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Résumeé

Quel réle joue la gravité dans les représentatiomernes de I'action ? Au-dela des
contraintes d’équilibre, le vecteur gravitaire ughce-t-il I'action de fagon globale, jusqu’a la
perception des mouvements de nos semblables ? @ssians ont été celles qui ont guidé mes
travaux de these. L'originalité de notre approchét@ de placer I'exécution et la perception de
'action dans un «continuum fonctionnel » s'artimt autour des représentations internes de
I'action. Pour ce faire, I'outil de choix qui estramun aux trois expériences qui sont présentées ici
est la microgravité (0G).

Dans la premiére partie de cette these nous axara savoir si le systéme nerveux central
(SNC) était capable de sélectionner le cadre dérewte le plus approprié pour le contréle de
I'orientation posturale verticale en réponse aa®graintes environnementales séveres telles que la
0G et une inclinaison du support. Plus précisémiast, sujets, quelle que soit leur typologie
perceptive, étaient-ils capables d'utiliser un méradre de référence commun pour contrdler leur
orientation verticale ? Nous avons montré que lgsets étaient capables d’adopter une posture
érigée parfaitement verticale en dépit de I'abseteeggravité et de linclinaison du support. Les
performances posturales de sujets n’étaient paglées a leurs typologies perceptives. Tous ont
privilégié le cadre de référence visuel, confirmatitine part, la dominance visuelle induite par la
0G, et d’autre part, la capacité des sujets visuddpendants a sélectionner le cadre de référence |
plus approprié pour faire face aux perturbatiomsssgelles.

Le second protocole que nous avons mis en plapert& sur la simulation mentale du
mouvement. Nous avons demandé aux sujets d’exéeutemouvement puis de reproduire
mentalement ce méme mouvement. Nous comparionsdleSes d’exécution et les durées
d’'imagination du mouvement. Les sujets exécutaia@rtiche en normogravité (1G) puis en 0G.
Nous avons mis en évidence que les durées des meut® exécutés en 0G augmentaient alors que
les durées des mouvements imaginés en 0G ne suivpés cette augmentation et restaient
identiqgues a celles observées en 1G. La perteatfisaie en 0G entre mouvement exécuté et
imaginé suggere que les perturbations environneatesné court terme produites par I'entrée en 0G
sont insuffisantes pour recalibrer les modelegmas

Dans une derniére expérience, nous nous sommagsaés au réle du vecteur gravitaire
porté par le mouvement humain (MH) dans la peroepdie ce dernier. En d’autre terme, percevons-
nous le MH efficacement si les actions sont réafisén apesanteur ? Les sujets, n‘ayant jamais
expérimenté la 0G, ont réussi a catégoriser lesr&iisés en 1G et en 0G avec les mémes temps de
réaction et la méme efficacité. En revanche, lemdes de neuroimagerie fonctionnelle ont montré
gue des aires cérébrales difféerentes étaient pmgubrsque le MH percu était réalisé avec (middle
occipital gyrus) ou sans la gravité (insula antéeadroite, IFG gauche). Ces résultats suggérent qu
la perception de MH exécuté sans la gravité imgligne surcharge cognitive liée a un effort de
compréhension de l'action et nécessite une projeale I'image du corps dans un environnement
sensorimoteur reconstruit.

Les expériences de cette thése montrent que fEgsentations internes de l'action se
nourrissent des informations graviceptives pouc@sstruire et s’adapter constamment, que ce soit
en terme de perception ou d’exécution motrice. @daet, dans certaines conditions telle que la
microgravité a court terme, apparait un ordre deripk. En effet, le SNC est capable de mettre en
place des solutions immédiates et efficaces pawétution, alors qu'un temps de latence est
observé dans la recalibration des modéles intesueta base des afférences sensorielles fortement
perturbées. Enfin, nous avons mis en évidence, adw®z sujets sans expérience aucune de
microgravité, que la perception du mouvement hunesinefficace méme lorsque ce dernier est
exécuté en apesanteur, bien que des réseaux eérélifférents soient mis en jeux.



Abstract

What is the role of gravity in the internal repneisgions of action? Beyond the constraints of
balance, does the gravity vector influence theoacglobally, up to the perception of our peers’
movement? These issues have guided my thesis Whekoriginality of our approach was to place
the execution and the perception of action in a¢fional continuum™ built around the internal
representations of the action. To do this, the tdahoice, that is common to all three experiments
presented here, is microgravity (0G).

In the first part of this thesis we wanted to knavether the CNS was able to select most
appropriate frame of reference for the controlha&f postural vertical direction in response to sever
environmental constraints such as 0G and inclinabb the support. More precisely, were the
subjects, whatever their perceptive typology, ableise a single common frame of reference to
control their vertical orientation? We showed tkabjects were able to adopt a perfect erected
posture despite the absence of gravity and thenatabn of the support. The postural performances
of subjects were not correlated with their percaptypologies. All of them have used the visual
frame of reference, confirming on the one hand,visaal dominance induced by 0G, and on the
other hand, the ability of visually-independent jeats to select the most appropriate frame of
reference to deal with sensory disturbances.

The second protocol we have implemented focusech@mtal simulation of movement. We
asked subjects to perform a movement and thencegelithe same movement mentally. We
compared the durations of both the execution amd itagination of movement. The subjects
performed the task under normogravity (1G) and ud2 We have shown that the durations of
executed movements performed under OG increasek wie duration of imagined movements
under 0G did not follow this increase and remaiigiethtical to those observed under 1G. The loss of
isochrony under 0G between executed and imaginedements suggests that short-term
environmental disturbances produced by the micxograre insufficient to recalibrate the internal
models.

In a final experiment, we investigated the roletloé gravity vector carried by human
movement (HM) in the perception of the latter. thes words, do we perceive the HM efficiently if
the movements are executed in weightlessness? Uhgcts, who have never experienced
microgravity, have managed to categorize HM peréadtminder 0G and under 1G with the same
reaction time and the same efficiency. In contréghctional neuroimaging data showed that
different brain areas were recruited when the HM wanducted with perceived (middle occipital
gyrus) or without gravity (right anterior insulaftl IFG). These results suggest that the perception
HM performed without gravity implies a cognitive enload linked to an effort to understand the
action and requires a projection of the body imiage rebuilt sensorimotor environment.

The experiments of this thesis show that the irtlerapresentations of action are fed with
graviceptive information to build and adapt con#tanboth in terms of perception and motor
execution. However, under certain conditions suglstzort-term microgravity, a order of priority
appears. Indeed, the CNS is able to implement inatednd effective solutions for execution,
whereas a lag is observed in the recalibratiomt#rnal models based on sensory inputs severely
disrupted. Finally, we have demonstrated in subj@athout any experience of microgravity, that
the perception of human movement is effective ewdren it is performed in weightlessness,
although different cerebral networks are involved.



« |l faudrait des mots sans poids, des phrasdatfiiias, des qualificatifs a I'envers, pour rendre
compte de cette expérience incroyable.»

Pierre Meunier, dramaturgatigravitaire, 2010.

“When | heard the learn'd astronomer,
When the proofs, the figures, were ranged in cokibefore me,
When | was shown the charts and diagrams, to adidedand measure them,
When | sitting heard the astronomer where he ledtwith much applause in the lecture-room,
How soon unaccountable | became tired and sick,
Till rising and gliding out | wander'd off by mys$gel
In the mystical moist night-air, and from time ime,

Look'd up in perfect silence at the stars.”

Walt Whitman, 1865

« Odi panem quid melior&;a veut rien dire, mais je trouve que ¢a bousa.b

Le Roi Loth,Kaamelott Livre V (Alexandre Astier)
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1 Préambule

« C’est donc dans les réactions motrices de I'ahghalans leur finalité fonctionnelle que
nous devons en fin de compte rechercher la signific des informations spatiales retenues comme
utiles pour lI'organisme et la nature des invariaqusl doit extraire de son univers sensoriel pour

assurer la cohérence des actions qui conditiorsgestirvie. » (Paillard, 1972).

Cette citation résume assez bien le cadre théodans lequel se sont déroulés mes travaux
de these. L'objectif de cette these aura été dyaeal a travers le comportement et I'activité
cérébrale des sujets, I'adaptation du systeme nergentral (SNC) a la suppression d’un invariant
fondamental, la gravité. Nous pouvons considé@mroe le faisait Paillard, que la gravité terrestre
fait partie de ces «informations spatiales retenc@mme utiles pour I'organisme » et que «la
cohérence des actions qui conditionnent [la] sufsgie I'étre humain] » est assurée, en partie du

moins, par l'intégration de cet invariant géophysiq

La grande majorité des étres vivants subissent Havit§, seuls les organismes
microscopiques sont suffisamment petits pour qugrdaité soit une force négligeable. La gravité
est donc la méme pour tous, les animaux terresdaisant pas exception, qu’ils soient rampants
ou quadrupedes. Le chemin pris par notre espeaas de I'évolution a été celui de la posture
érigée et de la bipédie. La bipédie est le faisdemouvoir préférentiellement sur deux membres
postérieurs. Il s'agit de l'une des caractéristiquigysiques tfomo sapiensnais il la partage avec
d'autres espéces, notamment les autres primategjdeaux, et anciennement les dinosaures. Ce
passage de la quadrupédie a la bipédie s’est aemprépde nouvelles contraintes posturales.
L’élévation du centre de gravité, due a la poséuigée, et la réduction des surfaces d’appuis kées
la posture bipede accroit la difficulté a maintestin équilibre. Le corps doit maintenir son équdib

aussi bien du point de vue métabolique (équiliboetimique) que du point de vue postural. Cet
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équilibre est nécessaire a la « cohérence » dolatitpRaillard. Ainsi, on peut dire que la cohérenc

des actions qui assurent notre survie émerge cighirence de notre posture.

2 Contrble postural

La posture, quelle que soit I'espéce animale c@mée, se définit comme la position relative
des différents segments corporels a un instant @gAndré-Thomas, 1940). Chez I'Homme, les
principaux segments corporels (téte, tronc, brassses, jambes et pieds) peuvent adopter une
multitude de configurations. Néanmoins, la pesang¢udes contraintes biomécaniques en limite le
nombre. En effet, la contrainte du maintien de digélgre impose que la projection du centre de
gravité soit située a I'intérieur du polygone dsteutation. Les étres vivants doivent tenir congote
permanence de la force de gravité a laquelle g soumis, que ce soit pour la réalisation d’'un
mouvement ou le maintien d’'une posture. Le cervdail donc prendre en compte le vecteur
gravitaire et l'utiliser comme un référentiel géot@ue, extérieur au corps (Paillard, 1991). La
posture peut alors étre aussi définie comme I'taiion de chaque segment corporel relativement au

vecteur de force gravitationnelle (Winter, 1995).

La posture assure deux grandes fonctions. La premei& une fonction antigravitaire, et la
seconde est une fonction d’interface avec le moexi&rieur, essentielle pour I'action et la

perception (Massion, 1997; Paillard, 1991).

La fonction antigravitaire assume un double réleutTd’abord, il s’agit de s’opposer a la
force de pesanteur en rigidifiant les articulatipsir permettre aux segments corporels superposés
de résister a la fois aux forces de gravité etfaroes de réaction du sol. Ceci peut étre réaliéeg

au tonus postural qui s’observe principalement i@eau des muscles extenseurs des jambes, du
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tronc, et du cou. Le second réle de la fonctiongaatitaire est le maintien de I'équilibre du suget

position érigée.

La fonction d'interface avec le monde extérieurassturée par la posture et I'orientation des
segments corporels. Son intérét est de permett&N&lide calculer la position du corps par rapport
au monde extérieur, ou réciproquement la posities abjets présents dans le monde extérieur par
rapport au corps. La posture, et plus précisénwstdbilisation de certains segments, servent de
référentiel pour organiser efficacement les actidass I'espace. Ainsi, la stabilisation du bassin
constitue le premier référentiel a partir duqueirganise la locomotion autonome du marcheur
débutant (Assaiante et al., 1998; 1993). En rew@nlehstabilisation de la téte, segment porteur des
capteurs visuels et vestibulaires, est une habsletdgorimotrice plus longue a se mettre en place au
cours de l'ontogenése (Amblard et al., 1995; Asgaieet Amblard, 1993). Ainsi la régulation
posturale s’organise autour de deux mécanismestalalisation et I'orientation (Amblard et al.,

1985).

2.1 Stabilisation posturale

Le corps peut étre comparé a un empilement de ragdaaposant les uns sur les autres. Afin
d’assurer la verticalité de cet ensemble lors d’pasture érigée, il est nécessaire qu’une force de
soutien lutte contre la gravité. Le tonus postpeimet d’assurer cette fonction grace a 'actios de
muscles extenseurs des jambes, du tronc, et duAtesi. une raideur articulaire est engendrée de
maniere a créer des réactions de positionnemeigravitaire. Dans la réalité, le centre de masse se
projette trés légerement en avant par rapport devilbes lors de la posture érigée, ce qui rend

I'action de ces muscles fondamentale afin de maintane orientation verticale.
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La stabilisation fait référence, également, au iédatde I'équilibre, c’est-a-dire au maintien
dans des limites étroites de la position du cemérenasse par rapport au sol. Cette stabilisatibn es
complexifiée dans la mesure ou le systeme postimialcontréler une multitude d’articulations et
gu'’il posséde un grand nombre de degrés de libeaér Massion (1997), chez I'homme, c’est bien
la position du centre de masse relativement a Hasa d'appui qui permet le maintien de
I'équilibre. Les synergies engendrant une modificaide la géométrie du corps permettraient de
réguler la position du centre de masse, mais c& pas cette configuration géométrique qui serait

contrblée par le systéme postural.

Pour maintenir I'équilibre, le systéme fait appeliés patrons de réactions différents selon
gue la perturbation est due a la perte d’équildtirea un mouvement intentionnel. Dans le premier
cas, deux phénoménes se succedent. Il y a toubrdfalm mouvement postural lié & la perturbation
(forces externes) au cours duquel seules des fqrassives sont susceptibles de s’opposer au
déséquilibre. Puis dans un second temps, des @mjests posturaux se mettent en place afin de
freiner le déplacement du corps puis de I'invegsair rétablir la posture initiale (Bouisset et Mato
1995). Il s’agit, dans ce cas, d'un contrdle réttibade la posture. Dans le cas d’'un mouvement
intentionnel, les perturbations posturales seromimisées a l'aide d’ajustements posturaux

anticipés, qui seront développés par la suite.

Cependant, afin que le systeme réponde a des dds&g il est nécessaire qu'il détecte les
écarts entre la position actuelle et une posturgideence. Cette représentation pourrait étrésgzl
sur les forces d’appuis, mais aussi sur la géoeélni corps et sur son orientation par rapport au

vecteur gravitaire.

2.2 Ajustements posturaux reéactifs

13



Dans les années 80-90, Horak, Nashner et MassioraktH1992; Horak et Nashner, 1986;
Massion et al., 1997; Nashner, 1985) ont déveldpmdncept de stratégie posturale, en opposition
au concept de réflexe postural. En effet, le cdmtq@ostural était jusqu’alors principalement
considéré comme le résultat de simples activitbexes. Or les travaux des auteurs précédemment
cités vont montrer que les ajustements posturaonigmnent d'un contréle sensorimoteur complexe.

Nashner et collaborateurs (1985) ont mis en édeldexistence d'un répertoire limité de
stratégies posturales dans le plan sagittal, eansgpa des perturbations antéro-postérieures du
support. La figure 1 (Horak et Nashner, 1986) nwrtois de ces stratégies élémentaires : la
stratégie hanche, la stratégie cheville, et urségre mixte hanche-cheville. A celles-ci s’ajotiten
stratégie verticale, qui consiste a simplifier kenttdle de I'équilibre en abaissant le centre de

gravité, et la stratégie de rattrapage de I'équéliiar I'initiation d’un pas.

Les stratégies posturales réactives a une periombelti support peuvent étre analysées a
l'aide du décours temporel des réactions musculaires quatre stratégies principales qui sont alors
possibles sont détaillées par Horak et Nashner6)12@ choix de I'une de ces stratégies dépend de
la nature et de I'amplitude de la perturbation.dti@tégie cheville correspond a des perturbations
lentes et de faible amplitude. Lorsque la pertuobatugmente, en vitesse et en amplitude, la
stratégie hanche sera sélectionnée. La stratégtecale consiste en une flexion combinée des
chevilles, des genoux, et des hanches afin d'aaiks centre de gravité. Enfin, lorsque la
perturbation est trop importante et qu’'aucune aéséuentes stratégies n’est efficace, le sujeeinit

un pas pour éviter la chute.
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Figure 1 : Exemples de stratégies posturales pluniaculaires initiées en réponse a une perturbatiordu support

(adapté de Horak et Mcpherson, 1996).

