION Objectifs de I'étude

« Coordinations visuo-motrices : « Utilisation de I'imagerie par résonance magnétique
» réaliser un geste en direction d’'une cible visuelle releve fonctionnelle (IRMf ; plateforme d’'IRM & 3Teslas - IFR1 RMN
d’opérations neuronales complexes Biomédicale) pour identifier les structures cérébrales
impliquées dans le contrdle en ligne des mouvements
* Flexibilité des processus de contréle visuomoteur : visuellement guidés :

> le systéme neuromoteur est capable de réagir a des
événements soudains survenant dans I'environnement (p.ex.
déplacement de la cible) pour ajuster les commandes motrices

» Protocole d’'IRMf événementielle  : stimulations
visuelles bréves et alternées de facon pseudo-aléatoire

en cours d’exécution (Prablanc et coll. 2003) » Acquisition synchronisée  des images fonctionnelles
(bonnes résolutions spatiale et temporelle)
.lProcessus negro’naux du contréle "en ligne" des mouvements > Paradigme de double stimulation : perturbations
visuellement guides : imprévisibles de la position de la cible

» I'imagerie cérébrale fonctionnelle (TEP, IRMf, EEG, TMS) a
révélé I'implication de réseaux corticaux (occipito-pariéto-frontal)
et sous-corticaux (cervelet et ganglions de la base) (p.ex.

Desmurget 2001; Ellermann 1998)
METHODES

e Sujets : 12 droitiers sains entrainés a la tache « Protocole :
(5 femmes/7 hommes; ~26 ans)
e Tache : pointage visuo-manuel (main droite manipulant un Ol pae bR 2 )
joystick pour déplacer un curseur sur I'écran de stimulation)
e Stimuli :
v Point de départ (condition nulle) : fixation ceil-main
v Cibles stationnaires (condition contréle S) : S,, Sset Ssa une
distance équivalente du point de départ
v Cibles déplacées a un quart de la distance parcourue ( condition
d’intérét D)Z D21, D23, D32, D3.4, D43 €t D45
*Traitement et analyse des données :
v Analyse des trajectoires de pointage
v Traitement des données d’IRMf (correction du décalage temporel,
correction des mouvements et des distorsions géométriques,
normalisation spatiale et lissage gaussien) et analyse de groupe a
"effets fixes" (logiciel SPM2): effets principaux associés a chaque
condition et contraste entre conditions [D - S]

Données comportementales RESU Données fonctionnelles

« Implication d'un réseau
d’aires corticales occipito-
pariéto-frontales et sous-
corticales (ganglions de la
base et cervelet) :

» Dispositif de suivi et calcul en temps réel des
mouvements oculaires et manuels

Stimulations /

Stimuli

« Corrections des trajectoires en
cours de mouvement

» Reproductibilté des pointages
« Trajectoires identiques a celles
des pointages naturels

» Identification des
structures impliquées
dans les corrections
des mouvements en
cours d'exécution

» Adaptation en ligne des
mouvements visuellement
" Toblesz Cbeo2s guides

Trajectoires de pointage d’'une cible stationnaire > Ergonomie de

(cible S2) et d'une cible déplacée vers la droite h
au début du mouvement (cible D2-3) I'environnement

25 d'intérét et condition contréle [D - S] (données
expe”menta| moyennées sur les 12 sujets, non corrigées p>0,001)

CONCLUSION et PERSPECTIVES

»Les résultats comportementaux témoignent de I'intégration sensorimotrice des perturbations environnementales qui conduit a
I'actualisation des commandes motrices en cours d'e xécution . Les données d'IRMf révelent un réseau d'aires cérébrales
spécifiguement impliquées dans I'ajustement en ligne des mouvements visuellement guidés. Ces résultats sont cohérents avec les
données de la littérature  (implication des aires visuelles occipitales, des aires prémotrices et motrices frontales, du cortex pariétal
postérieur, du cervelet, et des ganglions de la base) (p.ex. Ellermann 1998 ; Desmurget 2004).

»L’ IRMf constitue une méthode adaptée a I'étude des pr  ocessus cérébraux impliqués dans le contrdle visuo- moteur.

»L’environnement expérimental mis en place a Grenoble laisse entrevoir des perspectives expérimentales et cliniques
novatrices pour I'application de I'lRMf & I'étude des mécanismes neurocomportementaux de I'adaptation de I'action.

