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RESUME

L'autonomie d'une personne est tributaire de sa capacité a réaliser les activités de la vie
quotidienne, notamment les actions sequentielles, qui font partie intégrante de notre
motricité. Elles vont de mouvements des doigts tels que lacer ses chaussures, a des activites
impliquant I’ensemble du corps, comme la danse. Ainsi, la préservation de ces habiletés motrices
- fines et globales - sont nécessaires pour 1) conserver son indépendance 2) pratiquer des activités
de loisirs, deux éléments clés favorisant un vieillissement réussi. L’apprentissage moteur
séquentiel (APseq) est un processus par lequel une combinaison de mouvements distincts arrive
a étre effectuée avec aisance et fluidité apres une pratique répétée. Il est principalement étudié a
travers des paradigmes de mouvements des doigts (finger tapping tasks), qui examinent la
maniére dont nous acquérons, consolidons et retenons de nouvelles habiletés motrices.

L'objectif principal de cette these était d'étudier les effets de deux méthodes, I'imagerie motrice
(IM) et la stimulation transcranienne a courant continu (STCC), sur I’ APseq d’habilités motrices
fines et globales, chez des individus jeunes et agés. L’IM consiste en une simulation mentale des
actions, tandis que la STCC est une stimulation cérébrale non invasive qui peut modifier
l'excitabilité corticale. Leur association pourrait faciliter I’apprentissage.

Premiérement, nous avons appliqué le modéle classique de 1’APseq de mouvements des doigts
a I’ APseq d’une tache sollicitant I'ensemble du corps. Cette tache a été apprise soit par pratique
physique (PP ; étude 1), soit par pratique mentale basée sur I’'IM (PIM ; étude 2), chez des
individus jeunes (études 1 et 2) et 4gés (étude 5). Dans I’ensemble, les performances étaient plus
faibles chez les sujets 4gés que chez les jeunes. Leur apprentissage, bien qu’altéré pour les
mouvements fins, était préservé pour les mouvements globaux, en restant du niveau de celui des
jeunes. Ces études apportent des éléments fondamentaux sur les processus d’acquisition et de
consolidation des mouvements fins a globaux lors d’une courte période d’entrainement.

Deuxiémement, nous avons évalué 1’effet de la PIM sur une seule session d’entrainement (études
2,4,5) ou plusieurs (étude 3), avec une population jeune (études 2, 3 et 4) et agée (études 3 et 5),
en comparaison ou en combinaison avec la PP (études 4 et 5). Dans I’ensemble, la PIM apporte
des bénéfices variables. Dans certains cas, elle améliore la performance (études 2 et 3, 5). Dans
d’autres, les résultats sont moins concluants, parfois méme sans différence avec les groupes
n'ayant pas suivi d'entrainement (études 2 et 5). L'effet de I'lM varie en fonction de l'individu,
de la tache et du temps de pratique. Elle n’est pas toujours bénéfique pour 1’apprentissage
lorsqu’elle est utilisée seule et/ou sur un entrainement court, que I’on soit jeune ou agé. Lorsque
la PIM est combinée a la PP, chez les sujets agés, elle induit les mémes bénéfices que
I’entrainement physique seul, et devrait étre privilégiée.

Enfin, nous avons test¢ I’application d’une STCC anodale sur M1, pendant ou aprés un
entrainement mental ou physique de taches de motricité fine ou globale, chez des individus
jeunes et agés. La STCC n’a pas amélioré les performances, que la stimulation ait été appliquée
pendant (étude 3) ou apres (étude 5) I’acquisition de ces taches. Dans ce contexte, avec les
parameétres employés et les échantillons de population examinés, la STCC anodale sur M1
n’apparait pas efficace pour favoriser les apprentissages moteurs.

Mots clés. Apprentissage moteur séquentiel, acquisition, consolidation et rétention, imagerie
motrice, stimulation transcranienne a courant continu, habiletés motrices fines et globales,
vieillissement.



ABSTRACT

Autonomy of the individuals is dependent on their ability to carry out daily-life activities,
particularly sequential actions, which are an integral part of our motor skills. They range from
finger movements such as tying your shoes to whole-body movements such as dancing.
Therefore, developing and maintaining both fine and gross motor skills are necessary to 1)
maintain independence and 2) engage in leisure activities, two crucial factors in successful aging.
Motor sequence learning (MSL) is a process by which a combination of distinct movements
comes to be performed with ease and fluidity after repeated practice. It is primarily investigated
through finger tapping tasks, which examine how we acquire, consolidate, and retain new motor
skills.

The main aim of this Doctoral dissertation was to study the effects of two methods, motor
imagery (MI) and transcranial direct current stimulation (tDCS), on the MSL of fine and gross
motor skills, in individuals young and old. MI consists of mental simulation of actions, while
tDCS is a non-invasive brain stimulation that can modify cortical excitability. Their association
could facilitate motor learning.

First, we applied the classical model of sequential finger movements learning to a whole-body
task. This was learned either by physical (PP; study 1) or mental practice based on Ml (MIP;
study 2) in young (studies 1 and 2) and old (study 5) individuals. Overall, older participants
exhibited lower performance than young people. Their learning, although impaired for fine
movements was preserved for global movements, remaining at the level of that of young people.
These studies provide fundamental insights into the acquisition and consolidation processes of
fine to gross movements during a brief training period.

Second, we assessed the effect of MIP on a single training session (Studies 2, 4, 5) or multiple
sessions (study 3) with a young (studies 2, 3, and 4) and elderly group (Studies 3 and 5), in
comparison or in combination with PP (studies 4 and 5). Overall, MIP provided varied benefits.
In some cases, it improved performance (Studies 2 and 3, 5). In others, the results were less
conclusive, sometimes even with no difference from the groups that did not follow training
(studies 2 and 5). The effect of Ml varies depending of the individual, task and practice time. Ml
is not always a beneficial for learning, when used alone and/or for short training whether you
are young or old. When MIP is combined with PP in the elderly, it induces the same benefits as
physical training alone, and should be favored.

Finally, we tested the application of anodal tDCS over M1 during or after mental or physical
training of fine or gross motor tasks in young and older adults. The tDCS did not improve
performance, whether stimulation was applied during (Study 3) or after (Study 5) the learning of
these tasks. In this context, with the parameters used and the population samples examined,
anodal tDCS over M1 does not appear effective in promoting motor learning.

Keywords: Motor sequence learning, acquisition, consolidation and retention, motor imagery,
transcranial direct current stimulation, fine and gross motor skills, aging.
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INTRODUCTION GENERALE

Les données de I’institut nationale des études démographiques prévoient que d’ici a 2040 prés
de 25% de la population frangaise aura au moins 65 ans, et leur part pourrait atteindre 28,9% en
2070. Cette tendance positive est attribuée aux avancées médicales, socio-économiques et aux
changements d’habitudes de vie, qui ont contribué a une augmentation de I'espérance de vie, a
85,2 ans pour les femmes et 79,3 ans pour les hommes en 2022. Cependant, malgré ces progres,
I'espérance de vie en bonne santé reste significativement inférieure, avec seulement 67 ans pour
les femmes et 65,6 ans pour les hommes, soulignant la nécessité de se concentrer sur le « bien
vieillir ». Et, dans cette quéte de « vieillir vieux mais vieillir mieux », étre physiquement actif
permet de ralentir voire d’arréter la progression de certaines pathologies liées au vieillissement.
Ainsi, il est donc essentiel de maintenir une activité physique, d’adapter les mouvements déja
acquis et de continuer d’apprendre de nouvelles habiletés motrices. Pour cela, il est important de
trouver des méthodes d’apprentissage répondant aux caractéristiques d’une population
vieillissante tout en conciliant efficacité et accessibilité. La thématique principale de ce
manuscrit de thése porte sur 1’optimisation et/ou le maintien de 1’apprentissage d’habiletés

motrices chez une population jeune et agée.

Pour retenir les habiletés motrices en mémoire et les y maintenir, il faut d’abord les acquérir puis
les consolider. Notre travail s’ intéresse tout particulierement a 1’apprentissage moteur sequentiel,
qui est un processus par lequel une combinaison de mouvements distincts arrive a étre effectuée
avec aisance et fluidité apres une pratique répétée. Expérimentalement, ces mouvements
séquentiels sont habituellement étudiés avec des taches de tapotement des doigts (finger tapping
task). Nous avons ici utilisé les connaissances établies par ces paradigmes et les avons étendues
a de nouveaux mouvements séquentiels de 1’ensemble du corps. Lorsque 1’on apprend un
nouveau mouvement, 1’entrainement, ou pratique, consiste, le plus souvent, en sa répétition. Elle
engendre une plasticité cérébrale, c’est-a-dire une réorganisation au niveau du cortex moteur,
qui se traduit par une augmentation des performances motrices au niveau comportemental.
Cependant, les multiples sollicitations de la pratique physique peuvent étre fatigantes et entrainer
des douleurs chroniques ou une faiblesse musculaire voire des blessures, en particulier chez un
public agé présentant des problemes ostéo-articulaires. Dans ces cas-1a, la pratique peut devenir
plus difficile, exigeante et inconfortable. L.’imagerie motrice favorise aussi la plasticité cérebrale
et facilite I’apprentissage lorsqu’elle est associée au mouvement. C’est une simulation mentale
des actions, sans leur exécution effective. La pratique de 1’imagerie motrice (le fait de répéter
mentalement une action) a un intérét particulier avec un public vieillissant, lorsque la possibilité

de réaliser physiquement des mouvements devient limitée. La stimulation transcranienne a
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courant continu, quant a elle, est une forme de stimulation cérébrale non invasive qui permet de
modifier I’excitabilité corticale. Appliquée au cortex moteur, une stimulation électrique anodale
peut faciliter I’apprentissage et augmenter les performances motrices. Bien qu’utilisée depuis
une quinzaine d’années expérimentalement, de nombreuses interrogations restent en suspens, et
notamment, ses effets associés avec I’imagerie motrice et la pratique réelle. Son application sur

des cerveaux agés reste a preciser.

L’objectif de cette these est de comprendre comment interagissent ces méthodes de stimulation,
censées induire la plasticité cérébrale lors d’un apprentissage moteur. Ce travail s’intéresse plus
particulierement & développer les connaissances sur I’imagerie motrice, combinée ou non a une
stimulation transcranienne a courant continu, pour faciliter les apprentissages moteurs

séquentiels chez des sujets jeunes et agés.

La premiere partie présente le cadre théorique en examinant I’influence du vieillissement sur
deux aspects essentiels pour maintenir 1’autonomie ; le contrdle moteur et 1’apprentissage
séquentiel, dans le chapitre 1. Ensuite, dans le chapitre 2, I’attention est portée sur la pratique de
I’imagerie motrice et la stimulation transcranienne a courant continu avec leur role potentiel

facilitant I’apprentissage moteur chez des individus jeunes et vieillissants.

La seconde partie détaille les cing études expérimentales. Des éléments de généralisation de
taches motrices fines a des taches plus globales (impliquant I’ensemble du corps), apprises par
pratique physique ou par imagerie motrice, sont apportés. Les interactions entre 1’entrainement
par imagerie motrice et la stimulation transcranienne a courant continu, sont également

exploreées.

Enfin, dans une troisieme partie, nous résumerons les principaux résultats expérimentaux au
cceur d'une discussion générale. Enfin, nous aborderons les applications possibles & court et

moyen termes, puis les perspectives futures.
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Chapitre 1 : L’apprentissage moteur

Préambule - La motricité pour tous -

Les Jeux Olympiques d’été Paris 2024 sont tout proches, et les 32 sports au programme
stimulent notre imagination. A [’instar du surf, du skateboard et [’escalade sportive, qui ont fait
leurs débuts olympiques a Tokyo 2020, le breaking, la forme compétitive du break-dance, est la
nouvelle discipline de cette olympiade. A votre niveau de sportif du dimanche, vous révez aussi
de réaliser des jeux de jambes, des pirouettes arrieres et des rotations sur la téte ! Mais comment
réalisons-nous de tels mouvements ? Comment les apprenons-nous ? Comment sont-ils
contrdlés, appris, mémorisés ? Loin du sport de performance pratiqué par des sportifs élites,
une des missions de Paris 2024 est de promouvoir la pratique physique dans la vie des Francais
avec des objectifs de santé et de bien-étre. Il faut stimuler [’engouement des le plus jeune age,
favoriser le développement et le maintien des capacités motrices de tous et tout au long de la
vie, et lutter contre le déclin des aptitudes physiques. Car si les problémes de mémoire - oublier
ses rendez-vous, égarer ses clefs, ne plus se souvenir du titre du bouquin lu hier - sont au ceeur
des préoccupations des personnes agées, ils sont également associés a une prévalence accrue
des troubles de la motricité. Ces troubles ont des répercussions significatives sur la mobilité et
["autonomie fonctionnelle et préfigurent des effets déléteres pour la santé. Et si toutes les

générations participaient aux entrainements de break-dance ? ... attention, prét, partez !

Extrait et modifié de paris2024.org
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Dans ce chapitre, nous nous intéresserons au vieillissement et & ses conséquences sur la
motricité, en intégrant les concepts clés du contrdle moteur notamment ceux issus des theories
cognitivistes. Ensuite, nous nous concentrons sur I’apprentissage moteur séquentiel (APseq), une
capacité qui permet d’acquérir des habiletés motrices (HM) sous forme de séquences de
mouvements. Nous analyserons ses différentes phases sous deux angles complémentaires.
D'abord, nous examinerons les aspects comportementaux, en étudiant comment les personnes
jeunes et agées assimilent et retiennent les séquences de mouvements. Ensuite, nous
considérerons son aspect neurophysiologique, en examinant les processus cérébraux sous-

jacents qui expliquent cette capacité a différents ages.

1. Vieillissement.
1.1. Les tendances démographiques.

En janvier 2023, en France, les personnes agées de plus de 65 ans représentaient 21,5% de la
population. Selon les projections de I’institut national d’études démographiques, cette proportion
devrait atteindre 26,5% d'ici a 2040, et potentiellement 28,9% en 2070. Malheureusement,
I’augmentation de la longévité ne s’accompagne pas systématiquement d’une bonne santé. Elle
est plutdt associée a une plus grande prévalence de maladies chroniques et de probléemes de
santé. L’espérance de vie sans incapacité, c’est-a-dire sans limitations dans les activités
quotidiennes, est un meilleur indicateur de la qualité des années de vie. La nécessité de mieux
appréhender le vieillissement est devenue une urgence de santé publique et socio-économique,
reconnue par 1’organisation mondiale de la santé (OMS), qui a mis en place deux plans d’action
depuis 2016 : la Stratégie et plan d’action mondiaux sur le vieillissement et la santé 2016-2020,
puis le plan Décennie pour le vieillissement en bonne santé 2021-2030.

Qu’est qu’une personne « Sénior » ?

Selon I’INSEE, les populations agées sont classées dans catégories allant de 65 a 74 ans, 75 a 84
ans, et 85 ans et plus. Dans de nombreux pays occidentaux, I'age de 65 ans est souvent considéré
comme une référence pour definir le statut de sénior en raison de I'age de la retraite. Dans les
études scientifiques, les personnes jeunes sont considérées entre 18 et 35 ans. Les populations
plus agées sont subdivisées en trois catégories : les jeunes agés (55-65 ans), les personnes agées
(65-80 ans) et les trés agés (plus de 80 ans). Dans cette thése, les catégories jeunes et agées iront

respectivement de 18 a 30 ans et de 65 a 80 ans.

A partir de quel age, I’étre humain vieillit-il ?

Les capacités cognitives et motrices suivent une forme de courbe en U inversé, augmentant

pendant I’enfance et I’dge adulte, puis diminuant chez les personnes agées. Trois trajectoires du
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vieillissement peuvent étre observées : normale, pathologique et réussie! (Fig.1). Elles varient
d’un individu a I’autre : des personnes de méme age chronologique peuvent présenter des déclins
différents. Il faut alors distinguer 1’age biologique, qui représente les changements réels de

I’organisme, de 1’age chronologique, qui représente 1’age civil, le simple passage du temps.

Point critique —
q — . Vieillissement

en bonne santé

Etat de Findividu

Pl — -

I

Vieillissement réussi
Vieillissement normal

Capacités / réserves fonctionnelles

Age chronologique

Figure 1 | Les tendances de développement probable tout au long de la vie.

Le vieillissement normal est le processus biologique naturel sans maladies associées, caractérisé par des
changements attendus d'ordre neurologique, physiologique, psychologique et social, sans détérioration de la
qualité de vie ou de l'autonomie. Le vieillissement pathologique est caractériseé par des comorbidités,
entrainant un déclin significatif des capacités fonctionnelles, indépendamment des modifications typiques liées
au vieillissement normal. Le vieillissement reussi est qualifié de « positif » ou «d’actif ». Il integre des
éléments tel que la santé physique et mentale, I’apprentissage de nouvelles connaissances et la réalisation de
nouveaux défis. Il inclus aussi des caractéristiques psychologiques : ’autonomie pergue, 1’indépendance et
I’estime de soi, la satisfaction de vie ainsi que la participation sociale (Bowling & Dieppe, 2005; Lowry et al.,
2012). En cas de vieillissement réussi, I’individu sera qualifié¢ de « robuste », tandis que s’il est pathologique,
il conduira a un état « dépendant ». Cet état est associé a une forte détérioration de la qualité de vie et de
I’autonomie. L’état intermédiaire est qualifié de « fragile » lorsque la diminution des réserves fonctionnelles
de I’individu le rend plus fragile aux facteurs de stress internes et externes. Figure adaptée de Cai et al. (2004).

1.2. Le vieillissement biologique.

« Du point de vue biologique, le vieillissement est le produit de |’accumulation de divers

dommages moléculaires et cellulaires au fil du temps. Celle-ci entraine une dégradation

progressive des capacités physiques et mentales, une majoration du risque de maladie et,
enfin, le déces. » (OMS ; 2022).

Le vieillissement naturel résulte d’une combinaison complexe de facteurs intrinséques et
extrinséques qui affectent I’organisme a différents niveaux, du moléculaire aux systémes en
passant par le niveau cellulaire et organique. Ses processus précis sont encore mal définis malgre
les nombreuses théories proposées (Medvedev, 1990). Selon le modele physiologique, il

proviendrait d’une dizaine de causes comprenant les altérations génétiques (mutation

! Le concept de vieillissement réussi est aussi utilisé sous la formulation québécoise « Bien vieillir ».
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génomique, raccourcissement des télomeéres), épigénétiques (modifications de 1’expression
génique sans altération de la séquence d’ADN), ou encore le stress oxydatif, en particulier
mitochondrial (L6pez-Otin et al., 2023, pour une revue). Leur accumulation rend I’individu plus
vulnérable et entraine une difficulté a « réparer » les dommages, ce qui altére la régulation
homéostatique (Khan et al., 2017). En plus des facteurs intrinséques, ceux environnementaux
(I’alimentation, I’activité physique, la sédentarité, 1’apprentissage) et ceux psycho-sociaux (la
motivation, la personnalité, le lien social) sont également considérés comme des éléments
cruciaux dans ce processus. Ils modifient les réserves fonctionnelles, notamment les capacités
cognitives (Cai et al., 2014; Cabeza et al., 2018).

Les systemes physiologiques sont impactés a des rythmes différents, avec des conséquences
variables selon les organes concernés. Par exemple, le systéme cardio-respiratoire vieillit plus
précocement et rapidement que le systéeme nerveux (Khan et al., 2017). Dans ce travail, nous

nous intéresserons spécifiquement au systeme nerveux (Fig.2).

Niveau
cortical

Niveau
cérébelleux
tronc cérébral

cérébral Niveau cortical

Niveau
médullaire

Niveau sous-cortical

Figure 2 | Neuroanatomie du systeme nerveux.

A. Le systéme nerveux central (SNC) se compose du cerveau, du cervelet et du tronc cérébral puis de la moelle
épiniére. Le cerveau est formé de deux hémispheres cérébraux qui sont étroitement connectés par le corps
calleux. Chaque hémisphere cérébral est divisé en zones anatomiques, avec quatre lobes externes (frontal,
pariétal, temporal, occipital) et deux lobes internes (insulaire et cingulaire). B. Le cortex cérébral est aussi
divisé en zones fonctionnelles, appelées aires, chacune assurant une fonction précise, avec trois grands types :
les aires motrices, sensorielles ou d’association. Le cortex frontal inclut le cortex préfrontal avec sa partie
dorsolatérale (CPFdI) ainsi que les aires motrices, comprenant le cortex moteur primaire (M1, aire n°4) et le
cortex prémoteur (aire n°6) qui inclut I’aire prémotrice (APM) et ’aire motrice supplémentaire (AMS). Le
cortex pariétal inclut le cortex somatosensoriel primaire (S1, aire n°1, 2 et 3) au niveau latéral et le cortex
somatosensoriel associatif (S2, aire n°5 et 7) au niveau postérieur. Le cortex temporal inclut le cortex auditif
primaire et associatif (aires n°41 et 42) au niveau supérieur et des aires associatives au niveau inférieur. Le
cortex occipital comprend notamment le cortex visuel primaire (V1). C. Au niveau sous cortical, le cerveau
comporte le thalamus et les noyaux gris centraux. Ces derniers sont composés du noyau caudé, du putamen,
du pallidum, du noyau sous-thalamique et de la substance noire. Fonctionnellement, le striatum (ST) est séparé
en striatum associatif (STa) et sensorimoteur (STs).
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1.3. Vieillissement du systeme nerveux.
1.3.1. Modifications structurales liées a I’age.

Volume cérébral et épaisseur corticale.

L'atrophie cérébrale est caractérisée par la perte de volume de matiéres blanche et grise, un
amincissement cortical et un élargissement des ventricules et des sillons (Fig.3A ; Blinkouskaya
etal., 2021, pour une revue). Elle s'intensifie entre 50 et 60 ans, ages a partir desquels on observe
une perte annuelle de volume cérébral global entre 0,2% et 0,5% (Salat, 2004; Hedman et al.,
2012; Coupé et al., 2019). Les neurones disparaissent de maniére marginale (seulement 2 a 4%
de mort neuronale) mais leurs structures changent avec un rétrécissement des corps cellulaires
et une dégénérescence du réseau dendritique (Fig.3B). Cela réduit les connexions entre les
neurones et ralentit les transmissions synaptiques. La matiére blanche est la source majeure de
I’atrophie avec une démyélinisation et des lésions vasculaires, ces derniéres induisant a une

diminution du débit sanguin et de la consommation d'oxygene du cerveau (Fig.3C).

4 Aos
eune Agé © Démyélinisation

© Perte de volume

® Amincissement cortical

© Elargissement ventriculaire
o Elargissement des sillons

© Rétrécissement du @ Perte et dégradation
corps cellulaire des épines dendritiques

Figure 3 | Modifications morphologiques du systéme nerveux avec I'age.

Les différentes causes de lI'atrophie cérébrale A), des altérations des matiéres grise (B) et blanche (C). Figures
adaptées de Blinkouskaya et al. (2021).

Ces modifications morphologiques se produisent selon un gradient antéro-postérieur (Salat,
2004; Bennett et al., 2009). Ainsi, les régions frontales (la partie préfrontale) et temporales
présentent des altérations plus marquées que les régions pariétales et occipitales (Raz &
Rodrigue, 2006). D’autres zones du cerveau, comme le corps calleux (Bastin et al., 2010), les
noyaux gris centraux et le cervelet (Raz et al., 2004) montrent également des signes d’atrophie

liée a I’age.

Déplétion en neurotransmetteurs.

L’age affecte également les propriétés chimiques du cerveau, notamment les systémes
cholinergique, sérotoninergique, noradrénergique et dopaminergique (Seidler et al., 2010 pour

une revue). La diminution de la concentration globale en neurotransmetteurs est due & une
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diminution de leur synthese, de leur libération et a leur dégradation accrue. Cela s’accompagne
également d’une diminution du nombre de récepteurs et de leur capacité a transmettre
I’information. Par exemple, le déficit de dopamine est significatif dans les noyaux gris centraux
avec un déclin annuel de 0,5 a 0,7%. Ses récepteurs (D1 et D2) diminuent a un rythme de 5 a
10% par décennie et de maniére significative dans le striatum, le thalamus, les cortex frontal et
temporal par rapport au cerveau du jeune adulte. La concentration d’acide gamma-
aminobutyrique (GABA), le principal neurotransmetteur inhibiteur du cerveau, est réduite dans

les cortex frontal, pariétal et occipital (Hermans et al., 2018).

1.3.2. Modifications fonctionnelles liées a ’age.

Les progrés des techniques de neuroimagerie, comme I''RM¢ ou la TEP? ont permis d’identifier
les régions cérébrales qui résistent le mieux au vieillissement. Chez les personnes agées, des
schémas d’activation cérébrale tres hétérogenes ont pu étre identifiés via des changements de
flux sanguin (signal BOLD) et de métabolisme (signal TEP) en relation avec différentes taches

cognitives et motrices (Fig.4 ; McDonough et al., 2022; Zapparoli et al., 2022, pour des revues).

Maintien cérébral.

Dans le cas du vieillissement réussi, les réseaux cérébraux activés chez les jeunes et les agés
présentent un large recouvrement avec des niveaux d'activation équivalents et des performances

maintenues.

Réductions et dédifférenciation.

Par rapport aux jeunes, les personnes agées peuvent présenter une sous-activation des réseaux
cérébraux associés a différentes fonctions cognitives et motrices, qui est souvent corrélée a des
performances réduites. Les activations peuvent aussi étre moins ciblées : les neurones corticaux
normalement spécifiques a une certaine fonction ne sont pas activés de maniére précise. Ce
recrutement non sélectif entrainerait progressivement une dédifférenciation des fonctions
cognitives, motrices et sensorielles, s’opposant a la différenciation observée pendant la phase
développementale. Ce phénomeéne pourrait étre influencé par le systtme GABAergique, qui
serait alors moins efficace pour inhiber les neurones non pertinents sur le plan fonctionnel. Leurs
signaux indésirables augmentent le « bruit » dans le systeme et interférent avec le traitement

précis de I’information (Lalwani et al., 2019).

2 imagerie par résonnance magnétique fonctionnelle (IRMs) mesure les changements de flux sanguin. Son
augmentation vers les régions cérébrales actives entraine une augmentation de lI'oxygénation du sang, mesurée
par le signal BOLD (Blood-Oxygen-Level Dependent). La tomographie par émission de positons (TEP), des
isotopes radioactifs injectés dans le corps se lient & des substances spécifiques (les neurotransmetteurs ou les
protéines). Cela permet alors de visualiser et quantifier I'activité métabolique et moléculaire.
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Augmentation d’activations : un modéle de compensation ?

Les individus &gés peuvent aussi présenter des activations cérébrales supplémentaires, soit dans
les mémes régions que les jeunes, soit dans d’autres non recrutées, souvent controlatérales a ce
qui est observé chez les jeunes. Dans certains cas, ces activations additionnelles peuvent étre
interprétées comme un moyen de compensation pour combler les déficits structurels liés au
vieillissement (Heuninckx et al., 2008). Lorsque les agés atteignent le niveau de performance
des jeunes, ou que leurs performances sont corrélées a 1’activation cérébrale, la compensation
est alors dite «réussie ». Dans d’autres cas, ces suractivations sont désorganisées et les
performances des ages restent inférieures a celles des jeunes. Cette « tentative de compensation »
s’accompagne en réalité des phénomenes de dedifférenciation ou d’une inefficacité neuronale

avec des augmentations non bénéfiques de 1’activité cérébrale (Carp et al., 2011).

Rouge = impact négatif sur la fonction /_\

Vert = impact positif sur la fonction Personnes jeunes
Activation et suppression
f = activation équilibrées de I'activité

cérébrale

‘ = suppression

VIEILLISSEMENT

DEDIFFERENCIATION Maintien cérébral

Recrutement non sélectif ' ' t Vieillissement réussi

NEURONALE

Figure 4 | lllustration des quatre patterns majeurs d'activation cérébrale associés a I’age.

Les fleches représentent l'activation ou la suppression de l'activité cérébrale associée a des performances
cognitives maintenues (vert) ou dégradées (rouge). L'emplacement des fleches représente les principales zones
cérébrales impliquées. La dédifférenciation (a gauche) est caractérisée par une activation additionnelle
désorganisée et une suppression de ’activité de réseaux cérébraux spécifiques (recrutement non sélectif).
L’inefficacité neuronale (en bas & gauche) se caractérise par des augmentations non bénéfiques de l'activité
cérébrale. La compensation neuronale (en bas a droite) se caractérise par des augmentations bénéfiques — qui
minimisent le déclin — dans des régions additionnelles (fronto-pariétales et controlatérales). Le maintien du
fonctionnement cérébral (a droite) revoie a un recrutement cérébral similaire a celui des personnes jeunes, avec
des performances maintenues. Figure adaptée de McDonough et al. (2022).

Malgré les modifications structurales et fonctionnelles du systéme nerveux avec 1’age, il faut
promouvoir le vieillissement en bonne santé (Fig.5). Pour cela, il est essentiel d’entretenir les

aptitudes fonctionnelles, permettant d’accéder au bien-étre & un age avancé.
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Dans la suite, nous nous intéresserons spécifiquement aux aptitudes fonctionnelles se référant
aux HM. Plus précisément, nous examinerons le contrdle d’un mouvement volontaire et

I’influence du vieillissement sur celui-Ci.

B. Capacités intrinséques
A Caractéristiques
personnelles E Environnement (s) bio-psycho-social
@ Aptitudes Patrimoine — ¢
g P_ énéti . = Environnement favorable
5 fonctionnelles genetique 1 .
g L. . | g Aptitudes
H Capacités , F; "
2 intrinseques Caractéristiques de santé onctionnelles
-
] = Changements liées au vieillissement ted
]
w * Comportements en matiére de santé i Capacités
« Altérations physiologiques ’ - intrinseques
- Facteurs de risques il
= Maladies et traumatismes

Vieillissement binlogiquE = Syndrome gériatriques généraux Environnement

favorable

Figure 5| Le vieillissement en bonne santé.

Les capacités intrinséques d’un individu (en rouge) résultent du patrimoine génétique, des caractéristiques de
santé et personnelles. Méme si elles diminuent avec 1’age (partie A, courbe rouge), I’individu peut toujours
accomplir des activités s’il évolue dans un environnement bio-psycho-social favorable (rectangle bleu ; partie
B). Les aptitudes fonctionnelles (partie A, courbe bleue) sont importantes & maintenir pour entretenir un état
fonctionnel élevé, qui reflete le vieillissement en bonne santé. Ces aptitudes résultent de I’interaction entre les
capacités intrinséques de I’individu et son environnement.

2. Contr6le moteur : des théories aux processus neuronaux.

Les théories du contrdle moteur permettent de mieux comprendre comment les systémes
sensoriel et musculaire interagissent avec le systeme nerveux pour produire, acquérir et
mémoriser un mouvement. Au milieu du 20°™ siécle, en s’appropriant les technologies
contemporaines, les approches cybernétiques adoptent une métaphore computationnelle : le
cerveau est assimilé a un ordinateur (Wiener et al., 2014%). Par principe, cette machine de
traitement de I’information est caractérisée par des unités de traitements opérant par stades et

utilisant des mémoires.
2.1. Le mouvement volontaire : de I’intention a ’exécution.

Un mouvement volontaire, par exemple réaliser une figure au break-dance (un appui renversé
sur une main), s’élabore en plusieurs étapes successives (Schmidt, 1976). Avant son exécution,
trois opérations mentales préalables sont engagées pour préparer la commande motrice :
I’intention, la planification et la programmation. Ensuite, les processus moteurs exécutent ce
mouvement évalué pendant et apres sa réalisation (Fig.6). Ces opérations sont orchestrées par
différents réseaux de neurones corticaux et sous-corticaux, qui ont été cartographiés par

neuroimagerie.

3 Edition en francais de la publication originale datant de 1948.
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Figure 6 | Elaboration d’un mouvement volontaire et contrdle sensoriel associé.

La commande d’un mouvement volontaire s’opére en plusieurs stades : I’intention — réaliser un appui reversé
sur une main en break dance - sa planification, sa programmation, son exécution et la réponse motrice associée
- les mouvements d’extension du bras et des jambes en gardant [’équilibre - puis son evaluation.
Simultanément, les informations sensorielles pergues sur les conditions environnementales et corporelles
initiales aident a la planification et la programmation. Les retours sensoriels émis en cours d’exécution évaluent
et corrigent potentiellement la programmation en ajustant le paramétrage de la commande pendant son
exécution (évaluation per-exécution, étape 5). lls peuvent aussi modifier la programmation future (évaluation
post-exécution, étape 7) avec les informations sensorielles finales.

2.2.1. Les systemes perceptifs et mnésiques paralléles au contrdle du mouvement.

Les systemes de perception sont impliqués tout au long de la réalisation du mouvement
volontaire. Il y a un contrdle sensoriel pré-exécution pendant la phase de planification et de
programmation, puis un contrdle pendant I’exécution sur la base des retours sensoriels et, enfin,
un controle post-exécution, apres la réponse motrice finale (Fig.6). Ils sont intimement liés aux

systemes de mémoires (Fig.7).