Comment le systeme nerveux gere-t-il ces synemgigsculaires ? Trois hypotheses ont été
rapportées (Bouisset et Maton, 1995; Horak et NaishtP86). Selon la premiere, il existerait un
répertoire de synergies posturales fixes, détemsigénétiquement. Selon la deuxieme hypothese, il
existerait un répertoire de stratégies posturaéesble, modifiable par apprentissage et susceptibl
de s’adapter aux conditions de I'environnement.irEfd troisieme hypothese propose que les
synergies posturales soient « computationnelles sesultent d’'un calcul a chaque perturbation.
D’une maniére générale, ces stratégies posturaes déclenchées sur la base d'informations
sensorielles multiples. Il semble donc évident ges réactions posturales ne sont pas de simples

réflexes mais le résultat de commandes motricesatea complexes.

2.3 Ajustements posturaux anticipés

Les ajustements posturaux anticipés (APA) sont damsbexemples de ce contrble
sensorimoteur complexe. Le mouvement volontairéodeou d’'une partie du corps est une source
potentielle de déseéquilibre en modifiant la prapttau sol du centre de gravité. De méme, les
forces internes généreées lors de la réalisation giauvement s’accompagnent de forces de réaction
pouvant étre a I'origine de modifications de latpos, éventuellement perturbatrices des conditions

de maintien de I'équilibre (Massion et Viallet, I99Pour compenser a I'avance les modifications
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corporelles induites par le mouvement, pouvantmaeth danger le maintien de I'équilibre, il existe
des mécanismes adaptatifs qui précédent la réalisatu mouvement, appelés ajustements

posturaux anticipés (APA).

La premiere finalité des APA est de prévenir etcderiger a I'avance les perturbations
induites par le mouvement sur le corps ou sur upedesegments. Autrement dit, ils permettent 1) de
prévenir les déséquilibres induits par le mouvenetn?) de stabiliser I'orientation d'un segment
pour que celui-ci reste un référentiel stable.dlifps’agir par exemple du tronc (Mouchnino et al.,
1993), ou d’'un segment tel que l'avant-bras, darestache de délestage bimanuel (Massion et al.,
1999; Schmitz et al., 1999). Le second réle des ABAd'assurer la préparation posturale lors de
mouvements des membres inférieurs, qui sont unecsale perturbation particuliere puisqu’ils
mettent en jeu les membres servant de support.i,Aigfvation latérale rapide d’'un membre
inférieur nécessite le transfert préalable du eed& gravité au-dessus de la jambe posturale de
facon a libérer la jambe qui va effectuer le mougetmMouchnino et al., 1992). Enfin les APA

assurent I'assistance au mouvement en terme de ébide vitesse.

Cette capacité d’anticipation ne peut exister siEngrésence d'un certain nombre de
représentations. Premiérement, la représentation dchéma corporel qui gere les contraintes
inhérentes au corps c'est-a-dire la configuraties segments entre eux, l'inertie des segments, ou
encore, les forces musculaires au regard des E@sifde I'action effectuée. Deuxiemement, la
représentation de I'environnement dans lequel ibacse déroule comme par exemple la force
gravitaire ou la disposition des objets par rappartorps. Enfin, la représentation des contraiges

I'action qui intégre les interactions entre lesxdeapaces du corps et de I'environnement.
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2.4 Coordination posture-mouvement

La réalisation d'un mouvement de tout ou d'uneigalti corps implique l'activité patrons
musculaires complexes qui répondent a une orgamiséamporelle trés précise (Schmitz et al.,
2002). Certains muscles sont directement impligigiss la réalisation du mouvement alors que
d'autres sont responsables de la composante gestlraptimisation du mouvement rend
indispensable l'existence d'une étroite coordinagatre ces deux composantes de l'acte moteur
(Massion, 1992). Certains mouvements impliquemsé@nble du corps, d’'autres se focalisent sur
certains segments corporels, dans les deux ca®delination posture-mouvement assure une

meilleure efficacité du geste.

Le passage de la position assise a la position ulebst un exemple illustratif de la
coordination complexe entre équilibre et un mouwangi implique I'ensemble du corps. Cet
exercice est une activité quotidienne et un préalalde nombreux objectifs fonctionnels. Si cette
tache est relativement simple pour des adultesegehen bonne santé, elle constitue une condition
critigue pour l'autonomie de déplacement chez lesgnnes ageées et les patients neurologiques.
L’épreuve de lever de chaise fait d’'ailleurs pade I'échelle classiqgue UPDRS d’évaluation du
handicap moteur chez le patient parkinsonien. Levament effectué pour passer de la position
initiale assise a la position debout se décomposacipalement en deux composantes
fonctionnelles. La premiére composante est le teaindu centre de masse, initialement placé sous le
bassin du sujet, vers la zone d’appuis plantaleste premiére étape peut étre considérée comme
une anticipation posturale visant a assurer I'élopéldu sujet dans la position finale (debout). La
seconde composante est I'élévation verticale direele masse. La contrainte d’équilibre doit étre
contr6lée dans les trois dimensions de I'espacerizéntalement dans les directions antéro-
postérieure et latérale, et verticalement. La ciffé d’équilibre est accrue en raison de I'élévati

du centre de masse (Nashner et Mccollum, 1985)tramsfert assis -debout est donc un geste
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nécessitant une coordination posture -mouvemenplax®a. Afin d’assurer le passage d’'une posture
initiale a faibles contraintes d’équilibre (largerface d'appui) a une posture finale a forte
contraintes d’équilibre (faible surface d’appuicentre de masse élevé) le SNC doit exécuter une

séquence précise de mouvements a la fois dansiessions spatiale et temporelle.

La durée moyenne du lever de chaise est |égerempgrrieure a 1 seconde, et elle est
répartie en plusieurs phases successives dont rdreovarie selon les auteurs. Millington et
collaborateurs (1992) ont découpé ce geste en &phdl- transfert du centre de masse, 2- phase de
transition, et 3- phase d’élévation. S’appuyantdas criteres Iégérement différents, d’autres asiteu
ont divisé le lever de chaise en 4 phases (Rilel.ef1991), voire 6 phases successives (Kotake et
al., 1993). Les durées de chacune des phasesgueedoit leur nombre, dépendent de plusieurs
facteurs tels que la hauteur de l'assise, la \@teseyenne du mouvement, la position initiale des
membres inférieurs, l'utilisation d’accoudoirs oann et enfin, I'age et I'état de santé des sujets

(Alexander et al., 1991; Manckoundia et al., 2006).

Certains auteurs se sont intéressés au transéestdebout en avangant I'idée d’une distinction
entre les composantes d'équilibre et de mouvenieat ¢t Rogers, 1991a; 1991b). Ces auteurs
supposent que les stratégies neuromusculaireséetili sont différentes dans les plans horizontal
(contréle de I'équilibre antéro-postérieur) et igat (augmentation de I'énergie potentielle
gravitaire). Cette dissociation entre équilibranetuvement est confirmée par diverses observations
cliniques qui montrent que le passage assis -dedsutes révélateur des difficultés de coordimatio

entre équilibre et mouvement rencontrées dans adbrauses pathologies.
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2.5 Orientation posturale

Le contrdle postural a aussi pour fonction d’omeres différents segments corporels, d’'une
part, les uns par rapport aux autres et d’autrg par rapport a I'environnement. Comme évoqué
plus haut, la position du corps par rapport a lemnement, et sa réciproque, vont étre déterminées
a partir des entrées sensorielles, assurant ucédard’interface avec le monde environnant servant

ainsi de cadre de référence pour la perceptioactdn.

Mergner et collaborateurs (1993) proposent queokectpourrait étre utilisé comme référence
dans trois taches perceptives fondamentales : rizepigon de la téte dans I'espace, de la téte par
rapport au tronc, et du tronc par rapport a I'esp&mn effet, il a été montré que des flexions &és
du tronc inférieures a trois degrés sont percegdijdinsi que des rotations inférieures a un degré,
ceci méme en absence d’information vestibulair@anhlyse de patients porteurs de Iésions de la
moelle épiniere plaide en faveur d’'une implicatio@jeure des informations proprioceptives en
provenance du segment lombo-sacré dans la pemegeida verticale (Horak et Mcpherson, 1996;

Mittelstaedt, 1996; 1998).

En ce qui concerne plus précisément I'orientatiorirdnc, Jakobs et collaborateurs (1985) ont
analysé le sens de la position de la partie swoméridu tronc dans le plan frontal, sans visiorveta
le bassin maintenu. Les sujets étaient soumis aouavement lent de rotation, et avaient pour
consigne de repérer leur position verticale ouzumiale. lls étaient capables d’estimer une pasitio
de la vertebre T1, par rapport a celle repéréecstupe verticale stable, avec une imprécision de
'ordre de 3 mm, que cette position soit recherch&e/ement ou passivement ou que l'orientation
du bassin soit verticale ou inclinée. Ito et Gre{§996) ont analysé I'estimation subjective de
I'orientation posturale dans le plan sagittal, ceg sujets sains assis et contraints dans I'oib&scur

Soumis a des inclinaisons initiales diverses, lgsts avaient pour consignes d’arréter le mouvement
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d’inclinaison de leur siége lorsqu’ils s’estimaiemrticaux ou inclinés de 45 ou de 90 degrés. Ces
auteurs ont montré I'existence d’'une surestimatienl’inclinaison du corps dans ces conditions
d’inclinaison passive. Les sujets vestibulo -lIés@somportant comme les sujets sains, ces auteurs
concluent a une contribution faible de I'appar@stibulaire a I'estimation de 'orientation du csyp
qui serait principalement d’origine proprioceptiar ailleurs, la comparaison de la précision de
I'estimation de la verticalité du haut du tronc glatifférents plans a montré que I'estimation dans |
plan frontal est 16 a 45 fois plus précise que dandan sagittal, que la recherche de la vertieali
soit passive ou active (Mcglashen et al., 1991)démonstration du peu de précision de 'appareil
otolithique pour l'estimation de la verticale pasile dans le plan sagittal a été fournie par des
observations de Massion et collaborateurs (199®s Guteurs ont demandé a des plongeurs
professionnels de positionner leur corps verticalenen piscine, tandis qu’ils avaient les piedédix
au sol. Tous étaient notablement inclinés versatdans cette situation de pseudo-microgravité et
malgré la présence normale de I'information otaditie. En comparant les contributions respectives
de l'appareil otolithique et des gravicepteurs tint¢ dans la perception de la verticale posturale,
Mittelstaedt (1999) a indiqué que ces derniersazagtentreraient pour 60% dans le gain total de la
fonction. Selon cet auteur, la proprioception gesljes n’affecterait pas la perception de la posture

verticale, bien qu’elle participe au controle detabilité.

L'importance des informations proprioceptives ewvenance du tronc et de la téte dans
I'orientation posturale a été confirmée dans plusieétudes utilisant un protocole d’oscillations
lentes (Mallau et al., 2010; Vaugoyeau et al., 200008). Les participants de ces expériences
étaient debout, les yeux fermés, sur une platefamsedlante dans la direction antéropostérieure ou
latérale. Les perturbations étaient calibrées e sous le seuil de détection des canaux semi
circulaires. Ces auteurs ont montré que, chez degstss adultes sains, les informations
proprioceptives sont prédominantes dans le conttél¢orientation du corps en condition quasi-

statique et que les stratégies de stabilisatida tite et du tronc servant de base au controleds
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dépendent des propriétés du support mobile (Vawgogt al., 2008). Ce protocole a ensuite été
utilisé sur une population de patients parkinsogjiestémontrant une intégration déficitaire des
informations proprioceptives au profit d’'une dépameck accrue aux informations visuelles dans le
contr6le de l'orientation posturale (Vaugoyeau kt 2007). Enfin, il a été également montré,
toujours a l'aide du protocole d’oscillations lesiteque les informations proprioceptives sont

transitoirement sous-utilisées chez les adoles¢btaau et al., 2010; Viel et al., 2009).

2.6 Schéma corporel postural

Le contrle des mouvements du corps et le mairdestiequilibre au cours du mouvement,
ainsi que le contrdle de I'équilibre statique, soéalisés par des ajustements posturaux dont
I'organisation ne peut se concevoir sans une reptéson interne de la position des segments les
uns par rapport aux autres, de leur inertie, etcoeslitions d’appuis. Ce schéma corporel postural
(Clement et al., 1984) repose en grande partielesurmessages proprioceptifs musculaires que
fournissent les afférences fusoriales de type @l @ Roll, 1988). Il a été montré que 'orientati
et la stabilisation volontaire de la téte sur l&sp au cours de mouvements latéraux rythmiques du
tronc effectués en microgravité et sans visionyvp@nt reposer sur le schéma corporel, puisque les
mouvements résiduels de la téte pouvaient dansaseaticiper ceux du tronc (Amblard et al.,
1997). Le schéma corporel postural permettraiti @iosganiser le contrdle de la posture de maniere
proactive (Gurfinkel et al., 1988; 1991). Ce coldré’effectuerait sur la base de représentations
internes a l'interface de la perception et de itacttelle que la géométrie du corps, celle desdsr
d’appui au sol ou encore celle liée a I'orientatéhncorps par rapport a la verticale gravitaires Ce
représentations internes, concept qui sera abolge @n détail dans les chapitres suivants, se
construisent a partir d'informations sensorielles cpnstituent plusieurs référentiels (ou cadres de

références).
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Le schéma postural serait donc mis a jour paritactétroactive des entrées sensorielles
(figure 2) et constituerait un premier niveau dane organisation hiérarchique du contréle postural
(Clement et al., 1984; Gurfinkel et al., 1988). Uinés cette représentation interne élaborée, le
second niveau hiérarchique correspondrait a I'asgdion proactive des réactions posturales
associées aux mouvements volontaires sous la fodme« réseaux posturaux » controlant
indépendamment les différents segments corporelsadéle élaboré par Massion en 1994 présente
'avantage de proposer une approche fonctionnélleéearchique permettant de mieux comprendre
d’'une part comment le systéme construit une réé&refin de pouvoir orienter et stabiliser le corps,

et d’autre part de décrire comment ces fonctiongese de support a I'action (Massion, 1994).
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2.7 Représentation de la verticale

La détermination des relations spatiales peut &tiemée a partir de plusieurs référentiels. Un
objet ou un segment corporel peut étre orientérggport & son propre Corps ou par rapport a un
autre segment corporel. Il peut étre égalemenntgripar rapport au vecteur gravitaire. Enfin, un
objet peut aussi étre orienté dans un environnegaacterisé par d’autres objets. D’apres Paillard

(1991), il existe trois principaux cadres de réfiéeecomplémentaires :

1. Le référentiel géocentrique, basé sur le vecteavigire. Il constitue un cadre de référence
aux actions orientées dans I'espace et permet mo¢atnla construction par le sujet d’'une verticale
subjective (Mittelstaedt, 1983; Ohlmann, 1988). I€&rentiel est accessible au SNC grace aux
gravicepteurs. Le systeme vestibulaire est un gegteur fonctionnant comme un acceléromeétre a la
fois sensible aux accélérations linéaires (canamx-sirculaires) et angulaires (saccule et utricule
Le systéeme vestibulaire est donc un détecteurihatiant géophysique de la gravité mais ce n’est
pas le seul. Selon Mittelstaedt (1996; 1998) laoredpombaire pourrait contenir des gravicepteurs
dans la loge périrénale, qui seraient a I'origiee@flexes lombaires et qui, de maniere comparables
aux réflexes du cou, orienteraient les membre®ecatibn des positions respectives de la colonne et
du basin. Enfin, selon ce méme auteur, d’autreseaap sensibles au poids du sang dans les gros
vaisseaux interviendraient également dans la fonctd’orientation antigravitaire. D’autres
informations graviceptives pourraient étre extsaies efforts musculaires en réaction a la force de
pesanteur. Cet effort musculaire antigravitairaisé@valué par les récepteurs de Golgi (Dietz, 1994

1998), correspondant aux afférences Ib.

2. Le référentiel égocentrique qui est constitué pacdrps lui-méme ou par certains de ses
segments sur la base d’informations somesthésigagsses par rapport a I'axe céphalo-caudal. Ce

référentiel fait appel au schéma corporel de lindl. Le référentiel égocentrique se construitlaur
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base des afférences proprioceptives. Chacune deen@rgées sensorielles participent a la
connaissance de la position relative des différesggments corporels et du corps dans
'environnement. Il a été montré que le tronc, @eemple, était le premier cadre de référence @tilis
par les jeunes enfants pour organiser le cont@lééduilibre (Assaiante et al., 1997). C'est aussi

qui ressort d’'une étude menée en microgravité pelrét collaborateurs (2010). En effet, en réponse
aux perturbations induites par la microgravité,dagets adultes adoptaient a nouveau le référentiel
égocentrique pour contrdler la position de I'aviargs qui devait étre maintenue horizontalement,
alors méme qu’un cadre géocentrique était privélégi normogravité. Les résultats de cette derniere
étude ont, ainsi, montré que le tronc devenaiférentiel principal au controle de la stabilisatae

I'avant-bras et de I'orientation posturale en migavité.