Bibliographie: Desmurget et coll. J. Neurosci. 2001; Desmurget et coll. Exp. Brain Res. 2004 ; Ellermann e  tcoll. 1998 ; Prablanc et coll. Prog. Brain Res. 200 3
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INTRODUCTIO

x Event-related fMRI (ER-fMRI) of intentional visuomot

x Neural control and flexibility of visuomotor coordin ation: or correction:

» Hand reaching movements rely on complex visuomotor processes
visual input into motor command.

transforming » A goal directed pointing task was used in a double step paradigm , with a pseudo-
random sequence; subjects voluntarily corrected the hand trajectory to adapt t o

» Sudden events occurring during movement execution can be integrated by the neural unpredicted target displacement

system to update the motor command, allowing online guidance of hand reaching
(Prablanc, 2003). This capacity for updating is dubbed flexibility.

» ER-fMRI acquisition triggered the visual stimulus presentation. Three types of stimuli
with different target positions for each type prevented anticipation

» Visuomotor transformations required for visually guided movements involve a parieto-
fronto-cerebellar network  (Ellermann, 1998).

» Eye and hand movements were continuously recorded . The target displacement was
triggered by motor behavior.

» Online updating of motor command involves a similar parieto-fronto-cerebellar
network (Desmurget, 2001). The posterior parietal cortex seems to play a crucial role
in this process (Desmurget, 1999; Prablanc, 2003).

» Our interest was mainly focused on the role of parietal cortex, cerebellum and basal
ganglia in updating the online motor command

METHOD

240 targets per session
(12 minutes)

x 12 pre-trained, right-handed, healthy subjects * fMRI was performed on a 3T Bruker scanner (MedSpec S300)

x Visuomotor pointing task  : Moving a cursor (yellow square) on using a standard transmit/receive head coil.

a screen using an fMRI-compatible joystick, to reach visual
targets (green squares) starting from the left lower screen
corner (gray square).

x Event-related fMRI protocol

>Two or three sessions of 240 Echo-Planar Imaging (EPI)
scans, preceded by 6 dummy scans. Brain is covered by 40
slices of 3.3 mm thickness (0.2 mm inter-slice gap)
acquired in an interleaved mode. TR = 3000 ms; TE = 35
ms; flip angle = 90 deg.; FOV = 225 x 225 mm?; 3 mm in-
plane resolution (75 x 75 acquisition matrix reconstructed to
128 x 128).

240 scans per session

x Visual targets remain either stationary (S) or jump (J) to the
left or to the right shortly after the onset of the movement,
constraining subjects to correct online the reaching trajectory.

x Stimuli appear in a pseudo-random sequence optimized for
fMRI signal extraction (Friston, 1999); 240 trials per session;
from 2 to 3 sessions per subject: >One high resolution structural T1-weighted image (3D MP-

5 )
> Null event (80 trials): Target appears on the start point; RAGE, 1x 1 x 1 mm?voxel resolution).

—no eye-hand movements. [ Hana |,
» STAT condition (80 trials): Stationary target appears —
randomly at 1 among the 3 locations Sz, Ss, Sa (see fig.1);
— requiring direct pointing.

>Two gradient echo images (3D FLASH) for determining Bo
field maps (TE =5 ms and TE = 14.1 ms).

* fMRI processing and analysis with SPM2
(http:/ffil.ion.ucl.ac.uk/spm):

> Slice-timing to correct for delay between successive slices;
realignment and unwarping to correct for intra- and inter-
sessions head movements and to undistort EPI images
(Andersson, 2001; Jenkinson, 2003); coregistration
between structural and mean EPI images; normalisation
(using the EPI template, 3 x 3 x 3 mm?), smoothing (6 x 6 x
6 mm?3). Fixed effect (FFX) and random effect (RFX)
analyses: T-test performed on contrast [Jump — Stat ].

» JUMP_condition _ (80 trials): Target with unpredictable jump
J21, J23, J32, 34, Ja3, Jas (See also fig. 1);
— requiring online hand trajectory correction

x Behavioral analysis :

> Hand (cursor) trajectories analysis (filtering: Butterworth
dual-pass, Fc = 8 Hz; mean value).

> Eye movements were recorded; visual inspection analysis.