La mémoire sensorielle saisit les informations provenant de I’environnement et du corps,
visuelles (position des mains), auditives, tactiles (pression sur les mains) ou proprioceptives
(mouvements des jambes, de la téte). Ces traces perspectives persistent pendant environ 500 ms
et s’estompent au-dela. Elles correspondent a la rémanence de I’information. Grace a un systéme
de contrdle attentionnel, elles sont filtrées en fonction de leur pertinence pour le mouvement a

réaliser et traitées en mémoire a court terme (Baddeley, 2000; Cowan, 2008).

La mémoire a court terme est considérée comme une mémoire de travail alliant stockage et de
traitement d’informations. Elle manipule les informations sensorielles et cognitives qu’elle
contient, notamment celles de la planification, la programmation et I’évaluation. Elle se compose
de plusieurs sous-systemes (Baddeley & Hitch, 1974; Baddeley, 2000), dont le calepin

visuospatial, qui stocke les informations visuelles et spatiales cruciales pour préparer, exécuter
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et ajuster le mouvement. Elle est néanmoins limitée en capacité (7+2 éléments ; Miller, 1956;
Cowan, 2015) et en durée ( 30 secondes ; (Peterson & Peterson, 1959). Sur le plan anatomique,
S2 (cortex somatosensoriel associatif) permet 1’intégration multisensorielle. 1l synthétise les
perceptions sensorielles permettant la construction du schéma corporel. Pour cela, ce cortex est
étroitement interconnecté avec les aires préfrontales, plus particulierement le CPFdl (cortex

prefrontal dorsolatéral), qui contrdle la mémoire de travail (Fig.10).

Le mouvement volontaire va également solliciter la mémoire a long terme, qui stocke des
informations allant de quelques minutes a toute une vie. Elle est conceptualisée en plusieurs
systemes (Fig.7, Cohen & Squire, 1980; Squire, 2009). La planification et 1’évaluation vont
impliquer la mémoire procédurale, qui se réfere aux « savoir-faire » acquis par apprentissage et
stocke les HM. Elle est dite implicite (non déclarative), car les connaissances qu’elle contient
sont difficilement verbalisables. Ce sont les actions qui y sont mémorisées, par exemple réaliser
un appui renverse au break dance. La mémoire déclarative contient le « savoir-quoi » (Tulving,
2002). Elle est qualifiée d’explicite, car les connaissances qu’elle contient peuvent étre
exprimées verbalement. Le contenu peut étre stocké dans la mémoire sémantique qui conserve
les concepts, les idées, les mots, comme par exemple les régles des battles lors des défis de
break-dance ou dans la mémoire épisodique qui retient les évenements vécus, tels que le nombre

de victoires ou de défaites en battles.
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Mémoire Evénements biographigues
—> Réponse Y 4 déclarative [
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L 2 h 2 /’ Mots, idées, concepts
r - - - ~ ra - Y /
Mémoire | o Mémoire a Mémoiresa |/
sensorielle |Attention| court terme """ﬁéﬁéiié}i's"'" long terme \ Mémoires non N
< /L 5 @ 10 v déclaratives ) )
iy Implicite Habiletés - Habitudes
Répétitions

Figure 7 | Implication des mémoires dans I'élaboration d'un mouvement volontaire.

La mémoire sensorielle assure la perception et la mémoire a court terme assure le stockage et le
traitement des informations sensorielles et cognitives nécessaire a toutes les étapes - intention,
planification, programmation, exécution, évaluation - de 1’élaboration du mouvement volontaire.
Lors des étapes de planification et d’évaluation, les connaissances nécessaires a la réalisation du
mouvement sont récupérées en mémoire procédurale.

2.2.2. Le contréle du mouvement : approches théorique et neuronale.

Les modeles de traitement de I’information par étapes sont associés a d’autres approches qui
questionnent sur «quoi planifier et programmer » — la théorie des programmes moteurs
(Schmidt, 1975), « comment contréler » — les théories des boucles ouvertes/fermées et des

modeéles internes (Fig.9 ; Adams, 1971; Wolpert et al., 1995). Elles expliquent les processus de
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controle par lesquels le systeme sensorimoteur simule, anticipe, dirige et évalue le résultat des

actions motrices. L’ensemble est sous-tendu par des réseaux neuronaux, le « ou contrdler ».

Notre SNC est capable de prédiction motrice (Schmidt, 1976). Les conséquences sensorielles
attendues de 1’exécution du mouvement a venir constituent une référence a laquelle est comparée
les retours sensoriels effectifs, émis en cours d’action (Schmidt, 1976). Ce concept de prédiction
a ensuite été formellement mis en avant dans les théories des modéles internes (Wolpert et al.,
1995; Miall & Wolpert, 1996; Wolpert & Flanagan, 2001). Ces modeéles reposent sur des
représentations des caractéristiques de notre corps et de I’environnement, telles que les lois
physiques et biomécaniques du mouvement, qui sont implicitement intériorisees par un individu
(J. Mclintyre et al., 2001; Papaxanthis et al., 2005). lls seraient au nombre de deux : le modéle

interne inverse et le modele interne prédictif (Wolpert & Ghahramani, 2000).
Les figures 9 et 10 (pages 32 et 33) synthétiserons les paragraphes suivants.

Les processus mentaux : Intention, planification et programmation.

La phase d’intention est la premiére étape du processus d’élaboration d’un mouvement
volontaire. L’individu décide consciemment d’agir, en fonction de son objectif et de sa
motivation. Pour cela, le CPFdI et le systeme limbique interagissent (Mogenson et al., 1980;
Collet, 2001). A ce stade, le modéle inverse regoit 1’intention. Il est dit inverse car il permet de
transformer cette intention (appui renversé sur un main) en une commande motrice adaptée. Il

agit comme un systéme pour le « quoi planifier et programmer ».

Lors de la planification, I’individu élabore mentalement un plan d’action, qui correspond a la
configuration générale du mouvement. Cette configuration contient la structure et la chronologie
du mouvement, c’est-a-dire ses étapes temporelles et spatiales. Le plan d’action est construit soit
en temps réel, soit a partir d’un programme appris et mémorise a partir des experiences passées.
Lorsque le mouvement est automatisé, son plan d’action est stocké en mémoire procédurale. I
inclut des parameétres invariants (des caractéristiques générales d'une classe de mouvements
similaires) et des paramétres variables et spécifiques a chaque situation (Schmidt & Lee, 2005).
Par exemple, lors de l'apprentissage d’une figure au break-dance, un programme moteur
géneralisé est développé, englobant des propriétés invariantes telles que I'ordre des séquences
qui le constituent, I'amplitude et la durée relatives de chaque séquence. Ces relations spatio-
temporelles forment un patron, une structure commune entre tous les lancers. Elles ne changeront

pas lorsque le lancer est répété a plusieurs reprises ou dans d’autres contexte.

Sur le plan anatomique, la planification est mise en ceuvre par des réseaux intégrant les cortex

associatifs pariétal et frontal et les noyaux gris centraux. Le cortex prémoteur est 1’aire
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majoritaire de la planification. Sa partie supérieure, I’AMS (aire motrice supplémentaire)
construit a proprement dit le mouvement, en se basant sur les modeles internes notamment en
contrélant 1’agencement temporel du mouvement et la représentation de I’action a venir. Les
informations qui en sont issues, convergent vers les noyaux gris centraux et remontent par
I’intermédiaire du pallidum, des noyaux moteurs du thalamus vers M1 (cortex moteur primaire).
Les noyaux gris centraux contribuent a la selection des mouvements automatisés (ou
programmes moteurs généralisés) dont la rétention s’effectue par leurS caractéristiques
invariantes. Ce réseau alimente la mémoire procédurale. Il est donc impliqué dans

I'apprentissage des HM (Doyon, Bellec, et al., 2009; Turner & Desmurget, 2010).

Lorsqu’une figure différente est realisée (p.ex. un appui renversé sur deux mains), la force
exercée doit étre adaptée. C’est la programmation détermine les paramétres d’exécution du
plan d’action (ou programme moteur) en ajustant les variables spécifiques du geste comme sa
direction, sa force et sa vitesse. Elle est sous la dépendance d’une boucle cérébelleuse reliant le
cervelet latéral aux noyaux thalamiques, pour ensuite se projeter sur I’APM (aire prémotrice).
Cette derniére guide I’action sur la base des données actuelles, en intégrant les informations
sensorielles en provenance de S2. Ainsi, ce réseau contrdle la programmation motrice mais aussi
I’apprentissage de nouveaux mouvements volontaires (Penhune & Doyon, 2002; Doyon et al.,
2002; Manto et al., 2012).

A partir de ces étapes et de 1’état initial du systéme sensorimoteur, le modéle inverse genere la
commande motrice, qui est envoyée vers les effecteurs. Simultanément, sa copie (i.e. la copie
d’efférence) est transmise au modele prédictif qui prédit les conséquences sensorielles a partir
des informations sensorielles initiales. Elles sont alors comparées avec les conséquences
sensorielles mémorisées, celles qui correspondent a 1’exécution habituelle du plan d’action.
Ainsi, avant méme I’exécution du mouvement, ce modéle peut apporter des ajustements rapides
en particulier pour les mouvements balistiques (toute forme de projection d’engin ou du corps
lui-méme, lors d’un saut) dont la duree est inférieure au temps de traitement des informations
sensorielles (mouvements rapides d’environ 200ms). Le systeme sensorimoteur mobilise alors

un contrdle anticipé ou prédictif, basé sur les processus mentaux, et qualifié de boucle ouverte.

Les processus moteurs : exécution et évaluation.

Les trois opérations (intention, planification et programmation) se résument a un ensemble de
commandes adressées aux effecteurs. M1 est alors a I’interface des processus cognitifs et
I’exécution. Les efférences des cortex prémoteur et préfrontal convergent vers M1. Il est a la fois
le point d’arrivée des opérations de préparation et de 1’évaluation de 1’action et le point de départ

des messages a destination des effecteurs. Il commande directement I’exécution des mouvements
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via les neurones pyramidaux présents dans sa 5™ couche corticale. Leurs axones forment le
tractus pyramidal (corticospinal), qui vient se connecter sur les motoneurones o de la moelle
épiniére. Les motoneurones vont ensuite transmettre les commandes motrices jusqu’aux fibres
musculaires qu’ils innervent (Lohia & Juanette, 2022). En stimulant électriquement le cortex
moteur de patients éveillés pendant des interventions chirurgicales, Penfield et son équipe ont
déterminé la distribution des différentes parties du corps sur celui-ci (Fig.8) Penfield &
Rasmussen, 1950). Chaque région de I'aire motrice primaire commande les mouvements d'une
partie précise du corps. Plus la motricité de cette partie corporelle est complexe, plus la région

qui lui est dédiée est large.

o C(\z < . . . . - -
& & o ol Figure 8 | Organisation somatotopique selon Penfield au niveau
[IRA W o® du gyrus moteur précentral.

Dans 1’homonculus moteur de Penfield, les parties du corps sont
schématiquement représentées. Celles qui nécessitent un contrdle
moteur fin, comme les mains et la face, sont représentées par de
grandes zones sur M1, tandis que les parties du corps qui nécessitent
moins de précision dans leur contrle, comme les jambes, sont
représentées par des zones plus petites. Sur ce gyrus, le territoire
Cortex moteur moteur des mains est placé au niveau latéral, tandis que le territoire
REITaES des jambes est plus central.

Pour les mouvements rapides, la commande motrice est donc exécutée suivant le plan préétabli
et les conséquences sensorielles prédites, sans tenir compte des informations sensorielles en
temps réel, selon un contrdle en boucle ouverte (Keele, 1968). Si les objectifs du mouvement
changent ou si les conditions environnementales sont modifiées, aucun ajustement du
mouvement en cours d’exécution n’est possible. En cas d’erreur de programmation, un nouveau

mouvement devra étre initié avec un paramétrage ajuste.

Il existe aussi un contréle en boucle fermée, ou contréle rétroactif, ou les mouvements peuvent
étre ajustés pendant leur exécution (Adams, 1971) car leur durée d’exécution est supérieure au
temps de traitement des informations sensorielles. Ainsi, les rétroactions émises en cours
d’action peuvent étre utilisées pour en controler I’exécution. En provenance de l'environnement
(les informations visuelles comme la position de la main) ou du corps (les informations
proprioceptives musculaires, comme la flexion du bras), les retours sensoriels sont transmis a un
comparateur. Ce dernier recoit aussi les consequences sensorielles prédites issues du modéle
prédictif. Son rdle est alors d’évaluer I’écart entre les retours sensoriels prédits et réels. En cas
de divergence, une correction est possible, en ajustant le paramétrage lors de 1’action. Ce controle
rétroactif est continu et peut se répéter jusqu’a ce que le temps nécessaire du traitement des

informations sensorielles dépasse la durée d’exécution du mouvement. Il est réalisé par une
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boucle cérébelleuse qui implique le cervelet intermédiaire avec M1. Le cervelet intermédiaire
participe 1’évaluation du mouvement lors de son exécution, puisque les noyaux cérébelleux
profonds ont été identifiés comme la région potentielle sous-tendant les modeles internes
(Ishikawa et al., 2016), en jouant notamment le role de comparateur (voir Tanaka et al., 2020,

pour une revue).

Une fois que I’ordre moteur a activé les muscles spécifiques, un retour sensoriel est transmis
apres la contraction musculaire, et se termine dans S2 pour le contréle perceptif post-exécution.
Cette phase d’évaluation associe les conséquences sensorielles finales et la connaissance du
résultat. Elle permettra soit de renforcer le paramétrage initial, soit de le modifier lors d’une

tentative ultérieure.

Synthese.

Commande motrice [ I
~ Reponse

Copie d’efférence

CONTROLEUR

Conséquences
sensoarielles
désirées
Conséquences
sensorielles

prédites g,
i Conséquences |
Contrdle anticipatif | SEH:SorieIles
‘ Holil b ‘ ., Jales )

Ecart / Ajustement

Connaissance du résultat

Figure 9 | Les modeéles internes et les types de contrdle liés au mouvement volontaire.

Le modéle inverse recoit I'intention et génére une commande motrice planifiée et programmée en réponse a
I'objectif a atteindre (étapes 1, 2 et 3). Cette commande est envoyée aux effecteurs avec simultanément une
copie d’efférence. Le modéle prédictif recoit alors cette copie et les informations sensorielles sur les conditions
initiales du corps et de I'environnement. En intégrant ces deux entrées, il génére une prédiction sur les
conséquences sensorielles du mouvement a venir. Ces prédictions sont transmises au comparateur qui réalise
un contrdle anticipatif (avant I’exécution) de 1'action a venir (étape 3). Ce type de contr6le concerne notamment
les mouvements rapides (inférieurs a 200ms), qui sont réalisés seulement sous un contrdle anticipatif/prédictif
(boucle ouverte). Lorsque les mouvements sont plus lents, les retours sensoriels réels de 1’action en cours
d’exécution (étape 4) sont transmis au comparateur. Ce dernier compare alors les conséquences sensorielles
prédites avec les conséquences sensorielles réelles. En cas de divergence détectée (écart), un ajustement des
parametres du mouvement peut étre appliqué pendant I'exécution motrice (étape 5). Lorsque le mouvement est
terminé (étape 6), le sujet regoit un retour sur le résultat obtenu. Celui-ci et les informations sensorielles recues
pendant et aprés le mouvement sont intégrés et mémorisés en vue de ’essai suivant (étape 7). Cela permet de
corriger les paramétres du mouvement, de mettre a jour les modéles internes et ainsi d’améliorer la performance
dans les taches. Figure adaptée de Lebon et al. (2013).
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Figure 10 | Les voies sensorielles et motrices lors d’un mouvement volontaire.

Les informations visuelles sont intégrées par V1 (cortex visuel primaire). Puis, celles qui sont liées au
mouvement et aux positions dans 1’espace corporel sont intégrées dans S2 (voie dorsale), tandis que celles liées
aux objets et a I’environnement sont intégrées dans le cortex temporal associatif (voie ventrale). Les
informations proprioceptives (musculo-tendineuses et articulaires) et tactiles issues des voies afférentes de la
moelle épiniére et les informations proprioceptives issues du cortex vestibulaire sont projetées au niveau du
cervelet ou intégrées directement dans S1. Les informations sensorielles de ces voies ascendantes sont
réintégrées dans S2. Ce dernier participe a I’intégration multisensorielle. Il évalue et fournit une représentation
globale des espaces extracorporels ou environnementales et des espaces corporels. C’est pourquoi S2 établit
des connexions avec les différents réseaux de neurones participant a I’élaboration de la commande motrice.
Par conséquent, les voies sensorielles sont interconnectées aux voies motrices et cognitives. La voie cognitive
implique majoritairement le CPFdl qui est responsable de I’intention du mouvement. Il communique avec les
voies motrices qui forment des boucles de régulation pour les opérations du contr6le du mouvement. Le réseau
associant les aires frontales motrices (M1, ’APM et ’AMS) avec les noyaux gris centraux (NGC), plus
précisément le striatum (fleches vertes) est majoritairement impliqué dans la planification. Celui associant ces
mémes aires motrices avec le cervelet est principalement impliquée dans la programmation et 1’évaluation
(fleches orange). Ces réseaux cortico-striatale et cortico-cérébelleuse convergent sur M1 qui constituent le
point de départ de I’exécution motrice. Par le tractus corticospinal, les neurones pyramidaux transmettent les
commandes motrices en se connectant directement sur les motoneurones de la corne antérieure de la moelle
épiniére, puis les fibres alpha se distribuent sur les différents muscles selon le principe métamérique.
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2.2. Contrble moteur : détérioration et compensation liées au vieillissement.

Les déficits moteurs observes lors de I’avancé en age sont attribuables a des changements
structuraux et fonctionnels des SNC et SNP, ainsi que du systeme musculo-squelettique (Seidler
et al., 2010; Hunter et al., 2016; Blinkouskaya et al., 2021, pour des revues).

2.2.1. Le systeme nerveux.

L altération des récepteurs visuels (Saftari & Kwon, 2018), proprioceptifs (Goble et al., 2009),
cutanés et tactiles (S. Mclntyre et al., 2021) perturbe les fonctions sensorielles. Les nerfs
périphériques subissent une démyelinisation progressive, menant au ralentissement de la
conduction nerveuse. La vitesse diminue de 7,5m/s a 20 ans a 5,2 m/s a 80 ans. Puisque les
informations sensorielles interviennent tout au long du contréle d’un mouvement volontaire,
toutes les étapes sont affectées. Mais, la capacité a recevoir et traiter rapidement les informations
sensorielles pour ajuster le mouvement en temps réel est plus largement impactée. En
compensation, les personnes agées s’appuient davantage sur les prédictions sensorielles émises
par le modele interne prédictif en amont de ’exécution plutét que sur des retours sensoriels

générés durant et aprés 1’exécution pour controler le mouvement (Wolpe et al., 2016).

La détérioration précoce du réseau exécutif, en particulier du CPFdl, affecte le fonctionnement
cognitif, et notamment la memoire de travail (Kronovsek et al., 2021). Associée a la déplétion
en dopamine, prédominante dans le systeme limbique, les individus &gés rencontrent des
difficultés dans la préparation cognitive (prise de décision et élaboration de stratégies) et
affective du mouvement (West, 1996; Jacus et al., 2013 pour une revue). Malgré la
dégénérescence cérébelleuse, le vieillissement n’affecte pas les mécanismes de prédiction et la
fonction de comparateur du cervelet est intact. En effet, les modeles prédictifs sont recalibres :
les représentations internes sont ajustées pour prendre en compte la nouvelle réalité physique.
Cela permettrait de compenser les déficits de la composante cognitive (Vandevoorde & Orban
de Xivry, 2019; Poirier et al., 2021).

Bien que l'atrophie affecte moins les régions motrices et sensorielles, M1 et le cortex
somatosensoriel sont potentiellement vulnérables, tout comme le striatum (Raz, 1997, 2003;
Salat, 2004). L’atrophie des cortex somatosensoriels primaire et associatif limite I’intégration
multi-sensorielle. Par consequence, les personnes &agees dépendent des informations
extracorporelles notamment celles visuelles issues de I’environnement. Les informations de
1’espace corporel (proprioceptives et visuelles liées aux mouvements et aux positions), cruciales
dans I’équilibre et la coordination motrice sont dégradées (Goble et al., 2009). Ces dégradations
pourraient sont associées a un mauvais équilibre et une augmentation des chutes (Seidler et al.,
2010).
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2.2.2. Le systéeme musculo-squelettique.

Le vieillissement normal du systéme musculo-squelettique s’accompagne de pertes 0sseuses et
musculaires (Hunter et al., 2016, pour une revue), qui affectent principalement la phase
d’exécution des mouvements. Un squelette vieillissant a une densité osseuse diminuée, du
cartilage dégradé et des disques intervertébraux rétrécis (Roberts et al., 2016 pour une revue).
La diminution de la densité osseuse résulte d’une combinaison de facteurs, comme 1’inactivité
(réduction du stress mécanique), les déficiences hormonales et 1’insuffisance nutritionnelle
(notamment en calcium). L’activité des ostéoblastes est réduite et les os sont plus fragiles,
augmentant le risque de fractures. Les articulations et les tissus conjonctifs perdent de leur
élasticité, ce qui entraine une diminution de la mobilité et de I’amplitude des mouvements.
Parallélement, la perte de masse musculaire, nommeée sarcopénie, est causée par la dégradation
des protéines musculaires, avec une atrophie des fibres, en particulier celles de type Il. La
composition musculaire se modifie, avec un remplacement de la masse (protéique) par des tissus
graisseux et conjonctifs. Cela se traduit par une diminution de la force et la puissance musculaire,
une vitesse de contraction plus faible et une plus grande fatigabilité. En conséquence, les

personnes agées s’économisent en minimisant les efforts musculaires (Poirier et al., 2020).
2.2.3. Synthese.

De maniére générale, tous ces changements altérent le contrle moteur et la capacité a réaliser
des activités physiques quotidiennes. Cela se manifeste par des difficultés de coordination
(Seidler et al., 2002), une variabilité accrue et un ralentissement des mouvements (Darling et al.,
1989), une stabilité posturale réduite, un équilibre dynamique altéré et des troubles de la
locomotion (Rogers et al., 2003). La figure 11 synthétise les dégradations de la fonction motrice

associées au vieillissement ainsi que les mécanismes de compensation.

Le vieillissement qui conduit a la dépendance fonctionnelle, peut-&tre — si ce n’est totalement
évité — au moins retardé et atténué lorsque les personnes agées sont actives. Les incidences de
dépendance fonctionnelle sont 40 a 60% plus élevées chez les personnes agées inactives par
rapport aux actives (Paillard, 2016). Il faut maintenir le plus longtemps possible le
fonctionnement du systeme neuromusculaire essentiel a la mobilité. Pour lutter contre les effets
du vieillissement sur le contr6le des mouvements, I'apprentissage moteur peut jouer un role
essentiel. En utilisant des apprentissages spécifiques, les individus agés peuvent améliorer leur
capacité a planifier, programmer, exécuter et ajuster les mouvements. Cela leur permet de

maintenir et d'améliorer leurs compétences motrices.
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Pour la suite de ce travail, il est préalablement important de comprendre ce qu’est I’apprentissage
moteur et son fonctionnement chez des individus jeunes. Ensuite, il sera pertinent de déterminer

si et dans quelle mesure le vieillissement normal influence le processus d’apprentissage.
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Figure 11 | Modeéle de détérioration et compensation de la fonction motrice avec le vieillissement.

Le vieillissement altere la structure du systéme sensorimoteur, entrainant des détériorations fonctionnelles
(c'est-a-dire une détérioration de la maniére dont ces structures agissent pendant les tdches motrices) et une
diminution des performances motrices. La diminution des performances déclenche le besoin de compensation
(modifications de la maniére dont les structures cérébrales agissent pour atteindre les objectifs moteurs) afin
de maintenir les performances. Les encadrés en pointillés illustrent des modifications détériorées (rouges) et
compensatoires (vertes) et les conséquences sur les performances motrice (bleue). Figure adaptée de Poirier et
al. (2021).

CE QU’IL FAUT RETENIR )

L’¢élaboration d’un mouvement volontaire impliquent plusieurs étapes: I’intention, la
planification, la programmation, I’exécution et 1’évaluation. L’aire motrice primaire M1, et
les aires associatives comme I’APM et I’AMS interconnectées avec les noyaux gris centraux
sont impliquées dans la planification. Ces mémes aires, en liaison avec le cervelet, sont
impliquées dans la programmation et I’évaluation des mouvements. Tout au long de ce
processus, le contrdle sensoriel fournit en temps réel des informations sur 1’état du systéme

sensorimoteur.

Les modeéles internes sont des représentations mentales de notre corps et notre environnement.
Le modeéle inverse ajuste les mouvements en temps réel, tandis le modele direct prédit les
conséquences d'une action motrice. Ils sont construits a partir d’expériences passées et integrent
des programmes moteurs stockés en mémoire a long terme, notamment en mémoire

procédurale pour les HM.
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CE QU’IL FAUT RETENIR (suite)

Le vieillissement normal est le processus physiologique sans maladies associées, sans
détérioration de la qualite de vie ou de l'autonomie. Il est caractérisé par des changements
structuraux et fonctionnels des SNC et SNP, ainsi que du systeme musculo-squelettique. Ces
changements influencent toutes les étapes du contréle moteur. Cependant, des compensations,
notamment la suractivation cérébrale et la recalibration des modéles internes, peuvent compenser

ces déficits.

Pour contrer les effets du vieillissement et renforcer les compensations, I'apprentissage moteur
permettrait aux personnes agées de maintenir leurs HM et d’améliorer leur capacite a planifier,

programmer, exécuter et ajuster les mouvements.

3. Apprentissage moteur.

3.1. Définition.

« L'apprentissage moteur est un ensemble de processus cognitivo-moteurs associés a la
pratique et l’expérience qui conduisent a des changements relativement permanents de la

performance des habiletés motrices. » (Schmidt & Lee, 1991, 1999).

Cette définition considére I'apprentissage moteur comme un ensemble de processus. Lorsque
I’organisme est engagé dans une tache et sa repétition, les modifications internes qui
restructurent le SNC gréace a sa plasticité peuvent étre en cours mais encore insuffisamment
effectives pour faire apparaitre un nouveau comportement. L’amélioration de la performance est
le seul aspect visible de I’apprentissage. Elle est dépendante de la pratique ou de I'expérience,
c’est-a-dire qu’elle est liée a I’entrainement et a des interventions ciblées plutét qu’au
développement di a la maturation ou au vieillissement. Finalement, cet apprentissage est
relativement permanent, ¢’est-a-dire qu’il doit étre durable et stable pour étre une transformation

significative du comportement.

3.1.1. Classification des habiletés motrices.

Les HM peuvent étre classées selon leur type, complexité/difficulté et familiarité (Fig.12;
Voelcker-Rehage et al., 1999; Wulf & Shea, 2002; Voelcker-Rehage, 2008). Les classifications
les plus courantes en ergonomie et sciences comportementales les divisent en habiletés discrétes,
sérielles ou continues (Schmidt, 1975), ouvertes ou fermées (Poulton, 1957), et globales ou fines
(Cratty, 1973). Selon les approches développementales, elles peuvent étre regroupées suivant les

étapes de construction de la motricité humaine : activités staturo-posturales, manipulatoires et
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locomotrices (Smith & Smith, 1962, Bonney & Smits-Engelsman, 2019). Ces HM
fondamentales sont transformées et intégrées a des techniques pour former des habiletés
specifiques, hautement culturelles, en tant que pratiques sociales, physiques et sportives, telles
que le break-dance. Ces derniéres mettent en ceuvre des programmes moteurs primaires, en les
incorporant tels quels ou en modifiant leur organisation car ces programmes sont transformables
par auto-adaptation (Paillard, 1985). La recherche sur la motricité globale se concentre
principalement sur le développement moteur de I'enfance et, a ce jour, reste peu explorée chez
I’adulte (Wulf & Shea, 2002).

g ™

Habileté Habileté Motricité Habileté
|_ouverte - fermée discrete — sérielle - continue fine - globale fondamentale - spécifique |

v v '

Complexité / Difficulté
Simple / Faible - Complexe / Elevée
Familiarité
Inconnue - Connue

Figure 12 | Classification des habiletés motrices.

Les HM peuvent étre classées en habiletés ouvertes et fermées en fonction de I’incertitude provenant du milieu
et/ou des partenaires/adversaires. Les habiletés ouvertes nécessitent de s’ajuster a un environnement changeant,
tandis que I'exécution peut étre planifiée a I'avance sans s'attendre a des changements environnementaux pour
les habiletés fermées. Elles peuvent également étre distinguées en habiletés discrétes (avec un début et une fin
distincts, p.ex. lancer une fléchette) ou continues (sans début ou fin distincts, nécessitant la répétition de
schémas de mouvements qui peuvent étre des cycles, p.ex. nager). Les habiletés sérielles sont des actions
discretes qui sont enchainées et organisées (p.ex., un enchainement de pas au break-dance). L'implication
musculaire exigée différencient les HM fines (impliquant peu de mouvements corporels, souvent la
manipulation manuelle d'objets tout en étant assis) des globales (qui nécessitent une implication musculaire
globale — des mouvements du corps entier et/ou multi-articulaires). Enfin, on retrouve les habiletés
fondamentales (posture, manipulation, locomotion) et les habilités spécifiques.

Ce travail de these reposera en partie sur la classification de Cratty (1973), qui distingue les HM
fines et globales. En se réferant a cette distinction, cette classification fournit un cadre conceptuel
qui peut guider les praticiens (entraineurs sportifs ou professionnels de la rééducation) dans la
conception et la mise en ceuvre d’interventions liées a I’apprentissage moteur. Elle met ’accent
sur les mouvements fonctionnels pertinents pour les activités quotidiennes, se révélant donc
aussi utile pour étudier I’apprentissage moteur chez les personnes agées. Les HM globales se
caractérisent par le nombre et la taille des groupes musculaires sollicités (plus de 50% des
muscles du corps) ainsi que I’amplitude des mouvements requis (Magill, 2010). Contrairement
aux HM fines, elles font généralement intervenir les muscles squelettiques profonds et

antigravitationnels ainsi que des mouvements du centre de gravité (HoedImoser et al., 2015).
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3.2. Les paradigmes de I’apprentissage moteur.

Afin d’explorer les processus de D’apprentissage sur les plans comportementaux et
neurophysiologiques, les deux paradigmes fréqguemment étudiés sont 1’adaptation motrice* et

I’apprentissage de séquences motrices (King et al., 2013 pour une revue).

L’adaptation motrice implique la modification de mouvements précédemment appris ou la
modification d’un programme moteur primaire d’une maniére non prévue a I’origine, en réponse
a des changements externes de la tiche ou de I’environnement. Elle est généralement étudiée en
modifiant les conditions environnementales dans lesquelles les participants évoluent, en
introduisant des distorsions visuelles (Gonshor & Jones, 1976; Rossetti et al., 1998) ou des
perturbations mécaniques (Ghilardi et al., 2000; Hoedlmoser et al., 2015). Par exemple, le port
de lunettes prismatiques perturbe les coordinations visuo-manuelles et entraine 1’échec du
pointage. Les prismes dévient I’image de la cible a pointer du doigt proportionnellement a leur
angle de déviation. Au début, le sujet rate la cible qu’il pointe en fonction du c6té (droit ou
gauche) et de ’amplitude (en degrés) de la déviation induite. Puis, au fur et & mesure des essais
et des erreurs, il recalibre la coordination visuo-manuelle. Si le sujet pointe la cible
immédiatement apres avoir retiré les lunettes, la nouvelle coordination lui fait manquer de
nouveau la cible, avant de retrouver rapidement la coordination d’origine. De méme, I’inversion
des commandes de direction d’un vélo (i.e. tourner le guidon a gauche fait tourner la roue avant
vers la droite) exige d’inverser les schémas moteurs habituels pour maintenir 1’équilibre du vélo

et changer de direction.

« L apprentissage moteur séquentiel st un processus par lequel une combinaison de
mouvements distincts arrive a étre effectuée avec aisance et fluidité apres une pratique

répétée. » (Doyon et al., 2011).

Cette these porte sur I’apprentissage moteur séquentiel (APseq). Dans la section suivante, nous

détaillons ses caractéristiques et ses processus neurophysiologiques.

4 Certains auteurs utilisent le terme d’auto-adaptation sensorimotrice (Paillard, 1985). Dans un sens restrictif,
elle correspond a la transformation de la motricité primaire, grace a la contrainte induite par un aménagement
de I’environnement. Le port de lunettes prismatiques répond bien a cette définition puisqu’il désorganise la
coordination ceil — main dans une tache de pointage mais reconstruit un pointage précis au fur et & mesure des
essais et des erreurs. L’auto-adaptation est d’abord sensorimotrice mais peut étre accélérée par des processus
mentaux, comme la prise en compte de la connaissance du résultat quant a la précision du pointage. Le terme
‘adaptation’ est fréquemment utilisé pour expliquer des ajustements globaux du comportement, sans aller dans
le détail de ses causes.
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4. Apprentissage moteur séquentiel.
4.1. Les taches motrices séquentielles.

Plusieurs paradigmes expérimentaux évaluent 1’APseq en utilisant des tches de temps de
réaction sériel (SRTT, Serial Reaction Time Task), des taches d’opposition (SFOT, Sequential
Finger Opposing Task) ou de tapotement des doigts (SFTT, Sequential Finger Tapping Task) et
des taches de pincement isométrique visuel séquentiel (SVIPT, Sequential Visual Isometric
Pinch Task). Etant donné que ces taches exigent la répétition de séquences, elles sollicitent des

HM sérielles, ou les actions individuelles sont enchainées et structurées.