3. Le référentiel allocentrique, structuré sur le momktérieur. Un objet est percu et localisé
indépendamment de la position de I'observateur.c&ire de référence se construit & partir des
directions visuelles ambiantes de I'espace envaotnc’est-a-dire les nombreuses directions
verticales et horizontales perceptibles. Ces in&tions visuelles indirectes du vecteur gravitaire o
un role important dans la perception spatiale. @&gmations peuvent étre statiques (position et

orientation) et/ou dynamiques (sens, vitesse, timec

2.8 Redondance sensorielle et principe de vicarianc e

Des afférences visuelles, vestibulaires, propribeep, haptiques, et auditives convergent vers
le SNC. Chaque type d’information sensorielle dooi au controle postural, méme si on peut
considérer que ce soit dans une moindre mesurelgsunformations auditives. Les informations
visuelles et otolithiques permettent de plutét fégplutét les oscillations basses fréquences $0-0.
Hz), tandis que les informations canalaires ou fpoopptives sont susceptibles de plutét réguler
plutét les oscillations de plus hautes fréquenbiesiiner, 1971).

24



Nashner et collaborateurs (1982) font partie desmpgrs a introduire l'idée d'une
repondération sensorielle. La repondération sesimmpourrait étre définie comme la capacité du
SNC a modifier sa dépendance a I'égard d’'une es@ésorielle donnée afin de réguler la posture en
fonction des conditions environnementales préseftiesak et Mcpherson, 1996). Cela implique
gu’une modification du contexte postural (enviromeat sensoriel, cognitif, moteur,...) entrainerait
une modification dans la prise en compte des entséasorielles, un poids moins important étant
accordé a celles véhiculant les informations lesnméiables afin de limiter leur influencedus-
pondération. En contrepartie, le poids accordé aux autreseestdisponibles est alors augmenté
(sur-pondératioh Par conséquent, les poids accordés aux enteswsorgelles pourraient étre
interdépendants, du moins, lors de leurs ajustean@itimle et al., 2006; Cenciarini et Peterka,
2006; Jeka et al., 2008; Mergner et al., 2005).

Les traitements relatifs a l'orientation spatialeffectuent a partir de référentiels
relativement redondants (Isableu et al., 1997; ©92899). Cette redondance autorise a la fois les
typologies individuelles basées sur le choix de o&fgrentiels et des larges possibilités de
substitution d’'un référentiel par un autre (Ohimah®88). Cette sélection des référentiels spatiaux
pourrait s’organiser selon des processus vicari@gdidmann et Marendaz, 1991). L’hypothéese de
vicariance suppose que les différences interindelids s’atténuent, voire, disparaissent lorsque
s’accroissent les contraintes externes ou interb&fnsemble des sujets serait alors conduit a
recourir & des processus voisins. Les contraintetumales pourraient étre un des principaux agents
responsables de l'unification des stratégies sénstnices, qui passeraient ainsi de modes

différentiels & un mode plus général.

Il est néanmoins vrai que dans une situation dgnd@ge ou d’environnement, on peut
observer différentes stratégies sensorimotricéiségs indifféremment, quoique avec des fréquences

d’occurrence différentes. Elles sont alors une aode variabilité de la performance observée. Ceci
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est particuliéerement vrai au cours de I'ontogenesel'on peut constater a un age donné une co-
existence de stratégie matures et immatures (Sctendl., 1999). En effet, lorsque la maitriseale |
sélection de la stratégie la plus adaptée n’eskepasre acquise, celle-ci se présente néanmoins en
juxtaposition avec des stratégies moins élabonéess avec une faible fréquence d’occurrence,
avant de devenir majoritaire a un moment donnéoméogenéese (voir pour revue : Assaiante, 2000;
Schmitz, 2001).Ces derniers auteurs concluent quieg les stratégies de l'adulte peuvent déja
apparaitre dans le répertoire de I'enfant, de Us glémentaire a la plus élaborée, et que c’est leu
fréquence d’apparition en fonction de I'dge qudtid la maturation et la maitrise progressive des
stratégies sensorimotrices les plus complexese &iast pas la une vicariance a proprement parler,
avec une efficacité équivalente des stratégiesoempétition, du moins cela en est-il trés proche.
Ainsi 'approche ontogénétique peut se révéleripaliéerement heuristique s’agissant du principe de

vicariance appliqué aux stratégies posturales Cadualte.

Enfin, I'étude de Viel et collaborateurs (2010) antré que, en réponse aux perturbations
induites par la microgravité, les sujets adoptaientéférentiel égocentrique pour contrbler la
position du corps, et ce quel que soit le cadraéliérence préférentiel des sujets en condition
normale ¢f. Typologies perceptives ci-apres). Les résultatsatte derniére étude ont montré que
lorsque les contraintes environnementales augnemtécomme c’est cas lors du passage de la
normogravité a la microgravité), le tronc deveraitréférentiel principal pour le contréle de la

stabilisation de I'avant-bras et de 'orientatiarsfurale.

2.9 Typologies perceptives

La typologie perceptive des sujets est une consegueles phénomenes de redondance
sensorielle et de vicariance. Comme il I'a été iexd plus haut, la redondance sensorielle autorise
une variabilité interindividuelle en terme d’utdison préférentielle d’'un référentiel par rapporra
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autre. En d’autre terme, certains sujets serostdfipendants a I'’égard du champ visuel (ou visuel-
dépendant, VD), et d'autres sujets dits indépendantégard du champ visuel (ou visuel-
indépendant, VI). Cette distinction de typologiergeptive est mesurable a l'aide d'un test
d’estimation de la verticale subjective, appelé Rad-Frame Test (RFT) (Oltman, 1968) (figure 3).
La verticale subjective est I'estimation par I'imidiu de la direction gravitaire. Le RFT consiste a
aligner une baguette dans la direction du vecteawitgire, et ce, dans le plan frontal ou dandada p
sagittal. Ces estimations de la verticale subjecpeuvent étre faites selon différentes modalités
perceptives : ajustement visuel (verticale subyjectisuelle) ou haptique (Bauermeister et al., 1964
Gentaz et Hatwell, 1996). En présence d'un cadcénié comme c'est le cas dans le RFT, on
observe des déviations systématiques de la vexrtisabjective. Si ces erreurs individuelles
d’estimation de la verticale induites par la pdyaiion visuelle sont stables dans le temps chez un
sujet adulte donné, en revanche elles sont cais@érpar une grande variabilité interindividuelle.
Ces différences interindividuelles seraient le etefd’'un fonctionnement ou d’'une gestion
différentielle des référentiels spatiaux et desesyss sensoriels associés, a l'origine de la disbim

entre individus VI et individus VD.

Figure 3 : Rod-and-Frame Test. Photo de I'apparei{fa gauche) et représentation de la baguette et dadre incliné
(d’aprés Oltman, 1968).
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2.10 La microgravité : un modele privilegié pour €  tudier l'orientation

posturale et la repondération sensorielle

L’exposition a la microgravité constitue une sitoatprivilégiée pour I'étude du contrdle de
'orientation posturale et de la repondération eepie. En supprimant les forces externes
responsables des déséquilibres posturaux, la isituate microgravité isole la composante
d’'orientation de la composante d'équilibre, alonse gces deux composantes sont étroitement
dépendantes I'une de l'autre sur Terre (Amblardlgt1985). La microgravité supprime également
les informations otolithiques statiques, ainsi deg autres informations graviceptives d’origine

somesthésique.

Les otolithes sont des récepteurs sensibles augléaations linéaires, avec une bonne
sensibilité jusqu’a la fréequence zéro. L'accélé@mtinéaire la plus permanente et la plus constante
sur Terre est celle produite par la gravité. Dé&nttfée en microgravité, le systéme otolithique
enregistre une forte perturbation. Cependant, lpprassion de la gravité ne désactive pas
complétement le systeme otolithique car il exists domposantes linéaires dans la plupart des
mouvements. Or, des que nous effectuons un mouwamefiquant la téte, le systéme otolithique
est activé au travers des composantes linéairee daouvement, méme si celui-ci est réalisé en
microgravité. En revanche, dans une tache de reainke la verticale posturale, la téte étant quasi
immobile, le systeme otolithique n’est plus actiegéne fournit plus d’'information sur la verticale
gravitaire en microgravité Cette situation est damtéressante puisqu’elle prive sélectivement le

sujet d'une information spatiale d’orientation dipne vestibulaire.

La proprioception musculaire étant en particuli@pehdante de la tension des muscles, elle ne
peut qu'étre modifiée en microgravité. Dans cetiramnement, les sujets n'ont plus d’efforts

permanents a exercer contre la pesanteur. En agogaerne, la recalibration et/ou la repondération
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sensorielle des informations proprioceptives rdstanen phases initiales d’exposition a la
microgravité, un accroissement immédiat de la dépece vis-a-vis des informations visuelles et
une décroissance de la dépendance vis-a-vis desniations graviceptives et proprioceptives ont
été démontrées en vols paraboliques (Cheung e1390; Young et al.,, 1986b) comme en vols
spatiaux (Young et al., 1986a). Ces auteurs ontodéd, chez un sujet debout subissant une forte
poussée vers l'avant, I'existence d’une inhibitides réflexes spinaux d’origine otolithiques, au
niveau des muscles gastrocnémien et soléaire. Rdlhet collaborateurs (Roll JP et al., 1993;
1998) ont montré qu’en microgravité, il y avait gi&@lement une diminution des conséquences
posturales d’'une vibration des tendons d’Achillelet’illusion de mouvement correspondante. Ces
auteurs ont conclu a un haut degré d’adaptatiordeagu systéme proprioceptif a la situation de

microgravite.

2.11 Contrdle postural en microgravité

L’organisation intrinséque de la posture est déim@mpar la gravité qui est intégrée au niveau
du SNC pour I'élaboration de I'acte moteur (Mclmtyat al., 2001; Papaxanthis et al., 2003b; Pozzo
et al., 1998). En raison des perturbations serlEwienduites par la microgravité évoquées
précédemment, I'analyse de I'orientation postuesdamicrogravité et un outil de choix pour I'étude
de l'intégration de la gravité dans les représenriatinternes de I'action. Les conséquences, a plus
ou moins long terme, de I'exposition a la microgi@gur le contrdle de I'orientation ont fait I'adtj
de multiples études. Au cours de I'exposition anlarogravité, Lackner et Dizio (1993; 2000) ont
souligné I'importance du contact avec la cabinersituer correctement le corps par rapport a celle-
ci. Clément et collaborateurs (1988) ont décritezxldes astronautes en position debout, une
inclinaison du tronc vers l'avant et ont signaléd&e prédominant de la vision pour corriger cette
posture inclinée. Cette inclinaison du tronc a cigfirmée par Massion et collaborateurs (1997;
1998) chez deux astronautes au cours des deuxieima@séeme semaines d’un vol spatial. Apres

29



guatre mois d’exposition a la microgravité, les@siutes ont a nouveau le tronc vertical en posture

érigée, ce qui atteste I'existence d’'une adaptatitmong terme.

D’autres études se sont intéressées aux synergliesixe compensations posturales en
microgravité. En effet, sur Terre, la flexion edtension rapide du tronc sont accompagnées par un
déplacement des hanches et des genoux afin de emaitquilibre. Cette tache, réalisée en
microgravité, conserve les mémes caractéristiqueegqui suggere gue la position du centre de masse
est également régulée en microgravité (Massion.,e1293). De plus, ces auteurs ont observé que
pour la réalisation de ce mouvement c’est le tibiahtérieur qui est activé a la place du soléaire
normogravité. Ces résultats suggéerent que les gigseraxiales sont flexibles et que des

changements adaptatifs interviennent a la fois ienogravité et aprés le retour sur Terre.

Les vols paraboligues, dont le principe sera exglidans la méthodologie générale, constituent
un autre moyen privilégié pour réaliser des étiaemicrogravité. De nombreuses études, réalisées
au cours de vols paraboliques, sont venues confileserésultats obtenus en vols spatiaux révélant
ainsi que des phénomeénes d’adaptation a courtlongaterme peuvent parfois étres similaires. En
effet, plusieurs auteurs ont constaté une incloradu tronc vers I'avant lors de la station delsnut
vols paraboliques (Clement et al., 1984; Clemehestienne, 1988; Vaugoyeau et Assaiante, 2007).
Vernazza et collaborateurs (2000) se sont intésem$é ajustements posturaux qui accompagnent le
mouvement. Ces auteurs ont analysé les synergiématiques mises en jeu dans des mouvements
du tronc dans la direction antério-postérieur aijus les synergies musculaires qui les sous-tendent
Ces auteurs ont montré qu’en dépit de I'absenceotdrainte d’équilibre, les déplacements du
centre de masse sont trés faibles et que les gmgpkntre les hanches, les genoux, et les chevilles

qui caractérisent les synergies cinématiques emagnavité sont conservés en microgravité.
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3 Théorie des modeles internes

Un modéle interne est un systéme neural (strucbureprocessus neuronal) capable de
simuler des comportements naturels. Le SNC peugldgper des modeles internes de certains
phénomenes comme le comportement dun systeme rsemsteur ou d'objets dans
'environnement (voir pour revue : Kawato, 1999; w&to et Wolpert, 1998). Wolpert et
Ghahramani (2000) définissent un modele internenseran ensemble de connaissances implicites
des caractéristiques physiques du corps (cinénestiquisculaires), du monde extérieur, et de leurs
interactions. Selon la théorie des modeles intermes modélisation de l'interaction des systémes
sensoriels, moteurs, et environnementaux est dogalisée et intégree par le SNC.
Physiologiquement, les modéles internes sont de=auX neuronaux plastiques qui sont appris et
réactualisés au sein du SNC. Ces mécanismes nedrorat étre capables de prédire les
conséquences du mouvement et de déterminer les @odas motrices nécessaires a la réalisation
de la performance. Il existe deux types de modatesnes : le modele interne inverse (de I'anglais
« inverse model ») et le modele interne prédidkf (anglais « forward model »). Le modéle interne
inverse permet d’établir une commande motrice alralse de l'intention de I'action, des conditions
initiales du systeme, et de I'environnement. Le alednterne prédictif, quant a lui, est capable de
prédire les conséquences sensori-motrices du mantesur la base de la commande motrice

produite en amont par le modeéle interne inverse.

3.1 Le modeéle interne inverse

Il est communément admis, dans le cadre du contndkeur, que le cerveau programme une
commande motrice pour atteindre un objectif. Sdtothéorie des modeles internes, la premiere
étape de la réalisation d’'un mouvement se déraifagbninverse Le modéle interne inverse est un

module qui ne produira de commande nerveuse andasti des effecteurs qu’a partir de l'intention
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de l'action. Pour cela, le modele interne invensigre en entrée I'ensemble des propriétés du
systeme musculo-squelettique et des propriétés@mamentales, et émet en sortie une estimation
de la commande motrice en accord avec l'intentienl’dction. Ce type de modéle permet des
transformations sensori-motrices et nécessite dgages pour générer les commandes motrices
appropriées : une transformation cinématique etramsformation cinétique (Krakauer et al., 1999).
La transformation cinématique permettrait de défimivecteur de mouvement correspondant a une
situation donnée. La transformation cinétique pémaié de passer de ce mouvement

vectoriellement codé, aux forces musculaires ayregour générer le mouvement désiré.

3.2 Le modele interne prédictif

Le modéle interne prédictif est un module qui witemt a la suite du modele interne inverse.
En effet, le modele interne prédictif utilise comerdrée la sortie du modele interne inverse, @est-
dire la commande motrice. Cette commande motrigesi @ue I'état présent du systeme et de
'environnement sont intégrés par le modele intgonédictif qui simule de fagon anticipée les
conséquences sensori-motrices de la commande motitant donné que les conséquences
sensorielles d'un mouvement, lorsqu’elles sont aées par des capteurs périphériques (visuels,
proprioceptifs, et vestibulaires), subissent dekislénduits par les processus de mesures, de
conductions et, d’intégrations, il est nécessaue lg SNC dispose d’'une estimation anticipée des
différents états sensoriels consécutifs de la camleanotrice. Le modele interne prédictif permet
donc de renseigner le SNC, presque en temps t&dig¢gat courant du systeme moteur et de lever
les ambiguités possibles a chaque instant du moenermsans étre dépendant des feedbacks
sensoriels. Les délais de traitements de l'erraso@ée a la commande prévue s’en trouvent

significativement diminués.
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Les preuves expérimentales en faveur de I'existeéiesemodeles internes prédictifs dans le
contréle moteur sont nombreuses (voir pour reviiéall et Wolpert, 1996). La prédiction sensori-
motrice peut étre généralisée pour de nombrewemsest effecteurs. Vercher et collaborateurs
(2003) ont montré que la coordination entre I'cgill®e main dans le cas d’'un mouvement de
poursuite d’'une cible utilisait un modele interneégictif qui permet a I'ceil de prédire les
mouvements de la main. De la méme maniere, les leoadernes permettent au SNC de prédire les

conséquences du mouvement du bras pour régulexctmment la force de préhension (Flanagan et

al., 1993; 1997).