Behavioral data fMRI data

ESULTS

x Recorded cursor trajectories
(fig.1) similar to hand trajectories

x Both conditions involved a distributed network including cortical
(occipital, parietal and frontal) and sub-cortical (cerebellum and

a0 observed in classical
psychophysical studies in case of
early perturbation during fast
reaching movement (for review
see: Prablanc, 2003):

basal ganglia) areas.

x Significant brain activations emerged from RFX contrast analysis
[Jump — Stat] (fig.2):
»Cerebellar activations (fig.2.A) localized in the vermis, in the left
posterior lateral lobe and bilaterally in the medial lobes, more
activated in the right hemisphere (t-value from 7.2 t0 9.7).

¥ cooranates (pix unk)

» Rapid and accurate pointing

in both conditions (fig.1);
»Basal ganglia activations (fig.2.B) localized in the left caudate

> Smooth trajectory correction nucleus and in the left thalamus (t-value from 8.1 to 8.4).

of the on-going movement as a
reactive response to target
jump (no anticipation);

»Occipital activations (fig.2.B) localized in primary, secondary
and associative visual cortices (t-value from 6.9 to 11.1),

»Parietal activations (fig.2.C.D) localized in the right posterior
parietal cortex and bilaterally in the superior parietal cortex (t-
value from 5.3 to 11.3)

» Reproducibility of  hand
trajectories.

X coorainates (picunit)
400,

500 00
Figure 1. Means of pointing trajectories  (xy joystick coordinates)
directed toward stationary targets (black dots) and jumped targets (red
dots). Mean data from one subject, representative for the group.

x Eye movements (not presented)

»Frontal activation (fig.2.C.D) localized in the frontal cortex, in the
right motor area and bilaterally in the premotor areas (t-value from
7.41010.9)

Figure 2. acivities emerging from RFX contrast (T
test applied on contrast [Jump-Stat], p < 0.0005 uncorrected, k = 10 voxels, t-
value > 4). Functional data matched on one normalized structural image.

showed a corrective saccade to
adapt to unpredicted target jump.

DISCUSSION

xThe behavioral data are similar to those obtained during natural visuomotor
behavior. These results indicate that the present ER-fMRI study implements an
ergonomic experimental protocol

xAccording to the behavioral results, functional brain areas significantly activated
in the contrast [Jump — Stat] correspond to cerebral regions specifically involved

in visual integration of unexpected target perturba tion and in the voluntary
and reactive updating of hand motor command during movement execution.

to assess visuomotor brain functions.

xThe paradigm used allows to study voluntary visuomotor correction in
response to an unexpected environmental perturbatio n. Behavioral results
demonstrate the flexibility of robust visuomotor processes by showing a sensory
integration of target displacement and an online updating of the hand motor
command.

*xThe network includes visual areas (occipital cortex), visuospatial areas (posterior
parietal cortex), sensorimotor areas (fronto-parietal cortices), premotor areas
(frontal cortex) and sub-cortical areas (cerebellum and basal ganglia), in
accordance with the findings from the literature (Desmurget, 2001& 2004;
Ellermann, 1998; Miall, 2001; Oreja-Guevara, 2004; Prablanc, 2003).

xConclusions & Perspectives: this neural network underlies the reactive, intentional and conscious online control of visually g uided hand movements . This ER-fMRI study
provides additional insight in the understanding of neural correlates of feed-back and feed-forward models of visuomotor control of action (Seidler, 2004).

References: Andersson et al., Neuroimage 13, 2001; Desmurget et al., Nat Neurosci. 2(6), 1999; Desmurget et al., J Neurosci. 21(8), 2001; Desmurget et al., Eur J Neurosci. 19, 2004;
Ellermann et al., J Magn Reson. 131, 1998; Friston et al., Neuroimage 10, 1999; Jenkinson et al., Magn Reson Med. 49, 2003; Miall et al., Nat Neurosci. 4(6), 2001; Oreja-Guevara et al., Eur J
Neurosci. 19, 2004; Prablanc et al., Prog Brain Res. 142, 2003; Seidler et al., Neuroimage 22, 2004.
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INTRODUCTION

» Flexibility of visuomotor coordination & event

manual trajectory correction

v Flexibility of the visuomotor processes allows automatic and/or voluntary online correction
visually guided movement

of spatial and kinematics parameters of the current
Desmurget & Grafton, 2000; Prablanc et al., 2003).

v In a previous ER-fMRI study,

have been explored (Darmon et al., HBM 2005).

v The behavioral results have shown the ability to correct the pointing trajectory of the
Associated fMRI activations were distributed in a large cerebral
network involving occipital visual areas, posterior parietal cortex, cerebellum, basal ganglia
and thalamus, and frontal areas (premotor and primary sensorimotor cortices).

current movement .