SRTT : La tache d’association stimulus — réponse implique une réaction rapide des participants
a des stimuli (lettres, chiffres, symboles) présentés séquentiellement. Les participants doivent
appuyer sur des touches spécifiques en réponse a chaque stimulus. L’APseq peut étre
intentionnel (apprentissage explicite ; Karni et al., 1995) ou non intentionnel (absence de
conscience de la séquence, apprentissage implicite, Robertson et al., 2004). Lors d’un
apprentissage implicite, les séquences a réaliser alternent entre une séquence qui suit une
structure prédéterminée (celle spécifique a apprendre) et une séquence aléatoire (Fig.13A).
L’apprentissage est alors démontré par des temps de réaction plus faibles pour les stimuli de la

séquence spécifique par rapport a ceux aléatoires.

SFOT ou SFTT. Lors d’une taiche SFOT, les participants doivent toucher du pouce 1’'un des
quatre doigts de leur main en suivant une séquence prédéterminée. La SFTT est une variante
plus largement utilisée de cette tache. Le mouvement est effectué avec un ou plusieurs doigts sur
un clavier. La séquence est connue a l'avance et apprise explicitement par le participant a qui

I'on demande de la reproduire (Fig.13B).

SVIPT. Dans la tache de pincement isométrique visuel, les participants pincent un capteur de
force isométrique tenu entre leur pouce et index, ce qui permet de controler le mouvement d’un
curseur a 1’écran. L'objectif est de déplacer rapidement et précisément le curseur depuis une
position de départ vers d’autres positions déterminées en variant la force de pincement exercée

sur le capteur (Fig.13C).

Bien que notre motricité mobilise a la fois des HM fines et globales, la recherche sur I’ APseq a,
jusqu’a présent, largement négligé la motricité globale (Wulf & Shea, 2002). Parmi ces trois
taches, la SFTT constitue un choix optimal pour transférer les habiletés digitales acquises vers

cette méme tache, mais utilisant d’autres effecteurs.
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Figure 13 | Illustration des principaux paradigmes de I’apprentissage moteur séquentiel.

A. Dans une SRTT, les participants appuient sur la touche du clavier qui correspond a la cible
présentée a 1’écran. La séquence contient des informations prédéterminées (représentées par les
lettres S) formant une séquence, tandis que les lettres A représentent les données aléatoires. B. Dans
une SFTT, les participants pressent des touches dans un ordre prédéterminé et appris, tel que 4-1-3-
2-4. C. Dans une SVIPT, les participants déplacent un curseur depuis une position de départ vers
d’autres positions prédéterminées, en ajustant la force de pincement exercée sur le capteur. Figure
adaptée de Reis et al. (2009).

4.2. Les différentes phases de I’apprentissage séquentiel.

L’apprentissage moteur comporte plusieurs phases. Selon Fitts (Fitts, 1964; Fitts & Posner,
1967), ce sont les stades cognitif, associatif et automatisé (Fig.14). Au stade cognitif, I’individu
cherche a comprendre le but que la tache doit atteindre, ce qui implique le lobe frontal et
I’hippocampe, attestant une activité cognitive intense et une forte sollicitation de sa mémoire de
travail (Jueptner et al., 1997). Il transforme progressivement le but de Il'action, qui est
verbalisable, en un apprentissage implicite, en se concentrant sur la planification et la
coordination des mouvements pour construire de nouveaux schémas moteurs. Les performances
sont variables et l'attention est portée sur les résultats et les retours externes. Au stade associatif,
les prédictions motrices et les modéles internes s'affinent, ce qui se traduit par des mouvements
plus fluides (suppression des mouvements parasites), moins d'erreurs et une augmentation de la
vitesse d’exécution. Enfin, au stade autonome, I’expertise est atteinte et les mouvements
s’automatisent. L’individu exécute la tiche avec précision, un contrdle infra-conscient, une
charge cognitive réduite et une mémoire de travail disponible. L’activation du lobe frontal
préedominante au stade cognitif, diminue progressivement au profit d’une augmentation de
I’activité de structures sous-corticales, en particulier du striatum. Ceci reflete une transition

fonctionnelle entre processus cognitifs, associatifs et autonomes (Hubert et al., 2007).
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Figure 14 | Modéle de Fitts-Posner sur
O I'apprentissage des habiletés motrices.
O L'apprentissage des HM comporte les stades cognitif,
associatif et automatisé. o La partie noircie du cercle
O représente la proportion de la mémoire de travail
engagée lors de la tache, avec sa diminution progressive
1 a mesure de 1’automatisation.

4.2.1. Modele de Doyon : compréhension comportementale de ’apprentissage séquentiel.

Un modéle plus contemporain est proposé par Doyon (Doyon et al., 2003; Doyon & Benali,
2005; Doyon et al., 2018). Selon son modeéle, 1’APseq est composé d’une phase rapide, puis de
phases plus lentes entrecoupées de phases intermédiaires, jusqu’a I’automatisation et la rétention
a long terme (Fig.15). L’apprentissage rapide ou phase acquisition opere durant I'exécution d'un
nouveau mouvement et conduit a une progression rapide. D’un point de vue comportemental, on
observe une amélioration significative des performances au cours d’'une méme séance.
L’apprentissage lent se produit au cours des sé€ances ultérieures, qui peuvent s’étendre sur
plusieurs jours, voire des mois. De petites améliorations de performance peuvent encore étre
observées. Puis, la performance se stabilise et le comportement est réalisé avec un minimum de
ressources cognitives : I'automatisation est atteinte. Entre 1’apprentissage rapide et lent,
intervient un processus intermédiaire appelé consolidation. Sans pratique supplémentaire, la
trace mnésique, initialement fragile, est transformée en une forme plus durable. Elle devient
résistante aux interférences au-dela d’une fenétre temporelle critique de 4 a 6 heures aprés la
premiere séance d’entrainement (Dayan & Cohen, 2011; Dudai, 2004). La consolidation est
relative a deux périodes distinctes, la premiére dépendant du temps, ou une période éveil/repos
permet le maintien en mémoire de 1’habileté nouvellement acquise, avec une stabilisation de la
performance. La seconde dépend du sommeil qui entraine, le plus souvent, un gain

supplémentaire de performance (Walker, 2005).

Avec ce modele, les effets de I’apprentissage se manifestent a deux moments distincts. D’une
part, les gains de performances lors de I’entrainement correspondent a I’apprentissage en ligne.
D’autre part, la stabilisation ou 1’augmentation de performance entre les séances différées
attestent d’un apprentissage hors ligne (Robertson et al., 2004; Reis et al., 2009; Saucedo
Marquez et al., 2013). Ensemble, ces performances, qu’elles soient en ligne ou hors ligne,
représentent I’HM spécifique qui peut étre stockeée en mémoire procédurale. La rétention a long
terme est effective lorsque la tache est facilement réalisée aprés de longs délais sans pratique
supplémentaire. Cependant, de 1égeres pertes peuvent survenir si la technique apprise n’est pas

entretenue.
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Figure 15 | Les phases de I'apprentissage selon le modéle de Doyon.

Le graphique représente I’évolution des performances en fonction des différentes phases de 1’apprentissage.
Aprés 15 blocs d’entrainement, entre le pré-test et le post-test de la 1% séance, la performance augmente
rapidement, reflétant I’acquisition. Les séances d’entrainements ultérieures (2™ et N¥™ séance) montrent des
légéres améliorations de la performance, caractérisant I’apprentissage lent. Lorsque la performance se stabilise,
I’automatisation est atteinte. Les performances intra-séances illustrent 1’apprentissage en ligne (gris, en
remplissage plein). La stabilisation des performances aprés une période d’éveil (bleu claire) ou I’amélioration
de celles-ci aprés une période de sommeil (bleu foncé), témoigne d’un apprentissage hors ligne (gris, en
remplissage quadrillé). Puis, la rétention a long terme se manifeste par la capacité aisée a se souvenir de la
tache aprés une période prolongée sans entrainement.

4.3. Résultats comportementaux.

L’APseq est évalué en mesurant I'amélioration de la vitesse (p.ex., le temps d’exécution de la
séquence) et de la précision (p.ex., le nombre de séquences correctes ; Karni et al., 1998;
Kuriyama, 2004) de la performance. Elle est également évaluée avec des scores combinés de
vitesse et de précision (Rumpf et al., 2017; Freitas et al., 2020). L’évaluation de I’acquisition est
réalisée a ’aide d’un pré-test et d’un post-test, effectués avant et apres la premiére période
d’entralnement. La consolidation est évaluée au moyen d’un test de rétention, pour lequel les
participants retournent au laboratoire apres une période sans pratique (d’éveil ou de sommeil)
pour reproduire la méme séquence motrice. En général, durant ces tests, il est demandé aux
participants de réaliser les séquences de mouvements le plus précisément et rapidement que

possible.

L’APseq se produit simultanément et indépendamment a travers deux processus appelés
« spatial » et « moteur » (Hikosaka et al., 2002). La représentation spatiale est indépendante
de Deffecteur, avec un apprentissage basé sur les objectifs du mouvement (goal-based

component). Elle est prédominante au début de la pratique.
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En revanche, la représentation motrice est dépendante de I’effecteur, avec un apprentissage
basé sur le mouvement en soi (movement-based component). Elle est prédominante a un stade
avancé de la pratique (Grafton et al., 1998; Cohen et al., 2005). 1l est donc possible de mesurer
I’acquisition des compétences dérivées du but, telles que la connaissance de la séquence
indépendamment des doigts utilisés, ou 1’acquisition des compétences dérivées du mouvement,
telles que la connaissance de la configuration des doigts indépendamment de la séquence requise
(Cohen et al., 2005; King et al., 2022).

4.3.1. Les taches séquentielles de motricité fine.

Acquisition.

Quelques minutes de pratique d’une SFTT suffisent a I’acquérir (Karni et al., 1998; Walker et
al., 2003; Kuriyama, 2004; Gudberg et al., 2015), avec des gains de performance élevés au cours
de la premiére séance d’entrainement. Par exemple, apres 12 blocs de 30 secondes de répétition
d’une séquence avec la main dominante, la vitesse a augmenté de 40% et 99%, tandis que le
nombre d’erreur a diminué de 34% et 36% pour une SFTT composee respectivement de 5
éléments et 9 éléments (Fig.16A ; Kuriyama, 2004). Lors de taches séquentielles, les personnes
agées améliorent aussi significativement leurs performances, indiquant qu’elles sont toujours
capables d’apprendre de nouveaux mouvements. Cependant, elles présentent des performances
initiales inférieures a celles des personnes jeunes. Méme avec plusieurs blocs d’entrainement,
elles ne parviennent pas a atteindre la performance des jeunes (Harrington & Haaland, 1992;
Spencer et al., 2007; Wilson et al., 2012; Cacola et al., 2013; Gudberg et al., 2015; Bottary et al.,
2016). Elles présentent des déficits dans la vitesse et dans les gains d’APseq explicite (Fig.16B).
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Figure 16 | Exemples de courbes d’acquisition lors d’une SFTT et d’une SRTT explicites.

A. Lors d’une SFTT de 5 ¢éléments, la performance passe de 16,3 séquences au bloc 1 a 22,8 séquences au bloc
12, soit 40% d’augmentation. Figure adaptée de Kuriyama et al. (2004). B. Pendant I’entrainement, les
participants devaient répéter une SRTT explicite de 5 éléments (sauf au bloc 10 ou la séquence était aléatoire).
Les deux groupes d’age ont amélioré leurs performances, mais les agés (bleu clair) ont réalisé moins de
séquences correctes par rapport aux jeunes (bleu foncé). Figure adaptée de Bottary et al. (2016).
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L'amélioration de la vitesse est associée au développement de processus de regroupement
appelés « chunk moteurs » (Sakai et al., 2003, 2004; Diedrichsen & Kornysheva, 2015). lls
consistent en des sous-séquences distinctes de mouvements des doigts, regroupant des éléments
individuels de la séquence en unités plus grandes, généralement composées de deux ou trois
éléments (Bo & Seidler, 2009; Verwey et al., 2009). A Pintérieur de ces chunks, le temps de
mouvements est beaucoup plus faible conduisant & une amélioration de la vitesse de la séquence
entiére. On les identifie par I’intervalle de temps plus long qui les sépare, souvent conjugué a
augmentation du taux d’erreur d’un chunk a un autre (Abrahamse et al., 2013; Lungu et al.,
2014). Le premier élément de la séquence est exécuté plus lentement que les suivants. Ensuite,
d’autres réponses relativement lentes se produisent entre le deuxiéme et le dernier élément
(Fig.17A ; Bo & Seidler, 2009). Il est aussi possible de circonscrire les chunks en analysant les
motifs de mouvements tels que la répétition (p.ex. 4-1-2-4-1-2) ou l'inversion (p.ex. 4-1-2-2-1-
4) et identifiant les transitions faciles et difficiles avec les temps inter-éléments (Fig.17B;
Kuriyama, 2004).
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Figure 17 | Pattern caractéristique des temps de réaction lors de taches séquentielles.

A. Pour une séquence de 11 éléments, I’initiation de la premiére touche T1 demande plus de temps, c’est le
point de départ du premier chunk. Ensuite, les temps de réaction plus longs sont supposés étre le point de départ
des autres chunks. Par exemple, la séquence de 11 éléments peut étre regroupée en 3-3-3-2 (& gauche) et en 8-
4 (a droite). Figure adaptée de Bo & Seidler (2009). B. Le motif de la séquence et I’intervalle de temps entre
les éléments aident a identifier les chunks. Lors d’une SFTT (4-1-3-2-4), la transition entre la touche T3 et T4
(3-2) est difficile, conduisant a une durée inter-éléments plus élevée qui peut représenter la délimitation entre
deux chunks. Figure adaptée de Kuriyama et al. (2004).

Des études ont observé une corrélation positive entre la capacité de mémoire de travail
visuospatiale d'individus jeunes ou ageés et la longueur des chunks. Une mémoire de travail
visuospatiale de capacité élevée est associée a la formation de chunks longs. En plus de prédire
I’organisation des séquences motrices, cette mémoire est corrélée au taux d’ APseq explicite dans
ces deux tranches d’age. Son altération entraine un déficit d'acquisition initiale des séquences
motrices (Bo et al., 2009; Bo & Seidler, 2009). En résumé, une mémoire de travail efficace

permet de former des chunks plus longs, eux-mémes associés a une meilleure performance.
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Quand le nombre d’¢léments a retenir est élevé, la stratégie pour améliorer I’apprentissage
consisterait a former des chunks de plus en plus étendus mais ce processus reste entravé par la
capacité limitée de la mémoire de travail. Par conséquent, le nombre d'erreurs augmente avec la
longueur des séquences, indiquant que l'exécution d’une SFTT est plus difficile lorsque la

séquence est plus longue (Catalan, 1998; Kuriyama, 2004; Blischke & Malangré, 2017).

La quantité de pratique est un ¢élément crucial dans I’ APseq. Douze et 15 blocs d’entrainement
représenteraient la quantité nécessaire pour atteindre une performance asymptotique au cours
d’une séance (Doyon & Benali, 2005). Lors de I’apprentissage d’une SFTT de 5 éléments, deux
études ont montré des plateaux de performance différents (Nettersheim et al., 2015; Gheysen et
al., 2017). Dans la premiére, les participants répétaient la SFTT pendant 12 blocs, espacés de 30
secondes de repos. L’évaluation bloc par bloc a révélé un plateau de performance autour du 6 et
7¢™ blocs (Nettersheim et al., 2015). Dans la deuxiéme, I’entrainement de la SFTT comportait
14 blocs, espacés de 15 secondes de repos. En comparant les blocs deux a deux, I’augmentation
de la vitesse peut étre divisée en trois périodes : une augmentation rapide lors des blocs 1 a 3,
une progression plus lente lors des blocs 4 a 9 et enfin une stabilisation lors des blocs 10 a 14.
Ces observations montrent que I’asymptote de performance peut varier en fonction des
caractéristiques de I'entrainement, comme le temps de repos entre les blocs, des caractéristiques
de la tache, ou de la variabilité inter-sujet. En résumé, 1’apprentissage suit une fonction
logarithmique dépendante du nombre d’essais. Au cours de la premiére session, la courbe
d’apprentissage, mesurée par la vitesse d’exécution d’une tache, est caractérisée par des progres

initiaux rapides mais qui ralentissent et se stabilisent & mesure que la tche est acquise.
Consolidation.

Les changements de performance entre la fin de 1’acquisition et le début de la session ultérieure
sont des indicateurs de la consolidation. Selon le modéle proposé par Walker et al. (2005), elle
se concrétise par la stabilisation ou I’amélioration de la performance (Fig.18A). Chez des jeunes,
une période de 6 heures conduit & une stabilisation voire une légere amélioration, tandis qu’une
période de consolidation similaire incluant le sommeil montre des améliorations significatives
de 20 a 40% (Walker et al., 2002, 2003; Kuriyama, 2004; Fischer, 2005; Doyon, Korman, et al.,
2009). Le sommeil est donc avantageux pour consolider un APseq (King et al., 2017; Schmid et
al., 2020 pour des revues). Différentes périodes d’éveil de 3, 6, 9 ou 12 heures aprés
I’entrainement, ont été testées pour évaluer leur effets sur la consolidation (Walker, 2005 ;
Fig.18B). Quatre heures suffisent a consolider la compétence précédemment acquise
(Muellbacher et al., 2002; Brawn et al., 2010; Nettersheim et al., 2015; Gudberg et al., 2015), en

rendant sa représentation mnésique résistante aux interférences (Walker et al., 2003).
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Figure 18 | Les processus de consolidation.
A. L'acquisition (en blanc) entraine une amélioration importante et rapide. Les performances se stabilisent

durant une période d’éveil de 6 heures (en gris clair), puis s’améliorent, c’est le second aspect de la
consolidation qui est dépendante du sommeil (en gris foncé). B. Des intervalles de temps de 3 a 12 heures apres
I’acquisition montre une stabilisation des performances. Figures adaptées de Walker et al. (2005).

De plus, lors de taches séquentielles impliquant les doigts, les deux représentations de 1’ APseq,
spatiale et motrice, seraient consolidées différemment. Le sommeil favoriserait la consolidation
de la premiere, tandis que la deuxiéme se consoliderait avec le simple passage du temps (Cohen

et al., 2005; Albouy et al., 2013a; Albouy et al., 2015).

La consolidation des personnes agées est altérée (King et al., 2013, pour une revue). Lors d’une
SFTT, les plus jeunes présentent des gains hors ligne allant entre 10 et 15% apres une nuit de
sommeil, alors qu’aucun gain n'est observé chez les plus agées (Gudberg et al., 2015; Bottary et
al., 2016). La consolidation dépendante d’une période d’éveil semble également étre affectée par
I'age, mais les résultats sont plus hétérogenes. Les mémes études montrent une stabilisation
(Gudberg et al., 2015) voire une diminution des performances (Bottary et al., 2015) aprés 12

heures, alors qu’une stabilisation est observée chez les jeunes (Fig.19).
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Figure 19 | Exemples de consolidation d’une SFTT chez des personnes jeunes et dgées.
Des participants jeunes (en bleu foncé) et agés (en bleu clair) ont réalisé une SFTT de 5 éléments. La
consolidation a été évaluée aprés 12 heures de sommeil (groupe nuit, en remplissage plein) ou d’éveil (groupe
jour, en remplissage quadrillé). Chez les jeunes, les performances augmentent aprés une nuit de sommeil et se
stabilisent aprés un temps d’éveil équivalent. Chez les dgés, aucune augmentation de performance n’est
observée apres la nuit de sommeil. Une stabilisation (& gauche) voire une diminution (a droite) sont constatées
apres la période d’éveil. Figures adaptées de Gudberg et al. (2015) et Bottary et al., (2016). * pour p<0.05.
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Apprentissage lent et rétention a long terme.

Apres I’apprentissage rapide (acquisition en une seule séance) et une premiére consolidation, de
Iégéres améliorations puis des stabilisations se produisent lors des séances ultérieures. Chez les
jeunes, un entrainement sur 5 semaines avec 10 a 20 minutes de pratique quotidienne permet une
augmentation de la vitesse d'exécution d'une SFTT de 5 éléments. Au premier entrainement, la
vitesse était de 34,8 seq/min pour atteindre 76,8 seq/min au dernier, soit 55% de gains, doublant
ainsi la vitesse initiale cinq semaines plus tard (Karni, 1996; Karni et al., 1998). Toutefois, 23%
de gains se sont produits lors de la premiéere séance (passant de 34,8 a 45 seg/min). Lors de la
deuxiéme, réalisé 24 heures plus tard, un gain hors ligne de 10% a été constatée (passant de 45
a 50 seg/min). Des améliorations Iégeres ont eu lieu au cours des séances suivantes, et les
performances ont atteint un plateau asymptotique aprés 3 semaines, traduit 1’automatisation de
I’habileté. D’autres études montrent que les performances des taches séquentielles s’améliorent
lors de cinq jours consécutifs d’entrainement (SFTT, Penhune & Doyon, 2002 ; SVIPT, Reis et
al.,, 2009). L’étude menée par Reis et al. (2009) démontre que cette progression est
principalement attribuable aux gains en ligne, avec des gains potentiellement plus élevés en

premiere session.

Enfin, des tests de rétention a court et a long terme ont montré des améliorations/stabilisations
persistantes des performances, allant de 24 heures a 1 an, apres une seule ou plusieurs sessions
d'entrainement (Walker et al., 2002, 2003; Penhune & Doyon, 2002; Reis et al., 2009).

L’apprentissage multisession et la rétention ont aussi été étudiés chez des personnes agées. Dans
I’étude de Boraxbekk et al. (2016), elles ont réalisé deux entrainements par semaine, pendant six
semaines, totalisant 72 minutes de pratique d’une SFTT. Entre la premiére et la derniére séance,
le nombre de sequences correctement réalisées a augmenté de 72% (Boraxbekk et al., 2016).
Cette progression comprend a la fois les périodes d’acquisition lors de la premiére séance, de
consolidation et de rétention a court terme entre les séances bihebdomadaires. Puis, les
performances sont restées stables lors du test réalisé 5 jours plus tard, attestant d’une rétention a
moyen terme de I’apprentissage. Cependant, nous ne disposons d’aucune donnée sur I’évolution

des gains en ligne et hors ligne.

4.3.2. Les taches séquentielles de motricité globale.

Acquisition

La plupart des études ont examiné 1’ APseq utilisant les doigts, négligeant les autres parties du

corps (Wulf & Shea, 2002). Les quelques études sur les mouvements séquentiels de bras,

impliquant la mobilité de 1’épaule, du coude et du poignet, ont constaté une amélioration de la
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vitesse et de la précision au cours de la phase d'acquisition, avec une progression plus marquee
lors des premiers essais, notamment grace a la construction des chunks moteurs (Park & Shea,
2005). Néanmoins, elles ont utilisés des dispositifs expérimentaux variés qui s’éloignent du
paradigme traditionnelle de la SFTT (Park & Shea, 2005; Kempler & Richmond, 2012;
Malangré et al., 2014; Malangré & Blischke, 2016; Blischke & Malangre, 2017).

De maniere intéressante, Gudberg et al., (2015) ont comparé les courbes d’APseq d’une version
classique d’une SFTT a une version adaptée de la méme tache, utilisant des mouvements de la
main chez des participants jeunes et 4gés (Fig.20). Malgré des performances initiales et finales
inférieures chez les participants agés par rapport aux jeunes, leurs capacités d'apprentissage
étaient préservées, leurs performances s’étant améliorées au cours de I'entrainement des deux
taches. Les performances moyennes étaient plus élevées pour la version adaptée par rapport a la
version classique de la SFTT chez les agés, tandis qu'aucune différence n'était observée entre les
deux taches chez les jeunes (Fig.20). Le déclin lié¢ a I’age dans la dextérité motrice fine pourrait

étre responsable de la différence observée entre les versions de la SFTT chez les agés.
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Figure 20 | Comparaison d’une SFTT classique et adaptée chez des personnes jeunes et agées.
Pendant 12 blocs d’entralnement, les participants devaient exécuter une séquence de 5 éléments avec leur main
non dominante, soit en utilisant les doigts pour la version classique de la SFTT (symbole ), soit en utilisant
la paume pour sa version adaptée (symbole #). Les courbes d’acquisition des deux tiches sont similaires chez
les jeunes. Chez les agés, les performances augmentent également. Elles demeurent inférieures tout au long de
I’acquisition des deux taches comparativement aux jeunes. L’augmentation de leur nombre de séquence justes
est plus marquée pour la version adaptée de la SFTT. Figure adaptée de Gudberg et al. (2015).

Les taches des mouvements de bras mobilisent davantage de masses musculaires que lors de la
SFTT, mais restent axées sur la motricite fine. Pour étudier la motricité globale, le paradigme
classique de la SRTT utilisant les doigts a été modifié afin de 1’appliquer aux mouvements des
pieds (Du et al., 2017; Du & Clark, 2018; Olivier et al., 2021). Dans I’étude de Du et al. (2017),
les participants devaient répondre & des stimuli visuels en marchant rapidement et précisément
vers des cibles disposées au sol, créant ainsi une séquence de 10 appuis (Fig.21A).
L’entrainement consistait en 6 blocs, de chacun 10 répétitions de la séquence. Les blocs 1 a 4,

ainsi que le bloc 6, présentaient des stimuli visuels suivant une séquence spécifique, tandis que
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le bloc 5 présentait une sequence aléatoire. La performance (i.e. le temps de réaction) était
meilleure pour le bloc 4 par rapport au bloc 5, illustrant I’acquisition de la séquence réalisée avec
les pieds. Avec ce méme protocole et en ajoutant un systeme de capture du mouvement, la méme
équipe a évalué les directions du centre de masse pendant la SRTT adaptee (Du & Clark, 2018).
Avec I’acquisition, la direction de mouvements du centre de masse est moins variable, signe
d’apprentissage. Ainsi, I’APseq de ce type de tache est aussi dépendant des représentations
basées sur les objectifs du mouvement (cibles a atteindre avec les membres inférieurs, avec le

temps de mouvement) et celles basées sur le mouvement (déplacement du centre de masse).

Dans cette lignée, notre équipe s’est intéressée a I’ APseq explicite d’une séquence de huit appuis
sur des positions prédéfinies d’un tapis instrumentalisé avec une alternance d’appuis plantaires
droit et gauche (Fig.21B; Freitas et al., 2020). Ce nouveau paradigme écologique a été concgu
pour évaluer la fonction locomotrice et posturale, avec contrdle précis des performances (vitesse
et exactitude des appuis). Il présente les caractéristiques d’un APseq explicite avec une séquence
connue. Il poursuit des objectifs d’exécution précise et rapide, utilise huit déplacements et suit
une structure de pratique, comprenant un pré-test, une phase d’entrainement, un post-test et un
test de rétention. Aprés un entrainement de 12 blocs de 30 secondes, la performance, évaluée par
le nombre d’appuis plantaires corrects, a augmenté d’environ 50%, démontrant la phase

d’acquisition, avec un niveau asymptotique de performance atteint lors du 8™ bloc.

Chez une population agée, les taches de motricité globale portent davantage sur la locomotion
et I’équilibration (Voelcker-Rehage, 2008 pour une revue). Une seule étude s’est intéressée a
1’ APseq implicite avec la version adaptée de la SRTT (avec les pieds) chez des personnes jeunes
et agées (Johannsen et al., 2022). Cette étude a utilisé une plateforme équipée de capteurs de
pression représentant 4 cibles avec 1 / 3 pour le pied gauche et 2 / 4 pour le pied droit (Fig.21C).
Les participants, munis de marqueurs d’acquisition du mouvement, devaient executer une
séquence de 12 appuis en réponse a des stimuli auditifs indiquant ou placer leurs pieds.
L'entrainement était constitué de 10 blocs de 72 essais chacun. La séquence spécifique était
présentée dans les blocs 3 & 8 ainsi que dans le 10°™ bloc, tandis qu'une séquence aléatoire était
utilisée pour les blocs 1, 2 et 9. Ce paradigme mobilisait a la fois des représentations basees sur
les objectifs du mouvements (cibles a atteindre avec les membres inférieurs, et nombre d’erreurs)
et celles basées sur les mouvements (moment du début du pas, durée passée sur les cibles). Un
ralentissement général et une diminution de la précision ont été observés chez les participants
agés, mais il n’y avait aucune différence d’apprentissage de la séquence entre les jeunes et les

ages.
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Figure 21 | Taches séquentielles de mouvements impliquant I'ensemble du corps.

A. Dans cette SRTT adaptée avec les pieds, les participants répondaient a chaque stimulus visuel en effectuant
un pas vers la cible au sol. Un numéro était associé a un carré situé spatialement, mais les numéros n'étaient
pas affichés aux participants. Figure extraite de Du et al. (2017). B. Cette tiche s’effectue sur un tapis
instrumentalisé de 1m? avec des capteurs de pression sous chaque cible numérotée de 1 a 9. Les participants
debout sur le carré central, effectuent 8 déplacements d’appuis alternés droit-gauche, en commengant par le
droit : 3-1-9-8-4-7-6-5. Les capteurs de pression sont matérialisés par des cercles rouges qui sont des cibles sur
lesquelles il faut se positionner. Par contre, les chiffres ne sont pas visibles par les participants. Figure extraite
de Freitas et al. (2020). C. Les participants équipés de marqueurs pour la capture de mouvement, devaient
réaliser une sequence en suivant des stimuli auditifs qui annongaient sur quelle cible (capteur de pression) poser
leurs pieds (1 et 3 pour le pied gauche, et 2 et 4 pour le pied droit). La position de départ est sur la cible 1 et 2
(comme sur la photo, extraite de Johannsen et al., 2022).

A notre connaissance, aucune étude s’est intéressée a I’ APseq explicite de taches locomotrices,
notamment adaptée de la SFTT, chez les personnes agées. De plus, aucune étude n’a examiné
spécifiquement I’évolution des représentations basées sur les objectifs ou sur le mouvement dans

le cadre d’une telle tache.
Consolidation.

Dans le contexte de ’apprentissage de tiches motrices globales ou d’habiletés sportives, les
résultats sur les profils de consolidation sont divergents. Certaines études ont rapporté des profils
de consolidation similaires aux taches de motricité fine (Christova et al., 2018 ; Schmid et al.,
2020 pour une revue) : une stabilisation des performances aprés une période d’éveil et une
amélioration aprés une période de sommeil équivalente (Blischke et al., 2008; Genzel et al.,
2012; Kempler & Richmond, 2012; Malangré et al., 2014). Par exemple, dans 1’étude de Genzel
etal. (2012), a partir du jeu Dance Stage sur Playstation, les participants devaient reproduire une
chorégraphie affichée sur un écran a l'aide de quatre fleches directionnelles (avant, arriere,
gauche et droite) sur un tapis de danse qui comportait les fleches équivalentes imprimées aux
positions correspondantes. Cette chorégraphie était répétée trois fois lors d’un pré-test puis de
nouveau trois fois lors d’un post-test, 12 heures plus tard, couvrant soit une période d’éveil, soit
de sommeil. Les performances étaient supérieures au post-test pour le groupe ayant connu une

période de sommeil durant la consolidation par rapport au groupe ayant eu une période d’éveil.
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D’autres études n’ont pas identifié de différence de performances aprés une consolidation
dépendante de 1’éveil ou dépendante du sommeil (Fig.22A ; Blischke et al., 2008; Freitas et al.,
2020; Gudberg et al., 2015).

Pour les taches de motricité globale, les études utilisant le paradigme avec SRTT adaptée aux
mouvements des pieds, n’ont pas évalué la consolidation (Du et al., 2017; Du & Clark, 2018;
Johannsen et al., 2022) ou pas spécifié les changements de performances hors ligne apres un tel
apprentissage (Olivier et al., 2021). Concernant 1’APseq explicite, les performances dans les
taches impliquant I’ensemble du corps se stabilisent apres 12 heures de consolidation, que ce

soit aprés une période de sommeil ou d’éveil (Fig.22B ; Freitas et al., 2020).
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Figure 22 | Exemples de consolidation des taches séquentielles de motricité globale.

A. Pour la version adaptée de la SFFT impliquant I’ensemble de la main (& droite), les profils de consolidation
sont différents de ceux observés pour la version classique (a gauche). Pour la version adaptée, les jeunes ont
des gains hors ligne (= 10%) similaires aprés une période d’éveil (bleu foncé remplissage plein) et une période
de sommeil (bleu foncé remplissage quadrillé). Chez les agés, seul le sommeil induit des gains. Figure adaptée
de Gudberg et al. (2015). * pour p<0.05 et ** p<0.01. B. Lors de la tiche séquentielle impliquant I’ensemble
du corps, le nombre d’appuis corrects est stable entre le post-test et le test de rétention, aprés 12 heures de
sommeil (groupe nuit, en remplissage plein) ou d’éveil (groupe jour, en remplissage quadrillé).

L’effet de I’age sur la consolidation d’une telle tache n’a jamais été testé. La consolidation des
taches séquentielles de motricité globale semble plus complexe et moins explorée. Elle pourrait
étre dépendante de divers facteurs, tels que la nature de la tache et son degré de difficulté ou

encore ’effecteur utilisé.

Apprentissage lent et rétention a long terme.