3.3 Modele hybride du contrdle moteur

A la fin des années 1990, deux théories du contrideur s’opposent. La premiere s’appuie
sur la relative lenteur des feedbacks sensoriedgju@e dans le paragraphe précédent, et postule
donc que les mouvements complexes sont intégratepragrammeés par le SNC a partir de
lintention de l'action et de l'état du systéme, ®balement que les feedbacks sensoriels
n’interviennent qu’en toute fin de mouvement poarriger les erreurs éventuelles (Plamondon et
Alimi, 1997). La seconde théorie, quant a elle, €hhgpothese que le SNC analyse en temps réel
I'erreur entre les positions successives de I'eéfiecet de la cible, et corrige la commande motrice
en conséquence (Hinton, 1984). Ces deux théorieisachctoires possedent chacune leurs limites :
la premiere ne permet pas d’expliquer certainesecttons motrices intervenant au cours de
'exécution du mouvement ; la seconde ne rend mespte de la relative lenteur des boucles
sensorielles. Desmurget et Grafton (2000) ont agyel un « modeéle hybride » (figure 4) du
contrble moteur permettant d’expliquer les donné@m®sportementales qui contredisaient I'une ou
lautre de ces théories. Leur modele integre ad futilisation d’'une commande motrice
programmée a partir de lintention de l'action, fétat du systeme sensori-moteur, et de
'environnement (modele interne inverse), et ligdtion des afférences sensorielles via le modele
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interne prédictif qui permet au SNC de prédireatét futur proche » du systeme a partir d’'une copie
de la commande motrice prévue ; et le cas échéangémérer des corrections motrices plus

rapidement que sur la base des afférences setsorel cours de I'exécution du mouvement.

Continuous control
|
4 L ;
l
I

. Inverse| Motor
Desired

I—
displacement model | plan N Motor command T> @

Corrective Motor outflow

1

I

i

i} command sensory inflow | |

] x . I

| | 1

! 1
I_ el vifesiathinlei e i, Mabla b |} : l :
[ | W e} i i -
! Hand Target ! o it Forward | |
| : | [ [ | TR R 1
1| location location i = | ES |=— Final state estimate =——- model [
! i Vi T {end-point location) — 1

i g g,
I i I
e U A gt et i o e B s maw . e o s s iy sty e
Intitial conditions Feedback module

Irértds i Cogmilive Scences

Figure 4 : Modele hybride simplifié, rendant comptede I'utilisation d’'un modele interne prédictif dans le contréle
continu des mouvement de la main (d’aprés Desmurget Grafton, 2000).

3.4 Adaptations des modeles internes a de nouvelles conditions

Le systeme moteur subit de nombreux changements caurs de la vie
(développement/croissance, vieillissement, pathef)g Il est, de plus, soumis a diverses
perturbations, qu’elles proviennent de I'environe@tcomme la microgravité qui a été grandement
utilisé dans cette these, ou de pathologies sunteaax différentes périodes de la vie. Ces
contraintes majeures imposent aux modeles inteqnés soient adaptables. Wolpert et Kawato
(1998) ont proposé un systeme modulaire basé stilisiation de multiples paires de modéles
inverses et prédictifs. Ce modéle posséde troiatagas. Premiérement, cette approche modulaire
permettrait un codage efficient des différents tsb@ environnements avec et dans lesquels nous
interagissons. Chaque paire de modeles inverserégticpf produit une commande motrice

particuliere et adaptée aux circonstances. Deuxigeng I'utilisation d’'un systeme modulaire
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permettrait au SNC d’apprendre de nouveaux modobesespondant a des contextes nouveaux,
indépendamment des précédents modules déja apprid.autres termes, si le SNC possédait un
module correspondant a une tadche donnée dans textoparticulier, et que cette tache devait étre
effectuée dans un nouveau contexte, alors le sgstéoalulaire permettrait d’apprendre un nouveau
module au lieu de modifier le module existant pbadapter a ce nouveau contexte. Enfin, de
nombreuses situations peuvent étre considérées eatesncombinaisons d’expériences de contextes
déja vécus. En modulant la contribution des sodi&glusieurs modeéles inverses pour obtenir une
commande motrice finale, un grand répertoire de pmtements peut étre ainsi généré. La
possibilité de ce genre de modularité a été miséwtence par des travaux expérimentaux sur
'adaptation des sujets a des champs de forcesi(@#ta et Mussaivaldi, 1994), ainsi que par des

travaux sur la distorsion prismatique (GhahramakVelpert, 1997).

3.5 Structures cérébrales des modeles internes

De nombreux travaux apportent des vues différesieda localisation des modeles internes
dans le SNC. La localisation anatomique des strestumpliquées dans le stockage des
représentations internes n’est pas clairement rdéiée et I'ensemble des études d'imagerie
cérébrale et d’électrophysiologie mettent en éwediactivation de nombreuses régions cérebrales :
cervelet, cortex pariétal, cortex frontal, aires tmees primaires et supplémentaires, cortex

somatosensoriel primaire.

Les données cliniques révelent la participationaless postpariétales et des aires prémotrices
dans le contrble d’action d’orientation d’objetddeerod, 1994; Sakata et Taira, 1994). Le controle
prédictif de la force de préhension relative adhtfication des propriétés physiques intrinseqgiees
I'objet impliquerait les voies dorsales du cortérsésau cortex somatosensoriel primaire (Sl) et le
lobe pariétal postérieur (Goodale et Milner, 1992s aires recevraient, integreraient, et tragetai
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les informations somatosensorielles (vision, prageption, toucher) nécessaires dans la régulation
fine de la force de préhension durant les actemalgpulation. Il a été montré que la désactivation
des neurones de l'aire 2 de Sl provoque des d&fitahs la régulation de la force de préhension

(Hikosaka et al., 1995).

Le cervelet semble également étre une structurdanié le calcul de I'erreur sensori-motrice.
Des études cellulaires sur le fonctionnement siggefdu cervelet ont révélées que cette structure
sous-corticale pourrait jouer un grand role danprtaduction d’'un signal d’erreur sensori-motrice
(voir pour revue : Ramnani, 2006). Différentes ésie@lectrophysiologiques ont particulierement
montré que les cellules de Purkinje pourraient idf@iquées dans I'élaboration de I'erreur sensori-
motrice. Ces cellules émettent des décharges capwypléorsqu’elles recoivent en entrée des
conséguences sensorielles imprévues (Gilbert ethifH®77; Kitazawa et al., 1998). Ces décharges

spécifiques pourraient étre a l'origine du sigriat@ur sensori-motrice.

Cette hypothese s’est confirmée et renforcée parnlembreuses études portant sur les
populations de patients atteints de Iésions duebetrvLes résultats de ces études cliniques
confirment le role fondamental de cette structuamsdle calcul de l'erreur sensori-motrice et
I'actualisation des modeles internes (Blakemoralet2001; Kawato et Wolpert, 1998; Wolpert et
al., 1998; Wolpert et Kawato, 1998). Il a été mérdue la capacité d’adaptation motrice « essai par
essai » est significativement altérée chez leeptiprésentant des |ésions cérébelleuses (Marton e
Bastian, 2006; Nowak et al., 2002; 2007; Smith laddnehr, 2005). Cette détérioration illustre la
diminution de l'efficacité de la prise en compte gignal d’erreur par le SNC lors de la génération
de la nouvelle commande motrice. Cette altérati@@éamise en évidence par Morton et Bastian
(2006) dans une étude portant sur l'adaptation deemts cérébelleux lors d’'une tache de
locomotion. Le cervelet est impliqué dans le cdetr@actif et prédictif des mouvements et, a ce

titre, a été considéré comme agissant comme un lmaddeerse. Les études de Schmitz et
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collaborateurs (2005) et de Jenmalm et collaboraté2006) ont mis en évidence I'implication du
cervelet, ainsi que du cortex pariétal et du corteteur dans des taches de soulevement d’objet,
particulierement lors d’'une discordance entre Eedbacks sensoriels prédits et réels. Schmitz et
collaborateurs (2005) ont également mis en évidgneela mise a jour des représentations internes
de 'objet impliquerait des voies fronto-pariétale&ire 44 du cortex préfrontal serait le siege de

représentations de I'objet.

Cette diversité de structures cérébrales témoignéaccomplexité du fonctionnement des
modeles internes. Une complexité qui s’expligue lpanécessité d’'une intégration multimodale
permettant aux modeles internes de prendre commaissde I'état du systéme (posture, schéma
corporel, propriétés physiques de I'environnemesgirésentation de I'objet), de la localisation ae |
cible, etc. Ces informations seront ensuite pr&sesompte pour produire une commande motrice a
partir de laquelle le SNC prédit les conséqueneesa@ielles du mouvement et corrige les erreurs
éventuelles. L'implication d’aires cérébrales seigdles, somatosensorielles, et motrices est donc
nécessaire au fonctionnement des modeéles intedimes, pour toutes ces raisons, il serait illogique

d’attribuer aux modéles internes une aire céréhnaigue.
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4 Imagerie motrice

L’imagerie mentale est un concept général auquahrient I'imagerie motrice. Le principe
de I'imagerie mentale est que le SNC est capablgétérer des processus internes permettant de
créer et traiter cognitivement des objets ou denéwents absents du champ perceptif. Nous
pouvons créer des images mentales a partir de whadas modalités perceptives accessibles.
L’'imagerie motrice est la simulation interne d'unowmwement, d’'une posture, ou d'une série
d’actions motrices, sans mobilisation simultanég skEgments et des muscles nécessaires lors de son

exécution.

Dans le domaine de la cognition motrice humaina,été mis en évidence que la simulation
mentale d’'une action utilisait sur les mémes reprigions motrices que celles utilisées lors de
'exécution de cette méme action. Cette simulatiterne est une représentation de l'avenir, qui
comprend l'objectif de l'action, les moyens nédessapour atteindre cet objectif, et ses
conséguences sur I'organisme et le monde extédeannerod, 2001). La simulation et I'exécution
de l'action représentent donc un continuum, de telirte que chaque action exécutée ouvertement
implique l'existence d'une simulation, alors qaetion imaginée ne se traduit pas nécessairement en
une action exécutée. La théorie de simulation (BeeeJeannerod, 1995; Jeannerod, 2001) postule
qgue les actions imaginéssnt des actions, mais ne sont simplement pas exécu@étte théorie
prédit donc une similarité, en terme de substrairale entre I'état cérébral sous-tendant I'action

simulée et I'état cérébral sous-tendant I'exécudimiiaction.
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4.1 Etudes psychophysiques

Les résultats comportementaux, accumulés depuanieses 1990, montrent que les actions
imaginées conservent les mémes caractéristiquepoteites que l'action réelle correspondante
guand celle-ci est exécutée (Decety et al., 19B8).méme, les régularités temporelles qui sont
observées dans les actions exécutées sont maiatdans les actions imaginées. A titre d'exemple,
une tache de pointage sur des cibles de tailleablas, lorsqu'elle est simulée mentalement, ssit |
mémes contraintes (par exemple, la loi de Fitt®) lgus de I'exécution réelle de cette tache sur les
mémes cibles (Sirigu et al., 1995). Cette simikttemporelle devient encore plus évidente dans les
opérations mentales non conscientes. C'est le aagxemple lorsqu'on demande simplement au
sujet de faire une estimation de la faisabilitéhd'action, comme déterminer si des objets, placés a
différentes orientations, sont aisément saisissahle temps mis par le sujet pour donner la réponse
est fonction de l'orientation de I'objet, ce quygere que le sujet doit déplacer mentalement sas br
dans une position appropriée avant que la réponsse étre donnée. En effet, le temps de faire
cette estimation est trés proche du temps pris atteindre et saisir un objet placé avec une méme
orientation (Frak et al., 2001). Il n'est donc asprenant que l'imagerie motrice soit lI'un des
premiers paradigmes pour lesquels il a été supposglication des mécanismes neuronaux

similaires a ceux ayant lieu au cours de l'act@mllement exécutée (Jeannerod, 1994; 1997).

Une autre catégorie d'actions simulées concerbsdigation d'actions effectuées par d'autres
individus, comme si I'observateur utilisait la stgie implicite de se mettre « dans la peau de
l'agent. » A I'heure actuelle, ce concept, et ses@quences sur le comportement, sont considérés
comme équivalent au « mind reading », i.e. la daép@our un individu de comprendre et prédire le
comportement de ses congéneéres. L'une des explisgiroposées pour teind reading c'est qu'il
représente une tentative de reproduire et de sinfiatgivité mentale de l'autre agent. En d'autres

termes, l'action observée activerait, dans le eerwe I'observateur, les mémes mécanismes qui
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seraient activés, que l'action fut exécutée ou ingggpar |'observateur (Gallese et Goldman, 1998).
Outre sa fonction «sociale», I'observation de ikactcorrespond aussi a la simulation du contenu

«technique» de l'action, avec pour conséquencéonmidable capacité d’apprentissage.

4.2 Structures cérébrales communes a la simulation et I'exécution de
I'action

Les substrats neuronaux sous-tendant a la foisnlalation et I'exécution de I'action ont été
mis en évidence grace aux techniques de neuroimageomme le prédisait la théorie de la
simulation, lI'imagination et I'exécution de I'actigpartagent un méme réseau cérébral central (de
'anglais, core network bien que chaque type de simulation mentale dtidia posséde une
signature, en terme d’activités cérébrales, questipropre (Jeannerod, 2001). L'activité du system
moteur est un pré requis de la théorie de la sitionla c’est ce qui donne a la simulation sa valeur

d’action

Des études en IRM fonctionnelle ont clairement déméoque les activations observées dans
le cortex moteur primaire lors de la contractionrdgroupe de muscles sont également observées
lors de la simulation mentale d’'un mouvement imydigt ce méme groupe de muscles (Roth et al.,
1996). Il semblerait que les activations enregestréans le cortex moteur primaire lors de la
simulation mentale d’'une action soient supérieutanviron 30% a celles observées lors de
I'exécution. Cette différence ne se retrouve pagésgatiguement chez tous les sujets (Gerardin et
al., 2000). Si le cortex moteur primaire est adiifla fois lors de I'exécution et de l'imagination
d’'une action, alors cette activité devrait avoireunfluence au niveau des motoneurones. Cette
hypothése a été testée et validée par Fadigalaboaiteurs (1995; 1999) en mesurant directement
I'excitabilité cortico-spinale a l'aide de la stilation magnétique transcranienne (TMS) du cortex

moteur primaire. Ces études ont montré que lesnpele évoqués moteurs mesurés dans le

40



fléchisseur de l'index étaient augmentés lorsqusujet simulait une flexion de l'index, alors que

ceux mesurés dans le muscle antagoniste resta@variges.

La génération de sorties motrices par le systemigeunmampligue également une activation
concomitante du systeme végétatif. Le systeme symauee est activé lors de la préparation motrice
afin d'anticiper les changements métaboliques duadivité musculaire. Ces effets, tels que,
'augmentation du rythme cardiaque (Decety et B993), I'accélération du rythme respiratoire
corrélée a l'intensité de I'effort (Wuyam et al99b) ont été observés lors de la simulation mentale
de l'action. Ce dernier effet a également été migedence chez des sujets observant un athlete
s’entrainant sur un tapis de course. La encorecélgration du rythme respiratoire augmentait en

fonction de la vitesse de la course (Paccalinatiderod, 2000).

Les ganglions de la base sont aussi des struciote®es lors de lI'imagination de I'action.
Cependant, I'exécution et I'imagination de I'actiactivent différentes parties du striatum (Gerardin
et al., 2000). Durant I'exécution d’'une action,st’& putamen qui est actif, ceci srement en maiso
de son implication dans les boucles sensorimotigogsco-corticales. Lors de I'imagination d’'une

action, c’est le noyau caudé qui est actif, ceided@gtant impliqué dans une boucle plus cognitive.

L’activation du cervelet lors de la simulation nedet de l'action est un phénoméne
congruent avec l'activation du systéme cortico-apévoqué plus haut. Ces deux systémes sont
étroitement liés d’'un point de vue fonctionnel ladkes I'exécution de l'action. Plusieurs études ont
montré que le cervelet était effectivement actiklde I'imagination d’'une action (Ryding et al.,

1993) ainsi qu’au cours de I'observation d’uneaciiGrafton et al., 1996).

Parmi les différentes structures cérébrales dégayuées, I'activation du cortex prémoteur

(aire 6) lors de la simulation mentale de I'actfahla plus évidente. Quel que soit le paradigme de
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simulation mentale, I'imagination de l'action a&ide larges régions prémotrices, notamment les
parties ventrale et dorsale de l'aire 6 (Decetgletl994). Lors de I'observation de mouvements de
la main, on observe une activation du cortex préomtprincipalement dans sa partie ventrale
(Decety et al., 1997; Grafton et al., 1996; lacakeiral., 1999; Rizzolatti et al., 1996). Buccino e
collaborateurs (2001) ont montré que les activatialu cortex prémoteur respectaient une
organisation somatotopique qui était fonction dedstie du corps engagée dans I'action observée.
L’aire motrice supplémentaire (SMA) est égalemeciivae a la fois lors de I'exécution et de
'imagination de l'action (Gerardin et al., 2000rg@Bon et al., 1996; Lotze et al., 1999). L’activat
observée dans la SMA lors de I'imagination d’'unéascest légérement plus rostrale que lors de

I'exécution de cette méme action.