» Visuomotor pointing task : Moving a cursor (yellow square) on a
screen using an fMRI-compatible joystick, to reach visual targets (green
square) starting from the left lower screen corner (gray square).

» Visual targets remain either stationary (S) or jump (J) to the left or to
the right shortly after the onset of the movement, constraining subjects to
correct the reaching trajectory of the on-going movement.

» Stimuli appear in a pseudo-random sequence optimized for fMRI signal
extraction (Friston et al., 1999); 240 trials per session; from 2 to 3
sessions per subject:

v Null event (80 trials): Target stays on the start point,
no eye-hand movements
v/ STAT condition (80 trials): Stationary target appears randomly
at 1 among 3 locations Sz, Ss, Sa,
requiring direct pointing
v  JUMP_condition (80 trials): Target with unpredictable jump
J2-1, J2:3, J3-2, J3-4, J4-3, J4-s,
requiring hand trajectory correction

» Behavioral analysis :

v Hand (cursor) trajectories and kinematics analysis (filtering:
Butterworth dual-pass, Fc = 8 Hz; mean value).

v’ Eye movements were recorded; visual inspection analysis.
Behavioral data

» Movement Time (MT)
Significant effect of Condition X Expertise

v Novices:  Stat < Jump, p~1010
v Experts:  Stat < Jump, [0 = o [Decsteraon
v Stat:  Experts < Novices, p ~ 105
v Jump: Experts < Novices, p~ 104

v[3-s]:

Ex—pgné1 ~ Novices, Acceleration.
» Correction Time (RT to target's jump)
Significant effect of expertise
v’ Experts VS Novices, p = 0,02
» Movement Velocity and Accuracy
Significant effect of expertise
v' Peak hand velocity: Experts > Novices,
p~102
v’ Aboslute error: Experts < Novices,
p=0,01

STAT  JumP
NOVICES

NOVICES

» Experts are more rapid and reactive than Novices but less accurate

» Flexibility of visuomotor in both

groups

v Spatial and kinematic parameters of the on-going pointing
movement have been modified in reaction to the target
jump.

v The decrease of the MT with expertise correspond to a
decrease of both acceleration and of deceleration
phases .

¥ The increase of MT in the Jump condition s similar in the
two group and correspond for both groups to an increase of
deceleration phase allowing trajectory correction.

processes verified

v Experts’ trajectory corrections seem to rely on the same
optimized visuomotor processes  than Novices’ behaviours.

> Perspectives
v Dynamical aspects of ER-fMRI

-related fMRI of intentional

the voluntary processes of visuomotor control allowing
trajectory correction of hand pointing movement in response to an unpredictable target jump

Movement Time

Velocity and Accuracy

Peak Hand Velocity (mm/sec)

data : the Hemodynamic Response (HR) delay

visuo - > Plasticity of neural processes underlying on  -line visuo -motor control

v’ Cerebellum, Posterior Parietal Cortex (PPC), Fronta | motor areas, Basal Ganglia (BG)
and Thalamus are known to play a role in feedback and feedforward processes

(see underlying sensorimotor transformation for updating the current motor program

v These areas are also involved in visuomotor learning processes  and skill performance

acquisition.

implying specific visuomanual coordination, like fencing ,

response to visual

v Long term practice of sports
could conduct to optimize control processes for improved behavioral
stimuli, and improved ability to react to unpredictable events

v Using a double step paradigm , this study compares behavioral and functional (ER-
fMRI) results of control “Novices " subjects and high level “Experts " fencers during a
reactive visuomanual pointing task

METHOD GY

» Event-related fMRI protocol

£3 SRS 8 115 DU VR A7) (3T, v Two or three sessions of 240 Echo-Planar Imaging (EPI)

scans, preceded by 6 dummy scans. Brain is covered by 40
slices of 3.3 mm thickness (0.2 mm inter-slice gap) acquired
in an interleaved mode. TR = 3000 ms; TE = 35 ms; flip angle
= 90 deg.; FOV = 225 x 225 mm?; 3 x 3 mm? in-plane
resolution (75 x 75 acquisition matrix reconstructed to 128 x
128).

pre-trained, right-handed, healthy.
x fMRI performed on a 3T Bruker scanner (MedSpec
S300) using a standard transmit/receive head coil.