Seulement deux etudes ont exploré 1’APseq implicite des taches de motricité globale sur
plusieurs sessions chez des personnes jeunes et des personnes ageées atteintes de la maladie de
Parkinson (Olivier et al., 2021, 2022). Dans ces études, chaque essai de la version modifiée de
SRTT comportait 24 appuis (12 formant une séquence spécifique et 12 appuis aléatoires).
L’entrainement était composé de 6 blocs de 6 essais chacun. Chaque étude a inclus un groupe
ayant effectué un seul entrainement et un groupe ayant suivi trois (patients parkinsoniens) ou

cing séances consécutives (individus jeunes).
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Apres ces séances, leurs performances ont éte réévaluées a court terme aprés deux a quatre jours
sans pratique. Les résultats indiquent un avantage de I’apprentissage multisessions car les
performances apres 3 ou 5 séances d’entrainement étaient supérieures a celles aprés une seule
séance. De plus, pour tous groupes, les performances sont stabilisées aprés les jours sans

pratique, ce qui démontre une rétention a moyen terme.

/ CE QU’IL FAUT RETENIR \

Les HM fines impliquent peu de mouvements corporels, souvent la manipulation d*objets tout
en étant assis. Les HM globales nécessitent une grande implication musculaire avec des

mouvements du corps entier et/ou multi-articulaires.

L'apprentissage moteur séquentiel (APseq) explicite est principalement étudié avec des

mouvements des doigts, tels que les taches de tapotement des doigts (SFTT).

Trois phases composent 1I’APseq. L'acquisition est caractérisée par une augmentation rapide
des performances au cours de la premiére session d'apprentissage (apprentissage rapide).
Ensuite, il y a un apprentissage lent, ou les performances progressent légérement au fil des
sessions jusqu'a l'automatisation. La consolidation se produit sans autre pratique et renforce la
trace mnésique au fil du temps. Elle est dépendante du temps et du sommeil. Enfin, la rétention
a long terme maintient les HM en mémoire procédurale. Elle provient de la potentialisation a

long terme des réseaux neuronaux de la mémoire.

Les effets du vieillissement normal sur I’ APseq sont les suivants : I'acquisition et la rétention
sont relativement préservées, mais la consolidation est altérée. Bien que les performances
motrices aient tendance a diminuer avec I'age et a étre inférieures a celles des sujets jeunes
avant et apres apprentissage, les capacités d'apprentissage sont préservees. Les adultes agés

peuvent obtenir des améliorations significatives des performances.

Les connaissances sur I’APseq explicite de taches de motricité globale sont limitées, en
particulier chez les personnes agees. Les profils d’acquisition sont similaires a ceux des taches
de motricité fine, mais varient davantage sur la consolidation. Celle-ci pourrait étre dépendante
de divers facteurs, tels que la nature de la tache et son degré de difficulté ou encore 1’effecteur

utilisé.

Q’eu d’études ont directement comparé 1’ APseq explicite d’HM fines avec des HM globales. /
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4.4, Résultats neurophysiologiques.
4.4.1. Mémoires, apprentissage et une plasticité synaptique.

La plasticité neuronale est la capacité du SNC a modifier et réorganiser les structures existantes
et leurs fonctions associées, en réponse a I’apprentissage (Kolb et al., 2003; Cai et al., 2014).
C’est le fondement biologique du cerveau qui apprend (Taubert et al., 2010) et comme
initialement suggéré par (Hebb, 1949) : « Des neurones qui s activent en méme temps, sont des

neurones qui se lient ».

L’exécution répétée d’une activité, d’une tache ou d’un mouvement active un sous-ensemble de
neurones, renforgant ainsi les connexions synaptiques au sein de ces circuits neuronaux existants,
phénomeéne connu sous le nom de potentialisation a long terme (PLT). Elle a été démontrée pour
la premiére fois par Bliss et Lamo, (1973) dans I’hippocampe de lapin, puis a été observée au
niveau du cortex moteur chez le rat lors de 1’apprentissage procédural (Rioult-Pedotti et al.,
1998). Elle entraine des modifications entre les synapses du neurone pré et postsynaptique,
comme une augmentation de la quantité de neurotransmetteur libéré, du nombre et de la
sensibilité des récepteurs post-synaptiques. Le glutamate est le neurotransmetteur
majoritairement impliqué dans cette forme de plasticité. Il se fixent aux récepteurs
glutaminergiques de type NMDA (N-méthyl-D-aspartate) qui laissent entrer les ions Ca®*. Ces
derniers déclenchent une série de réactions chimiques qui finalement conduisenta la PLT (Fig.23
; Bruel-Jungerman et al., 2007 pour une revue). La potentialisation a court terme est une
augmentation temporaire de la force synaptique entre deux neurones a la suite d'une stimulation

répétée et soutenue. Elle persiste pendant quelques secondes a quelques minutes.

D’autres formes de plasticité ont été étudiées, notamment la dépression a long terme qui
correspond a un affaiblissement durable de la force de transmission des connexions synaptiques.
La plasticité peut étre considérée comme la variation de la capacité des neurones a transmettre
une information, qu’elle soit renforcée ou affaiblie et qui dépend de leur propre activité. Elle se
résume a un changement de gain, considéré comme la force de transmission d’une connexion.
La synaptogenése (la croissance de nouvelles synapses fonctionnelles) et la neurogenese
(naissance et croissance de nouveaux neurones), initialement considérées comme des processus
de plasticité limités au développement précoce, sont également impliquées dans les processus

de mémorisation chez I'adulte (Fuchs & Fliigge, 2014).

La plasticité engendre une reorganisation structurale et fonctionnelle a différentes échelles. Au
niveau microscopique, les modifications synaptiques vont, a une échelle plus large, modifier la

connectivité et la communication entre les différentes régions cérébrales.
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Figure 23 | La potentialisation a long terme.

A la suite d’une stimulation motrice (p.ex. jouer du piano), le glutamate reliché dans la fente synaptique se
fixe sur le récepteur APMA (bleu) perméable aux ions Na* qui entrent dans la cellule et provoquent la
dépolarisation locale de la membrane du neurone post-synaptique. Le récepteur NMDA (rose) est perméable
aux ions Ca?*. Dans sa conformation de base, ce récepteur est bloqué par un ion magnésium qui empéche le
glutamate de s’y fixer. Lors d’activations répétées de cette synapse, la libération de glutamate est accrue, les
récepteurs APMA laissent entrer plus d’ions Na* et la membrane post-synaptique est dépolarisée durablement.
Gréce a cette forte dépolarisation, 1’ion magnésium va se retirer des récepteurs NMDA, ce qui va permettre
I’entrée massive des ions Ca?* dans le neurone post-synaptique. Cet influx calcique active des voies de
signalisation, notamment celle des protéines kinases (CAMKII et PKC) qui provoquent une cascade de
réactions chimiques. Elles induisent des changements structurels (I’augmentation du nombre de récepteurs a la
surface de la membrane) et fonctionnels (1I’augmentation de sensibilité des récepteurs AMPA au glutamate,
synthése des protéines et activation de génes). Ensemble, ils conduisent & la PLT en renforgant durablement
les connexions synaptiques. Figures adaptées de https://lecerveau.mcqill.ca (droite) et de Bruel-Jungerman et
al., (2007).

4.4.2. Modele de Doyon : exploration neurophysiologique de I’apprentissage séquentiel.

L’ APseq résulte de la plasticité des réseaux cortico-striataux et cortico-cérébelleux (Fig.27 ;
Doyon & Benali, 2005; Doyon et al., 2018 pour des revues). Le premier associe les aires
frontales (M1, I’AMS et I’APM) avec le striatum et le cortex préfrontal. Le deuxiéme associe

ces mémes aires frontales avec le cervelet et le cortex pariétal.

Acquisition.

L’acquisition est caractérisée par une activation étendue de régions corticales et de structures
sous corticales, notamment des régions motrices (M1, AMS et APM), pariétales et préfrontales,
de I’hippocampe, du striatum et du cervelet (Grafton et al., 1998; Doyon et al., 2002, 2003). Les
réseaux cortico-striatal et cortico-cérébelleux interagissent pour élaborer la représentation
neuronale de la séquence. Avec les premiers essais d’une nouvelle tiche séquentielle des doigts,
une activité accrue des régions préfrontales est observée, régions engagées dans les processus

attentionnels (Jueptner et al., 1997).
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Les activations sont egalement importantes dans le striatum associatif et le cortex cérébelleux
qui sont respectivement intégrés aux reseaux de la planification et de programmation des
nouvelles séquences. Leurs activations sont d’ailleurs corrélées aux changements de
performance (vitesse d’exécution et transitions entre les éléments) lors de ’acquisition d’une
SFTT de 5 éléments (Orban et al., 2010). L hippocampe, en interaction avec le cortex prémoteur,
est aussi impliqué dans 1’émergence de la représentation spatiale de la séquence (Hikosaka et al.,
2002; Verwey et al., 2015; King et al., 2022).

Consolidation.

La consolidation est expliquée par la réactivation® du striatum sensorimoteur et de 1’hippocampe
pendant I’intervalle de temps sans pratique (Albouy, Fogel, et al., 2013; Albouy et al., 2015;
Fogel et al., 2017; King et al., 2022). Celle de I’hippocampe se produirait pendant des périodes
incluant le sommeil, et favoriserait la consolidation de la représentation spatiale de la séquence.
En revanche, celle des réseaux sensorimoteurs comprenant M1 et le striatum se produirait
pendant des périodes d’éveil, et favoriserait la consolidation de la représentation motrice de la

séquence (King et al., 2017 pour une revue).

Apprentissage lent et rétention a long terme.

Au fur et a mesure de 1’acquisition et des séances suivantes, la dynamique de la plasticité
cérébrale des différentes structures des réseaux cortico-striatal et cortico-cerébelleux évoluent
(Penhune & Doyon, 2002; Lehéricy et al., 2005; Penhune & Steele, 2012). Lehéricy et al. (2005)
ont suivi leur chronologie d’activation par IRMy, lors de I'APseq explicite d'une SFTT de 8
¢léments sur une période de 28 jours d’entrainement. Les participants s’entrainaient
quotidiennement pendant 15 minutes avec un suivi IRM¢ les 1% (J1), 14°™ (J14) et 28°™ jour
(J28). Le premier jour, les auteurs ont observé une diminution du signal BOLD dans le striatum
associatif et une augmentation progressive dans le striatum sensorimoteur, persistante dans cette
structure entre J14 et J28. Parallélement, I’activation du cervelet diminue progressivement a
mesure de l'apprentissage et de l'automatisation de la performance, de J1 a J28. Cela suppose
gue les mécanismes de correction d'erreurs du cervelet, essentiels pour la précision des premiéres
séquences réalisées, deviennent moins nécessaires a mesure que I'APseq progresse (Doyon et
al., 2003). En effet, au début de 1’acquisition, la vitesse et la précision d’une SRTT sont corrélées
a I’activation du cervelet. Puis, les gains en ligne sont associes a I’augmentation de 1’activité

dans M1. Cela indique que lorsque le sujet a atteint un niveau de performance asymptotique, la

> Dans les travaux récents, la réactivation correspond a la relecture de activité cérébrale pendant des périodes
de repos (King et al., 2022). Celle de I’hippocampe, initialement rapportée dans la littérature sur les rongeurs,
a récemment été appliquée a la recherche sur les humains grace au développement d'analyses de motifs
multivariées des données d'IRM:;.
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contribution fonctionnelle du réseau cortico-cerébelleux tendrait a diminuer, tandis que celle
réseau cortico-striatal resterait stable au fur et & mesure que les mouvements séquentiels
deviennent de plus en plus automatises (Penhune & Doyon, 2002; Doyon et al., 2003; Penhune
& Steele, 2012). De plus, le striatum sensorimoteur et les régions corticales motrices (M1, AMS,
APM) constituent le support structural de la représentation motrice de la séquence (Hikosaka et
al., 2002, Albouy et al., 2015). Et, ce réseau est réactivé lors de la récupération ou de la pratique
ultérieure (Penhune & Doyon, 2002).

En résumé, I’hippocampe ainsi que les réseaux cortico-striatal et cortico-cérébelleux sont
impliqués dans 1’acquisition d’une séquence de mouvement. La consolidation releve de
I’hippocampe et du striatum. Enfin, la rétention a long terme avec I’automatisation de la tache

séquentielle dépend uniquement du réseau cortico-striatal (Fig.24).

4 Automatisation
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Figure 24 | Implication des réseaux neuronaux engagés dans ’APseq.

Les symboles en forme de rectangle (m) et de triangle haut/bas (' ¥/ A) reflétent, respectivement, 'engagement
constant (noire), réduit (de plus en plus clair) ou accru (de plus en plus foncé) d'une structure particuliere au
cours de I’apprentissage de séquences motrices. CC : Cortex cérébelleux ; Hipp : Hippocampe ; NC : noyaux
cérébelleux ; STa: striatum associatif ; STs: striatum sensorimoteur. Le réseau cortico-striatal comprend le
striatum, les régions motrices (M1, I’AMS, I’APM) et préfrontale. Le réseau cortico-cérébelleux comprend le
cervelet, les régions motrices (M1, ’AMS, I’APM) et pariétale. Ces deux réseaux sont activés lors de la phase
d’apprentissage rapide (acquisition) d’une SFTT. Lors de périodes de sommeil, I’hippocampe est réactivé
favorisant la consolidation de la représentation spatiale de la séquence. Lors de périodes d’éveil, le striatum est
réactivé favorisant la consolidation de la représentation motrice de la séquence. Puis, seul le réseau cortico-
striatal est activé et réactivé lors de 1’apprentissage lent et I’automatisation de cette tiche. Figure adaptée de
Doyon et al. (2018).
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Vieillissement.

Chez les personnes agées, les déficits d’acquisition peuvent étre attribués a I’altération des
régions impliquées dans I'’APseq (King et al., 2013, pour une revue). La dégradation du réseau
cortico-striatal, avec 1’atrophie du cortex préfrontal et du striatum ainsi que la diminution de la
dopamine au sein de ce dernier, ont été associées aux performances plus faibles lors de
I’acquisition chez les 4gés par rapport aux jeunes (K. M. Kennedy & Raz, 2005; Floel et al.,
2008). Les changements structuraux et fonctionnels au niveau de 1’hippocampe et du striatum
expliqueraient aussi I’altération de la consolidation de 1’APseq (Fogel et al., 2017). Par
conséquent, la dynamique d’activation et les réseaux neuronaux sollicités lors de 1’ APseq sont

modifiés avec I’age.

Lors de différentes taches motrices, les personnes agées présentent une activité cérébrale
supérieure a celle des jeunes avec 1) une activation plus intense des zones motrices
controlatérales (AMS, APM, M1) et/ou 2) un recrutement supplémentaire de zones corticales et
sous-corticales dont le cortex moteur ipsilatéral (Mattay et al., 2002; Ward & Frackowiak, 2003;
Heuninckx et al., 2008; Rieckmann et al., 2010; Wang et al., 2019).

Par exemple, lors de la coordination des mouvements de la cheville et du poignet, Heuninckx et
al. (2008) ont démontré que le cortex frontal et le cervelet des personnes agées étaient davantage
activés. Ce recrutement additionnel était corrélé a leur performance. Rieckmann et al. (2010) se
sont aussi intéressés a 1’activité cérébrale lors d’une SRTT de 12 éléments chez des personnes
jeunes et agées. L entrainement consistait en 16 blocs de 36 essais, la moitié incluant la séquence
spécifique & apprendre. Chez les jeunes, I’acquisition de la SRTT était associée a une diminution
de I’activité de I’hippocampe et une augmentation de celle du striatum. Chez les agés, elle était
associée a une augmentation dans ces deux structures et dans le cortex préfrontal (Rieckmann et
al., 2010). Et, de maniere intéressante, le niveau d’activation supplémentaire dans ces régions
était corrélé a I’apprentissage de la séquence, avec des gains en ligne identiques entre les jeunes
et les &gés. Ainsi, cette plasticité neuronale, c'est-a-dire la suractivation des circuits cérébraux
existants peut étre interprétée comme compensatoire, permettant un APseq comparable a celui

des jeunes.

Cependant, ces adaptations fonctionnelles liées a 1’dge ne sont pas toujours benefiques. Selon
I’hypothese de dédifférenciation, les activations cérébrales accrues et additionnelles peuvent étre
inefficaces et non sélectives pour 1’apprentissage moteur (voir 1.3.2.Modifications fonctionnelles
lices a l’dge.). Cela refléterait ’incapacité du striatum et 1’hippocampe a compenser les
dégradations liées a I'age dans le striatum (Rieckmann et Backman, 2009 pour une revue).

Récemment, Burianova et al., (2020) ont montré que la plasticité liée a 1’age pouvait étre
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inefficace. Par rapport aux jeunes, les auteurs ont observé une suractivation dans la région de
M1 et des zones sensorimotrices, qui n’était pas corrélée aux performances. Puis, ils ont observé
une augmentation de la connectivité entre les aires motrices bilatérales dans le groupe des agés
par rapport aux jeunes, reflétant le recrutement supplémentaire du cortex moteur ipsilatéral, qui

était corrélé a une diminution des performances.

4.4.3. Role spécifique de M1 dans ’apprentissage.

L’ APseq se caracterise donc par une activation des réseaux cortico-striatal et cortico-cérébelleux
en constante évolution. Les régions motrices sont a leur interface et M1 est le point de départ de
I’exécution motrice. Grace a sa plasticité, M1 joue aussi un réle important dans 1’ APseq (Sanes

& Donoghue, 2000 pour une revue). Cette plasticité se déroule selon une chronologie distincte.

L'acquisition se traduit par une augmentation de 1’activité au niveau de M1, qui survient apres
un nombre limité d'essais, puis la rétention de la séquence apprise se traduit par une
représentation neuronale des effecteurs plus étendue dans M1 aprés un entrainement de plusieurs
semaines (Pascual-Leone et al., 1994, 1995; Karni et al., 1995, 1998; Toni et al., 1998; Bapi et
al., 2006; Matsuzaka et al., 2007; Reithler et al., 2010). Par exemple, Karni et al. (1995, 1998)
ont rapporté que la pratique d’une SFTT entrainait une augmentation significative et durable de

I’activation de M1.

En utilisant la stimulation transcranienne magnétique®, Pascual-Leone et al. (1994, 1995) ont
évalué cette plasticité suite a un entrainement de mouvements des doigts au piano. Dans leur
étude, une seule main a été entrainée au piano pendant 20 minutes et les représentations
corticales des fléchisseurs et des extenseurs des doigts ont été évaluées avant et apres chaque
entrainement pour les deux mains (Fig.25). Ce protocole a été répété pendant 5 jours consécutifs.
Les résultats ont montré que le territoire cortical impliqué dans I’exécution de la séquence s’est
étendu, illustrant la plasticité fonctionnelle rapide des sorties corticales associée a

I'apprentissage.

& Cette méthode consiste a appliquer une impulsion électromagnétique sur le scalp, ciblant une zone cérébrale
précise, qui excite les neurones pyramidaux lorsqu’une telle impulsion focalisée sur M1. Cela entraine une
contraction musculaire dans la main ou le bras et permet de cartographier la représentation corticale de ces
muscles.
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Figure 25 | Cartes motrices des fléchisseurs et extenseurs des doigts lors d’un apprentissage au piano.
Plasticité de M1 aprés un entrainement mesuré par stimulation transcranienne magnétique. La taille de la
représentation corticale pour les deux groupes musculaires (fléchisseurs et extenseurs des doigts) a augmenté
du jour 1 (avant I’expérience) aux jours 3 et 5. D'aprés un manuel TS SVT Bordas et selon I’article initial de
Pascual-Leone et al. (1995).

Sur le plan moléculaire, d’autres éléments apportent des preuves supplémentaires du réle de M1
dans I’acquisition et le maintien des HM acquises par apprentissage. Des études en spectroscopie
par résonnance magnetique ont montré que la diminution de GABA dans la région de M1 est
associée a I’amélioration des performances de taches séquentielles (Floyer-Lea et al., 2006;
Kolasinski et al., 2019; Maruyama et al., 2021). Récemment, une relation positive entre
I’augmentation du glutamate dans le cortex sensorimoteur et I’apprentissage d’une SRTT a eté
identifiée (Bell et al., 2023). Les gains en ligne d’une SFTT de 5 éléments sont corrélés a une
diminution du rapport GABA/glutamate dans M1, traduisant d’un équilibre en faveur de
I’excitation. Ensemble, ces études démontrent que ces changements neurochimiques facilitent

1’ APseq, en permettant aux neurones de M1 de s’activer plus facilement, favorisant sa plasticité.

En plus de sa contribution a 1’acquisition, M1 joue un role crucial dans le processus de
consolidation. Des études ont prouvé son implication immédiatement aprés l'entrainement
(Muellbacher et al., 2002). L’application d’une stimulation transcranienne magnétique répétitive
a 1 Hz (stimulation inhibitrice) sur M1 aprés I'entrainement annule les améliorations hors ligne
de I'APseq (Hotermans et al. 2008; Robertson et al., 2005; Tunovic et al., 2014).

Bien que les personnes agées soient toujours capables d'apprendre et que la capacité du cortex
moteur a se réorganiser lors de l'apprentissage de séquences motrices reste possible, elle
diminue. Cette réduction de I'efficacité de la plasticité dans M1 avec I'age pourrait également
expliquer les déficits d’acquisition et de consolidation de taches séquentielles (Sawaki et al.,

2003; Todd et al., 2010).
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4 CE QU’IL FAUT RETENIR A

L’apprentissage d’HM est permis grace a la plasticité neuronale. Les potentialisations a court
terme et a long terme et la dépression a long terme sont trois processus dynamiques et

complémentaires qui régulent les connexions synaptiques et I’activité neuronale.

En particulier, la PLT renforce les connexions entre les neurones, en augmentant leur capacité

a transmettre 1’information, notamment en activant les récepteurs NMDA.

L'APseq résulte de la plasticité des systémes cortico-striatal et cortico-cérébelleux, notamment

au niveau du cortex moteur primaire (M1).

Les altérations du systéme cortico-striatal et une plasticité diminuée de M1 liées au
vieillissement peuvent étre a l'origine du déclin de I’APseq. Cependant, des mécanismes de
compensation, notamment la suractivation cérébrale, peuvent, dans certains cas, compenser ces
déficits.

/

Dans le chapitre 1, nous avons exploré les fondements de la motricité volontaire et de
I'apprentissage moteur séquentiel. Dans le chapitre 2, nous allons nous intéresser a deux
méthodes spécifiques qui peuvent étre utilisées pour améliorer les performances motrices :

I'imagerie motrice (IM) et la stimulation transcranienne a courant continu (STCC)

Tout d’abord, nous examinerons I’IM, une approche qui consiste a se représenter mentalement
des mouvements sans les exécuter physiquement. Nous explorerons comment elle peut
influencer la plasticité neuronale et faciliter I’ APseq. Nous étudierons son influence a la fois sur
le plan comportemental et neurophysiologique, en examinant comment elle affecte

I'apprentissage moteur chez les personnes jeunes et agées.

Ensuite, nous nous intéresserons a la STCC, une méthode non invasive qui consiste en
I'application d'un faible courant électrique sur le cuir chevelu pour modifier I'excitabilité et la
plasticité cérébrale. Nous explorerons comment cette technique peut étre utilisée pour stimuler
spécifiqguement les régions cérébrales impliquées dans la motricité, améliorer la performance

motrice et faciliter I’ APseq.

Enfin, en intégrant les connaissances sur I’IM, la STCC et I’ APseq, nous étudierons le potentiel
de leur combinaison pour améliorer les performances motrices et faciliter une plasticité cérébrale

bénéfique.
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Chapitre 2 : L’imagerie motrice et la stimulation transcranienne a
courant continu

Préambule — Le dopage des cellules grises -

Souvenez-vous les JO approchent, et vous étes déterminés a apprendre ces pas de break-dance.
Les entrainements et la répétition de vos mouvements de break-dance portent leurs fruits, vous
commencez a acquerir, consolider et retenir ces enchainements de danse, vous étes presque
préts pour la démonstration prévue lors de la cérémonie d’ouverture. Mais la fatigue physique
engendrée par [’intensité de la pratique se fait de plus en plus ressentir, davantage pour votre
ami sexagénaire, qui de surcroit semble en difficulté d’apprentissage. VOUS VOUS étes surpris
pendant les pauses (de plus en plus fréquentes...) a refaire mentalement les enchainements dans
votre téte. Fervent supporteur, lors de la coupe de monde de Rugby 2023, vous avez vu de
nombreuses fois les buteurs de toutes les nations avoir leur routine avant de tenter les
pénalités...ils semblaient visualiser la trajectoire du ballon avant méme de [’avoir frappé ! Cette
visualisation mentale du mouvement, |’'imagerie motrice, permet d’améliorer leurs pourcentages

de réussite aux tirs. Que se passe-t-il quand vous répétez mentalement cette chorégraphie ?

Et si en plus de la pratique de |'imagerie motrice, vous dopiez vos cellules grises ? Voici la
promesse — sous tension — de la stimulation transcranienne a courant continu. Une batterie de
9 volts, des fils, quelques composants électroniques, deux éponges imbibées d’eau salée, cela
suffit pour « court-circuiter » votre cerveau. Les éponges fixées sur la téte permettent de faire
passer un courant électrique a travers le cerveau. De maniére basique, le courant circule dans
les cellules nerveuses, les stimulent l1égérement, ce qui les rend plus réactives. Cela développe
progressivement les liaisons nerveuses, qui de sentiers, deviennent peu a peu des autoroutes. De
nombreuses recherches font état des effets positifs de cette stimulation sur les fonctions
cognitives et motrices. Mais on ignore tous les effets de celle-ci lorsqu ‘elle est appliquée pendant

l’apprentissage moteur, qu’il soit par pratique physique ou d’imagerie motrice.

Extrait et adapté d’Horizons, magazine suisse de la recherche, mars 2023.
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1. L’imagerie motrice
1.1. Aspects généraux et théoriques.

L'imagerie mentale est la capacité de générer mentalement une expérience quasi-perceptive en
I’absence des stimuli externes appropriés (Ladda et al., 2021). C’est un processus utilisé dans la
vie quotidienne lorsqu'on imagine mentalement comment accomplir une tche ou résoudre un
probléme. Par exemple, lorsque vous assemblez un meuble en suivant des instructions, vous
pouvez visualiser les étapes et les pieces s’emboitant correctement, pour anticiper les

mouvements nécessaires.

L’imagerie motrice est un processus mental qui implique la simulation mentale d’un

mouvement sans [’exécuter physiquement (Guillot & Collet, 2008).

L'imagerie motrice (IM) est une forme spécifique d'imagerie mentale ou I'on imagine
mentalement une action sans la réaliser physiquement. Lors de 1’IM, on évoque mentalement les
sensations/perceptions associées a 1’action (proprioceptives, visuelles, auditives) en incluant les
aspects cognitifs tels que le but de 1’action et la planification tels que la chronologie d’une

séquence de mouvements.

Dans les consignes données aux participants, il leur est souvent demandé de supprimer tout
mouvement physique, ¢’est-a-dire de ne pas bouger. L’IM implique alors les mémes opérations
mentales (intention, planification, programmation) nécessaire a 1’élaboration du mouvement
physique (Fig.26). Cependant, elle différe au niveau des processus moteurs avec une commande
qui est inhibée ou partiellement inhibée” avant un déclenchement d’une activité musculaire
(Jeannerod, 1994; Jeannerod & Decety, 1995; Glover et al., 2020).

Tout comme lors de I’exécution physique, I’'IM utiliserait le modele prédictif pour anticiper les
conséquences sensorielles du mouvement imaginé (Miall & Wolpert, 1996; Papaxanthis, Pozzo,
et al., 2002; Papaxanthis et al., 2003, 2005). Les prédictions générées sont comparées aux
conséquences sensorielles désirées et attendu par le pratiquant. En cas de disparité, les
parameétres du mouvement imaginé peuvent étre ajustés. Ce contrdle anticipatif améliore alors
la programmation des mouvements imaginés a venir et permet la mise a jour des modeles

internes, méme sans exécution physique du mouvement (Fig.26).

" Dans ce cas, la commande motrice générée pendant la PIM est dite « subliminale », c’est-a-dire qu’elle ne
permet pas I’activation des motoneurones o.
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Figure 26 | Représentation d’un mouvement volontaire et implication des modéles internes.

L’IM reproduit les étapes d’intention, de planification et de programmation d’un mouvement. Le mouvement
imaginé est planifié et programme, et la commande motrice générée est inhibée au niveau de la moelle épiniere.
Une copie d'efférence de celle-ci serait quand méme transmise au modeéle prédictif. Le comparateur intégre ces
prédictions pour les comparer aux conséquences sensorielles souhaitées. S’il détecte un écart, il génére un
signal d'erreur. Ainsi, ces retours sensoriels internes disponibles peuvent améliorer la programmation du futur
mouvement imaginé.

La pratique de l'imagerie motrice est la répétition mentale du mouvement alors que la

pratique physique (PP) est sa répétition physique.

La pratique de I'imagerie motrice (PIM) a été utilisée dans le sport de haut niveau bien avant
d'étre scientifiquement validée. Les athletes 1’utilisent souvent pour améliorer leurs
performances en s'entrainant mentalement a exécuter les mouvements propres a leur sport. Par
exemple, lors de la coupe du monde de rugby, nous sommes familiers avec I'image de Thomas
Ramos qui se prépare mentalement en visualisant la trajectoire du ballon entre les poteaux avant
de tenter sa pénalité.® Depuis la premiére étude ayant proposé une synthése des travaux (Feltz &
Landers, 1983), la PIM bénéficie désormais d'un solide soutien scientifique en ce qui concerne
ses effets positifs sur I'apprentissage moteur et les performances motrices (voir Schuster et al.,
2011 pour une revue). Son champ d'application s'est considérablement élargi, notamment avec
son utilisation bénéfique chez les personnes agées en bonne santé (Kalicinski & Lobinger, 2013;
Marusic & Grosprétre, 2018 pour des revues). Mais la recherche dans cette population est moins
développée que chez les populations pathologiques (Zimmermann-Schlatter et al., 2008;
Malouin et al., 2013 pour des revues). La PIM permet de contourner certaines limitations

physiques liées a I'age en offrant une alternative a la PP intensive.

8 Au moment ou ses lignes sont écrites (le 05.07.2023), j’imagine que Thomas Ramos sera bien le numéro 15
et buteur de I’équipe de France !
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1.1.1. Les différents types d’imagerie motrice et les modalités.

Imagerie motrice explicite et implicite.

Dans ce travail de thése, nous nous centrerons exclusivement sur I’IM explicite, lorsque 1’action
imaginée est générée intentionnellement. Cependant, I’IM peut étre induite plus implicitement.
Par exemple, lors d’exercices de rotation mentale, les personnes doivent déterminer la latéralité
de mains présentées a I'écran dans différentes orientations. Elles imaginent alors leurs propres
mains pour répondre sans qu’une instruction sur la nature du travail mental soit explicitée

(Parsons et al., 1995).

Les modalités sensorielles de ’imagerie motrice.

L'IM peut étre réalisée selon une modalité kinesthésique et/ou visuelle (Guillot et al., 2009).
L’IM kinesthésique est basée sur les sensations inhérentes au mouvement, la force produite,
I’amplitude articulaire, la pression exerceée sur une articulation. Elle se construit sur les
informations proprioceptives musculaires, articulaires et vestibulaires. L’IM visuelle consiste a
construire la représentation du mouvement, a le visualiser. Les psychologues font une distinction
en fonction de la perspective a ’origine de I’IM : on peut se représenter de 1’extérieur (comme
un observateur) ou «de I’intérieur » (comme un acteur). Pour la premieére, il s’agit d’une
visualisation & la 3°™ personne de soi-méme ou de celle d’une autre personne. Autrement dit, la
personne est spectatrice de l’action, elle I’imagine tout en étant a I’extérieur d’elle. La
perspective interne est une visualisation a la 1" personne, comme si on se représentait la scéne

a partir de ses propres informations visuelles. La personne est actrice de 1’action.

1.2. Evaluations des capacités d’imagerie motrice.

Comprendre si et comment un individu imagine un mouvement est une question majeure. Y
répondre est compliqué, étant donné qu’il s’agit d’une activité mentale, par définition non
observable. L’IM peut étre évaluée via différentes mesures indirectes avec des tests
psychométriques et comportementaux et des mesures directes de I'activité du SNC et du SNP
(Guillot & Collet, 2008; Collet et al., 2011).

Dans I’IM explicite, deux dimensions sont classiquement étudiées : i) la vivacité, qui représente
la netteté et ’intensité des représentations motrices et ii) les caractéristiques temporelles des
mouvements imaginés représentant 1’adéquation de la durée de la séquence imaginée a celle du
mouvement physique. L’évaluation des capacités d’IM au cours d’un protocole incluant la PIM
a deux objectifs : 1) déterminer les capacités des participants a se représenter une action, ce qui
constitue une évaluation initiale préalable a ’entrainement, et 2) évaluer la qualit¢ de I'IM

pendant I’entrainement afin de controler celle-ci.
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Au challenge de I’évaluation des capacités d’IM, s’ajoute des interrogations sur la préservation
de celles-ci durant le processus de vieillissement (Saimpont et al., 2013, pour une revue). Ainsi,
dans cette section, nous examinerons les differentes mesures, les corrélats de I’'IM avec

I’exécution physique et I’impact du vieillissement.