Enfin, ce sont les activations observées dansites aorticales associatives (cortex pariétal
postérieur et cortex préfrontal) qui ont constiteésocle fondamental de I'étude des substrats
neuronaux de la théorie de la simulation motriaeeHet, les études précédemment citées (Buccino
et al., 2001; Decety et al., 1994; Gerardin et 2000; Grafton et al., 1996) ont montré des
activations dans le cortex pariétal postérieur eetcortex préfrontal lors de I'exécution et de
limagination de l'action. Or, a la méme époque,s deeurones prémoteurs aux propriétés
particulieres sont mis en évidence chez le sinijesiagit des neurones miroirs (Rizzolatti et

Craighero, 2004)

4.3 Action/observation : les neurones miroirs

La découverte des neurones miroirs dans les arif¥&sest le fait de I'equipe italienne de
Giacomo Rizzolatti (Rizzolatti et Craighero, 200&)est dans le cerveau de singes macaques que
cette équipe a découvert une classe de neurone®fendrs qui déchargent a la fois quand le singe

effectue une action orientée vers un but avec la miaquand il observe d’autres individus (singes
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ou humains) exécutant des actions similaires (de@@o et al., 1992; Gallese et al., 1996). Ces
neurones sont situés, chez le singe, dans deusnggéciproguement connectées : l'aire F5 et un
secteur du cortex pariétal postérieur. Ces neur@pgelés « neurones miroirs » sont activés lors de
I'observation d’'une action de la main avec un obfetlurant I'exécution de cette méme action. lls
sont également activés lorsque la phase finaléirderhction main-objet est cachée (Umilta et al.,
2001). Certains neurones miroirs sont actives faitapar I'exécution, I'observation visuelle, mais
aussi par le son produit par I'action (Kohler et 2D02). Outre les neurones miroirs rattachés a la
main, Ferrari et al. (2003) ont découvert une apwpulation de neurones miroirs répondant a
'exécution et a I'observation de mouvements dbdache. Ces neurones se trouvent actifs lors de
'exécution et de l'observation d’actions de transu d’'ingestion (saisir, mordre, |écher, etc.).
L’activité « miroir » de ces neurones coderait démdut de I'action quelle que soit la modalité

sensorielle ou I'effecteur mis en jeu (voir powue : Rizzolatti et Craighero, 2004).

Le cortex prémoteur et le cortex préfrontal sembétre les substrats neuronaux qui, chez
’humain, participent au mécanisme miroir. Le crrfgéfrontal dorsolatéral est connu pour étre
impliqué dans la préparation de I'action, quand déeision doit étre prise s’agissant du choix du
doigt a bouger ou encore quand initier un mouven{énth et al., 1991). Le cortex pariétal
postérieur est, quant a lui, le locus supposé dekage et/ou de génération des représentations
internes de l'action. En raison des nombreusesrdtions visuelles et somatosensorielles qu'il
integre, le cortex pariétal postérieur semble a@g@oiur encoder les aspects techniques de l'action
gu’impligue la simulation mentale de l'action, tejge transformer les coordonnées spatiales d’'un
objet depuis le référentiel rétino-centrique vers néférentiel égocentré, ou encore traiter les

contraintes associées a cet objet.
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5 Perception du mouvement humain

Concernant leur capacité a repérer les prédasguperpétuel mouvement, les étres humains
ne font pas exception dans le regne animal. Cetitude perceptive s’est développée au cours de
I'évolution pour que les individus survivent faceedanger permanent. Les étres humains sont donc
des étres éminemment visuels, doués pour percetaieconnaitre leurs congéneresiretfine

comprendre, interagir, et prédire le comportemeriedrs semblables.

5.1 Généralités

Le SNC percoit notre environnement a travers plusie€anaux sensoriels et les afférences
sensorielles multimodales sont intégrées et tmifmur construire une représentation interne de
'environnement. Le systéme visuel est, chez I'éumain, la voie perceptive prépondérante dans ce
processus. Notre systeme visuel est sensible &ttaté a la résolution, aux contrastes et aux
mouvements. Il est capable de s’adapter de fagdorpeante pour restituer le flux d’informations
en une image rétinienne représentant notre enwaraent perceptif. Une caractéristique particuliere
du systéme visuel, qui rejoint ce qui est évoquésda premier paragraphe de ce chapitre, est sa
capacité a reconnaitre le mouvement humain (MHgtude du mouvement s’est véritablement
développée au fSiécle grace a linvention de la photographie.’@de de cette technique, les
photographes et les scientifiques de I'époque, ipament a décomposer le mouvement en une
succession d'images illustrant les différentes phadu mouvement. C’'est Etienne-Jules Marey
(1830-1904) qui invente le concept de «prise de en rafale » a l'aide d'un dispositif: le
chronophotographe a plaque fixe. Pour palier aroblpme technique (les images successives sont
sur-imprimées sur la méme image) Etienne-Jules Warel'idée de photographier dans un
environnement obscur des acteurs vétus d’'une ca@isbim noire dotée de marqueurs incandescents

attachés aux principales articulations. Grace dispositif, Etienne-Jules Marey est le premier a
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développer une technique d’analyse du mouvemensena reprise et optimisée presque 100 ans

plus tard (figure 5).

Méthodes d'hier et dayjourdhui..

Figure 5 : Photographie de mouvement biologique pak. J. Marey en 1884 (en haut), et exemple de graigne
reprenant le méme principe pour I'analyse de la pdare chez I'enfant (en bas) (L’enfance du mouvement

Assaiante 2006).

En effet, en 1973, le psychologue suédois Johandserloppe la technique des points
lumineux animés (de I'anglapoint-light display¥ (Johansson, 1973). Cette méthode est similaire &
celle d’Etienne-Jules Marey: des marqueurs réfisemts sont placés sur les principales
articulations d’'un acteur, les déplacements dentasjueurs sont enregistrés a l'aide de caméras, et
finalement le mouvement est restitué sous formeaiets lumineux. Johansson remarque que la
configuration statique de cette configuration danfsone permet pas de produire I'impression d’'une
forme humaine ; les sujets ne percevant qu'un ebkenliscontinu et insignifiant de points. En
revanche, dés que les points sont présentés enememt les sujets reconnaissent instantanément

une forme humaine et sont capables d’identifierdetsons du personnage en point lumineux. Le
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mouvement est donc la source dmlmation au sens littéral : du latanimaqui signifie « ame ».

L’animation est donc littéralement le fait de « denune ame », de rendre vivant une forme.

5.2 Meécanismes de la perception du MH

Le modéle en points lumineux de Johansson pernperté d’une représentation minimaliste
de la forme humaine, d’isoler la cinématique du MHa été montré au travers de nombreuses
études que la cinématique du MH est porteuse dhmitions beaucoup plus complexes que la
simple signification de I'action. En effet, plusistétudes ont montré que des sujets adultes étaient
capables de reconnaitre facilement l'identité egjdiere des acteurs uniquement a partir de vidéos en
points lumineux (Cutting et Kozlowski, 1977; Kozlskv et Cutting, 1977; Pollick et al., 2005). De
le méme facon, a partir de vidéos en points lumin@s sujets sont capables d’identifier la nature
des actions realisées (Dittrich, 1993), ainsi qeetaines caractéristiques fines du mouvement
comme la force développée par l'acteur pour soulewe objet (Shim et al., 2004), les états
emotionnels (Pollick et al., 2001), et finalememtignification d’interactions sociales (Centekss

al., 2011).

La perception du MH est une capacité robuste du.SMd@erception du MH reste efficace en
dépit de perturbations psychophysiques comme fidesepoints, varier la position des points d’'une
séquence a l'autre, modifier la fréquence spatide points ou le contraste et la profondeur du
champ du MH (Ahlstrom et al., 1997; Casile et Gi&¥6; Lu et al., 2006). La perception du MH
est également possible lorsque celui-ci est présdahs un « nuage de points » (bruit de fond

dynamique) (Pinto et Shiffrar, 1999; Thurman et$Sroan, 2008).

En revanche, la perception du MH est orientatiopedélante. Lorsque le MH est présenté a
'envers, renversé de 180° (de I'anglaipside-dow)y sa perception est fortement altérée (Sumi,
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1984). Ce n’est cependant pas le cas si le sujgtias la téte en bas et observe du MH présenté a
I'endroit (Troje, 2003). Dans ce cas, le sujet pérgans difficulté du MH mais le percoit inverdé.
semble donc que la perception du MH soit indépeteddes informations égocentriques (position du
sujet) mais plutdét dépendante de l'orientation igpatdu MH. Dans le cas de MH faussement
inversé (lorsque le personnage marche sur les rpamexemple), la perception du MH est possible
mais avec une efficacité moindre que si la locoamotést réalisée normalement sur les pieds
(Shipley, 2003). Cet effet d’inversion dont il epiestion n’est pas diminué lorsque le sujet est
informé au préalable que le MH lui sera présertériers (Pavlova et Sokolov, 2000). La rotation
mentale n’est donc pas suffisante pour surmonédfet’ d'inversion. Néanmoins, les performances
peuvent étre améliorées si l'inversion du MH estipté a des indices contextuels (Pavlova et

Sokolov, 2003).

L’effet d'inversion a été attribué a un déficit dale traitement global de l'information (Reed
et al., 2003). En effet, si la perception du MH @stturbée lorsque le MH est présenté a I'envers, i
semble correct de penser que la perception d’'umeefdiumaine (aspect global) est perturbée alors
gue les mouvements individuels des points (asmeet)l respectent une cinématique humaine. Or
une étude menée par Troje et Westhoff (2006) maqntecla perte de la forme humaine n’est pas la
seule responsable de la diminution des performadees l'effet d’inversion. Pour ce faire, les
auteurs ont utilisé des MH désorganisés (de l'amglscrambled motion dans lesquels le
mouvement de chaque point est conservé localemaist lentrajectoire est modifiée aléatoirement.
Malgré la perte de la forme humaine dans ces stinasl sujets étaient capables de déterminer le
sens de la locomotion du MH ou de mouvements biglegs (de chat et de pigeon). Leurs résultats
tendent a prouver que les mouvements des piedsdésu pattes) fournissent suffisamment
d’information locale pour réussir I'épreuve enigtiht uniguement ces points. Ainsi, les traitements

locaux seraient responsables de la détection dud¥ilé, mouvement du pied serait un indice majeur

pour détecter le MH. La raison de cette spécifis#érouverait dans notre position d’étre vertébré
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soumis aux lois de la gravité. Troje et Westho@fQ@) proposent donc I'existence d’un filtre visuel
capable de sélectionner les caractéristigues duvemeent biologique, assurant notre capacité a
détecter la présence d’'autres animaux terresttgsulés. Ce systéme se développerait grace a

I'expérience visuelle ou par héritage phylogénétiqu

5.3 Expérience visuelle vs. Couplage perception-act ion

L’étude des remarquables capacités du systemel équercevoir du MH a donné naissance a
deux théories opposées, chacune visant a expllgaegiondements de la perception du MH. Ces
deux théories qui s’affrontent sont I'hypothesel’dgpérience visuelle, et celle du couplage de la

perception et de I'action.

Selon la théorie de I'expérience visuelle, la deitie@ du systéme visuel pour la perception du
MH s’expliquerait par la fréquence élevée de cetyp mouvement dans I'environnement social des
étres humains. Plusieurs études chez le nourrissdienfant ont tenté d’examiner l'apport de
I'expérience visuelle dans la perception du MH.ade d’un protocole de préférence visuelle chez
des nourrissons ages de deux et quatre mois, Fekc@aniel (1982) ont mis en évidence que les
nourrissons de quatre mois fixent d’avantage desations présentant du MH que celles présentant
des mouvements aléatoires. La sensibilité au MHbtehonc émerger a partir de 'age de quatre
mois. A noter que, comme chez le sujet adultee cgnsibilité est affectée par I'effet d’inversion
(Fox et McDaniel, 1982). A cinq mois, les nourrisscsont capables de discriminer un MH qui
présente une perturbation dans la symétrie du depagiale ou temporelle) (Bertenthal et al., 1987;
Booth et al., 2002). Chez les nourrissons agés uie mois, les enregistrements de potentiels
evoqueés lors de la sensibilité au MH sont simikaaieceux de I'adulte (Hirai et Hiraki, 2005; Retd e
al., 2006). Ces résultats montrent une maturitéque® des régions cérébrales, notamment pariétales,
sur lesquelles reposent les processus centraux sknkibilité au MH. Enfin, les enfants obtiennent
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des performances proches de celles de I'adulte daegache de reconnaissance active du MH a
I'age de trois ans, le plafond des performanceas étiteint a 'age de cing ans (Pavlova et al., 1200
L’ensemble de ces données expérimentales renfolfickie que I'expérience visuelle est nécessaire
a la perception du MH mais ne permettent pas deirsagritablement si cette sensibilité est sous-

tendue par I'expérience visuelle ou une capactténseque du systéme visuel.

Une étude récente, menée chez le nouveau-né adé® deures a deux jours, est venue
invalider la théorie de I'expérience visuelle (Simiet al., 2008). Cette étude utilisait du mouvemen
biologiqgue (MB) de poule en points lumineux et rnmas du MH pour s’affranchir de la forme
humaine. A I'aide d’'un protocole complexe utilisanta fois un paradigme de préférence visuelle
sur un groupe et un paradigme de préférence spgmmtur un second groupe de nouveaux-nés, les
auteurs de cette étude ont démontré que la setésibiguelle pour le MB est une capacité innée
plutbét qu'acquise. Enfin, sur un troisieme groupe ribuveaux-nés, les auteurs ont testé l'effet
d’inversion et ont montré que les nouveaux-nésgiassplus de temps a regarder le MB a I'endroit
gue le MB a l'envers. La perception du MB est dameée et dépendante de I'orientation. Ces
travaux récents apportent ainsi la preuve expétiahergue le systeme visuel est prédisposé a

percevoir du MB sans aucune expérience préalable.

Si la sensibilité au MB est innée, la perceptibtageconnaissance visuelle du MH doivent
néanmoins nécessiter des représentations senstricasp €laborées au cours de la vie, pour
permettre une identification fine des caracténstgjdes actions percues (Assaiante, 2012). L’autre
théorie, celle du couplage perception-action, Ifaitpothése de mécanismes centraux pour attester
d’'un lien fonctionnel entre les représentationssedrlles sollicitées lors de la perception d'une
action et les représentations motrices utiliséesde la planification de I'action (Decety et Grgze
1999; Rizzolatti et Craighero, 2004). Une étudenéeepar Jacobs et collaborateurs (2004), a testé la

capacité des sujets a catégoriser efficacemenMitepossibles et des MH impossibles (présentés
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dans le sens de lecture a l'envers, de I'andbaiskward sur la base de différentes vitesses de
locomotion. Ces auteurs ont mis en évidence qupddermances des sujets étaient meilleures avec
des MH reéalisables selon les lois de la biomécanidu corps soulignant le lien étroit qui existe
entre les systemes visuel et moteur. Dans la mé&ire vCasile et Giese (2006) ont testé cette
hypothése du couplage perception-action en demarddes sujets d’identifier des MH avant et
aprés apprentissage moteur. Les stimuli étaienvidéos en points lumineux représentant un
personnage en train de marcher. Les auteurs paéseintifférentes scénes de locomotion dont les
phases du cycle étaient modulées (coordinationicpére des balancements des bras et des
jambes). Les sujets effectuaient la tache avaapets avoir appris, les yeux fermés, certaineede ¢
modulations de la marche. Les résultats montrem Igs sujets sont plus performants pour
reconnaitre des MH lorsqu’ils ont acquis le prograrmoteur permettant de le réaliser. Cette étude
démontre que l'acquisition d’un programme moteun f@milier permet une amélioration de son

analyse visuelle.

5.4 Substrats neuronaux sous-tendant la perception du MH

Les travaux qui ont exploré les corrélats neurojhygiques de I'observation d’'une action
ont initialement porté sur le primate. A l'aide tkehniques d’électrophysiologie, il est possible
d’étudier une population de neurones ou des csliniividuelles en réponse a la perception visuelle
de mouvements réalisés par d’autres primates. @egistrements ont permis de mettre en évidence
une activité neuronale spécifique de I'analyse ellsudu mouvement du corps dans le sillon
temporal supérieur (STS), région d’intégration gelysorielle (Perrett et al., 1985). Cette popuhatio
de neurones est également active lors de la petgenstatique d’'un corps qui parait en mouvement
(mouvement implicite), ce qui suggere que les neesadu STS sont sensibles a la perception de

l'action (Jellema et Perrett, 2003). Les differenpropriétés du STS, et de certaines populations
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spécifiqgues du STS, ont permis aux neurophysidegiisle conclure que le STS était une région

permettant I'analyse visuelle de I'action intentefie (Jellema et al., 2000).