240 targets per session 240 scans per session
s

(12 minute

¥ One high resolution structural T1-weighted
RAGE, 1 x 1 x 1 mm?3voxel resolution).

image (3D MP-

» Two gradient echo images (3D FLASH) for determining Bo field
maps (TE =5 ms and TE = 14.1 ms).

» fMRI processing and analysis with SPM2
(http://fil.ion.ucl.ac.uk/spm):

v Slice-timing to correct for delay between successive slices;
realignment and unwarping to correct for intra- and inter-sessions
head movements and to undistort EPI images (Andersson et al.,
2001; Jenkinson et al., 2003); coregistration between structural and
mean EPI images; normalisation (using the EPI template, 3 x 3 x 3
mmd), smoothing (6 x 6 x 6 mm?3). Fixed effect (FFX) and random
effect (RFX) analysis: T-test performed on contrast [Jump — Stat ].

fMRI data
Significant effect of Condition X Expertise
» STAT condition

¥ Novices — Experts: visual occipital cortex
(BA 17-18-19), left M1 (BA1-2-3-4), left SMA
(BA 6), left Premotor (PM, BA 6)

v Experts — Novices: hMTcomplex (BA 19-
37-39), Cerebellum, PPC (BA 7-40) and
Superior Parietal Cortex (SPC, BA 5), S1 (BA
1-2-3), right PM (BA 6)

» JUMP condition
v Novices — Experts: visual occipital cortex
(BA 17-18-19), left M1 (BA1-2-3-4), left SMA
(BA 6), left Premotor (PM, BA 6)
v Experts — Novices: hMTcomplex (BA 19-
37-39), Cerebellum, PPC and SPC (BA 7-40 &
5), S1 (BA 1-2-3), right PM (BA 6), BG
» Contrast of conditions [ JUMP — STAT |
visual occipital cortex,

Correction
1001 Time

STAT  JuMP
EXPERTS

Absolute Error (cm)

v Novices — Experts:
hMT superior part

v Experts — Novices: right hMT inferior part,
SM1, right PPC and bilateral SPC, medial
cerebellum, Thalamus and BG

fMRI results of group comparison of [JUMP — STAT]
contrast (p<0.05).

[J-S Novices] and [J-S Experts]. Red: [J-S Experts
- J-S Novices] masked by [J-S Novices] and [J-S Experts]

EXPERTS

» Experts specific sur-activations involved hMT, PPC & SPC, SM1, Cerebellum and BG

DISCUSSION CONCLUSIO

» Plasticity of perceptual areas

v Experts’ results show a decrease of visuo-occipital activations
sensorimotor expertise of a greater efficacity of the processes of visuomotor con
reafference signal.

v" This hypothese could also explain that differents part of V5/hMT are activated in Experts and Novices. Experts’ V5/hMT
activation could be associated to the target jump perception, whereas Novices’' V5/hMT activation could correspond to
the cursor reafferent signal.

» Plasticity of associated areas

v The parieto-cerebellar neural networks
networks (cerebellum, thalamus and BG) are involved in the feedback internal model
activations of these two networks are correlated with the visuomotor expertise level.

v Experts fencers could use preferentially proprioceptive signal and efferent motor copy integrated in an internal
dynamic model of the hand position . The representation could be compared to the up-dated target spatial
representation (from visual signal) to adjust pointing trajectory of the on-going movement.

. This can be explained by the development with
trol with respect to the visual

are involved in the feed-forward internal model , whereas the subcortical
. This study show that level of

can be estimated (Henson et al. 2002); comparisons are interesting for intra-subject differences in a given

cerebral area (Miezin et al., 2000). A correlation analysis was performed between functional and behavioral delay (HR delay and MT values; see Delon-Martin et al. HBM 2006, poster 546).

v It would be interesting to study the effect of sens

orimotor expertise on t

he cerebral connectivity (Doyon & Benali, 2005).