1.2.1. Mesures psychométriques.

Plusieurs questionnaires évaluent subjectivement les capacités d’imagerie. Parmi eux, le
Kinesthetic and Visual Imagery Questionnaire (KV1Q, Malouin et al., 2007) évalue la vivacité
de I'IM, c’est-a-dire la capacité d'une personne a imaginer de facon vivace des sensations
kinesthésiques et visuelles. 1l comprend 10 mouvements simples impliquant les membres
supérieurs, inférieurs et le tronc. Pour chacun, le participant effectue d’abord une exécution
physique, puis I’exécution mentale en utilisant la modalité visuelle interne. Puis, dans un
deuxieme temps, il effectue a un nouveau le mouvement physiquement, suivi d’une imagerie
kinesthésique. Il évalue alors la clarté des images mentales et I'intensité des sensations percues
en utilisant une échelle de type Likert a 5 niveaux, allant de 1 (pas d'image/aucune sensation)

jusqu’a 5 (image aussi claire qu'un film/sensations aussi intenses qu’en faisant I’action).

La vivacité auto-rapportée par questionnaire montre que les personnes agées sont capables de
créer des images et des sensations de mouvements (Malouin et al., 2007, 2010; Saimpont et al.,
2015; Rulleau et al., 2018; Ruffino et al., 2019), avec, par exemple, des scores moyens de
vivacité supérieurs a 3 au KVIQ (Nicholson et al., 2018). En revanche, lors de taches d'IM
visuelle dans une perspective interne, les personnes agées obtiennent des scores moins éleves
par rapport aux sujets plus jeunes (Mulder et al., 2007; Malouin et al., 2010). La dominance
visuelle, avec des scores plus élevés pour cette modalité par rapport a la kinesthésique, n'est pas
toujours observée chez ces derniéres (Saimpont et al., 2012; Subirats et al., 2018). Ce phénomeéne
serait lie & un déclin plus prononcé de leur mémoire de travail visuospatiale par rapport a la
modalité Kinesthésique (Malouin et al., 2010; Schott, 2012).

Les participants peuvent avoir des difficultés a exprimer précisément leurs représentations
mentales. Il a d’ailleurs été rapporté une variabilité importante dans les scores auto-déclarés chez
les personnes jeunes et agees. C'est pourquoi il est important d'inclure d'autres parametres

objectifs pour compléter la mesure des capacités d'IM.
1.2.2. Mesures comportementales.

La préservation de la durée du mouvement est également un facteur déterminant de la qualité de
I’IM. La chronométrie mentale est une méthode fiable qui consiste a chronométrer et comparer

les durées d'exécution et d’imagination (Malouin et al., 2008). Il y a normalement une similarité
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entre les deux. Cela a été demontré pour différentes HM fines, telles que I’écriture ou le dessin,
ou des HM globales, comme la locomotion (Decety et al., 1989; Papaxanthis, Pozzo, et al., 2002
et Guillot & Collet, 2005, pour une revue). L’IM est estimée de bonne qualité lorsque le ratio
durée du mouvement imaginé / durée du mouvement exécuté est voisin de 1, par excés ou par

défaut, indiquant une similitude temporelle est élevée (i.e., isochronie).

Le principe d’isochronie est justifié par le fait que les regles du contrdle moteur et les contraintes
du mouvement qui Sappliquent a 1’exécution physique sont également intégrées par la
représentation mentale. Par exemple, la durée d’une représentation mentale augmente
proportionnellement a la distance a parcourir et a la difficulté de la tache, conformément a la loi
de Fitts® (Decety et al., 1989; Decety & Jeannerod, 1995; Papaxanthis, Schieppati, et al., 2002;
Papaxanthis et al., 2003; Courtine et al., 2004; Papaxanthis et al., 2005; Bakker et al., 2008).
L’isochronie entre IM et exécution se justifierait par I’engagement des modeles internes, qui
prédisent les conséquences sensorielles des mouvements représentés de la méme maniére qu’ils
le font pour les mouvements physiquement exécutés (Fig.26). En effet, Kilteni et al., (2018) ont
mis en évidence que lors de I’'IM, le modele interne génére des prédictions sensorimotrices

proches de celles des mouvements physiques.

Chez les personnes agées, la similitude temporelle entre I’'IM et I'exécution du mouvement a
aussi été observée pour des mouvements simples tels que pointer des cibles (Personnier et al.,
2008; Skoura et al., 2005) et pour des mouvements habituels et quotidiens de I'ensemble du
corps : marcher sur de courtes distances, se lever/s'asseoir (Schott & Munzert, 2007; Skoura et
al., 2005). Des résultats similaires ont été observés lors de taches de motricité globale, une tache
de Timed Up and Go®° (Fig.27A ; Subirats et al., 2018). Néanmoins, plusieurs facteurs viennent
altérer la similitude temporelle chez les personnes agées : si la tache est complexe ou réalisée
avec le membre non dominant ou si les contraintes spatio-temporelles sont élevées (Skoura et
al., 2005, 2008; Personnier et al., 2010; Saimpont et al., 2012; Rulleau et al., 2018; Nicholson et
al., 2018). Par exemple, pour deux SFTT de 3 éléments et de 5 éléments, les participants etaient
plus rapides mentalement. Cependant, les auteurs ont trouvé une corrélation positive entre les
temps d’IM et d’exécution (Fig. 28B ; Cagola et al., 2013).

9 La loi de Fitts établit une relation entre la difficulté d'une tache motrice et le temps nécessaire pour
I'accomplir. La durée nécessaire pour atteindre alternativement deux cibles différentes dépend de la distance
qui les sépare et de leur taille. Plus la distance est grande et plus la cible est petite, plus le temps de mouvement
est long.

10 e « Timed Up and Go » est une évaluation clinique pour mesurer la mobilité et I'équilibre d'une personne.
Il s'agit d'un test ou le sujet se leve d'une chaise, marche sur une courte distance, fait demi-tour, revient a la
chaise et s'assoit a nouveau. Le temps nécessaire pour effectuer cette tche est mesuré.
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De plus, I’IM dans une position congruente par rapport au mouvement a imaginer (debout lors
de I’imagination de la marche) faciliterait I’IM par rapport a une position incongruente (assise)

chez des sujets jeunes et agés (Saimpont et al., 2012).
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Figure 27 | Similitude temporelle entre I’IM et I’exécution pour des taches de motricité fine et globale.
A. Les caractéristiques temporelles d’une tache de Timed Up and Go sont respectées lors de I’IM chez des
jeunes et des agés. Figure adaptée des données de Subirats et al. (2018). B. Pour deux SFTT, les participants
jeunes (en foncé) et &gés (en clair) sont plus rapides mentalement (en jaune) que physiquement (en bleu). Cette
sous-estimation de la durée des représentations mentales pourraient provenir de la faible durée des séquences.
Figure adaptée des données de Cacola et al. (2013).

En résumé, 1’isochronie est un indice fiable des capacités d’IM (Guillot et al., 2012) qui montre
une équivalence fonctionnelle des processus de planification et de programmation qu’ils
conduisent a une exécution physique ou représentée du mouvement. Chez les personnes agées,
les capacités d’IM restent bien préservées s’il n’y a pas d’atteinte de la mémoire de travail
(Schott, 2012). Leur capacité a imaginer des mouvements simples ou courants est préservée mais
elle est altérée pour des mouvements difficiles ou inhabituels (Saimpont et al., 2013 pour une

revue).
1.2.3. Mesures neurophysiologiques.

La mesure des corrélats physiologiques de I’IM compléte la chronométrie mentale. Ils peuvent
étre périphériques (activité musculaire, oculaire et électrodermale) et centraux (activité cérébrale
électrique, magnétique et métabolique [Guillot & Collet, 2008; Collet & Guillot, 2009; Guillot
et al., 2009; Collet et al., 2011, 2013; Guillot et al., 2014]). Dans le paragraphe suivant, nous

nous intéressons uniquement aux configurations d’activation cérébrale lors de I’'IM.

Régions cérébrales activées durant I’IM.

La neuroimagerie a montré que I’'I[M de mouvements de doigts induisait des activations
cérébrales similaires a celles de mouvements exécutés. Ces réseaux neuronaux communs

incluent le cortex préfrontal, prémoteur (en particulier I’AMS) et I’aire motrice primaire (M1) ;
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le cortex pariétal, notamment S1 et S2 ; les noyaux gris centraux ; le cervelet (voir (Munzert et
al., 2009; Hétu et al., 2013; Di Rienzo et al., 2016 pour des revues).

L’interprétation de ces partages neuronaux est assez simple : chaque fois qu'il y a superposition
des aires activées lors de I’exécution physique et représentée, les processus neurophysiologiques
sous-jacents sont similaires (Jeannerod, 1994, 2001). Ce constat renforce 1’hypothése d’une
équivalence dans la planification, la programmation et méme 1’exécution motrice que 1’on
exécute réellement un mouvement ou qu’on se le représente (Guillot et al., 2014). Néanmoins,
il existe des différences d’activation cérébrale (Fig.28) (Hanakawa et al., 2008; Hardwick et al.,
2018).

De plus, la modalité d’IM module ’activité corticale. L’IM visuelle active davantage les régions
occipitales et pariétales, tandis que I’IM kinesthésique mobilise principalement les régions
motrices corticales, sous corticales et le cortex pariétal inférieur (Guillot et al., 2009). De méme,
I’IM a la premiére personne montre un schéma d’activation plus proche de celui observé pendant

I’exécution physique que I’IM a la 3° personne (Lorey et al., 2009).

Réseaux neuronaux en Imagerie motrice (IM)

W EP>IM M EP=IM B IM>EP

Figure 28 | Les réseaux neuronaux de l'imagerie motrice et I’exécution d’une SFTT.

L’activité cérébrale induite par I’'IM (en haut en bleu clair) est observée dans des régions préfrontales et
sensorimotrices, notamment dans le cortex prémoteur, le cortex pariétal inférieur et le cervelet. Celle liée a
I’exécution (au milieu en violet) est observée dans les régions sensorimotrices, les noyaux gris centraux et le
cervelet. La comparaison des deux (en bas) montre 1) une activité prédominante pour 1’exécution (en rouge)
dans la région motrice centrale gauche, la jonction pariéto-temporale ainsi qu’une partie du cervelet ; 2) une
activité prédominante pour I''M (en vert) dans le sillon frontal supérieur gauche, les sillons précentraux
supérieurs bilatéraux, les parties médianes du gyrus frontal supérieur et le cortex occipital droit ; et 3) une
activité commune a 1’exécution et a I'IM (en bleu) largement distribuée dans les régions frontopariétales, le
cortex occipital et le cervelet. Figure adaptée de Hanakawa et al. (2008).
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D’autres études se sont intéressées a 1’activation des réseaux cérébraux durant I’IM de postures
ou de locomotion (Malouin et al., 2003; Bakker et al., 2008; Ferraye et al., 2014; Taube et al.,
2015; pour une revue voir Dijkstra et al., 2020). Les réseaux cortico-striatal et cortico-
cérébelleux sont activés lors de I’IM d’une régulation posturale, mais 1’activité du cortex
prémoteur et du cervelet est plus prononcée lors de 1’équilibre dynamique (debout avec des
perturbations médio-latérales) que lors de 1’équilibre statique (debout sans perturbation ; Taube
et al., 2015). Lors de tiches d’IM nécessitant un contrdle postural, I’APM, le CPFdI gauche et
le lobule pariétal inférieur gauche sont majoritairement activés, a des niveaux €levés. En
particulier, ’AMS est plus activée lorsque les conditions sont plus exigeantes : I’'IM d’une
marche précise comparativement a 1’IM d’une marche en ligne droite (Malouin et al., 2003).
L’IRM¢ comparant I’IM de la marche des personnes agées a celle des jeunes montre une
activation préfrontale accrue (Allali et al., 2014) ainsi que des aires somatosensorielles,
vestibulaires et visuelles (Zwergal et al., 2012). Sacheli et al. (2020) ont montré que 1’IM de la
marche n’activerait pas de régions cérébrales supplémentaires chez les personnes agées en bonne

santé, a condition que 1’isochronie entre IM et exécution soit respectée.

Le rythme sensorimoteur.

Aux cotés de I'IRMy, I’EEG est mesure l'activité €électrique corticale de maniére non invasive,
avec une haute résolution temporelle (ms). Le signal EEG enregistré sur le scalp integre les
potentiels postsynaptiques des neurones corticaux, les plus proches du cuir chevelu. Le nombre
d’¢éléments neuronaux activés de maniere synchrone détermine 1’amplitude des oscillations, ainsi
que leur fréquence. Une activité neuronale synchronisée est caractérisée par des oscillations
lentes et de grandes amplitudes et inversement lorsqu’elle est désynchronisée (Singer, 1993).
Les fréquences d’activité sont delta, (<4Hz), théta (4-7Hz), alpha (8-15Hz), béta (15-35Hz) et
enfin gamma, (>35Hz ; Kumar & Bhuvaneswari, 2012).

L’augmentation de I’excitabilité des neurones corticaux produit un EEG dit « désynchronisé »
(Steriade & Llinas, 1988) pendant laquelle I'amplitude des oscillations est réduite. Cette
observation a été corroborée par des études combinant IRM¢ et EEG. Elles ont montré une
correlation négative entre I'amplitude des oscillations alpha et le signal BOLD (Nunez &
Silberstein, 2000; Laufs et al., 2003). Ainsi, la désynchronisation de I’EEG est un signal fiable
de I’activation neuronale, tandis que la synchronisation indique une désactivation corticale
(Pineda, 2005). Le vieillissement physiologique induit des changements progressifs de la
fréquence, de la puissance, de la morphologie et de la distribution des ondes cérébrales au repos.
Les oscillations a la fréquence alpha sont les plus affectées, avec une réduction de leurs

amplitudes (Ishii et al., 2017, pour une revue).

70



Les changements de I’activité rythmique de I’EEG se produisent spontanément, en fonction des
variations de notre éveil, mais sont également induits par des événements spécifiques.
L’amplitude des ondes alpha varie au niveau occipital a la simple fermeture des yeux. Ce
processus a été appelé « désynchronisation a I’événement » par Pfurtscheller & Aranibar (1977).
Ainsi, 1’évolution des rythmes cérébraux peut étre quantifiée pendant une tiche, par les
désynchronisations et synchronisations liées a I'evénement (DLE et SLE). Méthodologiquement,
le signal électrique est élevé au carré (WV?) pour produire des valeurs de puissance qui sont toutes
positives car, a I’origine, une différence de potentiel peut prendre la valence positive ou négative.
La DLE marque une diminution de la puissance des oscillations dans une bande de fréquence (et
une localisation spécifique) par rapport a une puissance de repos (Fig.30).

La modification de l'activité des rythmes joue un réle dans le contréle moteur (Pfurtscheller &
Berghold, 1989; Neuper et al., 2006). Le rythme sensorimoteur est spécifique et correspond aux
fréquences alpha (8-12 Hz) et béta (13-30 Hz). Dans le systéeme de placement des électrodes 10-
20, ce rythme est enregistré par les électrodes fronto-centrales, centrales et centro-pariétales. Il
est fréquent sur 1’aire M1 gauche (électrode C3) et M1 droite (électrode C4). En réponse a
I’exécution de mouvement, notamment ceux de la main, une DLE est observée sur le cortex
sensorimoteur controlatéral, et principalement au niveau C3, pour les fréquences alpha et béta
(Pfurtscheller, 2001; Cannon et al., 2014; Zabielska-Mendyk et al., 2018).

I1 est possible de suivre les variations d’amplitude de la DLE au cours du mouvement, en
calculant le taux de réduction de la puissance par rapport a la ligne de base. La DLE débute en
moyenne 1500 a 2000 ms avant le mouvement, traduisant 1’activation précoce de la région
sensorimotrice controlatérale lors de la préparation a I’action. Elle se poursuit tout au long de
I’exécution du mouvement. A la fin, on observe une brusque SLE ou rebond de synchronisation

(Fig.29 ; Derambure et al., 1997; Graimann & Pfurtscheller, 2006).

Une récente revue de littérature a examiné I'effet du vieillissement sur le rythme sensorimoteur
(Inamoto et al., 2023). Lors d’un mouvement volontaire, les personnes agées présentent une
augmentation de DLE, avec une amplitude plus forte ainsi qu’un début plus précoce et une fin
plus tardive (Fig.35 et Fig.40A). La DLE est moins focalisée et sa dominance controlatérale dans
la région centrale diminue chez les personnes agées, avec une diffusion plus étendue sur le cuir

chevelu (p.ex. enregistrée par C3, lors de mouvement de la main droite). De plus, a la fin du

11 Ce systéme d'emplacement des électrodes en 10-20, proposé par la Fédération Internationale des Sociétés
d'Electroencéphalographie et de Neurophysiologie Clinique en 1958, est devenu la norme internationale pour
I'enregistrement de I'EEG. Il offre une méthode cohérente et reproductible avec des électrodes placées a des
distances relatives de 10 % ou 20 % entre les repéres craniens sur la téte.
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mouvement, on observe un rebond de synchronisation (SLE) plus ample (Derambure et al., 1993;
Labyt et al., 2003, 2004).
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Figure 29 | Désynchronisation liée a I'évenement.

A. La puissance (1V?) en fonction du temps. Le temps zéro correspond au début de 1’événement. La DLE est
caractérisée par une diminution de puissance (en bleue) par rapport a la puissance de référence, relevée avant
I’événement (Trer.). La SLE (en rouge) correspond a 1’augmentation de la puissance par rapport a celle de la
période de référence. B. Le pourcentage de la DLE a été évaluée selon un ratio : DLE (%) = 100 * ((E-R) / R),
avec E la puissance des oscillations durant le mouvement (un intervalle de 125 ms, établi entre 0 et 1 seconde
apres le mouvement) et R la puissance des oscillations durant la période de repos (de -3 a -2 secondes avec le
mouvement). Le schéma temporel de la DLE est similaire entre les deux groupes, mais 1’amplitude de la DLE

est plus forte chez les personnes agées (73% contre 31% chez les jeunes). Figure adaptée de Derambure et al.
(1993).

L’IM d'une tache induit les processus oscillatoires similaires a ceux impliqués dans son
exécution, notamment une DLE liée temporellement au début de I’imagerie du mouvement, quel

que soit le segment corporel mobilisé, mains, pieds ou langue (Fig.30A; Pfurtscheller et al.,
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Figure 30 | Désynchronisation liée a I'événement durant I’IM et effets de la complexité de la tache et de
la modalité d’exécution du mouvement sur les signatures de désynchronisation.

A. Lors de I'IM de mouvements de la main droite, on observe une DLE sur le cortex moteur controlatéral
(électrode C3) et ipsilatéral (électrode C4) dans les bandes spécifiques du rythme sensorimoteur (alpha et béta).
Figure adaptée de Pfurtscheller et al. (2006). B. Représentation de la DLE lors d’une SFTT de trois niveaux de
complexité, réalisée physiquement ou mentalement. La DLE (dans la bande de fréquence alpha) augmente (i.e.
la puissance diminue davantage) avec la complexité des mouvements exécutés ou imaginés. Figure adaptée de
Zabielska et al. (2018).
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Lors de I’IM ou I’exécution physique d’une SFTT, la complexité de la tdche, modulée par la
longueur des séquences, augmente les signatures de DLE observées (Fig.30B; Zabielska-
Mendyk et al., 2018). Lors d’une tache de force, la vivacité de 1’IM kinesthésique auto-rapportée
par questionnaire est associée a la similarité de I’amplitude de la DLE entre 1’exécution et I’IM.
Autrement dit, plus le score d’IM kinesthésique est ¢levé, meilleure est 1’équivalence
neurofonctionnelle entre exécution et IM (Toriyama et al., 2018). Néanmoins, comparativement

a la DLE induite par I’action, celle générée par I’IM est moins ample (Duann & Chiou, 2016).

En clinique, les interfaces cerveau-machine sont des technologies prometteuses pour aider des
patients atteints d’un handicap a controler leur activité cérébrale. Elles établissent une
communication directe entre le cerveau et un ordinateur ou un dispositif externe. Elles
permettent & leur porteur de réguler son activité cérébrale en temps réel grace a des rétroactions
biologiques. Elles offrent ainsi des possibilités de soutien a la récupération motrice aprés un
accident vasculaire cérébral par exemple. Un retour possible d’information est la conjonction de
I’IM avec I’EEG. Pour que cette interface soit fonctionnelle et spécifiques aux besoins des

patients, on doit controler I’effet de 1’age sur la signature neurophysiologique de I’'IM (Fig.31).
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Figure 31 | Evolution de la désynchronisation lors de la PP et la PIM chez des personnes jeunes et des
agées lors d’une tiache de rétrocontrole biologique.

Lors de la tache de rétroaction par EEG, les participants déplacaient physiquement ou mentalement une balle.
La 1% zone grise correspond a la croix de fixation précédant les essais imaginé ou physique. La 2°™ zone grise
correspond 4 la fenétre temporelle de I’IM et I’exécution physique, avec ’intervalle extrait pour ’analyse (0,5
a 4,5 secondes). Les résultats montrent une DLE plus prononcée dans les régions sensorimotrices
controlatérales (en bleu) par rapport aux régions ipsilatérales (en rouge) pour I’exécution physique (partie A)
et ’IM (partie B). La latéralisation de la DLE liée a ’exécution est similaire entre les deux groupes d’age
(partie A). La DLE associée a I’IM est plus latéralisée chez les participants jeunes que chez les participants
agés (partie B). Figure adaptée de Zich et al. (2017).
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/ CE QU’IL FAUT RETENIR \

L’imagerie motrice (IM) explicite mobilise® une modalité visuelle et/ou kinesthésique,

évaluées par leur vivacité (clarté des images et intensité des sensations).

Les mouvements imaginés ont, théoriquement®®, des durées similaires aux mouvements réels.
Tous deux suivent les mémes regles du contréle moteur, probablement en utilisant le méme

modele interne de prédiction, attestant ainsi une équivalence temporelle.

En plus des questionnaires auto-rapportés, la chronométrie mentale, et 1’enregistrement des

corrélats neurophysiologiques permettent ainsi d’évaluer objectivement la qualité de I’IM.

L’IM active un ensemble d'aires frontales, pariétales et cérébelleuses qui se superposent en
partie sur les réseaux cérebraux de l'exécution motrice. Elle a une signature neuronale de
désynchronisation proche de celle de I’exécution. Les mouvements imaginés sont alors
fonctionnellement équivalents a ceux exécutés, en termes d'intention, de planification et
programmation motrice, permettant de justifier [’utilisation I'IM pour améliorer les

performances motrices.

Dans 1’ensemble, les capacités des personnes ageées a imaginer des mouvements sont
préservées, sauf lorsque la contrainte de la tache est trop forte par rapport aux mouvements

habituels de la vie quotidienne.

& _/

12 En fait, il existe autant de formes d’imagerie que de modalités sensorielles. Dans le domaine de la motricité
les principales formes d’imagerie sont I'IM visuelle et kinesthésique, auxquelles on peut ajouter une IM
auditive et tactile.

13 « Théoriquement » car on observe une distorsion du temps lorsqu’on se représente un mouvement de courte
durée (on surestime la durée du mouvement imaginé) ou un mouvement de longue durée, surtout s’il est
cyclique, répétitif auquel cas on sous-estime sa durée par IM.
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1.3. Apprentissage moteur séquentiel et imagerie motrice.

Les revues sur les études comportementales et en neuroimagerie ont conclu que la PIM améliore
les performances en termes de vitesse, de précision et d’efficacité (combinaison de criteres
objectifs et subjectifs), que cela soit en ligne ou hors ligne, pour diverses taches (Di Rienzo et
al., 2016; Ruffino et al., 2017a).

@)
Vitesse | * 10%
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Précision; r- )
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Figure 32 | Paramétres des mouvements améliorés lors de I'apprentissage par imagerie motrice.

& Absence d’effet, + Effets positifs en ligne et hors ligne lors de diverses tiches motrices apprises par PIM.
La PIM améliore la vitesse, la précision et ’efficacité. L’efficacité du mouvement est une variable qui
comprend des critéres objectifs (coordination des mouvements, taux de réussite) et subjectifs (évaluations
relatives a la qualité d’exécution technique). Figure adaptée de Di Rienzo et al. (2016).

Cependant, les effets de la PIM varient en fonction de certains facteurs tels que le type de tache,
I'expérience ou la quantité de pratique (Ladda et al., 2021). Dans le chapitre 1, nous avons
observé que les performances des taches séquentielles 1) augmentent rapidement durant la
premiere session d’apprentissage (1’acquisition) et 2) se stabilisent ou augmentent modérément
apres une phase de consolidation dépendante du sommeil ou de 1’éveil. Dans la partie suivante,

nous vérifions si ces principes s’observent lors de la PIM.

1.3.1. Résultats comportementaux

Les résultats comportementaux montrent des effets positifs de la PIM sur I’APseq en ligne et
hors ligne (Debarnot et al., 2009, 2010, 2012, 2015; Avanzino et al., 2009; Gentili et al., 2010;
Sobierajewicz et al., 2017; Bonassi et al., 2020; Ruffino et al., 2021). Chez les personnes agées,
I’IM améliore aussi les performances par rapport a I’absence d’entrainement pour une variéte de
taches. Les résultats sont souvent inférieurs a ceux des jeunes (Boraxbekk et al., 2016; Jiang et
al., 2016; Kalicinski et al., 2016; Rulleau et al., 2018; Ruffino et al., 2019; Marusic & Grosprétre,
2018). Dans cette partie, nous exposons des études portant sur I’entrainement par PIM chez des
personnes jeunes et des agees, a la fois sur des taches de motricité fine et de motricité globale.

Nous aborderons aussi les avantages éventuels de combiner PIM et PP.
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Les taches séquentielles de motricité fine.

Debarnot et al. (2009) ont examiné I'acquisition et la consolidation d'une SFTT explicite de 8
éléments, apprise par PIM ou PP. Les participants ont répété la séquence physiquement (groupe
PP) ou mentalement (groupe PIM) pendant 12 blocs de 30 secondes, avec des pauses de 20
secondes, pour une durée totale de 9 minutes. Avant et aprés I’entrainement, ils ont répété
physiquement la séquence pendant 4 blocs de 30 secondes. Les deux groupes ont montré une
acquisition similaire, avec une augmentation du nombre de sequences correctes de 46% pour le
groupe PP et de 44% pour le groupe PIM. Pour examiner la consolidation, un test de rétention a
été effectue, aprés une période de 12 heures incluant, soit une nuit de sommeil, soit une période
d’éveil pendant la journée (seulement pour le groupe PIM). Le groupe ayant bénéficie d'une
consolidation pendant le sommeil a montré une amélioration de performance de 13% pour le
groupe PP et de 10% pour le groupe PIM, sans différence significative entre les deux. Cependant,
le groupe PIM avec consolidation pendant la journée n'a pas montré d'amélioration significative.
Cette étude montre qu’une seule session de PIM (i.e. 12 blocs de 30 secondes, durée totale de 9
minutes) favorise 1’ APseq explicite avec des gains en ligne et une stabilisation hors ligne des

performances, sans différence notable par rapport a la PP.

D’autres études ont montré que, comparé a I’absence de pratique (groupe controle), la PIM
améliore les performances, mais plus faiblement que la PP (Gentili et al., 2010; Ruffino et al.,
2017b; Sobierajewicz et al., 2017). Par exemple, lors de taches séquentielles de pointage ou de
déplacements d’un batonnet sur une planche a trous, la durée des mouvements diminue pendant
I’acquisition, au fil des essais, que les tiches soient apprises par PIM ou par PP (Gentili et al.,
2010; Ruffino et al., 2017b). En modélisant les courbes d’apprentissage aprés un grand nombre
hypothétique d’essais, la cinétique d’apprentissage est identique pour les deux types de
pratiques, avec une asymptote de performance atteinte apreés une vingtaine d’essais (Fig.34A,

Gentili et al., 2010).

L'amélioration de la performance a la suite d’une PIM peut aussi étre associée au processus de
chunk moteurs («trongonnage » de la séquence). Par exemple, lorsqu’une séquence de 5
éléments est répétee physiquement aprés un entrainement de 12 blocs en PIM, la premiére touche
est initiée lentement et les suivantes exécutées plus rapidement (Sobierajewicz et al., 2017).
Cette segmentation temporelle lors de I’IM est la méme que celle retrouvée lors d’une SFTT
apprise par PP (Abrahamse et al., 2013; Sobierajewicz et al., 2016). L’analyse de la durée
individuelle des onze éléments d’une tache de pointage réalisée physiqguement ou mentalement

montre un rythme d’exécution similaire : les mouvements difficiles physiquement sont exécutés
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plus lentement et sont également les plus difficiles a reproduire mentalement (Fig.33B ; Gentili

et al., 2010). Au-dela de I’isochronie les deux structures temporelles sont proches.
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Figure 33 | Pratiques d’imagerie motrice et physique : similarités dans les performances.

A. Sur une tache de pointage de 12 cibles avec le bras, le gain de performances et les performances apres
I’entrainement sont supérieurs pour le groupe PP par rapport au groupe PIM. Les durées de mouvements
physiques et imaginés diminuent au fil des essais, avec une courbe d’apprentissage comparable. En modélisant
une courbe obtenue avec un grand nombre d’essais, [’asymptote serait théoriquement atteinte a 6,28s pour la
PP et 6,69s pour la PIM, aprés une vingtaine d’essais. B. La durée des onze mouvements de pointage est
similaire entre PP et PIM au pré-test, avec une bonne isochronie. Elle diminue lors du post-test, mais cet effet
est moins marqué pour la PIM dont la durée moyenne est supérieure a celle de la PP, avec des schémas
d’exécution comparables : les courbes sont paralléles et, & I’intérieur d’une séquence de 11 pointages, les
mouvements, les plus lents physiquement sont aussi les plus lents mentalement. Figures adaptées de Gentili et
al. (2010).

Deux études ont testé 1’effet de la PIM sur I’apprentissage d’une habileté motrice fine, évaluée
par une tache de précision manuelle, le Nine Hole Peg Test'* chez des personnes jeunes et agées
(27 £ 5ans et 73 £ 5 ans ; Ruffino et al., 2019) et trés agées (86 + 2 ans ; Hilt et al., 2023). Ce
test mobilise une pince pouce-index pour saisir et déplacer des batonnets sur une planche a trous.
Chaque essai comprend 9 mouvements de bras pour saisir les batonnets, les manipuler avec
précision et les placer dans les trous appropriés. Le protocole était comparable pour ces deux
études. Trois essais physiques étaient réalisés au pré et au post-test. Entre ces tests, les
participants étaient répartis dans des groupes qui ont effectué 20 minutes (Ruffino et al., 2019)
ou 30 minutes d’IM de la tache (Hilt et al., 2023) ou des groupes contrbles qui ont regardé un
documentaire pendant une durée équivalente. Les résultats montrent une amélioration de la
vitesse d’exécution entre le premier et le dernier essai du pré-test, démontrant ainsi qu’une faible
quantité de PP permet déja une amélioration des performances. Ensuite, aprés la PIM, les
performances étaient i) améliorées pour les jeunes (diminution du temps de mouvement) et, ii)

maintenues pour les agés et tres ages (temps de mouvement stable) entre le dernier essai du pré-

14| a tache de précision manuelle utilisée dans cette étude est inspirée du Purdue Pegboard Test qui évalue la
motricité fine des doigts et globale (de la main et du bras). Il est souvent utilisé en clinique chez les patients
avec des déficiences du membre supérieur.
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test et le premier du post-test. Celles des groupes controles étaient maintenues chez les jeunes,
et diminuées chez les agés et tres agés (Fig.34A). La PIM maintiendrait donc la performance

acquise lors d’une courte période de PP chez les personnes agées.

Les effets a long terme de plusieurs sessions de PIM ont été tres peu étudiés chez des personnes
agées en bonne santé. Boraxbekk et al. (2016) se sont intéressés aux effets de 12 sessions de
PIM, réparties en 6 semaines, sur I’apprentissage d’une SFTT de 5 éléments. A chaque
entrainement, les participants devaient effectuer la séquence physiquement (groupe PP) ou
mentalement (groupe PIM) aussi rapidement et précisément que possible pendant 6 minutes
répartie en quatre blocs de 90 secondes, séparés par 20 secondes de repos. Au total, 72 minutes
d'entrainement en PP ou en PIM ont été réalisées. Un groupe s’est également entrainé en
combinant 6 minutes de PIM puis 6 minutes de PP, pour entrainement total de 144 minutes.
Avant (pre-test), apres (post-test) puis une semaine apres (re-test), les participants ont effectué
physiquement la séquence pendant trois blocs de 30 secondes. Les trois groupes (PIM, PIM+PP
et PP) ont tous significativement amélioré leur performance aprés 6 semaines d’entrainement.
Méme aprés une semaine sans pratique, la performance est restée identique (rétention).
Cependant, la performance était plus élevée dans le groupe PP et PIM+PP par rapport au groupe
PIM (Fig.34B).
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Figure 34 | lllustrations des effets de la PIM sur I'APseq chez les personnes agées.