Des études en IRM fonctionnelle chez 'homme omibyie de confirmer le rle du STS (dans
sa partie postérieure) dans I'observation du MHn@@o et al., 1996; Grossman et al., 2000).
L'activité du STS est non seulement spécifique dil Nhais surtout de la relation entre le
mouvement observé et le contexte dans lequelgtaduit. En effet, le STS est activé au cours de la
présentation visuelle d’une action, mais aussoeda partie finale de I'action est cachée etewt p
donc étre vue dans son intégralité (Saxe et aQ4R0 e fait de présenter le son produit par une
action entraine également le recrutement du ST&megr (Barraclough et al., 2005; Bidet-Caulet
et al.,, 2005). En conséquence, le STS apparait eoomme région d’intégration multisensorielle

primordiale dans la perception et I'analyse visuidih MH.

5.5 Perception du MH, représentations internes, et systeme des

neurones miroirs

L'importance du couplage de la perception et detiba est particulierement mise en évidence
dans certaines études étudiant le role de I'exgeertiotrice dans la perception du MH. En effet, le
couplage entre la perception et la réalisation €l’antion est contraint par les compétences et les
capacités motrices de I'observateur. En d’autremids, une personne ne possede pas les mémes
aptitudes motrices qu’une autre et ce, en fond®iiexpérience motrice acquise. Calvo-Merino et
collaborateurs (2005) ont exploré les réseaux cavébimpliqués dans la perception d’actions
demandant une expertise motrice élevée. Les sujessdanseurs classiques professionnels et des
capoeiristes, possédaient des répertoires motesgectifs trés différents. Cette étude visait a

identifier les aires cérébrales recrutées lors@sedianseurs classiques observaient des scénes de
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capoeira, et inversement. L'hypothese était queykiéme moteur des sujets devait étre plus ou
moins engagé en fonction des programmes moteuirddodls. Comme attendu, les réseaux fronto-
pariétaux (MNS) ainsi que le STS sont supérieurémesmutés lorsque I'action percue fait partie du
répertoire moteur du sujet. Ces données expéritesntuggérent que l'observateur entre en

résonance ou simule les mouvements pergus suséades représentations internes de I'action.

Les études développementales sont également isaéites lorsqu’il s’agit d’étudier le réle du
répertoire moteur dans la perception du MH. Le risswn a partir de six mois, pourtant limité dans
son répertoire moteur, présente une activité frpatdétale lorsqu’il observe des actions dirigées
vers un but (Nystrom, 2008). A partir de 12 moésnburrisson prédit visuellement et activement le
but d'une action réalisée par une personne damsekure ou il oriente son regard sur la fin de
'action avant qu’elle ait eu lieu (Falck-Ytter at., 2006). Entre deux et huit ans, les enfants
présentent une réactivité corticale fronto-parétdans I'hémisphére gauche, dans une région
correspondant au mécanisme miroir analogue a defledultes, spécifique de I'observation des MH
en vidéo (Cochin et al., 2001; Martineau et alQ&0Martineau et Cochin, 2003). Par conséquent,
trés tot au cours du développement, le nourrisearbke solliciter des représentations de I'action qu

lui permettent de comprendre une action intentidene

Ainsi, la perception du MH semble étre le résuttatla combinaison de deux mécanismes,
I'un inné, I'autre acquis : un systeme visuel adapta perception du MB (mécanisme inné, de « bas
niveau ») et des représentations internes sensirie®s permettant l'analyse fine du MB
(mécanisme acquis, de « haut niveau »). Les dorméEzimentales montrent que la perception du
MH reposerait sur ces deux mécanismes mais q@rsient differemment sollicités en fonction de
I'exigence et de la complexité de la tAche. Watsboollaborateurs (2004) ont mis en évidence le
réble complémentaire des mécanismes de haut et gl@ibeaux dans la perception du MH. Dans

cette étude, les auteurs présentaient aux sujetdtudifférent a chaque ceil (paradigme de rivalité
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oculaire). Chaque ceil percevant une image différdatperception du MH ne pouvait se faire, selon
les auteurs, que par linhibition des processudae niveau (analyse de l'information brute de
chaque ceil). La perception du MH résulterait doad’idtégration du traitement perceptif de haut

niveau.

6 Questions posées

Au cours de cette thése, nous nous sommes attachésidier les adaptations des
représentations internes de l'action qui sous-tendela fois lI'action et la perception de I'action.
Pour ce faire, la microgravité, obtenue grace aabs \paraboliques, a été I'outii commun et
privilégié qui nous a permis d’étudier ces adaptegidans les trois expériences de cette thése. Plus
précisément, I'objectif de ces travaux de thést al'@tudier la contribution du vecteur gravité slan

les représentations internes de I'action.

Dans la premiére expérience nous avons analysértation posturale de sujets en
microgravité en fonction de leurs typologies petives respectives. L'objectif de cette expérience
était de répondre aux questions suivantes :

— L’absence de gravité affecte-t-elle differemmeati€ntation posturale des sujets selon qu'ils
sont dépendants ou indépendants a I'égard du cliesmgl ?

- Le lien précédemment établi entre stabilisationtyrase et typologie perceptive en
microgravité, obtenu par Viel et collaborateurs @) se retrouve-t-il dans l'orientation

posturale ?

53



La deuxiéme expérience a été I'occasion de teStiération motrice en microgravité. Les
guestions posées étaient les suivantes :
— La loi d'isochronie établie entre les durées d’'uourement exécuté et le méme mouvement
imaginé est-elle respectée en microgravité ?
— Les représentations internes de l'action (modéiesres) s’adaptent-elles a trés court terme

(18 secondes) dans des conditions environnemeretigsnes ?

Enfin, dans la troisieme expérience, nous avonsoeXpes aires cérebrales sélectivement
activées, chez des sujets naifs a la microgrdwité,de la perception de mouvements humains dont
les caractéristiques étaient d’avoir été réaliscau sans la gravité. L'objectif de cette etuchd ét

— D’étudier le role du vecteur gravité dans la peticgpvisuelle du MH.
— D’étudier le role de I'expérience sensorimotricasléa perception du MH.

— D’identifier les aires cérébrales recrutées lorgadeerception du MH réalisé sans la gravite.
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7 Matériel et méthodes

Dans ce chapitre, seront rapidement présentésités méthodologiques qui ont été au coeur
des expériences constituant mes travaux de treesavoir I'acquisition de données cinématiques, la
microgravité, et I'imagerie cérébrale. Le détail ke méthodologie propre a chacune des trois
expériences est présenté dans les articles sajeiesf contenus dans la partie expérimentale de ce

manuscrit.

7.1 Acquisition de données cinématiques

L’'acquisition de données cinématiques de I'ensendas expérimentations a été effectuée
avec le systeme SMART d’analyse automatique du mmaent (BTS Bioengineering, Italie). Ce
systeme d’'acquisition est un systéme optoélectuenigassif dont le principe est basé sur la
détection de marqueurs rétro-réfléchissants (die@m&0 mm) placés sur des points précis de
'anatomie du sujet. Les acquisitions ont été effées par quatre caméras émettant des flashs
infrarouges ensuite réfléchis par les marqueursiéflaxion infrarouge est aussitbt enregistrée par
les caméras. Ces caméras possedent un filtreuaniare naturelle de telle sorte que seuls sont vus
les marqueurs réfléchissant l'infrarouge. Ce syst@ermet un traitement ultérieur des images dans
les trois dimensions de l'espace. La fréquencegdiaition du systeme était de 120 Hz, soit une
image toutes les huit millisecondes environ. Leages recueillies sont ensuite traitées avec des
logiciels spécifiques permettant d’analyser leslatggments linéaires des marqueurs ainsi que les
déplacement angulaires des segments gu'’ils déimista précision des mesures acquises avec le
systeme ELITE est de 1/15898 du champ, soit dans notre cas une précision d'emviun
millimétre, et de I'ordre du degré. Toutes les asijons cinématiques ont été réalisées avec succes

dans les conditions exceptionnelles de vols paiges.
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7.2 Microgravité

La microgravité est un outil fondamental dans émdrche scientifique, quel que soit le
domaine d’application, de la physique quantique aaWrosciences. A partir du moment ou la
gravité intervient dans un phénomene particuleeisuppression du factegmpermet d’entamer une
analyse dudit phénomeéne, que ce par exemple smiétanique des fluides ou le contréle postural.
La mise en place d’'un protocole expérimental erragi@vité peut se faire grace a deux paradigmes

principaux : les vols paraboliques, et les voldigpa.

Le principe des vols spatiaux est assez évidentadjit d’envoyer un dispositif expérimental
dans I'espace, que ce soit dans un satellite os dae station spatiale orbitaire. Le grand avantage
de ce systeme est que l'effet de la microgravité pare étudié a long terme (de quelques semaines a
plusieurs mois). Selon le dispositif expérimenilaheut étre automatisé ou bien manipulé par des

astronautes, quand I'astronaute n’est pas lui-nmérsejet de I'expérience.

Les trois expériences présentées dans ce mandsdtigse ont bénéficié directement de la
microgravité fournie par les vols paraboliques. t€dechnique permet d'étudier l'effet de la
microgravité a court terme et constitue, a I'éviceenun préalable indispensable aux études de

microgravité prolongée.

Les vols paraboliques consistent a placer un asimrune trajectoire parabolique (en fait un
« arc elliptique approximé localement ») pendaguddle I'équipage (pilotes et ingénieurs de vol)
agira sur les commandes de facon a annuler toatedolces aérodynamiques s’appliquant sur
'appareil. La résultante globale de toutes lesderest réduite a la seule force d’attraction sénee
Pendant tout le temps ou cette configuration eshteraue, I'avion décrira une parabole pendant

laquelle lui-méme et tout ce qu'il transporte semaétat d'impesanteur (gravité = 0 + 5°1d).
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NOVesSPACE

Figure 6 : Airbus A300 Zero-G au cours d’'une parabée (tirée de http://www.novespace.fr)

Le CNES, qui a co-financé cette thése, commander dampagnes de vols paraboliques par
an a la société Novespace (Bordeaux) qui posseebgttdite I’Airbus A300 Zero-G (figure 6). Une
campagne de vols parabolique est composée devotsis Au cours de chacun des vols, le pilote
effectue 31 paraboles. Chaque parabole se décomdpdadgfacon suivante (figure 7) : a partir d'une
situation de vol en palier stabilisé a une altitude20 000 pieds (6 km d’altitude), le pilote cabre
'avion (gravité = +1,8 g) pendant vingt secondesgu’a atteindre une assiette positive de +45° et
une altitude de 24 000 pieds (7,5 km). Le pilotecpde alors a la manceuvre d’injection en parabole
en poussant le manche jusqu’a annuler la portaxereée sur les ailes (incidence de portance nulle),
pendant que l'ingénieur navigant réduit la poussee moteurs afin d’équilibrer la trainée exercée
sur l'avion. A l'issue de cette transition qui dur®ins de cing secondes, I'avion n’est plus soumis
gu’a la seule force de gravitation terrestre etdamble de ses occupants se retrouve en situaion d
chute libre pendant environ ving-deux secondes/iigra 0 + 5.1C g). La trajectoire ainsi suivie est
un arc de parabole semblable a la trajectoire destes d’'un jet d’eau pointé vers le ciel. Au
sommet l'avion atteint une altitude de 28 000 pigdJS km). Quand I'avion se retrouve de nouveau

a l'altitude de 24 000 pieds en descente, le piletesse 'avion (gravité = +1,8 g) pendant vingt
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secondes afin de revenir a une situation initiaevdl en palier stabilisé, permettant une nouvelle

manceuvre de vol parabolique.

Figure 7 : décomposition de la trajectoire parabobjue décrite par I'Airbus A300 Zero-G (tirée de

http://www.novespace.fr/fr,vol,technique.html)

C’est donc au cours de vols paraboliques qu’oatedfectuées les expériences présentées
dans cette thése. Les deux premiéres expériendeétdméalisées directement dans l'avion. La
troisieme expérience, quant a elle, s’est dérocalésol, au centre d’IRM fonctionnelle de la Timone
(Marseille), mais a bénéficiée directement des palsboliques puisque les vidéos utilisées comme

stimuli dans cette expérience ont été enregist@enicrogravité.

Sujets en microgravité Les deux premiéres expériences se sont dérouldmsl ae I'Airbus
A300 Zero-G. Au total, 28 participants adultes saimt participé a ces expériences : 13 dans la
premiére et 15 dans la seconde. Ces deux étudestéomnéalisées en conformité avec les lois sur
'expérimentation humaine (loi Huriet) avec l'acdodu comité d’éthique local (Comité de
Protection des Personnes Sud Méditerranée 1). €lmaque étude, les personnes donnaient leur
consentement libre et éclairé. En plus des redi@sdards d’éthique, la participation aux vols
paraboliques nécessite d’étre déclaré apte a taypead’une telle activité. Tous les sujets ontaon

passé une visite médicale, équivalente au testgice Class Ill, auprés d’'un médecin agréé en
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médecine aéronautique. Tous les participants pass#diéja une expérience des vols paraboliques.

Enfin, pour prévenir le mal des transports, togssigets recevaient de la scopolamine avant les vol

7.3 Imagerie par Résonance Magnétique fonctionnelle (IRMf)

L’'imagerie par résonance magnétique (IRM), inverdaé début des années 1970, a été une
véritable révolution en biologie et en médecinecgra la précision anatomique des images. L'IRM
fonctionnelle (IRMf), dont I'invention date des a@was 1990, constitue une approche dynamique
mesurant indirectement [l'activité neuronale graasx avariations de débit, de volume, et

d’oxygénation du sang.

La méthode d’'IRMf permet de mesurer des variatingygénation sanguine locales liées a
une tache comportementale motrice, sensoriellau etfgnitive afin de localiser les activations
cérébrales. Cette méthode utilise un agent de astetendogéne, 'hémoglobine des hématies qui
n'a pas les mémes propriétés magnétiques selomguwlécule d’Qy est fixée (oxyhémoglobine)
ou non (désoxyhémoglobine). Lors d’'une activitéébéale, la consommation d’oxygene augmente.
Les molécules d’@se dissocient donc de I'hémoglobine pour étredlaux tissus. La variation des
concentrations veineuses en désoxyhémoglobinehémgglobine en réponse a I'activité cérébrale
constitue un phénomene appelé la réponse BOLD ‘@wglais, Blood Oxygenation Level
Dependant). La réponse enregistrée ou signal BOISD eammunément appelé «réponse
hémodynamique » (figure 8). Contrairement a I'at#igynaptique qui en est a I'origine, la réponse
hémodynamique corrélée a I'augmentation du débigsa local n'est pas immédiate en raison des
résistances mécaniques des parois vasculairesatidiat sa valeur maximale apres 4 a 6 secondes,

puis perdure une dizaine de seconde apreés I'agrBactivité neuronale.
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Figure 8 : Décours temporel de la réponse hémodynaque a I'apparition d'un stimulus (d'apres CBU Imaging

Wiki, http://imaging.mrc-cbu.cam.ac.uk/imaging/Cbulmaging)

Afin de visualiser en temps réel les variationscdacentration de désoxyhémoglobine au
cours d'une activité cérébrale, la méthode d’IRMiitdépondre a des exigences d’acquisition
d’'images sur des temps trés courts. Ceci est pessibutilisant un systeme de gradients de champ
magnétique qui peuvent étre inversés extrémemeantement. Ces séquences permettent la
production d’échos multiples a partir du méme digmiéial. Ainsi, malgré un signal trés faible, la
détection est possible grace a ce type d’acquisitippelé écho-planaire ou EPI. La résolution
spatiale est habituellement comprise entre 3 et e@h permet ainsi une localisation précise des
activités cérébrales liées a la tache comportereeriafin, I'IRMf est une technique totalement non
invasive pour le sujet puisqu’elle est basée susui@i d’'un traceur naturellement présent dans

'organisme. L'IRMf est aussi une technique noadiante et non ionisante.

Il faut cependant tenir compte d'un élément fonearal pour interpréter les signaux
d’activation, qui est la vascularisation. En effl, vascularisation n’est pas répartie de facon
homogene sur I'ensemble du cerveau. Certainesnggiérébrales sont davantage irriguées par des

arteres tandis que d’autres plutot par des areid@@es différences entrainent une hétérogénéite da
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la distribution du signal BOLD. Ainsi, il n'est jaars exclu qu’'une partie du signal BOLD d’origine
veineuse soit détecté a distance de la région edigellement recrutée. La limite fondamentale de
'IRMf tient surtout dans le fait que la réponsentailynamique mesurée ne suit pas le décours
temporel de l'activité cérébrajser se En outre, les analyses statistiques reposerthygothesea
priori que la réponse hémodynamique est une fonctioaitméadmettant qu’'une activité cérébrale
donnée entraine la méme augmentation de débit watapal, quel que soit, le niveau de débit
sanguin global. Un autre probleme se pose quanpapulations de neurones inhibiteurs. En effet,
ce qui est habituellement interprété comme unevattdin cérébrale dans les données en IRMf
pourrait aussi signifier une augmentation de sidgjgal a un besoin métabolique accru d’une région
cérébrale ou l'activité neuronale est inhibitridééanmoins il a été montré que l'inhibition ne
conduirait pas a une augmentation du signal BOLOaitul) du nombre de neurones inhibiteurs
inférieur au nombre de neurones excitateurs daSif@ et 2) d’'un moindre co(t énergétique de la

réponse inhibitrice (Waldvogel et al., 2000).