References: Andersson et al., Neuroimage 13, 2001; Desmurget & Grafton , TICS 4, 2000; Doyon & Benali, Curr Opin Neurobiol, 2005; Friston et al., Neuroimage 10, 1999; Henson et al.,
Neuroimage 15, 2002; Jenkinson et al., Magn Reson Med. 49, 2003; Miezin et al., Neuroimage 11, 2000; Prablanc et al., Prog Brain Res 142, 2003.
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ﬁnroduction

Most of the fMRI data analysis rely on the use of a model for the
hemodynamic response function (hrf) in a Linear General Model.
Different models for the hrf have been proposed throughout the
literature. The so-called ‘canonical hrf’ (c-hrf) proposed by Friston
(1) and included in the SPM software is a very popular one. If the
true hrf is somehow time-shifted with respect to the c-hrf, then the
model fits less to the data. It has been shown that the
incorporation of the time derivative term in the hrf model permits
the calculation of this time-shift A (2).

In this study, we explore the areas where this time-shift A is
correlated with the movement times derived from behavioral data.

@inciple for the time-shift A calculation (2) \

basis functions

hrfc (t)
[/} \_td(hrfc) (1) |

i

Model including the temporal derivative
102 By X+ Z By, X+ €

with(J; = onsets(t) * hrfc (t)
and [, = onsets(t) * td(hrfc) (t)
The relationship o
between the delay A

iy A=2C /(1 +exp (DB,/By) - C

where C =1.78 and D = 3.10

\J

MTERlALS and METHODS : ( see poster #66)

Subjects : 14 healthy subjects

2 conditions: a direct reaching task to the target
an on-line corrected reaching task to adjust the
movement to the jumping target

Equipment MR compatible joystick

Behavioral data: the joystick trajectory was registered all along
the experiment to allow further calculation of the
mean movement time MT for each subject and

condition

Imaging method: functional MR images were acquired on a 3T
Bruker scanner using a gradient-echo EPI sequence
(TR 3's, TE 35 ms, voxel size 3x3x3.3 mms3)

Data analysis: \

For each subject and condition, a A-map was computed using
the method described by Henson (2, see above). We ensure that A
values were mostly in the range [-1s, 1s]. A-maps were spatially
smoothed with a gaussian kernel of 6x6x6 mm3, to ensure that our
data fit in the random gaussian field theory. They were further
masked by the group activation patterns.

In order to search for areas where estimated A-values could be
correlated with the behavioral movement time MT, a random effect
analysis was further performed on A-maps using MT as regressor,
for each condition separately. For the maxima of the areas where
correlation was significant (p<0.001, uncorrected), A values were
extracted, the Pearson product-moment correlation was computed
and the corresponding graphs including confidence intervals Wty

produced.

The correlation between time-shift A and behavioral movement time MT reveals a

whole network within the brain. This correlation does not necessarily

there is a cause-effect relationship between the network and the behavioral skill.
However, the fMRI derived parameter A could become a very useful tool for our

understanding of the working brain.

In the direct condition Brain structures involved in the correlation In the on-line corrected conditionl
Brain ht Left Left Righ t Left Righ t
[* structures Thalimus Thakmus Thalhmus hMT/VS Cerebellum  LPSd L >
" (locus 1) (locus 2)
2 oL XY.Z 15,-22,8 -15,-240 -9,-18,9  48,-73,5 -25, -54, -29 39,-39,6(
e Ao - ‘ & ® =
stationna ry r
- target ¥
P 0.002* 0.001* 0.000% 0.000% 0.033% 0.000%
Correlation map between behavioral 1 . Correlation map between behavioral
movement tlme MT and tlme-ShIft A correction P 0.000* 0.062 0.192 0.004* 0.009* 0.000% movement tlme MT and tlme-Shlﬁ A
derived from fMRI analysis derived from fMRI analysis
Left thalamus (locus 1)| Right thalamus ight LPS
DIRECT CORRECTED DIRECT CORRECTED DIRECT CORRECTED
. CONDITION CONDITION . CONDITION CONDITION CONDITION = CONDITION
‘
B / . )
Q. < a,
] £
- 1 ] !
9. & o
E- £ £
MT {msec) MT (msec)
Left thalamus (locus 2)| Left cerebellum
/ B
2 P R g -
2 e o = @,
Q Q. <
£ - £ T £
s , G G
() ¥ o o L]
E p E v Sy £
= 7 [ s =
= MT (msec) o MT (msec)
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