A. Entre le dernier essai physique du pré-test et le premier essai physique du post-test, la durée des mouvements
est restée stable pour le groupe PIM (représentée par la fleche verte), tandis qu'elle a augmenté pour le groupe
contrdle (représentée par la fleche rouge). Figure adaptée de Ruffino et al. (2019). B. Les groupes PP, PIM et
PIM+PP ont tous amélioré leurs performances. Ces améliorations ont méme été maintenues apres une période
de 5 jours sans pratique. Les performances des groupes PP (en bleu) et PIM+PP (en vert) étaient supérieures a
celles du groupe PIM (en jaune). De plus, & la 7°™ session d’entrainement (correspondant a 72 minutes de
pratique), les performances du groupe PIM+PP étaient comparables a celles du groupe PP lors du post-test, et
n’ont pas évolué jusqu’au post-test. Figure adaptée de Boraxbekk et al. (2016).

Bonassi et al. (2020) ont évalué 1’acquisition, la consolidation et la rétention d’une tache
séquentielle d’opposition du pouce (SFOT) explicite de 8 éléments, apprise par des participants

jeunes par PIM ou PP. Ils ont réalisé 7 sessions d’entrainement réparties sur 15 jours (Fig.35A).
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La variable mesurée était la fréquence d’exécution (nombre de contact entre le pouce et les doigts
par seconde (en hertz). Lors des premiéres sessions (jours 1 et 2), les performances se sont
améliorées de maniére similaire dans les groupes PIM et PP. Elles sont restées stables lors des
rétentions a 24 et 48 heures (jours 3 et 4), et n’étaient pas différentes entre les groupes. Lors des
sessions des jours 4 et 5, la fréquence a davantage augmenté dans le groupe PP que dans le
groupe PIM. Enfin, la fréquence était plus faible pour le groupe PIM par rapport au groupe PP,
de la fin de I’entrainement (jour 5) et jusqu’a 10 jours aprées, sans pratique (Fig.34B et 34C). En
résume, la PIM conduit a des gains de performances similaires a celles de la PP lors des deux
premiers jours uniquement. S’ils sont plus faibles que ceux de la PP les deux jours suivants, ils
sont conserves apres 10 jours sans pratique.
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Figure 35 | Acquisition, consolidation et rétention d’une SFOT aprés un entrainement multisession par
imagerie motrice chez des jeunes.

A. Protocole expérimental. Durant les entrainements (Entrl, 2, 3, 4), les participants effectuaient 10 blocs de
4 répétitions de la séquence, mentalement ou physiquement. Pendant les tests (pré-test, post-test et rétention),
ils réalisaient 1 bloc de 4 répétitions de la séquence. B. Evolution des gains de performances entre la 1¢ phase,
la 2" phase et la rétention de 1’apprentissage. L’indice de gain de performance (%) a été calculé entre le post-
test 2 et le pré-test pour la 1% phase de I’apprentissage, entre le post-test 4 et le pré-test pour la 2"® phase de
I’apprentissage puis entre le test de rétention a 10 jours et le pré-test pour la rétention a long terme. Les étoiles
** représentent I’interaction : les gains de performances étaient plus importants pour le groupe PP a la 2"
phase et lors de la rétention. C. Evolution de la fréquence d’exécution durant les 1% et 2" phases de
I’apprentissage, et la rétention. Figures adaptées de Bonassi et al. (2020).

Combiner la PIM avec la PP.

Bien que la PIM améliore les performances, les progres les plus nets sont a associer a la PP. La
combinaison de ces deux méthodes d’apprentissage a ¢été étudiée dans le milieu sportif

(Brouziyne & Molinaro, 2005; Gaggioli et al., 2013; Guillot et al., 2013) et de la rééducation

79



motrice (Jackson et al., 2004; Tamir et al., 2007; voir Gaughan & Boe, 2022 et Villa-Berges et

al., 2023 pour des revues).

Chez des sujets jeunes, I’effet de différentes proportions entre séquences representées
mentalement et exécutées a été testé sur des taches séquentielles de mouvements des doigts et
des bras ainsi que des taches posturales. Les proportions expérimentées peuvent variées de
100%, 75%, 50%, 25% et 0% de PIM, 0% correspondant a 100% de PP. Les études rapportent
des progreés pour tous les ratios. Certaines concluent que les faibles proportions de PIM (25%)
généraient un apprentissage similaire &8 100% PP (Sobierajewicz et al., 2016). Alors que d’autres
ont obtenu les mémes résultats quel que soit le ratio PIM/PP (Saruco et al., 2019). La meilleure
facon de combiner PIM et PP reste donc encore débattue (Ladda et al., 2021).

Dans 1’étude d’Allami et al. (2008), les performances d’une tache de saisie et d’insertion d’un
objet dans un support ont été évaluées pour différents ratios de PIM/PP. Au premier essai
physique, les individus ayant réalisé un pourcentage élevé de PIM préliminaire (groupes 50/50
et 75/25) ont obtenu de meilleures performances que ceux ayant un ratio plus faible (groupe
25/75) ou ceux du groupe 0/100, pour qui il s'agissait de leur toute premiére tentative (Fig.36A).

La PIM aurait donc un effet de préparation en réduisant le temps exécution physique des essais

sulvants.
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Figure 36 | Effets de primauté de la PIM avant la PP.

A. Lorsque 120 ou 180 essais de PIM sont effectués avant le premier mouvement physique, correspondant
respectivement aux ratios 50/50 (en gris clair) et 75/25 (en blanc), le temps de mouvement du premier essai
physique est inférieur par rapport au premier essai physique des ratios 0/100 (en noir) et 25/75 (en gris foncé).
Figure adaptée d’Allami et al. (2008). B. Evolution des performances lors de 5 jours de 2 heures d’exercices
de piano en PP ou en PIM. 5 jours de PIM sont équivalents a 3 jours de PP (pointillés jaunes). Puis, 2 heures
de PP en plus apreés les 5 jours de PIM, permettent d’atteindre la méme performance qu’aprés 5 jours de PP
(pointillé bleus). Figure adaptée de Pascual-Leone (1995).
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Dans la méme idée, Pascual Leone et al. (1995) ont montré que les participants s’étant exercés
2 heures au piano en PIM pendant 5 jours ont atteint une performance comparable a celle des
participants du groupe PP apres 3 jours d’entrainement. Deux heures de pratique supplémentaire
en PP apres les 5 jours de PIM, ont permis a ce groupe d’atteindre le méme niveau que ceux du
groupe PP (Fig.36A). La PP aprés la PIM serait bénéfique.

Les taches séquentielles de motricité globale.

Des études se sont également intéressées a I’influence de la PIM sur I’apprentissage de
mouvements effectués avec d’autres parties du corps, pieds ou langue (Lafleur et al., 2002;
Jackson et al., 2003; Pfurtscheller et al., 2006; Saimpont, et al., 2013; Sauvage et al., 2015). La
vitesse d’exécution d’une séquence de mouvements des pieds a été significativement améliorée
apres cing sessions de 100 répétitions mentales chacune (Sauvage et al., 2015). Chez des
personnes jeunes, l'influence positive de la PIM a été montrée pour différentes taches de contrdle
postural (Choi et al., 2010; Taube et al., 2015; Saruco et al., 2017, 2019; Di Rienzo et al., 2022).
Par exemple, ces effets ont été observés sur une tache d'équilibre dynamique consistant a
déplacer le centre de pression pour le rapprocher de cibles affichées sur un écran, aussi bien
apres une seule session de 12 minutes qu’aprés 15 sessions de 30 minutes réparties sur 3
semaines. La vitesse d’exécution globale et celle du déplacement du centre de pression ont été
augmentées. Ces progres étaient comparables a ceux obtenus par PP (Choi et al., 2010; Saruco
et al., 2019). Les effets de la PIM étaient amplifiés lors d’ajustements posturaux complexes, sur
I'axe antéro-postérieur par rapport a l'axe médio-latéral, et chez des experts par rapport a des
novices (Saruco et al., 2017, 2019; Di Rienzo et al., 2022).

Notre équipe a étudié I’acquisition et la consolidation d’une tache séquentielle de I’ensemble du
corps®® consistant & se déplacer en pointant des cibles au sol dans différentes directions (Freitas
et al., 2020). Apres un entrainement physique (groupe PP), le nombre de pointages plantaires
corrects a augmenté durant l'acquisition, puis s’est stabilisé apreés une période de consolidation
dépendante du sommeil et de 1’éveil. Apres une PIM, cette méme variable a progressé lors de
’acquisition, mais avec un gain inférieur par rapport a la PP. Puis, le groupe PIM avec une
consolidation dépendante du sommeil a continu¢ d’améliorer ses performances aprés la nuit,
tandis que le groupe PIM avec une consolidation dépendante de I'éveil a stabilisé ses

performances.

La PIM s’est ¢galement révélée une alternative fiable a la PP pour le contrdle postural et la

locomotion chez des personnes agées (Malouin & Richards, 2010 pour une revue). Elle apporte

15 Voir Figure 21 | Taches séquentielles de mouvements impliquant I'ensemble du corps. Page 6.
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des bénéfices a la motricité globale (Personnier et al., 2010; Kalicinski & Raab, 2014; Saimpont
etal., 2012, 2015; Nicholson et al., 2019 pour une revue). Une étude a évalué 1’effet d’une seule
session de PIM ou de PP sur différentes variables de la locomotion : vitesse de marche
(préférentielle ou rapide), durée pour faire un parcours avec des obstacles et des changements de
direction, test Timed Up and Go. Elles ont été mesurées avant et apres un entrainement de 20
répétitions du parcours de marche, effectuées soit physiquement soit mentalement. Suite a cet
entrainement, la vitesse de marche rapide a progressé ainsi que la performance au Timed Up and
Go et au parcours d'obstacles, avec des améliorations plus fortes apres PIM ou PP que sans
entrainement, mais sans différence entre PIM et PP (Nicholson et al., 2018). Hilt et al. (2023)
ont examiné 1’ APseq de mouvements des pieds chez des participants tres agés (86 + 2 ans). Les
participants devaient déplacer leurs deux pieds sur quatre cases au sol en étant assis sur une
chaise, formant ainsi une séquence de huit mouvements. lls ont effectué trois essais physiques
avant et aprés 20 minutes de PIM ou une tache contréle consistant a visionner un documentaire
de 20 minutes. Le groupe PIM a amélioré sa performance en réduisant le temps de mouvement.

En revanche, le groupe contréle a maintenu son temps de mouvement moyen.

Les recherches portant sur I’apprentissage multisessions sont généralement réalisées dans un
contexte de réhabilitation, ce qui rend difficile la comparaison des résultats en raison de la
diversité des protocoles. En effet, les entrainements peuvent étre combinés a la PP, audio-guidés,
de durées variables (de 3 jours a 8 semaines, avec 2 a 3 séances par semaine), en séance
individuelle ou collective, a domicile ou a I’hépital, ou encore en laboratoire. En dépit de cette
variabilité, plusieurs sessions de PIM ont amélioré 1’équilibre statique en réduisant les
oscillations posturales sur 1’axe antéro-postérieur (Hamel & Lajoie, 2005; Oh & Choi, 2021),
confirmant les résultats trouvés chez les jeunes (Grangeon et al., 2011; Saruco et al., 2017, 2019;
Di Rienzo et al., 2022). Elles ont aussi amélioré le Timed Up and Go, la vitesse de marche sur
10 métres et sur 6 métres avec les pieds en tandem*® (Goudarzian et al., 2017; Kalicinski et al.,
2016).

1.3.2. Résultats neurophysiologiques.

L’¢tude pionniére de Pascual-Leone et al. (1995) a donné un apercu des processus de plasticite
sous-jacents a I’APseq par IM. La plasticité de M1 aprées PIM a été étudiée par la stimulation
magnétique transcranienne. La taille de la représentation corticale pour les deux groupes

musculaires (flechisseurs et extenseurs des doigts) a augmenté du jour 1 (J1) au jour 5 (J5), de

16 e test de marche avec la position des pieds en tandem consiste a se déplacer en ligne droite en posant un
pied strictement devant I’autre, comme si la marche s’effectuait sur une corde raide.
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maniére équivalente pour les deux groupes de pratique, mais n'a pas change pour le groupe

controle, sans pratique (Fig.37).
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Figure 37 | Cartes motrices des muscles de la main lors d’un apprentissage au piano par PIM ou PP.

La taille de la représentation corticale pour les deux groupes musculaires (fléchisseurs et extenseurs des doigts)
au niveau de M1 aprés une PP, une PIM ou aucune pratique mesurée par stimulation transcranienne magnétique
du jour 1 (J1) au jour 5 (J5). Figure adaptée Pascual Leone et al. (1995).
La réorganisation des régions motrices avec ¢largissement de 1’aire controlant le mouvement est
citte comme le principal processus neurophysiologique expliquant 1’amélioration des
performances. D’autres études se sont intéressées a I'évolution de ’activité cérébrale avant et
apres une PIM. Tout comme I’entrainement physique, la PIM induit une neuroplasticité cérébrale
lors de I’APseq de mouvements des doigt (Lacourse et al., 2004, 2005; Nyberg et al., 2006) et
des pieds (Lafleur et al., 2002; Jackson et al., 2003). Les enregistrements d’IRM;s réalisés avant
et apreés une semaine d’entrainement en PP ou en PIM d’une séquence de mouvements des doigts
montrent que 1) les améliorations du groupe PP étaient associees a une augmentation de 1’activité
du striatum et une diminution de I’activité du cervelet et 2) les améliorations du groupe PIM
étaient associées a une augmentation de ’activité du cervelet, du cortex prémoteur et du striatum
(Lacourse et al., 2005). Apres 5 entrainements en IM d’une séquence de 10 mouvements
alternant flexion et extension plantaires, les activités du cortex orbitofrontal et du cervelet ont
augmenté. Ces augmentations étaient corrélées avec le nombre de séquences plantaires réalisées
(Jackson et al., 2003).

Chez les personnes agées, 1I’é¢tude de Boraxbekk précédemment mentionnée, a évalué la plasticité
en mesurant les activations cérébrales par IRMs aprés six semaines d’entrainement en PIM, en
PP ou en PIM+PP d’une SFTT. Certaines régions cérébrales étaient activées de manicre

conjointe dans les trois modes d’entrainement, notamment [’aire M1 controlatérale, le cervelet
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ipsilatéral et I'AMS bilatéralement. De plus, une activité accrue a été observée dans le cortex
prémoteur apres la PP et dans le cortex visuel associatif apres la PIM. Lors de I'entrainement
combiné PIM+PP, les deux activations étaient présentes, indiquant une mobilisation conjointe
des processus moteurs et mentaux (Fig.38). A la suite d’un entrainement & une SFTT par PP et

PIM, ces mémes activations ont été observées chez les jeunes (Nyberg et al., 2006).
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Figure 38 | Plasticité cérébrale induite par la PIM, la PP et la PIM+PP chez des personnes agées.

On observe une augmentation de l'activation du cortex prémoteur (en rouge) aprés l'entrainement en PP, du
cortex visuel associatif (en vert) apres une PIM, et des deux cortex apres I'entrainement combinant PIM+PP,
Figure adaptée de Boraxbeckk et al. (2016).

Dans une synthése des travaux sur cette question, Ruffino et al. (2017) proposent un modele
d’adaptation neuronale, ou en plus de cette réorganisation corticale, le renforcement de la
conductivité synaptique et la diminution de l'inhibition présynaptique au niveau de la moelle
épiniére pourraient également faire partie des processus d’apprentissage de la PIM. Au niveau
cortical, au début de I’apprentissage par PIM, les réseaux cortico-striatal et cortico-cérébelleux
sont activés puis ’activité basculerait seulement progressivement sur le premier. Au niveau
cortical et spinal, les processus de PLT renforcent les synapses autrement dit la capacité qu’elles
ont d’animer le neurone suivant. La commande motrice subliminale générée pendant la PIM
améliorerait la sensibilité et la conductivité des synapses dans les réseaux cortico-spinaux
(Avanzino et al., 2015). Enfin au niveau spinal, il a été suggéré que la production de la
commande motrice subliminale dirigée le long de la voie cortico-spinale pourrait atteindre les
circuits spinaux sans activer les motoneurones o. Ainsi, la plasticité a court terme induite par la
PIM pourrait inclure une modulation des réseaux spinaux (Grosprétre et al., 2016, 2019, pour

des revues).
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e CE QU’IL FAUT RETENIR

La PIM est plus efficace qu’une absence de pratique. Elle permet des gains d’apprentissage
pendant la phase d’acquisition, puis une stabilisation voire une amélioration des
performances durant la premiére consolidation dépendante de 1’éveil ou du sommeil, tant pour

des taches de motricité fine que globale.

Néanmoins, elle reste moins efficace que la PP. La performance atteinte aprés 1’acquisition par
PIM est inférieure a celle résultant de la PP. Elle le reste aprés consolidation et rétention a long

terme.

La PIM engendre donc une plasticité des réseaux sensorimoteurs cérébraux et cérébelleux.
Mais les gains de performances suite a I'entrainement en PP ou en PIM reposent sur des activités

métaboliques différenciées.

Une seule session de PIM chez les personnes agées offre la possibilité de préserver les

habiletés motrices fines et globales.

Les effets de la PIM sont plus marqués lorsqu’elle est réalisée en multisession. Chez des
personnes agées, une seule étude a montré des bénéfices positifs de plusieurs sessions de PIM
sur I’apprentissage d’une SFTT, avec une augmentation significative du nombre de
mouvements des doigts, qui est restée stable une semaine apres la fin de I’entrainement, attestant

une rétention a long terme.

Les effets de la PIM sont meilleurs lorsqu’elle est combinée avec la PP chez des personnes

jeunes et agées. L’ APseq explicite par combinaison PIM+PIM a été peu documenté pour des

Qouvements des doigts et jamais rapporté pour des mouvements des pieds.
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2. La stimulation transcranienne a courant continu.
2.1. Aspects généraux.

Dans les chapitres précédents, nous avons discuté du lien étroit entre la plasticité et 1’APseq
réalise par PP puis PIM. Cette plasticité, induite par ces entrainements, résulte uniquement de
I’activité cérébrale. Or, les stimulations cérébrales non invasives peuvent aussi la stimuler en
appliquant des stimulations externes, tels que des courants électriques, des champs magnétiques
ou des ondes sonores. Parmi elles, les stimulations électriques transcraniennes consistent a
appliquer de faibles courants électriques sur le cuir chevelu pendant plusieurs minutes via des
électrodes ciblant des structures cérébrales précises. Les stimulations transcraniennes (ST)
peuvent étre a courant continu (STCC), alternatif (STCA) ou sous forme de bruit aléatoire
(courant non structuré ; STBA ; Fig.40). Ces courants faibles modulent potentiellement I’activité

cérébrale intrinséque a la région corticale stimulée.

Courant

Courant

Courant

Figure 39 | Les techniques de stimulation électrique transcrénienne non invasive.

Les différentes formes de courant utilisées dans la stimulation électrique transcranienne : a courant continu
(STCC), alternatif (STCA) et a bruit aléatoire (STBA). Figure adaptée de Yavari et al. (2017).

2.1.1. Principe dela STCC.

Le principe de base consiste donc a délivrer un faible courant continu a travers deux d’¢électrodes
placées sur le cuir chevelu et connectées a un générateur. Deux types de stimulation peuvent étre
appliqués : soit via une anode, pour une stimulation positive, soit via une cathode, pour une
stimulation négative. Le courant électrique circule a travers les tissus cérébraux, induisant
majoritairement des effets intracorticaux qui seront détaillés dans la section sur les mécanismes
d’action. Les paragraphes suivants présenteront le montage des électrodes - nombre, placement,

taille - en précisant les terminologies utilisées et les parametres de stimulation.

Montage bilatéral bipolaire — Montage unilatéral monopolaire.

Traditionnellement, et dans ce travail de thése, deux électrodes sont utilisées. Leur placement se
fait a partir du systeme 10-20 utilisé en EEG. On place une électrode de stimulation sur la zone

corticale cible tandis que ’autre est positionnée sur une région controlatérale. C’est 1’¢lectrode
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de retour. Les deux peuvent étre placées sur le méme hémisphére lors d’un montage unilatéral
(ou uni-hémisphérique) ou sur les deux lors d’un montage bilatéral (ou bi-hémisphérique). Pour
les deux cas, le montage est bipolaire, les deux pbles se trouvant sur le crane (Nasseri et al.,
2015). L’électrode de retour est physiologiquement active au sens ou elle influence la
stimulation, en déterminant I’orientation du champ électrique dans I’ensemble du cortex (Bikson

et al., 2010). L électrode de retour peut aussi étre placée sur 1I’épaule ou la joue (Fig.40).

AR\/AR o
e AN N e

Unilatéral Bipolaire Bilatéral Bipolaire Unilatéral Monopolaire

Figure 40 | La STCC et ses différents montages d'électrodes.
Quand I'électrode de stimulation (en rouge) et I'électrode de retour (en bleue) sont positionnées sur le créne, le
montage est bipolaire. Dans ce cas, si les deux électrodes sont positionnées sur le méme hémisphére, le montage
est unilatéral monopolaire. En revanche, si les électrodes sont placées sur les deux hémisphéres, le montage est
bilatéral bipolaire. Si I'électrode de retour est placée sur une autre partie du corps (comme I'épaule dans ce cas),
le montage est alors unilatéral et monopolaire. Figure adaptée de Nasseri et al. (2015).
En raison de son rdle dans I’apprentissage moteur, il est habituel de positionner I’¢électrode de
stimulation sur M1 (C3 ou C4) tandis que le retour est placé sur le cortex supra-orbital
controlatéral (Fp2 ou Fpl, Buch et al., 2017). Cette configuration C3/Fp2 ou C4/Fp1l est un
montage bilatéral bipolaire, ce qui suppose que les cortex moteur et orbitofrontal sont touchés
par le courant électrique. L ¢lectrode de stimulation peut également étre appelée cible ou active
et I’¢électrode de retour de référence ou passive. Ces termes peuvent étre inappropriés en fonction
du type de montage réalisé. Pour des raisons de précision technique et conformément aux
recommandations (Nasseri et al., 2015), nous utiliserons la terminologie d'électrode de
stimulation et de retour, en spécifiant le montage lorsque nécessaire sous la forme "électrode de

stimulation/électrode de retour".

Taille des électrodes.

La taille des électrodes est également prise en compte dans le montage. Leurs dimensions de
base sont de 5 x 5 ¢cm ou de 5 x 7 cm. Utiliser une électrode de retour plus large augmente la
dispersion du courant, et la rend inactive (Nitsche et al., 2007). Les types de montage avec une
électrode plus large ressemble alors davantage a un montage unilatéral monopolaire, ou une
seule région (en I’occurrence le cortex moteur dans un montage C3/Fp2) est ciblée pour la
stimulation, d’ou I’appellation courante de « uni-hémisphérique ». A I’inverse réduire sa taille

augmente la focalisation, ¢’est-a-dire qu’elle concentre davantage le courant vers la zone cible
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(Nitsche et al., 2007). De plus, la distance entre les électrodes joue sur le flux de courant et la

profondeur qu’il atteint dans le cerveau.

Dose de la STCC.

La dose de la STCC appliquée dépend de la combinaison entre intensité du courant, taille des
électrodes et durée de la stimulation. L'intensité varie de 0,1mA a 4 mA, mais la plupart des
études utilisent des courants compris entre 1ImA et 2mA, car des effets indesirables (picotement,
démangeaisons) peuvent étre observés si la stimulation est plus forte (Brunoni et al., 2011). La
densité moyenne de courant sous une électrode est calculée en divisant son intensité par la
surface de I'électrode ; elle généralement comprise entre 0,02 et 0,08mA/cm2. Grace a ces faibles
valeurs, I'inconfort potentiellement ressenti est réduit et la STCC peut étre appliguée pendant de
longues périodes. La durée d’application varie généralement de 5 a 30 minutes. La dose de la

STCC correspond alors a la densité de courant multipliée par la durée (Thair et al., 2017).

Quelle quantité du courant atteint le cortex ?

La quantité réelle de courant atteignant les neurones pyramidaux varie en fonction de divers
facteurs, modifiables (la taille des électrodes, I’intensité du courant) ou non (épaisseur des
cheveux, du tissu osseux, des propriétés conductrices des tissus, y compris le liquide céphalo-
rachidien). En conséquence, seule une fraction du courant appliqué parvient effectivement au
cortex. Des modélisations mathématiques et des expériences sur des cadavres ont permis de
mieux comprendre comment diffuse la STCC (focalisation et perméabilité). Entre 10 et 25% des
2mA appliqués sur le cuir chevelu atteignent le cortex et ses neurones, alors que 60% sont déviés
par la peau et les tissus mous, et 16% sont atténués par le crane (Miranda et al., 2006, 2009;
Voroslakos et al., 2018; Howell & Mcintyre, 2021).

Intensité de courant = 1ImA mA/cm?

A l Taille de I'électrode = 35¢m? 0.040

y/ Neurone \ 6035
ciblé | Neurone nor i l

0.030

0.025
0.020
0.015
0.010
0.005
0

[ Cerveau

Figure 41 | Perméabilité et focalisation du courant - Modele de diffusion pour la STCC.

Le courant appliqué par la STCC est dévié par la peau, le créne et le liquide céphalo-rachidien (LCR). Ainsi,
seul environ 15 a 20% du courant atteint les neurones cibles stimulés a une profondeur d’environ 12mm.
Figures adaptées de Howel & Mcintyre (2021) et de Miranda et al. (2006).

88



Innocuité et effets indésirables

Aucun effet indésirable grave de la STCC n’a été signalé lorsque I’intensité reste entre 1 et 2mA.
Des maux de téte, des demangeaisons cutanées, une sensation de brdlures et/ou de picotements
des rougeurs de la peau peuvent survenir chez 17% des individus. On rapporte aussi une fatigue
modérée et des difficultés de concentration (Brunoni et al., 2011, pour une revue). Les
démangeaisons sont le plus couramment rapportées (Poreisz et al., 2007) méme si elles
diminuent une fois que le courant se stabilise (Nitsche et al., 2008). On peut les réduire en
imbibant les éponges contenant les électrodes d’une solution saline a 0,9% et en utilisant une

procédure de montée/descente en rampe lors du lancement et de ’arrét de la STCC (Thair et al.,
2017).

2.1.2. Meécanisme d’actions.

Des études pharmacologiques, neurophysiologiques et d’imagerie cérébrale ont permis de mieux
comprendre les processus cellulaires et moléculaires induits par la STCC sur ’excitabilité
corticale (Stagg & Nitsche, 2011 et Das et al., 2016 pour des revues). Cependant, certains de ces
mécanismes restent encore hypothétiques et nécessitent des recherches supplémentaires pour

une compréhension plus approfondie.

Effets neurophysiologigues a court terme.

Les effets instantanés de la STCC dépendent des fluctuations de la polarité membranaire. La
STCC modifie la polarit¢ membranaire neuronale et le seuil liminaire, a partir duquel sont

généreés les trains de potentiels d'action (Fig.42A ; Nitsche & Paulus, 2000).

En administrant des agents pharmacologiques bloquant soit les canaux sodiques
(carbamazépine) soit les canaux calciques (flumazénil), I’excitabilit¢ induit par une STCC
anodale était diminuée dans le premier cas et bloguée dans le second cas. La STCC anodale
augmente donc la perméabilité des canaux ioniques, notamment les canaux sodium voltage
dépendant (Nitsche, Fricke, et al., 2003). Ainsi, a court terme, elle abaisse le seuil de
dépolarisation membranaire, et augmente la probabilité de générer des trains de potentiels
d’action (Fig.42A).

Effets neurophysiologiques & moyen terme.

Les effets de la STCC persistent au-dela de la fin de la stimulation et sont attribués a la
persistance des changements post-synaptiques comparables aux effets de la PLT (Stagg &
Nitsche, 2011). Les effets post-stimulation impliquent une modulation gabaergique et

glutamatergique des synapses (Fig.42B). Ils sont liés a I’activation des récepteurs NMDA et aux
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voies calciques. En effet, un agent bloguant les récepteurs NMDA et inhibant ces voies calciques
annulent les effets a moyen terme de la STCC. En revanche, un agoniste des récepteurs NMDA
prolonge les effets de la stimulation (Liebetanz, 2002; Nitsche, Fricke, et al., 2003). On sait que
la STCC anodale augmente la concentration de glutamate et diminue celle du GABA (Stagg et
al., 2009). Elle permet D’activation des récepteurs NMDA, qui vont permettent au Ca>*
intracellulaire d’engendrer toutes les cascades biologiques liées a la PLT (Nitsche et al., 2004,
2005).
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Figure 42 | Modéle hypothétique des mécanismes de la STCC appliquée aux neurones corticaux de M1.

A. Effets instantanés de la STCC anodale. Elle augmente la perméabilité des canaux ioniques, notamment les
canaux sodium voltage dépendant (Na+ en bleu), et donc le potentiel de membrane du neurone (en rouge). B.
Effets a moyen et long terme de la STCC anodale. Elle influence différents processus jouant un réle dans la
potentialisation a long terme. Ces modifications s'étendent a un large ensemble de cellules interconnectées, ce
qui conduit a des effets de plasticité du réseau.

Effets des paramétres de STCC sur Pexcitabilité corticale.

Afin d'étudier les modifications de I'excitabilité corticale induites par la STCC, plusieurs études
se sont concentrées sur la stimulation de M1. En modulant I'excitabilité de M1, la STCC permet
d'observer les changements dans les potentiels évoqués moteurs (PEM) mesurés par la
stimulation magnétique transcranienne avant et aprés une STCC. On peut ainsi deduire comment
la stimulation affecte spécifiquement I'excitabilité corticale (Nitsche & Paulus, 2000; Nitsche et
al., 2007).
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Ainsi, une série d’expérimentations a déterminé les effets de la polarité, de I’intensité et du temps
d’application d’une STCC sur M1. Chez les sujets sains, le montage C3/FP2 est le plus
couramment utilisé. En ce qui concerne la polarité, les résultats ont démontré qu'une STCC
anodale de 1mA pendant 5 minutes augmentait I'amplitude des PEM jusqu’a 4 minutes apres la
fin de la stimulation, tandis qu'une STCC cathodale, avec les mémes parametres, produisait
I'effet opposé (Fig.43; Nitsche & Paulus, 2000; Gandiga et al., 2006).
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Figure 43 | Excitabilité corticale apres une STCC de 1mA pendant 5 minutes.

La STCC anodale ou cathodale sur M1 gauche a été appliquée pendant 5 minutes avec une intensité de 1mA.
L'amplitude des PEM a été mesurée toutes les minutes aprés la stimulation. Elle a été comparée a une mesure
d'excitabilité de référence avant la STCC (ligne pointillée). La STCC anodale a augmenté I'amplitude des PEM,
tandis que la STCC cathodale I’a réduite. L’effet de la STCC s’annule dans les 5 minutes qui suivent la
stimulation. Les astérisques indiquent des différences significatives entre les amplitudes des PEM apres la
stimulation et celles mesurées a la ligne de base. Figure adaptée de Nitsche et Paulus (2000).

Les effets sur l'excitabilité corticale varient en fonction de I’intensité du courant (dans une plage
de 0,2 a ImA) ou la durée de stimulation (de 1 a 5 minutes). Plus la durée et plus I’intensité sont
fortes, plus les effets post-stimulation sur I’excitabilité corticale perdurent (Nitsche & Paulus,
2000, 2001; Nitsche, Fricke, et al., 2003). Néanmoins, avec ce dosage, I’amplitude des PEM

revient a son niveau de base 10 minutes apres la fin de la STCC.

D’autres études ont établi cette relation entre la dose de la STCC appliquée sur M1 et la réponse
résultante sur 1I’excitabilité corticale avec des intensités plus fortes et/ou des durées plus longues
Une seule séance de STCC de 1mA pendant 13 minutes change I'excitabilité corticale qui peut
durer jusqu'a 90 minutes aprés la stimulation (Nitsche & Paulus, 2001). Une étude par IRMs a
examiné l'influence sur I’activité cérébrale de 15 minutes de STCC anodale 20,5;1,0;1,5et?2
mA appliquées sur M1 gauche (Jamil et al., 2020). Les changements du signal BOLD ont été
mesures avant et pendant la stimulation et, de maniere intermittente, jusqu'a 120 minutes apres.

Toutes les intensités ont augmenté le débit sanguin cérébral par rapport a la période de repos.
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Logiquement, 2mA ont entrainé une élévation du signal BOLD de 15,3 % par rapport au niveau
de base, 90 minutes aprés la stimulation. De plus, ces changements de perfusion étaient bien

corrélés a ceux de I'excitabilité induits par la STCC.

Une STCC anodale de M1 a 1mA suffit a augmenter I'excitabilité des projections cortico-
spinales vers les muscles de la main. Des changements similaires peuvent se produire dans des
structures corticales plus médiales, au niveau du sillon interhémisphérique, innervant les muscles
de la jambe. Une STCC anodale de 2mA pendant 10 minutes, centrée sur cette zone, ciblant le
tibial antérieur a augmenté 1’amplitude des PEM de 35% par rapport a la ligne de base, avec des

effets perdurant jusqu’a 60 minutes apres la fin de la stimulation (Jeffery et al., 2007).

Néanmoins, la relation dose-effet semble plus complexe que celle initialement envisagée :
doubler la durée de stimulation (de 13 & 26 minutes) inverse les effets spécifiques a la polarité
observés pour la STCC anodale, entrainant une diminution de I’amplitude des PEM (Monte-
Silvaetal., 2013). Pour une durée de 10 ou 20 minutes, d’autres études ont méme rapporté aucun
effet de I’intensité (0,2 ; 0,5; 1 et 2mA) d’une STCC anodale sur I’amplitude des PEM (Chew
et al., 2015; Tremblay et al., 2016).