Malgré les limites susmentionnées qui peuvent étienuées a l'aide d’'une méthodologie
adaptée, la méthode IRMf reste néanmoins un owtilretherche particulierement puissant et
pertinent. Ainsi la conception du design expérirakast une étape cruciale dans I'élaboration d’'une
étude en IRMf. Il s'agit, en effet, de transposes hypothéses de travail dans un protocole
expérimental adapté. C’est donc dés la conceptiopratocole que doivent s'intégrer les limites de
la méthode IRMf pour s’affranchir le plus possible ces derniéres. C’est le cas notamment des
contraintes temporelles de la réponse hémodynanatieadue. Le choix du design expérimental
conditionne également les analyses statistiquesisagges pour répondre aux questions
scientifiques. Le traitement statistique des imagesmet de mettre en évidence des régions
cérébrales significativement activées dans une itondpar rapport a une autre. L'analyse des
données d’'imagerie fonctionnelle est donc comparalie principe consiste a comparer le signal

enregistré dans deux conditions A et B. Cette @eafst appelée contraste simple ou soustraction
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simple. Dans notre cas, la comparaison de la dondif « mouvement humain exécuté en
normogravité » (1G) avec la condition B « mouvenamnain exécuté en microgravité » (0G) met
en évidence les régions cérébrales qui ont subivanation du signal BOLD dans la condition 1G
par rapport a la condition 0G. Le contraste inveeseseigne quant a lui sur les régions cérébrales

qui ont subit une variation du signal BOLD dansdadition OG par rapport a la condition 1G.

Figure 9 : imageur Bruker 3-T MEDSPEC 30/ 80 AVANCE du Centre d’'IRM fonctionnelle (INT, UMR 7289,

CNRS - Aix Marseille Université).

L’étude en IRMf présentée dans cette theseP@rtie expérimentale, troisiéme expérience) a
été réalisée au Centre d’'IRM fonctionnelle de I'iHéipde la Timone (INT, UMR 7289, CNRS - Aix
Marseille Université). Les images ont été acquéséaide d’'un imageur corps entier de 3 Teslas de
marque Images Bruker (Ettlingen, Allemagne) etypet3-T MEDPEC 30 / 80 AVANCE, équipé
d’'une antenne « téte »circulaire polarisée (fid)re
La procédure expérimentale, le prétraitement desgés (correction des décalages temporels,

correction du mouvement, recalage intermodalitémadisation spatiale, et lissage spatial), et
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'analyse par cartographie statistique paraméteyens présentés en détail dans le paragraphe

Material and methodde la troisieme expérience.

Sujets en IRMf :Cette étude a été réalisée en conformité aveloiesur I'expérimentation
humaine (loi Huriet) dans des locaux habilités plesrétudes en IRMf et avec I'accord du comité
d’éthique local (Comité de Protection des PersorBwes Méditerranée 1). Comme le prévoient les
regles d’éthique standards, les personnes donnkientconsentement libre et éclairé. 16 sujets
adultes sains ont participé a l'étude en IRMf. lfires sujets ont participé a une étude
comportementale (pour plus de détails voir le paalge Material and methodsle la troisieme
expérience). Aucun des 32 sujets au total n'avai’expérience de la microgravité. Tous les sujets

avaient une vision normale ou corrigée et aucuacaakent médical, psychiatrique, ou neurologique

contre-indiquant ou interdisant, la passation d’URM fonctionnelle.
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8.1 Abstract

It was proposed to investigate whether the centmlous system is able to select the most
appropriate reference frame for controlling sulgeatertical orientation in response to severe
environmental constraints such as microgravity sampport perturbations. The question addressed
was whether the subjects, regardless of their paraktypology, might be able to use the same
visual reference frame to control their verticakatation. Fifteen subjects were asked to perform a
sit-to-stand (STS) task under microgravity. Sulgegere seated on a chair with their feet fixed to a
horizontal or forwards tilted support (20°). Whdre tsupport was tilted the subjects’ ankles were
placed at an angle of 110°. Two main findings eraérigom this study. First, in all the experimental
conditions, the results obtained showed that thgests’ controlled their postural orientation fgirl
correctly but not very precisely, since a bias wgstematically observed in their head and trunk
orientation. In other words, changes in their arddgles and the absence of gravity only slightly
disturbed their vertical body orientation, and wileese two constraints were applied concomitantly,
their effects were not cumulative. Secondly, camtta our initial hypothesis, the subjects’ postura
orientation performances were not correlated wille perceptual typology. All the subjects
preferentially used the visual reference frame dotwl their vertical postural orientation. The
present findings confirm that the proprioceptivemiltance of visual independent (VI) subjects
enhances their ability to select the most apprtpriaference frame to deal with inter-sensory
disturbances such as those consisting here of gmavily combined with proprioceptive

perturbations imposed at ankle level.

Keywords: postural control; postural orientation; sensoryaighting; microgravity
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8.2 Introduction

Postural control involves adopting a given bodyewotation and stabilising this posture despite the
perturbing effects of gravity and other externaicés. Amblard et al. (1985) have suggested the
existence of dual postural control, part of whidald with body orientation with respect to gravity
and the other with body stabilisation, includinggeental stabilisation and balance control. These
two systems do not operate independently but iotenaroviding a stable physical basis for
perception and action. The orientation and stattibe components of posture cannot be analysed
independently on Earth. Under microgravity, thecéoof gravity is strongly reduced. Therefore, the
orientation component of posture can be analysgepi@ndently of the balance component (Amblard

et al., 1997).

Vaugoyeau and Assaiante (2009) have reported a gamzision of subjects’ verticality with and
without vision under microgravity. The permanenttect between feet and aircraft's cabin provided
information about the body orientation with respecaircraft referential. So, the rapid adaptation
microgravity during parabolic flight as regards fowmal orientation after a sit-to-stand task obsérve
is not surprising. These authors put forward gretdr-individual variability under microgravity

concerning the postural orientation control.

Moreover, it has been previously described on thsisbof astronauts’ reports that there are two
categories of individuals for determining up andvdoorientation under microgravity condition:

those who rely on the visual vertical indices of tpacecraft and those who rely on their body
longitudinal axis, i.e. via the somesthetic inp(@¢ement et Bukley, 2008). On earth, the sensory
information available for controlling posture idrfa redundant and despite their great specificity
they can be used almost equally efficiently (Amdlat al., 1990). It has been established (Isaldleu e
al., 2003), using a differential approach, the texise of complex interactions between subjects’

perceptual typology and sensory contributions imedlin postural control. Isableu et al. (1997) have
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demonstrated that in front of a laterally tiltedwal frame, the more visual-dependent subjects at a
perceptual level were the more visual-dependemhetpostural level and adopted a tilted erected

posture.

During parabolic flight, Viel et al. (2010) repadt¢hat microgravity could affect the strategy used
for segmental stabilisation. They reported thatpgateon to microgravity can be described as a
continuum of strategies ranging from the use ofean- to an egocentric reference frame for
segmental stabilisation and that such strategy wtasngly correlated with the perceptual

performances of the subjects.

The inter-individual differences revealed in Vaugay and Assaiante's study (2009) may be
explained by this relationship between the peradpaad postural control. We may expect that the
ability to reweigh the sensory information may dep@®n the perceptual performances tested with

the Rod and Frame Test.

Our purpose was to investigate the sensorial rdvirgggprocess to control postural orientation. We
assessed how vertical orientation control may biecefd by perturbations of gravity and

proprioceptive ankle information, by changes in #m&le angle (from 90° to 110°) imposed by an
inclination of the feet support during paraboliglit. We hypothesized that the subjects’ strategies
would follow a continuum between two sensory stiege from the use of vision to the use of ankle
proprioception to control vertical orientation. $tdontinuum was expected to be correlated with the
subjects’ perceptual performances, as it has besvigusly described in several studies on Earth

(Isableu et al., 2003) and under microgravity (\éeal., 2005; Viel et al., 2010).
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8.3 Materials and methods

8.3.1 Subjects

Fifteen healthy subjects (32 years and 2 monthg/eafs and 1 month) participated in this study
after given their informed consent, which obtairied approval of the local ethics in accordance
with the ethical standards of the Declaration ofskhi. Subjects had passed medical tests to qualif
for the parabolic flights (i.e., the equivalentasf Air Force Class Ill medical examination). Aleth

participants had previous experience in parabdights. The subjects were given Scopolamin, a

drug which alleviates motion sickness.

8.3.2 Rod and frame test (RFT)

The dependence-independence with respect to Miglelof the subjects was assessed using the
RFT apparatus (Oltman, 1968) on earth before fligihe subject had to estimate the subjective
vertical (SV) by means of a little bar placed isquare frame, which could be tilted to either the
right or the left (18°). The frame effect which eals the error in the vertical subjective due ® th
tilted frame was calculated according to the metbfodyborg and Isaken (1974). In studies on these
lines, the population under investigation is ugusiimply divided into visually independent subjects
(VI those making errors below the median valuedl arsually dependent subjects (VD: those

making errors above the median value).

8.3.3 Experimental procedure

Experiments were performed during two parabolighflicampaigns (3 flights per campaign) on the
French Airbus A300 aircraft. Each parabolic flidgted duration of about 2 h 30 min, including 30
parabolic free-fall trajectories of about 20 s eatha g level of about 0.02 g (SD 0.018). All
recorded parabolas had the same pattern: the pythase was usually stabilised around 1.75 g
during 20-22 s, and was followed after 4 s of titeors by a 0 g phase. The pull-out phase was a
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1.75 g period of 15 s, with return to 1 g. The iméés of level flight between parabolas lasted A.mi
Trials under microgravity were alternated with Igigerformed under normogravity. Under each
gravity condition, each subject performed 10 tri&lth a horizontal support and 20 with the tilted

support.

8.3.4 Experimental task

The subject had to adopt an upright posture (wébpect to the aircraft environment) after
performing a sitting to standing movement. Befaaeletrial, the subject was seated on a chair with
the feet fixed on a horizontal support (10 trias}tilted 20° forward (20 trials). Four experimdnta
situations were recorded: normogravity and horiabrstupport (1gH), normogravity and tilted
support (1gAP), microgravity and horizontal supp¢H) and microgravity and tilted support

(OgAP).

8.3.5 Data acquisition

Data were collected using an optoelectronic sys8MART, eMotion). Four infrared-emitting
cameras (sampling rate 120 Hz) recorded the movisndnll retro-reflective markers (diameter

10 mm) placed as indicated in Fig. 10.
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Figure 10.Positioning of the markers during the STS tasknftop to the bottom: at the level of the
external angle of the eye orbit, on the tragusefléft ear, on left side of the chin, on C7, om ledft
acromion process, on the sacrum, on the left arsti@perior iliac crest, the left great trochantbg t

left lateral tibial plateau, the left external neallus and on the 5th metatarsal.

8.3.6 Controlled variables

The absolute angles (with respect to the exterxia) around the pitch axes of head and trunk were

computed every 8.3 ms during each trial.
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8.3.6.1 Bias of segmental orientation
Mean orientations of head and trunk in sagittahplavere computed in each trial when the final
vertical orientation was considered as stabilisedrder to avoid the variability due to the pamiti
of the markers and of the subjects in the acqaisitiield, the segmental orientations were
normalised for each trial by subtracting to the meaientation values the average of mean
orientations measured after STS movement in 1ghe. Vdlues analysed corresponded to the bias

involved by the support inclination and/or the rogravity in 1gAP, OgH and OgAP.

8.3.6.2 Angular values
The angular values of hip (angle from markers 4}&&l ankle (angle from markers 9-10-11) in
sagittal plane were computed for each trial wheralfivertical orientation was considered as
stabilised. These angular values were normalisedutyyracted the values obtained in 1gH. This

allows representing the angular bias induced bytipport inclination and /or the microgravity.

8.3.7 Statistical analysis

At least 10 trials were run with each subject uregrerimental conditions. In view of the small size
of our samplesn(< 30), all the tests applied were non-parametsgtst Descriptive statistics are
reported as median and interquartiles. The effettgravity and support inclinations were tested
using the Wilcoxon's test to determine whetheriases significantly differ from zero or not. The
effects of gravity and support on postural orientatperformances were tested using Wilcoxon's
signed rank test for within-subject comparisondfddences with g < 0.05 were considered to be

statistically significant.

71



8.4 Results

8.4.1 Preliminary study

In order to assess the visual contribution on gaktorientation control after STS, a preliminary
study was performed onboard the aircraft, on grotedore flight. Twelve adults (6 females and 6
males) from 21 to 43 years (28 years and 2 monshgears and 9 months) were asked to adopt a
vertical posture after STS on an inclined suppdthwand without vision. The trunk orientations
were calculated after STS in the antero-posteriangd The bias of trunk values was significantly
different from zero in EO conditioW(= 78;p < 0.05) as well as in EC conditiow(= 78;p < 0.05)

and displayed around three degrees in both conditibigure 11). No significant visual effect was

found.
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Figure 11.Medians and interquartiles of absolute valuesefttunk bias in the condition involving

an inclined support with (white) and without visi(gray) under normogravity conditions.
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8.4.2 Head and trunk

Whatever the experimental condition, the absolutsds of trunk and head orientation were
significantly different from zero (1gAPW = 120;p < 0.05 andW= 120; p< 0.05 for head and
trunk, respectively; OgHW = 120;p < 0.05 andWV = 120;p < 0.05 for head and trunk, respectively,
and 0gAPW = 120;p < 0.05 andwW = 120;p < 0.05 for head and trunk, respectively). The lmfs

head and trunk orientation was not significantfyedent between the three experimental conditions.

These results suggest that the control of posturahtation was affected by both support inclinatio

and microgravity (Figure 12).
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Figure 12.Medians and interquartiles of absolutes valuethefhead and trunk bias (part A and B)
and those of the hip and ankle angles (part C andifh respect to the reference condition (1gH)

measured after the STS movement when the postiwataiilised.
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8.4.3 Hip and ankle

Whatever the experimental condition, the absolussds hip and ankle angular values were
significantly different from zero (1gARN = 120;p < 0.05 andV = 91;p < 0.05 for hip and ankle,
respectively; OgH:W = 120; p< 0.05 andW=66; p < 0.05 for hip and ankle, respectively, and
OgAP: W= 120;p<0.05 andW=91; p<0.05 for hip and ankle, respectively). The higaar
values were similar in the three conditions. Th&lamngular values were increased in 0OgAP as
compared with OgHW = 89; p < 0.05), whereas the other statistical comparistdisiot reveal any

significant differences (see Figure 12).

Because absolute values of bias did not indicatedirection of bias, i.e. forward and backward
orientations or joint flexion and extension, theedtions of biases of trunk and head orientatich an
the biases of hip and ankle angular values areepted in Figure 13. The head and trunk could be

tilted forward as well as backward.
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Figure 13.Representation of the individual orientation oath€A), trunk (B), hip (C) and ankle (D)
with respect to the reference condition (1gH repmésd by the larger vertical bar) measured after

the STS movement when the posture was stabilised.