L’effet de plusieurs sessions de STCC sur 1’excitabilité corticale a aussi été rapporté. Ammann
et al. (2017) I’ont étudié avec 1mA et 2mA. Au cours de trois sessions espacées de 48 heures
chacune, la STCC a été appliquée pendant 7 minutes sur M1 gauche. L'excitabilité corticale a
été évaluée immédiatement puis 15 et 30 minutes aprés la fin de chaque stimulation. Une
application de 2mA a augmenté I'excitabilité corticale dans toutes les sessions. Réduite a 1mA,
elle n’a provoqué cette augmentation qu’a la fin de la troisiéme session. Par ailleurs, une
stimulation de 2mA pendant 20 minutes, 5 jours consécutifs provoque des effets cumulatifs.
L'amplitude des PEM évoqués était plus élevée chaque jour (Alonzo et al., 2012). Ces protocoles
multisessions induisent des changements durables qui augmentent la probabilité d’observer des

modifications neuroplastiques bénéfiques.

CE QU’IL FAUT RETENIR

La STCC est une technique peu invasive qui consiste a appliquer un courant électrique de faible

intensité entre deux électrodes posées sur le scalp.

Une STCC anodale est excitatrice et stimule I’activité cérébrale dans la région cible a court
terme en abaissant I’intensité liminaire déclenchant I’activité des neurones. A moyen et & long
terme (apreés la stimulation), les effets impliquent davantage des modifications synaptiques avec

une modulation gabaergique et glutaminergique dépendante de la PLT.
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CE QU’IL FAUT RETENIR (suite)

Les parametres de stimulation couramment utilisés impliquent le placement de I'électrode de
stimulation sur M1 et I'électrode de retour sur le cortex orbitofrontal, en utilisant un montage
bilatéral (C3/FP2). Les électrodes utilisées ont une surface de 25 a 35 cm? et transmettent une
intensité entre 1 et 2mA, pour une densité de courant de 0,02 & 0,08 mA/cm2. La durée de

stimulation varie généralement de 5 a 20 minutes.

Appliquée sur M1, une seule session de STCC anodale de 1mA pendant 13 minutes augmente

I’excitabilité corticale et I’activité cérébrale jusqu’a 90 minutes apres la fin de la stimulation.

Plusieurs sessions de STCC réparties sur plusieurs jours induisent des effets cumulatifs sur
I'excitabilité corticale.

4

2.2. Apprentissage moteur séquentiel et stimulation transcranienne a courant continu

En raison de sa capacité a induire une plasticité cérébrale a moyen et a long terme, la STCC a
suscité un vif intérét dans le champ des apprentissages moteurs. La possibilité de tirer parti de
I'effet synergique de la STCC et des processus issus de I'apprentissage a ouvert des perspectives
d'amélioration des performances motrices et de la réhabilitation. En référence a la revue de
Byczyski et al. (2023), nous décrirons 1’effet de la STCC sur 'apprentissage en fonction de ses
étapes et des types d’habiletés. L’objectif est de proposer une perspective sur le role de la STCC
dans I’ APseq.

2.2.1. Apercu général.

Quelle région stimuler ?

La région spécifique a stimuler est déterminée selon la fonction connue ou présumée de cette
région cérébrale. Ainsi, pour améliorer I’ APseq et, in fine, les fonctions motrices, la stimulation
de M1 est logique en raison de sa contribution a I’APseq (Hamano et al., 2021). La stimulation
du CPFdl, de I’AMS ou du cervelet est aussi ciblée de par leur fonction dans 1’apprentissage des
HM séquentielles. Dans le cas de I’ APseq, 1’¢lectrode de stimulation est placée sur M1 dans plus
de 3 expériences sur 4 et 1’¢électrode de retour sur le cortex orbitofrontal controlatéral (Buch et
al., 2017). Ce montage est aussi utilisé dans les expériences de cette these. Il sera donc

prioritairement décrit dans les sections suivantes.

Le groupe controle.

Les études comparent un groupe recevant une STCC anodale/cathodale avec un groupe placébo

recevant une stimulation fictive. Les participants sont équipés des électrodes mais ne sont pas
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informés de leur activité. Ce groupe placébo (ou Sham) est une forme de groupe contréle. Il
recoit une stimulation de plus faible intensité qui est interrompue précocement, avant la phase
expérimentale, n’induisant donc pas d’effets neurologiques (Gandiga et al., 2006). Dans cette
procédure Sham, comme pour Stim, I’intensité du courant monte progressivement, mais reste a

une intensité infra stimulation avant de s’annuler (Nitsche et al., 2008).
2.2.2. Reésultats comportementaux.

Les effets de la STCC anodale opérent a la fois pendant I'apprentissage en ligne et hors ligne et
ont une influence positive sur les trois étapes de 1I’APseq (Hashemirad et al., 2016 pour une
revue). Un facteur important a considérer est le moment optimal d'application de la STCC (Reis
& Fritsch, 2011). En effet, elle peut étre appliquée avant ou aprés la tache ou simultanément
(respectivement hors ligne ou en ligne). Ce facteur influence les effets de I'apprentissage des
HM a court et a long terme (Fig.44). Avant apprentissage, la STCC prépare les réseaux corticaux
impliqués dans I'acquisition des HM Pendant, elle peut entraver les processus d’acquisition, en
sur-stimulant par avance M1 (Fricke et al., 2011). En simplifiant, lorsque deux épisodes de
stimulation se succédent rapidement, I'excitabilité de M1 est altérée par la premiere stimulation
et peut inverser I'effet habituel de la seconde. Apres apprentissage, la stimulation peut influencer
la consolidation. Stimuler M1 en ligne est la procédure la plus efficace pour améliorer
I’acquisition (effets a court terme), la consolidation et la rétention de ’apprentissage (effets a

moyen et long terme).

STCC STCC STCC
ELGLEI anodale anodale
Effets a court terme /
a long terme - / +/+ /

Figure 44 | Les moments d'application de la STCC par rapport a I'entrainement.

Ce schéma illustre les relations temporelles entre les moments d’application de la STCC anodale (rouge) et les
séances d’entrainement physique (bleues), telles que rapportées dans des études sur 1’apprentissage moteur.
Les effets a court terme et & long terme sur la consolidation et la rétention de chaque configuration de moment
de stimulation/entrainement sont indiqués dans les encadrés avec : -, diminution ; =, inchangé ; +, augmentation
; 2, non étudié. Figure adaptée de Reis & Fritsch et al. (2011).

Acquisition.

Les effets de la STCC anodale sur M1 pendant I'apprentissage en ligne ont suscité un intérét
particulier. Dans I’ensemble, les études convergent et montrent que les performances
s’améliorent comparativement a une stimulation placébo, attestant 1’effet bénéfique de la STCC

durant I’acquisition d’HM fines et globales (voir Buch et al., 2017 et Byczynski & Vanneste,
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2023 pour des revues). Stimuler M1 en ligne accélére 1’apprentissage, permettant d’atteindre les

mémes performances dans un temps plus court.

Une seule session de STCC anodale ciblée sur M1 gauche au cours d’une SFTT, pendant 10 a
20 minutes, avec des intensités comprises entre 1 et 1,5mA et des densités de courant allant de
0,03 &4 0,13 mA/cmz, améliore la performance par rapport a une STCC placébo pendant la phase
d’acquisition (Nitsche, Schauenburg, et al., 2003; Stagg et al., 2011; Kantak et al., 2011; Cuypers
et al., 2013; Amadi et al., 2015). Par exemple, 10 minutes de STCC anodale a 1mA pendant
I’entrainement d’une SRTT explicite de 11 éléments améliore la vitesse d’apprentissage et le
temps de reaction comparativement & une STCC cathodale et une STCC placébo (Stagg et al.,
2011). Globalement la performance est améliorée car les temps de réaction moyens sont

inférieurs a ceux correspondant a une STCC cathodale et un placébo.

Comme les effets physiologiques de la STCC dépendent de I’intensité de la stimulation (Nitsche
& Paulus, 2001; Jamil et al., 2020), Cuypers et al. (2013) se sont intéressés a son influence sur
I’apprentissage d’une SFTT explicite. L’apprentissage consistait a répéter la séquence pendant
26 blocs de 30 secondes chacun, espacés de 30 secondes de repos. Avant la STCC, un pré-test
de trois blocs a ¢été réalisé. Ensuite, 20 blocs d’entrainement (durée totale, 20 minutes) ont été
effectués pendant une STCC anodale de 1mA (0,04mA/cm?), de 1,5mA (0,06mA/cm2) ou une
STCC placebo. Enfin, un post-test de 3 blocs a eu lieu 30 minutes apres 1’arrét de la stimulation,
dans les mémes conditions que le prétest et I’entrainement. Les résultats ont montré une
amélioration significative des performances entre le pré-test et le 20°™ bloc d’entrainement pour
tous les groupes, démontrant que la répétition physique d’une SFTT permettait son acquisition
rapide. Néanmoins, la pente d’apprentissage était significativement plus forte avec la STCC de

1,5mA par rapport au placebo. Aucune autre différence de pente n’a été observée (Fig.45).
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Figure 45 | Effet de différentes intensités de STCC anodale sur I'apprentissage d'une SFTT.

L'apprentissage moteur d’une SFTT explicite de 8 ¢léments avec une STCC anodale de 1,5mA sur I’aire M1
controlatérale a la main active améliore significativement la performance motrice par rapport a la STCC
placébo et une STCC anodale de 1mA chez des participants jeunes. Figure adaptée de Cuypers et al. (2013).
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L’influence de la STCC sur I’apprentissage d’HM globales impliquant les membres inférieurs
montre qu’une seule session de STCC anodale de M1 ciblant leur représentation corticale
améliore les paramétres de 1’équilibre dynamique (Kaminski et al., 2016) et de la locomotion
(Kaski et al., 2012) chez des jeunes adultes (Baharlouei et al., 2020 pour une revue). Une durée
de STCC entre 15 et 20 minutes avec une densité de courant de 0,04 & 0,06mA/cm2 ont permis
d’obtenir ces résultats. Par exemple, Kaminski et al. (2016) ont étudié I’effet de la STCC anodale
de 1mA (densité de courant 0,04mA/cm?) sur I’apprentissage d’une tache d’équilibre dynamique
impliquant le corps entier. Les groupes ayant recu une STCC anodale ou placébo pendant la
tache ont amélior¢ leurs performances apres 20 minutes d’entrainement. Mais, la STCC anodale

a entrainé des améliorations de performance supérieures a celles de la STCC placébo (Fig.46).
Consolidation.

Les ¢tudes démontrant les effets de la STCC sur ’apprentissage en ligne évaluent généralement
la consolidation avec un test de rétention 30 minutes aprés la fin de la stimulation. Dans 1’étude
Cuypers et al. (2013), au post-test les performances du groupe STCC anodale étaient supérieures
a celles du groupe placébo (Fig.45). Par contre, aucun effet additionnel de cette courte période
de consolidation n’est trouvé. Malgré ’effet positif de la STCC sur I’apprentissage en ligne, il
n’y a pas toujours d’effet positif sur la performance hors ligne. Cette absence de gains en hors
ligne a été montrée pour des taches de motricité fine et globale (Hashemirad et al., 2016;

Baharlouei et al., 2020 pour des revues).

Il est aussi reporté que lorsqu’il n’y a pas d’effet bénéfique de la STCC anodale pendant
I’acquisition, il est courant que les performances des groupes de STCC anodale soient améliorées
lors de la période de rétention (Ambrus et al., 2016; Tecchio et al., 2010; Tseng et al., 2020). A
titre d’exemple, une STCC anodale de 2mA appliquée pendant les 20 minutes d’entrainement
d’une tache séquentielle de déplacement d’appuis n’a pas augmenté les performances
immédiatement apres la fin de la stimulation, mais seulement 30 minutes aprés (Tseng et al.,
2020). Ceci démontre que la STCC anodale a eu un effet sur I’apprentissage hors ligne,

possiblement en raison des effets prolongés de la STCC sur I’excitabilité corticale.

En résumé, sur les protocoles ou la stimulation est appliquée lors de I’apprentissage en ligne, les
effets observés durant la phase de consolidation seraient le résultat d’une excitation persistante
de la région motrice au-dela de la stimulation réalisée pendant I’acquisition. Tout dépend alors
de la durée de la rétention. Cette latence apparente dans I’efficacit¢ de la STCC pourrait
expliquer que certaines études ne rapportent pas d’amélioration significative de 1’apprentissage
en ligne pendant la STCC. Cependant, la consolidation n’est évaluée qu’aprés une courte période

sans pratique dans ces études. De maniére intéressante, Kaminski et al. (2016) ont évalué la
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consolidation a 24 heures. Pour cela, les participants ont réalisé une premiére session pendant
laquelle ils recevaient STCC, puis une deuxiéme session 24 heures aprés sans STCC. Les
résultats ont montré que seul le groupe ayant recu une STCC anodale lors de la premiere session
améliorait ses performances lors de la nouvelle session d'entrainement le deuxieme jour (sans
STCC), signifiant que les effets de la STCC sur 1’apprentissage persistent jusqu’a 24 heures

apres la fin du premier entrainement.
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Figure 46 | Effet d'une STCC anodale sur I'acquisition et la consolidation d'une tache d'équilibre.

Les participants sont debout sur une plateforme instable qu’ils doivent maintenir immobile le plus longtemps
possible en compensant les déséquilibres qu’elle induit. La performance a été évaluée par la durée de maintien
de la plateforme a ’horizontale lors des jours d'entrainement 1 et 2, comprenant chacun 15 essais, séparés par
24 heures (ligne verticale). Le rectangle grisé sur le jour 1 représente le moment d’application de la STCC
(ImA), sur les 10 premiers essais de la tache, soit environ 20 minutes. Durant le jour 1, la STCC anodale a
amélioré la performance par rapport a la STCC placébo. Le jour 2, la performance est restée supérieure dans
le groupe STCC anodale, comparativement a la situation placébo. * La performance finale (essai 15) des jours
1 et 2 était significativement meilleure apres la STCC anodale par rapport a la STCC placébo. Figure adaptée
de Kaminski et al. (2016).

Rétention a long terme et expériences multisessions.

Comme des effets cumulatifs de plusieurs sessions de STCC sur I’excitabilité corticale ont été
démontrés, des études ont appliqué une STCC anodale lors de multiples sessions d’apprentissage
s'étalant entre de 3 a 5 jours consécutifs (Reis et al., 2009; Schambra et al., 2011; Saucedo
Marquez et al., 2013). La méta-analyse de Hashemirad et al. (2016) a inclus vingt études
expérimentales qui ont évalué ’efficacité de 1’application d’une STCC anodale sur M1 sur plus
160 adultes en bonne santé, ayant réalisé des taches séquentielles. Cette revue montre que trois
ou quatre sessions de STCC anodale pouvaient améliorer significativement 1’ APseq pendant les

phases d’acquisition, de consolidation et de rétention.
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A titre d’illustration, Reis et al. (2009) se sont intéressés & I’entrainement combiné a une STCC
anodale sur plusieurs sessions d’apprentissage d’une tache de pincement isométrique visuel
séquentiel (SVIPT ; voir Figure 13 | lllustration des principaux paradigmes de |’apprentissage
moteur séquentiel. ) Pendant 5 jours consécutifs, les participants ont effectué une pratique
répétée de la tdche. Chaque session de pratique comportait 200 essais repartis sur 6 blocs. Le
premier et le dernier bloc comprenaient 40 essais chacun. La STCC était appliquée sur les blocs
intermédiaires (i.e. 2, 3, 4 et 5) composés de 30 essais chacun, représentant 20 minutes de
stimulation. La rétention a été évaluée (40 essais) une semaine, quinze jours, puis un, deux et
trois mois apreés (Fig.49). L'application de la STCC anodale a ImA a amélioré significativement
I'acquisition et la rétention. Plus précisément, 1’amélioration de I’apprentissage total dans le
groupe STCC anodale serait principalement due a un effet hors ligne (Fig.47). Puis, les sujets du
groupe STCC anodale sont restés meilleurs que ceux du groupe contréle, méme apres 3 mois.
Des études comparables ont montré une amélioration des gains en ligne suite a 3 ou 4 séances
de STCC anodale a 1mA pendant 20 minutes, lors de I’apprentissage d’une SVIPT (Schambra
et al., 2011; Saucedo Marquez et al., 2013; Reis et al., 2015) et d’une SFTT (Saucedo Marquez
etal., 2013).
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Figure 47 | Courbes et gains d’apprentissage d’une SVIPT pour les groupes de STCC anodale et
placébo pour les 30 blocs d’entrainements sur 5 jours.

Une STCC anodale (rouge) ou placébo (blanc) a été appliquée en méme temps que 1’apprentissage d’une
SVIPT, pendant 5 jours consécutifs (de J1 a J5). Ensuite, les performances ont été testées a 1 semaine (J8),
quinze jours (J15), puis 1, 2 et 3 mois (J29, J57 et J85, respectivement). Les deux groupes ont amélioré leurs
performances au cours des 5 sessions d’entrainement, sans effet de la STCC anodale sur I’apprentissage en
ligne. Par contre, 1’apprentissage total était plus élevé pour le groupe STCC anodale, ce qui était
majoritairement dii aux effets positifs de la STCC anodale sur I’apprentissage hors ligne. * Les performances
évaluées a trois mois (J85) sont toujours supérieures pour le groupe STCC anodale. Figure adaptée de Reis et
al. (2009).
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2.2.3. Resultats neurophysiologiques.

Lors de l'acquisition et la consolidation d’HM, les performances s'améliorent avec la STCC
anodale. Compte tenu des interactions complexes entre les effets de la STCC et les différentes
étapes de I'apprentissage moteur, et notamment des effets neurophysiologiques de la STCC en
dehors de la phase d'apprentissage spécifiquement étudiée, comment cette stimulation influence-

elle les facteurs neuronaux a chaque étape de I'apprentissage ? (Fig.48).
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Figure 48 | Interactions potentielles entre la STCC et les phases d’apprentissage moteur.

La STCC peut étre appliquée avant (A), pendant (B) ou aprés (C) la réalisation d’une tache motrice. Les fléches
indiquent la durée pendant laquelle la stimulation est appliquée, et le triangle représente la force d’effet
théorique résultant de la stimulation. Selon ce modéle théorique, I’effet le plus important peut ne pas se produire
pendant 1’apprentissage ciblé, mais plutot a la fin, voire au début de la phase suivante. Figure adaptée de
(Byczynski & Vanneste, 2023).

En raison de ces effets similaires & ceux de la PLT, la STCC anodale est considérée comme un
catalyseur de la plasticité, a la fois des régions ciblées directement et a distance, ainsi que des
régions cérébrales structurellement connectées. Quelques études ont tenté de déterminer les

processus de plasticité engendrés par la STCC anodale pendant I’acquisition et la consolidation.

Une étude récente a évalué le débit sanguin régional dans les régions motrices en réponse a une
STCC anodale (Shinde et al., 2021). Avant et immédiatement aprés 10 minutes de STCC anodale
a 2 ou 4 mA appliguée sur M1 droit ou gauche (électrodes C4 ou C3), les sujets devaient répéter
une SFTT avec 1’'une des mains pendant 5 blocs de 30 secondes, puis avec 1’autre main pendant
le méme nombre de répétition. Pendant ces périodes, un suivi d’IRMs était realisé avec les
mesures du signal BOLD. Le débit sanguin dans le cortex moteur a davantage augmenté lorsque
la STCC était de 4 mA plutdt que de 2mA. Ces donneées prouvent un fort effet du dosage direct
de la STCC sur le débit sanguin régional, comme a pu étre montré lors d’une STCC anodale
seule (Jamil et al., 2020). Indépendamment que la SFTT soit réalisée avec la main droite ou
gauche, les gains de performance étaient correlés avec la densité de courant appliquée sur M1

controlatéral.
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L'amélioration des performances observée apres l'apprentissage d'une tache motrice sous
I'influence de la STCC anodale est médiee par la PLT (Galea & Celnik, 2009; Nitsche & Paulus,
2011; Ambrus et al., 2016). L'excitabilité corticale a été évaluée par I'amplitude des PEM des
muscles agonistes et antagonistes impliqués dans une tache d’abduction du pouce de 30 minutes,
réalisée en méme temps qu’une STCC anodale de 1mA (Galea & Celnik, 2009). Elle a été
évaluée avant (pre-test) juste apres (post-test 1), et 30 minutes apres la fin de la stimulation (post-
test 2). Entre le pre-test et le post-test 1, pour le muscle agoniste, les gains d’amplitude des PEM,
étaient plus marqués pour la STCC anodale par rapport a la STCC placébo. Et, cette différence
a ¢été maintenue jusqu’a 30 minutes. Ces résultats indiquent que la STCC anodale accroit
I’excitabilité des groupes musculaires impliqués dans le mouvement pendant I'acquisition et que

cette amélioration persiste pendant une breve période de consolidation.

Sur le plan neurochimique, il a été proposé que la concentration de GABA, souvent réduite
pendant I’apprentissage moteur, soit également un modulateur des effets positifs de la STCC
anodale sur 1’apprentissage (Amadi et al., 2015; Stagg & Nitsche, 2011). Cette stimulation
entrainerait une réduction des concentrations de GABA au niveau de M1, dont ’activité est
positivement corrélée a I'amélioration de l'apprentissage moteur et aux changements observes
dans les signaux d’IRMs (Stagg et al., 2011). Ensemble, le changement de concentration de
glutamate, de GABA et la modification de la sensibilité des récepteurs NMDA sont des
processus explicatifs possibles de 1’influence anodale sur I'excitabilité post-stimulation.
L’augmentation de l'excitabilité de M1 par la STCC anodale pourrait augmenter la probabilité
de formation de connexions synaptiques plus durables entre les neurones activés pendant
I'APseq.

CE QU’IL FAUT RETENIR

L'application de la STCC associée a I'entrainement par répetition physique semble mieux
favoriser 1’apprentissage que lorsqu’elle le précede ou lui succede afin d’induire des effets

comportementaux durables.

Une telle combinaison favorise I'amélioration des performances motrices lors de
I'apprentissage moteur chez les individus jeunes. Les effets de la STCC appliquée pendant

I’acquisition seraient principalement dus aux gains hors ligne.

Trois sessions consécutives de STCC anodale améliorent significativement 1’ APseq pendant
I’acquisition, la consolidation et la rétention a long terme. L'effet bénéfique de la STCC sur
I'apprentissage moteur est probablement lié au renforcement des changements physiologiques

cellulaires et a celui des réseaux de neurones pendant I'apprentissage.
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2.3. Vieillissement.

D'aprés une analyse qualitative, chez les personnes agées, I'apprentissage et le contrdle moteur
sont les aspects les plus étudiés de la STCC, avant méme les fonctions cognitives (Siew-Pin
Leuk etal., 2023). Ce résultat n'est pas surprenant étant donné I'importance de la fonction motrice
pour leur autonomie quotidienne. Les premieres études remontent aux annees 2000, lorsque
Zimerman et al. (2008) ont appliqué une STCC cathodale sur le M1 ipsilatéral a la main
exécutant une SFTT. Comme proposé dans plusieurs études de neuroimagerie (Mattay et al.,
2002; Horenstein et al., 2009), ce cortex est activé lorsque des personnes agées exécutent une
tache. Alors, une STCC cathodale (inhibitrice) est supposée réduire I’activité¢ de M1 ipsilatéral
pendant I’entrainement d’une SFTT chez des personnes jeunes et 4gées en bonne santé. Elle a
entrainé une diminution significative du nombre de séquences correctement réalisées par rapport
a une condition de STCC placébo uniguement dans le groupe des personnes agées. Cela renforce
I’idée que le M1 ipsilatéral participe a I'acquisition et a I’exécution de mouvements complexes
de doigts chez les sujets agés et atteste du recrutement supplémentaire de régions corticales

comparativement aux sujets jeunes.

Depuis, les protocoles dédiés aux effets de la STCC chez les personnes agées ont connu une
croissance continue. Etant donné que la plasticité de M1 est réduite chez les personnes agées,

comment la STCC anodale affecte le fonctionnement du cerveau vieillissant ?
2.3.1. Impact de la STCC sur un cerveau agé.

Quelques études se sont intéressees aux effets neurophysiologiques de la STCC anodale
appliquée a M1 d’un cerveau agé. lls ont été étudiés pour une STCC anodale (1ImA — 15 minutes)
en utilisant la spectroscopie par résonance magnétique pour quantifier les niveaux de GABA,
ainsi que I’IRMs de repos pour évaluer la force du réseau sensorimoteur et la connectivité
interhémisphérique (Antonenko et al., 2017). Au niveau moléculaire, cette stimulation a induit
une diminution du GABA chez les individus agés (50-79 ans), similaire a ce qui a été observé
chez de jeunes adultes (Stagg et al., 2011). Les effets neuromodulateurs de la STCC sont
préservés avec 1’age. La connectivité fonctionnelle de repos a été réduite, ce qui indique
probablement une amélioration de I’efficacité du réseau cérébral stimulé. De plus, la connectivité
interhémisphérique accrue avec 1’age, a réduit aprés I’application de la STCC anodale.
Ensemble, cela suggére que la STCC induit un découplage fonctionnel et une plus grande

sélectivité du réseau.

L'excitabilité corticale a été mesurée au moment de la STCC (1mA, 30 minutes) puis 10, 20 et
30 minutes apreés son application sur M1 chez des individus jeunes et agés. L'amplitude des PEM

dans les deux groupes d'age (25,9 + 3,4 ans et 58,6 + 5,1 ans) augmente de facon similaire, mais
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I'excitabilité corticale est retardée chez les plus ages. L'augmentation maximale de I'excitabilité
corticale s'est produite apres 30 minutes apres la STCC, alors qu’elle était immédiate chez les
jeunes (Fujiyama et al., 2014). Ces résultats ont été confirmés chez des personnes plus agées
(66,0 + 4,8 ans) avec une STCC de 1,5mA appliquée sur M1 pendant 10 ou 20 minutes, sans que
la durée de la stimulation n’ait d’effet sur I’excitabilité (Puri et al., 2016). Par ailleurs, Farnad et
al. (2021) ont montré que l'excitabilité corticale augmentait lorsque l'intensité de la STCC
anodale était élevée de 1 a 3 mA dans le groupe des 66 a 80 ans. Dans cette méme étude, des
effets de longue durée ont été observés 60 et 120 minutes apreés la fin de la stimulation, pour les
dosages les plus forts (3 mA pendant 20 ou 30 minutes). A noter cependant, quune STCC
anodale (ImA - 15 minutes) n’a pas amélioré 1’excitabilité corticale chez un groupe &gé de 74,5
* 4,6 ans (Ghasemian-Shirvan et al., 2020).

Dans I’ensemble, ces études révélent une augmentation de 1’excitabilité corticale aprés
stimulation avec une certaine hétérogénéité des réponses. Cela suppose que la plasticité induite
dépend des parametres spécifiques de stimulation et de I'dge. Des modélisations de conduction
de courant dans le cerveau montrent, qu’entre 55 et 95 ans, le signal électrique atteint moins
efficacement les régions cibles, sans doute a cause de 1’atrophie cérébrale et du rapport cerveau-
liquide céphalorachidien'’ (Indahlastari et al., 2020). Autrement dit, les altérations structurelles
du cerveau vieillissant influencent la propagation du courant et peuvent modifier les effets de la

STCC sur le tissu nerveux sous-jacent.

Ces études ont examiné les effets de la STCC sur I'excitabilité du cortex moteur, sans pratique
physique associee. Comment évolue leur action combinée chez les personnes &gées, en tenant
compte des effets additifs chez les jeunes et de la relation dosage-réponse du cerveau vieillissant

chez les ages ?
2.3.2. Combinaison de la STCC et de ’apprentissage moteur.

Acquisition et consolidation.

Plusieurs études ont observé qu'une seule session de STCC anodale, appliquée sur M1 en méme
temps que la pratique, améliore les fonctions motrices, y compris les réglages fins (dextérité et
précision manuelles) et les fonctions globales, comme la posture et la locomotion (Zimerman &
Hummel, 2010; Tatti et al., 2016; Baharlouei et al., 2020 pour des revues). Zimerman et al.,
2013) ont appliqué une STCC anodale sur M1 gauche pendant que des participants jeunes et

agés s'entrainaient a une SFTT de 5 éléments avec la main droite. Pendant la STCC (1mA et

17 Le rapport entre le volume cérébral, incluant les substances grises et blanches, et le volume du liquide
céphalorachidien a tendance a diminuer avec I’age.
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0,04mA/cm?), les participants ont réalise 5 blocs de 3 minutes espacés de 2 minutes de repos,
soit 20 minutes au total. Le nombre de touches juste s’est amélioré grace a I’action conjointe de
I'entrainement et de la STCC anodale, comparativement au groupe STCC placébo (Fig.49A).
L’effet était toujours observable 90 minutes et 24 heures aprées (Fig.49C). La pente des courbes
d'apprentissage des personnes agees a augmenté, atteignant un niveau proche de celui observé

chez les jeunes sujets (Fig.49B).

La méta-analyse de Summers et al. (2016) incluant 11 études (203 participants ages) reporte des
tailles d’effet moyennes lorsque la stimulation est appliquée avant (3 études) ou pendant la tache
(8 études). Contrairement aux effets chez la population jeune, la stimulation avant la tache
montre des effets bénéfiques chez une population agée, expliquée par le décalage temporel des

effets de la stimulation chez les personnes agées (Fujiyama et al., 2014).

Néanmoins, les effets bénéfiques sur la performance sont plus marqués quand la stimulation est
appliquée pendant I’exécution. La STCC peut faciliter les processus impliqués dans 1'acquisition
et la consolidation des HM fines lorsqu'elle est appliquée pendant I'entrainement. Elle est aussi
efficace pour améliorer I'équilibre et le contréle postural chez les personnes agées en bonne santé

(Baharlouei et al., 2020 et Pino-Esteban et al., 2021 pour des revues).

Enfin, son application aprés l'entrainement peut également consolider des HM. Rumpf et al.
(2017) ont montre qu’une STCC anodale sur M1 (ImA — 15 minutes) juste aprés I’apprentissage
d’une SFTT améliorait la consolidation chez des personnes dgées en bonne santé. Puis, la
performance était toujours en progrés 8 heures apres I'apprentissage initial et maintenue lors d’un
test de rétention 24 heures plus tard. Ces résultats n’ont néanmoins jamais été obtenus pour des

taches séquentielles impliquant I’ensemble du corps.
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Figure 49 | Effets de la STCC combinée a I'apprentissage d'une SFTT.

Une STCC anodale de 1mA a été appliquée pendant 1’acquisition d’'une SFTT. A. Le nombre de séquences
correctes a augmenté significativement dans le groupe STCC (rouge) comparativement au groupe placébo
(gris). B. La courbe d’apprentissage présente aussi une pente d’amélioration de la performance plus forte (%
d’amélioration) dans le groupe STCC par rapport au groupe placébo, se rapprochant des valeurs des personnes
jeunes. C. Les tests de rétention a 90 minutes et 24 heures apres la fin de la session, montre que le groupe
STCC a des performances significativement plus élevées que celles du groupe placébo. Légende : ns= non
significatif, * p<0.05 ; ** p<0.01. Figures adaptées de Zimerman et al. (2013).
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Bien que des améliorations de la motricité fine et globale ont été rapportées apres une seule
session de STCC anodale sur M1 (Hummel et al., 2010; Zimerman & Hummel, 2010; Rumpf et
al., 2017), d’autres études n’ont identifié¢ aucun effet sur ce type d’apprentissage (Kaminski et
al., 2017; Raw et al., 2016). Méme si des effets a 24 heures sont en faveur de la STCC, il existe

encore peu de preuves de conséquences positives durables sur I'apprentissage moteur.

Multisessions.

A notre connaissance, peu d’études se sont intéressées a I’ APseq combinées & une STCC anodale
sur plusieurs sessions chez des personnes agées. Dumel et al. (2016) ont étudié I’apprentissage
d’une SRTT implicite combinée a une STCC anodale sur cinq sessions d’entrainement. Pendant
I’entrainement physique, les participants ont réalisé cette SRTT durant 30 blocs avec 20 blocs
de séquences prédéterminées et 10 de séquences aléatoires. La séquence spécifique comprenait
12 éléments. Conjointement, une STCC anodale (2mA - 20 minutes) était appliquée sur M1
gauche. Les résultats ont montré, pour la premiere fois dans une population agée, (61 + 6,28
ans ; 51-74 ans) les effets facilitants d'une succession de cing jours de STCC anodale sur la
motricité fine (Fig.50). Dans une étude similaire, la méme equipe a obtenu des effets persistants
au-dela de 3 mois apres la fin de I'intervention (Dumel et al., 2018a). Ce résultat est conforme a
celui d’une étude antérieure chez des personnes jeunes, ou les effets de la STCC étaient
maintenus 3 mois aprés l'intervention (Reis et al., 2009).

Temps de réaction (% de changement)

Session 1 Session 2 Session 3 Session 4 Session 5

Figure 50 | Effets de 5 jours d'intervention d'une STCC sur I'apprentissage d'une SRTT.

Une STCC anodale (rouge) de 2mA appliquée sur M1 pendant cing jours consécutifs d'entrainement a une
SRTT a montré des effets positifs en ligne sur I’ APseq implicite au cours du deuxiéme, troisieme et quatrieme
jours comparée a une STCC placébo (gris) (Dumel et al., 2016).
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Ces deux études se sont aussi intéressées aux effets neurophysiologiques de la STCC anodale
appliquée sur un cerveau agé. lls ont mis en évidence que les effets de la STCC combinés a la
pratique physique sont médiés par le GABA (Dumel et al., 2018a, 2018b), comme chez les
personnes jeunes (Stagg et al., 2011).

Enfin, ces résultats positifs ont aussi été reproduits pour des taches posturales. Yosephi et al.
(2018) se sont intéressés aux effets de la combinaison d’une STCC anodale avec un entrainement
d’une tache posturale chez des participants agés (66,1 + 4,4 ans ; 65 a 80 ans). La tache était
réalisée sur une plateforme posturale équipée d’un systéme Biodex Balance System qui permet
d’obtenir les marqueurs de stabilométrie. L’entrainement postural comprenait huit niveaux de
tests d’équilibre statique, dynamique, yeux ouverts ou fermés. La STCC anodale de 2mA était
simultanée a 1’entrainement postural de trois sessions de 20 minutes par semaine pendant 2
semaines. Le score de I'échelle de Berg (une échelle évaluant 1’équilibre et la stabilité) et les
indices stabilométriques statiques et dynamiques, ont été améliorés chez les participants agés

ayant recu la STCC anodale, comparativement a celles ayant recu une STCC placébo.

/'

CE QU’IL FAUT RETENIR

Chez les personnes agées, la STCC anodale appliquée sur M1 permet, comme chez les jeunes,
d’améliorer I’excitabilité corticale. Cependant, la capacité du courant a pénétrer et atteindre

efficacement les régions cibles diminue avec 1’age.

L'application de la STCC simultanément a I'entrainement améliore la phase d’acquisition, de

consolidation et de rétention a 24 heures, des taches de motricité fine et corporelle.

Les effets positifs de la STCC sont cumulatifs sur des taches séquentielles des doigts, plusieurs
sessions consécutives améliorant 1’ APseq implicite avec des effets persistants jusqu’a trois

mois. Aucune étude ne s’est encore intéressée aux effets cumulés sur I’ APseq explicite.

L’application de la STCC juste aprés entrainement d’une tache motrice fine est prometteuse

pour améliorer la phase de consolidation altérée chez les personnes agées.

De méme, un protocole d’entrainement de plusieurs sessions sur une tiche posturale,
associée a une STCC anodale, améliore les parametres de stabilométriques statiques et

dynamiques de la tache posturale.
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3. Imagerie motrice et stimulation transcrénienne a courant continu.

La combinaison PIM - STCC offre un potentiel d’amélioration des performances motrices et de
facilitation de l'apprentissage. L’IM active des réseaux cérébraux intégrant M1 (Wang et al.,
2019) dont la STCC anodale améliore son excitabilité corticale (Nitsche & Paulus, 2000). Ainsi,
leur association pourrait améliorer I'APseq. En couplant ces deux procédures, nous pourrions
faciliter le renforcement de circuits neuronaux et la plasticité neuronale et moduler I'excitabilité
corticale. Cependant, peu d'études ont examiné l'effet de STCC sur I’APseq de taches apprises
par PIM.

3.1. Impact de la STCC combinée a I’'IM sur la motricité fine.
3.1.1. Une seule session.

Combinaison STCC et IM sur une tache d’écriture chez des personnes jeunes.

Foerster et al. (2013) ont voulu tester la STCC anodale en tant qu'outil d’identification de la
plasticité corticale induite par I'apprentissage moteur chez des personnes jeunes grace a la PIM.
La STCC anodale pourrait-elle accroitre les effets de la PIM sur I'apprentissage moteur et, ces
effets varient-ils en fonction du site de stimulation ? Pour cela, ils ont testé cing montages de
STCC : sur M1 droit, I’APM droite, I’AMS droite, I'hémisphere cérébelleux droit et le CPFdl
gauche. Avant et aprés la STCC combinée a la PIM, les participants ont réalisé un test d’écriture
dans lequel ils devaient recopier six mots avec leur main non dominante. Pendant I’entrainement,
une STCC anodale de 2mA a été appliquée pendant 13 minutes, en méme temps que la PIM.
Celle-ci était guidée par une bande audio de 3 minutes de relaxation, 7 minutes d'écriture mentale
de mots avec la main gauche, puis de nouveau, de 3 minutes de relaxation. Les résultats ont
montré que la STCC anodale appliquée sur M1 et le CPFdI gauche réduisait le temps d’écriture
(Fig.51A) attestant ainsi que ces deux structures corticales sont associées a la plasticité de
I’apprentissage moteur réalisé par PIM. Cependant, comme la facilitation de l'apprentissage
semble dépendre de lI'augmentation de I'excitabilité corticale (Nitsche et al., 2003), I’activité
neuronale accrue par la PIM, associée a une activation synaptique additionnelle induite par la
STCC anodale ont pu étre déterminantes pour améliorer I'écriture aprés une seule session

expérimentale.

D’autres études ont ensuite évalué I’effet de la combinaison de la STCC anodale avec une PIM

sur I’acquisition et la consolidation de taches de motricité fine.
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Combinaison STCC et IM sur une SFTT chez des personnes jeunes.

La STCC anodale améliore les effets de la PIM sur la phase d'acquisition d’une SFTT explicite
(Saimpont et al., 2016). Les participants ont d’abord réalisé un pré-test de 2 blocs de 30 secondes
de repetions physiques d’une SFTT de 5 éléments. Ensuite, ils ont imaginé soit la séquence
durant 15 blocs de 30 secondes (groupe PIM), soit réalisé une tache de lecture pendant le méme
temps (groupe Lecture). Une STCC anodale de 2mA a été appliquée sur M1 gauche pendant la
PIM et la lecture. Par la suite, les participants ont effectué un post-test des la fin de
I’entrainement, puis d’un test de rétention 90 minutes plus tard. Le groupe PIM + STCC anodale
a présenté une plus forte amélioration entre le pré-test et le post-test physique, comparativement
aux groupes PIM + STCC placébo et Lecture + STCC anodale. Cet avantage était, par ailleurs,
maintenu lors du test de rétention différé de 90 minutes (Fig.51B), reflétant une possible

premiére consolidation.
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Figure 51 | Effet de la combinaison d’une STCC et d’une PIM sur I'apprentissage de taches manuelles.
A. Une STCC anodale appliquée sur M1 et sur le CPFdI pendant une PIM d'une tache d'écriture améliore la
dextérité manuelle évaluée par le temps d'écriture. Figure adaptée de Foerster et al. (2013). B. (*) Le taux
d'augmentation d’une SFTT explicite est plus élevé dans le groupe PIM + STCC anodale comparativement au
groupe PIM + STCC placébo et au groupe Lecture + STCC anodale. Aucune différence significative n'a été
trouvée entre les groupes PIM + STCC placébo et Lecture + STCC anodale. L'effet de la STCC anodale était
similaire au post-test immédiat et au test de rétention différé. Figure adaptée de Saimpont et al. (2016).

A contrario, Sobierajewicz et al. (2019) ont rapporté que la STCC n'a pas renforcé I'effet de la
PIM sur I’APseq. Dans cette étude, il fallait produire des séquences discrétes utilisant des stimuli
binaires "go" et "no-go". Apres la présentation de la séquence de mouvement des doigts a
exécuter (5 éléments), un stimulus impératif (croix verte) indiquait que la séquence devait étre
exécutée (go). Lorsque la croix était bleue, le groupe PIM devait se représenter mentalement la
séquence, tandis que le groupe contrdle ne devait donner aucune réponse (no-go). Certaines

séquences avaient une configuration spécifique et d’autres aléatoire. Simultanément, les
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participants recevaient soit une STCC anodale sur M1 non-dominant (2mA - 15 minutes), soit
une STCC cathodale, soit une STCC placébo, soit rien (groupe contréle). Le temps de réaction
des séquences spécifiques réalisées physiquement ou mentalement ont été plus rapides que ceux
des séquences aléatoires. Mais, aucune différence n’est observée pour toutes les conditions de la
STCC. Autrement dit, si la PIM améliore les temps de réactions des sequences spécifiques, la

STCC n’augmente pas son influence sur I’ APseq.

3.1.2. Multisessions.

Notre équipe a testé 1'ajout de la STCC anodale lors de plusieurs séances d’un APseq implicite
réalisé par PIM ou par PP (Debarnot et al., 2019). En méme temps que la tdche de SRTT était
réalisée mentalement ou physiquement, une STCC placébo ou anodale (2mA - 13 minutes) était
appliquée sur M1. Cette procédure a été répétée trois jours consécutifs. La STCC a amélioré les
performances lorsqu'elle était combinée a la PIM mais pas a la PP, lors de la session initiale
d’acquisition. De plus, les trois séances consécutives de STCC anodale, pour les deux types de
pratique (PIM et PP), ont entrainé une amélioration plus forte de 1’APseq implicite par rapport
qu’une seule séance de stimulation, comparativement a la STCC placébo. Cependant, il n'a pas
encore été déterminé si la combinaison de PIM et de STCC anodale pouvait étre avantageuse
pour la rétention a long terme de cet apprentissage. Enfin, un tel protocole multisessions incluant

PIM + STCC anodale n’a jamais été réalisé sur I’ APseq explicite d’une population jeune et agée.

3.2. Impact de la STCC combinée a I’'IM sur des taches posturales.
3.2.1. Une seule session.

Saruco et al. (2017) ont constaté que la combinaison PIM - STCC anodale facilitait le contrdle
postural. Une STCC anodale ou placébo de 1mA a été appliquée sur M1 pendant les 12 minutes
de PIM d’une tache posturale. Les participants se tenaient debout sur une Wii balance board et,
durant la PIM, devaient mentalement déplacer leur centre de pression sans soulever les pieds ni
perdre I’équilibre pour valider 16 cibles qui apparaissant a 1’écran dans 8 directions différentes.
Dans la condition contrdle, les participants ont joué a un jeu interactif de précision manuelle tout
en recevant une STCC placébo. Les résultats ont montré une diminution du temps requis pour
accomplir la tache posturale aprés la PIM comparativement au groupe contrdle. De plus, les
gains de performance étaient plus élevés lorsque la PIM était associée a la STCC anodale dans

les directions nécessitant de fortes régulations posturales.

De méme, Saruco et al. (2019) se sont intéressés au moment d’application de la STCC par
rapport a I’entrainement par IM. Les performances ont été mesurées avant et apres les trois

conditions expérimentales, ou les participants recevaient la STCC anodale «avant »,
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« pendant », ou a la fois « avant et pendant » la PIM. Les performances se sont améliorées

uniquement apreés la STCC appliquée « pendant » la PIM.

A notre connaissance, aucune étude n’a testé I’application de la STCC 1) pendant la PIM d’une
tache de motricité globale chez les personnes agées et, 2) aprés une PIM sur des taches de

motricité fine et globale, chez une population jeune et agée.

\

CE QU’IL FAUT RETENIR

La combinaison de la PIM et de la STCC semble présenter des avantages pour I’apprentissage

moteur de taches sollicitant le controle postural et des taches de motricité manuelle.

Lorsqu'elle est appliquée lors de multiples sessions d’entrainement, cette combinaison
apporterait des avantages encore plus marqués, bien qu’une seule étude ait montré ces

bénéfices lors de I’APseq implicite.

Malgré des études encourageant une telle combinaison, cette approche reste novatrice et n'a
pas encore été testée dans I'APseq explicite des taches de motricités fines et globales et/ou chez

les personnes agées.

Si elle était validée, cette approche ouvrirait de nouvelles perspectives pour la rééducation
motrice et méme I'amélioration des HM chez les sujets jeunes et agés en bonne santé. En
integrant les connaissances sur I'APseq, I’'IM et la STCC, nous pourrons mieux comprendre

comment exploiter le potentiel de leur synergique, améliorer les performances motrices et

_/

favoriser une plasticité cérébrale bénéfique.
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PROBLEMATIQUES GENERALES

Nous venons de voir que I’apprentissage d’HM fines et globales revét une importance
fondamentale tout au long de la vie, et peut étre encore davantage chez les personnes agees, afin
de favoriser leur autonomie. L’APseq est explicite lorsque la séquence de mouvements a
apprendre est connue a I’avance. Ce paradigme est majoritairement étudi¢ avec des mouvements
des doigts, tels que la tache de SFTT. La question de savoir si le mode¢le de I’APseq d’une SFTT
peut étre généralisé & des mouvements plus globaux suscite un intérét tout particulier, compte
tenu de I’importance de ce type d’habiletés dans les activités quotidiennes. La répétition
physique de ces mouvements séquentiels permet leur acquisition, leur consolidation et leur
rétention en mémoire a long terme. Chez les personnes agées, les phases d’acquisition et de
rétention sont généralement préservées, tandis que la phase de consolidation est altérée. Les
changements structuraux et fonctionnels liés a 1’age des réseaux de 1’APseq (i.e cortico-striatal
et cortico-cérébelleux) limitent la neuroplasticité, et notamment la capacité de M1 a se
réorganiser en réponse a 1’entrainement physique. Bien que les performances motrices aient
tendance a étre inférieures a celles des jeunes, les capacités d'apprentissage restent préservées
avec 1’age et les adultes agés peuvent obtenir des améliorations significatives de leurs
performances. Cependant, la nature répétitive de la PP peut entrainer de la fatigue et accroitre le

risque de blessures, que cela soit chez les jeunes et les ages.

Cette thése porte sur I’évaluation de méthodes pouvant améliorer I’ APseq explicite et de contrer
les effets néfastes du vieillissement sur 1’ APseq et les performances motrices qui en découlent.
Notre travail de recherche s’intéresse tout particuliérement a I’évaluation de I’efficacité de deux
approches — utilisées independamment ou de facon combinée —, I''M et la STCC appliquée au
niveau de M1. Cette évaluation reposera principalement sur des marqueurs comportementaux.

Afin de répondre a cette problématique générale, plusieurs sous-objectifs ont été définis.

Dans un premier axe, nous tenterons d’élargir les connaissances existantes sur I’ APseq explicite
d’HM fines vers des HM globales. Cette démarche vise a identifier les similitudes et différences
dans le controle et I’apprentissage de ces deux types d'habiletés, qui peuvent parfois étre pergues
comme éloignées en raison de leurs caractéristiques fondamentales (amplitude du mouvement,
nombre de muscles sollicités). L'objectif principal est de valider un nouveau modele
d'apprentissage pour des taches séquentielles sollicitant I'ensemble du corps, acquises soit par la
PP (étude 1), soit par la PIM (étude 2), chez des individus jeunes (études 1 et 2) et agés (étude
5). Ensemble, ces études apporteront des éclairages spécifiques sur cette question de I'APseq fin

versus global.
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Dans un deuxieme axe, nous questionnerons les effets de la PIM réalisée sur une ou plusieurs
sessions (études 2, 3, 5), comparativement (études 2, 5) et/ou en combinaison avec la PP (étude
5). En plus de son impact sur les marqueurs comportementaux de la performance qui seront
évalués par I’ensemble de ces études, nous déterminerons également son influence sur les

marqueurs neuronaux (études 4 et 5).

Dans un troisiéme axe, I’interaction entre la STCC et le type d’apprentissage (PP et PIM)
pendant I’ APseq explicite sera étudiée. Plus précisément, I'objectif sera de comprendre les effets
de cette stimulation appliquée sur M1 pendant ou apres un APseq explicite, qu'il soit réalisé

physiquement ou mentalement (études 3 et 5).
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Figure 52 | Problématiques générales — Objectifs des différentes études.

L’APseq de taches de motricité fine sera abordé dans les études 1, 3, 4 et 5, tandis que I’ APseq de
taches de motricité globale sera exploré dans les études 1, 2 et 4. Cet apprentissage sera réalisé par
pratique physique dans toutes les études, et par pratique d’imagerie motrice dans les études 2, 3 et 4.
Dans les études 3 et 4, la STCC sera combinée a ces apprentissages, et dans les études 4 et 5, les
signatures neuronales seront enregistrées par EEG. Les participants seront des individus jeunes pour
les études 1, 2 et 3 tandis que des personnes agées seront la population cible des études 3 et 5.

Dans l'ensemble, le cadre d'étude complet vise a explorer les effets de différentes méthodes
d'apprentissage (PP, PIM et PIM+PP) et de la STCC sur des marqueurs comportementaux et
neurophysiologiques de 1’APseq explicite, chez des personnes jeunes (18 a 30 ans) et agées (65
a 80 ans). Cette approche offre une compréhension approfondie des facteurs influencant
I'apprentissage moteur, avec des implications potentielles pour I'amélioration des HM chez des

individus jeunes et ages.
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La chapitre suivant intitulé « Contributions Expérimentales » présente donc les recherches
expérimentales originales menées pour atteindre les objectifs de la présente thése. Les études
présentées ci-apres sont soit publiées (étude 2 et étude 3 avec un article chez les agés), en
révision (étude 3 avec un article chez les jeunes), en préparation en vue de leur soumission
prochaine (étude 1) ou en cours de rédaction (études 4 et 5). Les études publiées et en révision
sont présentées sous la forme d'articles scientifiques qui peuvent étre lus seéparément du reste du
document. Pour cette raison, certains aspects peuvent étre redondants entre les différents articles
et avec le cadre théorique. Un apercu et une synthése succincte des résultats sont proposés avant
et aprés chaque manuscrit. Pour les études 4 et 5, la partie expérimentale est terminée, mais tous
les résultats ne sont pas encore pleinement analysés ou exploités. C’est pourquoi, pour ces
études, nous présentons les objectifs, la méthodologie et les résultats préliminaires obtenus, avec

une discussion/synthése concise.
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CONTRIBUTIONS EXPERIMENTALES






Etude 1 METTA
AVANT-PROPOS.

Notre répertoire d’HM repose sur une gamme allant de mouvements trés fins a des mouvements
trés globaux. Ces mouvements se distinguent principalement par I’implication musculaire et
I’amplitude nécessaire a leur réalisation. Les mouvements fins font appel a de petits muscles,
avec peu de mouvements corporels. Ils sont souvent associés a la préhension, la manipulation
d’objets en position assise. A 1’opposé, les mouvements globaux se caractérisent par
I’implication de plus de 50% des groupes musculaires, dont les muscles squelettiques profonds
et antigravitationnels. 1ls impliquent des déplacements du centre de gravité et/ou des
mouvements multi-articulaires (Cratty, 1973 ; Magill et al., 2010 ; Hoedlmoser et al., 2015).
Jusqu'a présent, la plupart des recherches sur I’ APseq se sont principalement concentrées sur des
paradigmes de mouvements des doigts. Or, les connaissances acquises sur la motricité fine ne
sont pas forcément généralisables a des habiletés plus globales (Wulf & Shea, 2002). De plus,
peu d’études ont directement comparé les profils d’acquisition et de consolidation de taches
séquentielles impliquant différents effecteurs (Kuriyama et al., 2004 ; Blischke et al., 2008 ;
Gudberg et al., 2015).

Ainsi, I’objectif principal de cette étude était de comparer les profils d'acquisition et de
consolidation des taches séquentielles impliquant différents effecteurs. Pour ce faire, nous
avons adapté le modéle expérimental classique de la SFTT a des taches séquentielles faisant
intervenir les index, les mains ou les pieds. Ainsi, ces taches regroupent un ensemble d’HM,
comme bouger les doigts avec précision, coordonner les mouvements des deux cotés du corps,
ou controler I’équilibre et la posture.

1) La tache unimanuelle (la SFTT classique) impliquait les quatre doigts de la main droite
pressant quatre touches d'un clavier.

2) La tache digitale impliquait les index droit et gauche pressant alternativement I'une des neuf
touches d'un pavé numérique.

3) La tache bimanuelle impliquait les mains droite et gauche pressant alternativement l'une des
neuf cibles sur un tapis instrumenté de 0,25 m2.

4) La tache bipodale impliguait les pieds droit et gauche pressant alternativement I'une des neuf
cibles sur un tapis instrumenté de 1 m2,

Cette étude a inclus 20 volontaires jeunes en bonne santé.

Le manuscrit présenté ci-dessous est en préparation en vue de sa soumission prochaine.

ARTICLE 1. Motor sequence learning of fine and gross motor tasks.
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Motor sequence learning of fine and gross motor tasks

Angeéle METAIS!, Yoann BLACHE!, Christian COLLET*" & Arnaud SAIMPONT'"

!Laboratoire Interuniversitaire de Biologie de la Motricité, UR 7424, Université Claude Bernard
Lyon 1, Villeurbanne, France

*PhD supervisor

ABSTRACT

The sequential finger tapping task (SFTT) is the most widely used task in motor sequence
learning (MSL) studies. Grosser MSL of hand and whole-body tasks have also been studied, but
rarely directly compared to fine MSL. Therefore, this study aimed at comparing MSL processes
(acquisition and consolidation) of movements involving different body parts. Twenty
participants (22.6 £ 3.5 years) performed four tasks in a random order 1) an unimanual task
involving four fingers of the right hand on a gaming keypad, 2) a bidigital task involving the
right and left index alternately pressing one of nine keys on a numeric keypad, 3) a bimanual
task involving the right and left hand alternately pressing one of nine targets on a mat and 4) a
bipodal task involving the right and the left foot alternately pressing one of nine targets on a mat.
All participants performed one task a day with a morning training session followed by a retention
session 6 hours after the initial training. The participants had to learn and repeat an eight-items
sequence as fast and accurately as possible for 12 blocks of 30s, interspaced by 15s of rest.
Before (pre-test) and after (post-test) training, as well as during the retention session (re-test),
they repeated the sequence for 2 blocks of 30s. Performance increased rapidly during all
sequential tasks, providing evidence of online learning. After 6-hours without additional
practice, performance remained at the same level, thus supporting offline consolidation. If the
learning curves had the same profiles, suggesting that all MSL share common processes, the
acquisition speeds were different among tasks. When normalized performance with a difficulty
index based on Fitt’s law, performance was better for the bimanual task than for the bipodal task
and itself compared to the bidigital task. The results obtained in SFTT seem thus transferable to
whole-body sequential tasks, enabling the generalization of laboratory-acquired findings from

SFTT to tasks involving body movements, for example in a clinical context.

Keywords: motor sequence learning, finger tapping task, fine and gross motor task, acquisition

and consolidation, Fitt’s law.
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1. INTRODUCTION

Most usual skills involve sequential actions. Each single action is linked with the others to form
a unified and coordinated movement sequence (Doyon et al., 2018; Willingham, 1998). Motor
sequence learning (MSL) has several distinct phases across time (Doyon et al., 2018; Doyon &
Benali, 2005): i) a rapid performance improvement within a first training session, ii) weaker
performance gains during subsequent practice sessions, across several days or months, and iii) a
relative stabilization of performance (i.e. consolidation) between training sessions (Dayan &
Cohen, 2011; Dudai, 2004). Online learning refers to the first two stages and offline learning
refers to the consolidation of motor memory through the passage of time without additional
practice. Online and offline skills gains/stabilization are the building blocks of procedural
memory in the form of motor programs (Schmidt, 1975; Schmidt & Lee, 2005). Although MSL
has been widely explored, it has mainly been with simple paradigms involving sequential finger
tapping tasks (SFTT). In these paradigms, the motor sequence is often repeated on a keyboard
as fast and accurately as possible in a given time interval. Learning is evaluated by the increasing
speed and accuracy (Karni et al., 1998; Kuriyama, 2004). In addition, it is associated with
chunking processes (Gobet et al., 2001; Sakai et al., 2003, 2004) resulting in grouping single
items into larger sequences of two or three elements, thus creating independent sub-sequences
(Bo & Seidler, 2009; Verwey et al., 2009).

Sequential tapping tasks can also involve arms or whole-body sequences. As for finger
movements, arm movements are produced more quickly with practice during their acquisition
thanks to the apparition of motor-chunks (Panzer et al., 2009; Park & Shea, 2005) and the
performance is stabilized during consolidation (Kempler & Richmond, 2012; Malangré et al.,
2014; Malangré & Blischke, 2016; Blischke & Malangré, 2017). For example, Gudberg et al.
(2015) compared a classic SFTT to a whole hand matched sequence in young participants.
Despite different kinematic constraints, the two tasks presented identical profiles of performance
evolution during both the acquisition and consolidation phases. However, most experimental
designs in MSL only involved unilateral arm movements, without inter-limb coordination
(Swinnen, 2002). Yet, bimanual sequences learning does not necessarily modify the neuronal
systems involved in learning dependent on unimanual sequences (Andres et al., 1999; De Weerd
et al., 2003; Holper et al., 2009). Also, the acquisition slope of bimanual and unimanual SFTT
may show different profiles (Kuriyama, 2004). In this study, after the training session, the online
gains were twice higher during bimanual than during unimanual tasks. However, the offline
gains exhibited comparable features. Furthermore, Kennedy et al. (2021) recently showed that
by manipulating the requested level of accuracy, performance on unimanual and bimanual tasks

was impacted differently. More precisely, with a low level of accuracy, performance was better
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for bimanual than unimanual tasks, and, conversely, with a high level of accuracy, performance

was better for unimanual than bimanual tasks.

Manual sequential tapping tasks also differ from global whole-body sequential movements, the
first relating to fine motor skills and the other to gross motor skills (Cratty, 1973). It has been
advanced that the knowledge regarding the acquisition and consolidation of the first ones is not
directly transferable to the second (Wulf & Shea, 2002; Wulf et al., 2010). Few studies focused
on the different phases of these gross motor sequential tasks. They mainly highlighted that
performance rapidly increased during early online learning and was stabilized during offline
consolidation (Genzel et al., 2012; Christova et al., 2018; Freitas et al., 2020; Debarnot et al.,
2022).

To our knowledge, no study directly compared MSL of whole-body movements to those of
different body parts. Here, we compared the learning processes of several sequential tasks, which
encompassed the use of four fingers from one hand, both index fingers, both hands, or both feet

movements, thus comparing learning from fine to gross motor skills.

2. METHODS
2.1. Participants

Twenty healthy volunteers (mean age: 22.63 + 3.50, 8 women) participated in this experiment
and were mainly recruited in the Claude Bernard University Lyon 1, France. All participants
were right-handed as assessed by the Edinburgh Handedness inventory (0.90 = 0.12; Oldfield,
1971), right-footed with a score greater than -6 on the Waterloo Footedness Questionnaire-
Revised (9.00 + 6.62 ; Elias et al., 1998), measured between 1.50 and 1.90m (1.74 + 0.10) and
had a visuospatial memory span higher than 3 on the computerized Corsi blocks test (6.10 +
1.27; PsyToolkit Web, Backward Corsi task, https://www.psytoolkit.org/experiment-
library/backward_corsi.html, Kessels et al., 2008). Exclusion criteria were having a restriction
of lower and upper limbs movements (e.g., limb injuries) and practicing any motor activity
requiring high dexterity (e.g., playing a musical instrument or video games) or strong limbs
coordination (e.g. dance, rhythmic gymnastics) more than 2 hours a week. Participants were also
advised to abstain from caffeine, alcohol and drugs and to refrain from napping during the
experimental day. They had no prior experience with the experimental tasks. This study was
approved by the ethical committee of Human Movement Sciences at the University Claude
Bernard Lyon 1 and all participants gave an individual written informed consent prior to the

experiment.
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2.2. Four sequential tasks
2.2.1. Unimanual and Bidigital tasks

The participants performed the two tasks while comfortably seated in a chair in front of a
computer, with their forearms resting on a table. They performed all training blocks and tests on
a keypad with automated recording of key-presses connected to the computer, running E-prime

software (v3.0.3.80 Psychology Software Tools, Inc., USA).

Unimanual task. This was a usual SFTT, called here unimanual task to facilitate the comparison
with the other tasks. A gaming keypad with four key-presses was placed to the right of the
computer (Fig.1A; Razer Nostromo, Razer Inc., USA). The participants put their right index,
middle, ring and little fingers on keys 1, 2, 3, and 4 respectively. They also placed their left hand
on the “space” key of the keyboard, to validate each sequence when performed. The motor
sequence of eight-items required to press each key with the appropriate finger in a predetermined

order.

Bidigital task. A numeric keypad composed of nine key-presses was placed in front of the
computer (Fig.1B). Participants first placed each index above the central square (target 5; see
Fig.1B for target locations). The motor sequence required to press the first key with the right
index finger first and then alternating with the left index on other key-presses. Then, pressing

“enter” of the numeric keypad with the right index validated each sequence when performed.
2.2.2. Bimanual and Bipodal tasks

These tasks involved an instrumented floor mat of 0.25 m? for the bimanual task and of 1m?
square for the bipodal task (Freitas et al., 2020; Debarnot et al., 2022). Both were divided into
nine equal squares (i.e. 0.26 cm? for the bimanual mat and 33 cm? for the bipodal mat), each
equipped with a pressure sensor (i.e. @ 5 cm?, FSR402 short, Interlink) under the center. The
sensors were materialized by a red circle/target on the mat, so that participants saw where to
accurately point with their hands or feet (Fig.1C, 1D). All mats were connected to an acquisition
box (Powerlab 16/35, ADInstruments, Australia) via Labchart software to record each time press

on the sensors.

Bimanual task. Participants sat on a chair and kept their back against the chair back. The mat
was in front of each participant at a distance compatible with pressing easily the farthest targets
(ie, 1,2,3, see Fig.1C for target locations) with outstretched arms. As for the bidigital task, they
placed their hands above the central target before starting, and then pressed alternately the

required sequence with the right and left hand, starting with the right hand.

120



Bipodal task. Initially, participants stood on the central square barefoot, then performed the

motor sequence by alternating movements of the right and left foot, starting with the right foot.

A. Unimanual task B. Bidigital Task C. Bimanual Task D. Bipodal Task

@ @ ©

Fig.1. The sequential tasks and experimental setup. The red circles represent the targets to
press during the tasks. The yellow circles indicate the body parts performing the task. The
numbers were not visible by the participants. All tasks were composed of an eight-item sequence.
For the unimanual task the motor sequence was 13421423. For the bidigital, bimanual and
bipodal tasks, the motor sequences were 31987465, 21863954 and 36279854, all of equivalent
difficulty. A. with four right hand fingers on a gaming keypad made of four keypresses of 1.5cm
width and spaced of 0.2 cm. B. with both index fingers on a numeric keypad made of nine
keypresses of 1.5cm width and spaced of 0.2cm C. with both hands on a 0.25m? instrumented
mat including nine targets of 2.5cm width and spaced of 16cm. D. with both feet on a 1m?
instrumented mat including nine targets of 2.5cm width and spaced of 33cm.

2.2.3. Experimental sequences

All sequences were composed of eight items. The unimanual task was based on previous
experimental designs and the sequence was: 13421423 (Saimpont et al., 2016; Metais et al.,
2022). The bidigital, bimanual and bipodal tasks were also designed from previous experiments
(Freitas et al., 2020; Debarnot et al., 2022). The sequences were: 31987465, 21863954 and
36279854. They were matched in terms of path length and number of directional changes (same
number of forward, backward and sideways movements). For the bimanual and bipodal tasks,
all sequences started by moving forward the right effector. They ended in a position where

participants could immediately start the next sequence as early as they finished the previous one.
2.3. Experimental sessions

Participants performed one task a day, with at least 24 hours and at most one week between two
tasks. The order of the tasks was counterbalanced between participants. Also, the assignment of
the experimental sequence (i.e. 31987465 or 21863954 or 36279854) for the bi-effectors tasks
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was counterbalanced between tasks and participants. Each experiment was conducted in a

similar design (Fig.2).
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Fig.2. Summary of the experimental design. Participants performed four tasks, one task per
experimental session. For all tasks, the experimental session included a pre-test, a training, a
post-test and a re-test at least 6 hours after the post-test. During the tests and training, participants
repeated the eight-items sequence, as fast and accurately as possible, for two (tests) or 12
(training) blocks of 30s, interspaced with 15s of rest. SSS; and SSS,: Before pre-test and re-test,
participants evaluated their level of sleepiness with the Stanford Sleepiness Scale. Fatigue:
Before, every three blocks and after training, participants rated their level of physical and mental
fatigue with a five-level Likert.

Levels of sleepiness. Each participant rated their perceived level of sleepiness from 1 (awake)
to 8 (sleepy) with the Stanford Sleepiness Scale (MacLean et al., 1992), before the pre-test
(SSS1) and the re-test (SSS»).

Familiarization. Participants watched a video of a simple eight-items sequence’® as many times
as needed, until being able to perform three consecutive trials without errors. Then, they repeated
the sequence, as many times as possible without errors, for two blocks of 30s with a 15s-rest

period between the two.

Memorization. After familiarization, a video showed the experimental sequence to be learned.
Participants should perform three consecutive sequences without any error to validate its

encoding and continue with the pre-test.

Pre-test. Participants were requested to perform the sequence as many times as possible without

errors, for two blocks of 30s with a 15s-rest period between the two.

Training. Participants repeated the sequence as many times as possible without errors, for 12
blocks of 30s interspaced by 15s of rest between blocks, except after block 3, 6, and 9 where

they had a one-minute break. Before and after training as well as during the three one-minute

1812344321 for the unimanual task and 13467946 for the three bi-effectors tasks.
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breaks, they rated their perceived level 