8.4.4 Postural orientation and RFT

In order to determine whether the biases of poktomiantation were linked with the subjects’
perceptual typologies, we have calculated a Speanoefficient of correlation between all postural
indices with the adjustments made in the RFT oheaubject in all conditions. Whatever the gravity

and support condition, no significant correlatias tbeen found.
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8.5 Discussion

The aim of the present study was to investigatethdrethe CNS is able to select the appropriate
sensory reference frame to be able to correctlyrobtine subject's vertical orientation in respotse

severe environmental constraints such as micragrand support perturbations. We wanted to
determine whether subjects, whatever their peregpypology, were able to use the stable visual

reference frame to control their vertical orierdati

8.5.1 Postural orientation and microgravity

Despite the absences of static vestibular inforonatilue to the microgravity condition, the subjects
were able to adopt a roughly correct vertical dagan. Previous studies performed during the
parabolic flights have reported that the abilityotéentate the body segments was maintained during
quite stance (Amblard et al., 1997; Massion etl#97) or after a voluntary movement (Vaugoyeau
et Assaiante, 2009). Taken together, these resugjgest that the control of body orientation does

not depend crucially on static vestibular afferents

Nevertheless, the postural orientation was notigegc controlled, since a bias was systematically
observed in the subjects’ head and trunk oriematinder microgravity. This bias may reflect a
biased perception of the body segments’ orientatioth respect to the vertical, due to a
miscalibration of the proprioceptive chain in tHesance of body weight. During the first week of
space flight, a similar biased body orientationhwispect to the vertical has been reported (Clemen
et Lestienne, 1988; Massion et al., 1997). The bedy inclined forward and the biased orientation
could be corrected on the basis of visual cues (Ardket al., 1997). However, in this study the head
and trunk could be tilted forward as well as badaldy&ven with the use of vision. The movement

made in order to adopt the erect posture may haga mainly responsible for these differences.
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8.5.2 Inclination of the support: a useful mean of investigating the sensory

reference frame

On Earth, when a subject is standing on a stahliedrdal support, it is difficult to determine what
reference frame is used because all kinds of sgnséormation about the support, the visual
environment and the gravity field are available amshgruent (Kluzik et al., 2007). When the
support is tilted forward, the information providéy the support and the gravito-inertial field
becomes incongruent, which makes it possible terdehe which sensory reference frame is used to
control the postural orientation (Kluzik et al.,02). Under normogravity, when the support was
tilted forward, the present subjects were abledwmpa a roughly vertical orientation, but they were
unable to precisely control the vertical orientafigince biases in the trunk inclination (£3°) were
consistently observed. This indicates that theestbjdid not rely on information provided by the
support surface, but rather on a gravito-inerdémrence frame based on graviceptive and/or visual
information. In a recent study (Assaiante et @01® young healthy subjects were able to adopt a
roughly vertical orientation after STS realised am inclined support with vision as well without
vision. This suggests that all the subjects wele #i use the gravito-inertial reference frame to
achieve the vertical orientation, especially whbis strategy was imposed by the environmental

constraints.

8.5.3 Inclination of the support under microgravity conditions: predominance of the

visual reference frame

In the case of an inclined support under microgyasonditions, there were two possible reference
frames available for controlling postural orientati the visual reference frame and the support
reference frame mediated via ankle proprioceptibhe preferential use of visual cues under
microgravity has been previously reported (Clemenal., 1984; Young et al.,, 1993). However,

another type of sensory information which can bedusy subjects to orient their bodies in relation

77



to the aircraft is that resulting from the integyat of haptic information with the dynamic
proprioceptive messages arising from all the jointshe kinematic chain involved in the movement
(Lackner et DiZio, 2005). When the subjects arachitd to the floor, they can use the support
reference frame mediated by plantar and ankle mogptive cues to suitably adjust the angular
positions of the whole chain of axial joints in erdo adopt a standing posture reported (Clement et
al., 1984; Vaugoyeau et Assaiante, 2009; Viel et2010; Young et al., 1993) or to adjust the
orientation of any of the body segments, using dkeending system described by Mergner and

Rosemeier (1998) in their conceptual model.

In this study, whatever the gravity condition, white support was forward inclined 12 subjects
presented a hyper-extension of the ankle and/dhehip that probably compensates the support's
inclination. Nevertheless, in microgravity, prefatial use of the visual reference frame would resul
in the final vertical orientation being correctlghgeved, whereas preferential use of the support
reference frame would lead to that the final epasture being inclined in the forward direction.rOu
results clearly showed that the changes imposdteankle's angle and the absence of gravity only
slightly disturbed their ability to achieve correegrtical orientation. The effects of these two
disturbances were of similar amplitude, and wheeytlwere combined their effects were not
cumulative. The correct vertical orientation aclei@\wy our subjects in both conditions led us to
conclude that all the subjects used the stableavigierence frame to control their head and trunk

orientation.

8.5.4 Sensory reference frame and perceptual typolo  gies

It was recently established that inter-individuaffelences in postural performances (body
orientation and stabilisation) are strongly linkedn subjects’ visual dependence—
independence (Isableu et al., 1997; Viel et al1020More specifically, it has been reported that

differential sensory weighting of the visual cobtriion to body orientation occurs between VDs and
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Vis (Isableu et al., 1997; Isableu et al.,, 2003he Tabsence of correlations observed under
normogravity between the subjects’ postural pertoroes and the perceptual typology to which
they belonged does not indicate that all the sibjadopted the same sensorimotor strategy but
suggests that the efficiency of the visual refeeefitame and the gravito-inertial reference frame is
similar. Under microgravity, the absence of cotieles between subjects’ postural performances
and their perceptual typology suggests that whatéwveir perceptual typology, all the subjects
preferentially used the visual reference frame datiol their vertical body orientation. Viel and
colleagues (Viel et al., 2005; Viel et al., 201@vé reported that under microgravity conditions,
VDs were unable to use the residual somaesthetniation to stabilise their posture in the
absence of vision. All in all, these results canfithat the proprioceptive neglect of VDs makes it
difficult for them to use a non-visual referencanfie to control their body posture (Isableu et al.,
2003), whereas the VIs proprioceptive dominancearoés their ability to select the appropriate
reference frame to deal with inter-sensory distnceasuch as those encountered under microgravity
conditions combined with perturbations affecting giroprioceptive messages arising at ankle level.
It is also possible that the choice of sensory &aimf reference in comfortable postural tasks neay b

reduced to a single option when the postural caim reach a maximum (Isableu et al., 1997).

This finding may explain the great visual reliaragserved during space flight as well as during
parabolic flight. The reliance on the visual refere frame immediately increases in space, whereas
the reliance on graviceptive and proprioceptiveschas been found to decrease during parabolic

flight (Cheung et al., 1990) as well as during gfiéght (Young et al., 1986a).

In conclusion, in all the experimental conditiotiee postural orientation was roughly correct but no
precisely controlled, since the head and trunkntaiion was systematically biased. The changes
imposed on the ankle angles and the absence dfygoaly slightly disturbed the subjects’ ability t
achieve vertical body orientation. The effectslodse two disturbances were of similar amplitude,

and when the two disturbances were combined, #fé&cts were not cumulative. The postural
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orientation performances were not correlated with perceptual typology as they are on Earth
(Isableu et al., 1997; Isableu et al., 2003). HBuggests that the choice of sensory reference frame
in comfortable postural tasks may be reduced to@esoption when the postural constraints reach a

maximum (Isableu et al., 1997).

Better understanding the complex relationships eetwsubjects’ perceptual typology and sensory
reweighting processes may be of clinical signif@gnas it should lead to the development of new

rehabilitation approach for pathologies involvingsfural and sensorial deficits.
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9.1 Abstract

According to the simulation theory, the internahslation of a movement (imagined movement,
IM) and its execution (actual movement, AM) aredsh®n the same motor representations. The
brain uses these representations for controllingmacThe specific objectif of this study was to
investigate the updating process of internal modeisaction in adults, through massive
environmental changes involved by microgravity. Mgravity has multiple effects on motor
control, including short-term adaptations with mdpto the planification and performance of
actions. However, the effects of microgravity otemal representations of action are still largely
unknown. To address this issue, thirteen subjestfopned first sit-to-stand (STS) and back-to-sit
(BTS) tasks, and had subsequently to imagine morneperformance in these tasks. The tasks were
performed under normogravity (1G) and microgray@$) conditions. Based on durations of actual
and imagined movements, two main results emergmd this study. In 1G, actual and imagined
movement durations were similar. However, in 0Gualcmovement durations were significantly
longer than imagined movement durations. Furtheemionagined movement durations in 0G were
similar to the 1G value. These results show thidwoalgh the planification and execution of action
was immediately adapted to the microgravity cooditithe storage of afferent information was
inadequate to recalibrate the predictive model.s€hesults suggest that sudden change in gravity
was not considered for updating internal modelaation, and that forward model probably required
more practice in order to integrate the modificatad the sensorial feedback generated by the new

environmental constraints.

Keywords: motor imagery, internal models, microgravity.
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9.2 Introduction

Humans possess internal representations of biomaataproperties of the body, the
environment, and their reciprocal interactions. Dhhain uses these representations for controlling
action (Berthoz, 1997; Paillard, 1990). In otherreg) humans are capable of generating mental
images through internal processes, which createcagditively process objects and events that may

be absent from the perceptual field.

Motor imagery represents a significant part of éhesgnitive processes and is defined as the
simulation of a movement or series of motor actithrad are not actually executed. According to the
simulation theory (Jeannerod, 2001; Jeannerod eetpe 1995), the internal simulation of a
movement (imagined movement, IM) and its execuf@ctual movement, AM) are based on the
same motor representations. Several studies hadidateal this theory by revealing similarities
between mental and sensorimotor states. Varioumimeaging techniques have shown that the same
brain structures including the parietal and prefabrortices, the supplementary motor area, the
premotor and primary motor cortices, the basal limrand the cerebellum are activated during
motor production and mental simulation (Decety, @9Badiga et Craighero, 2004; Jeannerod,

2001).

Several behavioural methods such as mental rotéfiacks, 2008) and mental chronometry
(Collet et al., 2011) are actually used to assestomimagery processes. Mental chronometry
informs about the temporal coupling between reall amulated movements. Using mental
chronometry paradigm, psychophysical studies haeenamstrated that spatiotemporal and
mechanical constraints are preserved during bahntiagination and the execution of a movement
(Decety et Jeannerod, 1995; Maruff et al., 1999raévspecifically, these authors showed that Fitt's
law, which states that the time needed to execptrding movement increases as a function of task

complexity, also applies to the imagined movemEehITS, 1954).
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Moreover, several studies, on Earth, have repotied gravito-inertial forces are well
integrated into the mental simulation of arm movetsan three-dimensional space (Gentili et al.,
2004; Papaxanthis et al., 2002a; Papaxanthis ,eR@02b; Papaxanthis et al., 2003b). The same
authors found the temporal parameters of imagimetlactual movements to be identical, despite
variations in the moments of gravity and inertiaing arm movements. Based on the literature, we
consider that the temporal analysis of imaginedastdal movements provides valuable information
on the integration of movement dynamics into th@resentation of actions (Personnier et al., 2008).
Papaxanthis et al. (2003b) studied astronautsniemito Earth after spending 6 months in 0G on
board the MIR space station, and found that twosdafyer their return on Earth, AM and IM
durations were significantly longer than those rded before their journey into space, and remained
comparatively similar. Six days after their retuAM and IM durations tended to return to values
similar to those observed before their flight. Tdhessults show that modifications of the
musculoskeletal system linked to prolonged exposumicrogravity are taken into account by the

CNS and integrated into motor imagery processes.

However, until now, no study has investigated theristerm adaptation of internal action
representations to microgravity condition providgdparabolic flights (22s) using a motor imagery
paradigm (Grabherr et Mast, 2010).

In previous studies analysing the spatiotemporalratteristics of sit to stand movement
performed (Vaugoyeau et Assaiante, 2007) and intipg task (Casellato C et al., 2012) it has been
shown that movements were characterized by a ggniflonger duration,

This implies that SNC immediately takes into acddime new environmental constraints provided
by the absence of gravity for motor planning, colnéind execution processes.

With this in mind, we wondered whether imagined eraents during parabolic flight mimic
the timing of slowed movements previously obsemedG (Vaugoyeau et Assaiante, 2009), as it is

proposed by Grabher et al. (2010)?

84



In order to check this point, we investigated thersterm adaptation of internal models of
action when action’s execution is strongly disturlty massive environmental changes. Our study
involved the temporal analysis of simple, everydapvements for which there is available
literature: sit-to-stand (STS) and back-to-sit (BTSTS and BTS movements recruit the whole body
in the anterior-posterior and vertical planes, eeglire the integration of gravito-inertial congtta

into the action representations (Papaxanthis €2@03a).

9.3 Experimental procedures

9.3.1 Subjects

13 healthy subjects (9 males and 4 females; mean36 + 9.7 years) participated in the
study. Informed consent was obtained from all pgréints according to Institutional Review Board
and ethical standards of the Declaration of HelsiBkbjects had passed medical tests to qualify for
the parabolic flights (i.e., the equivalent of anr &orce Class Ill medical examination). All
participants had a previous experience in paralflijjbts. The subjects were given Scopolamin, a

drug that alleviates motion sickness.

9.3.2 Experimental procedure

Experiments were performed during two parabolighlicampaigns (3 flights per campaign)
on the French Airbus A300 aircraft. Each parabdlight had duration of about 2 h 30 min,
including 30 parabolic free-fall trajectories ofcalb 20 s each at a g level of about 0.02 g (SD
0.018). All recorded parabolas had the same patiieenpull-up phase was usually stabilised around
1.75 g during 20-22 s, and was followed after 4 wsamsition by a ~ 0 g phase. The pull-out phase
was a 1.75 g period of 15 s, with return to 1 ge Tritervals of level flight between parabolas ldste

2 min. Each subject performed 20 trials: 10 underaogravity and 10 under normogravity.
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9.3.3 Experimental Task

Subjects were requested to execute (actual movsjnsitito-stand (STS) and back-to-sit
(BTS) tasks, and then to mentally simulate (imagjimovement) these same tasks. Before each trial,
subjects were sat on a chair with the feet fixedhenfloor of the aircraft. The knees bent at aglen
of about 90°, the head and trunk held straight, heind handling the stopwatch and right one
handling the chair. Subjects had to stand up, mmran upright posture few seconds until they sit
back. This task was run with eyes open. Particpanrecuted or mentally simulated the STS and
BTS tasks at natural speed, without any furtheci§ipanstructions concerning movement durations
and velocity (Fig. 14). The instructions about na¢rgimulation of the motor tasks were clearly
defined: subjects had to feel themselves executiagnovement (internal or motor imagery) rather

than simply watch themselves performing it (exteanavisual imagery).
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Figure 14: 14.A Picture of one subject performing a STS task ufr4.B Schematic illustration
of the experimental task and velocity profile of tthoulder in the anterior-posterior plan during th

task.
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9.3.4 Data acquisition

The durations of imagined movements were recorgeddans of an electronic stopwatch by
the subjects themselves. Before each trial, theicgents remained immobile at the starting
position. Subjects held the electronic stopwatctheir right hand; they started and stopped it when
they mentally started standing or sitting.

The durations of actual movements were collect@ugusn optoelectronic system (SMART,
eMotion) and an electronic stopwatch. 4 infraredtiéamg cameras (sampling rate 120 Hz) recorded
the movements of 11 retro-reflective markers (di@m&0 mm). The field of view explored was

2x2x3.5 m and the accuracy was thus about 1 mm.

For each subject, we calculated the mean duratownattual and mentally simulated

movements over all trials.

9.3.5 Statistical analysis

10 trials were run with each subject on each béianvestigated under experimental
conditions. In view of the small size of our sansplg < 30), all the tests applied were non-
parametric tests. Descriptive statistics are reggoras median and interquartile range (IQR).
Comparisons between durations of imagined and botagements, as well as the effect of gravity,
were tested using Wilcoxon signed rank test fohiwHsubject comparisons. Differences with a p

value <0.05 were considered to be statisticallpificant.
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9.4 Results

9.4.1 Effect of gravity condition on actual and ima  gined movements

The medians and interquartiles of duration of etextuand imagined movements are

presented on Figure 15 for microgravity and norraeigy conditions.

The duration of actual STS movement (A-STS) wad 1s3(IQR: 1.22-1.49 s) under
normogravity condition (1G), and 2,36 (1,98-2,78¢ands under microgravity condition (0G). The
durations of E-STS was significantly increased urd& condition (W=89, p<0.001).

The duration of imagined STS (I-STS) was 1,48 (41, 1&) seconds under 1G condition, and
1,35 (1,11-1,66) seconds under 0G condition. Contta actual movements, there was no

significant gravity effect on the duration of imagd movements.

The duration of actual BTS movement (A-BTS) was81(%.46-1.62) seconds under 1G
condition, and 2,13 (1,78-2,75) seconds under O@diton. The durations of A-BTS was
significantly increased under 0G condition (W=850®01).

The duration of imagined BTS (I-BTS) was 1,36 (21033) seconds under 1G condition,
and 1,60 (1,16-1,71) seconds under 0G conditioerd was no significant difference between both

gravity conditions.
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Figure 15: Medians and interquartiles of actual and imagiresicghed) sit to stand (in white) and
back to sit (in grey) durations in the two gravagnditions (normogravityl5.A and microgravity

15.B). * = p<0.05

9.4.2 Comparisons between imagined and actual movem  ents

Under normogravity condition, the comparison of movement’s durati@iween actual
movements and imagined movements did not showfwignt difference (W=11, p=0.735 and W=-
41, p=0.168 for STS and BTS respectively).

Under microgravity condition, the durations of I-STS and I-BTS welign#gicantly
decreased with respect to the durations of A-STBABTS (W=-91, p<0.001 and W=-91, p<0.001

for STS and BTS respectively).
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9.4.3 Evolution of the imagined movement’s duration with the trials’ repetition
As it can be seen in Figure 16, the durations ofrévhained constant despite the trials
repetition. Whatever the gravity condition and thevement imagined, there was no significant

difference between the first and the last trial.
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Figure 16. Medians of imagined movements’ durations dependgintrials repetition under normo-

and microgravity condition.
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9.5 Discussion

The purpose of this study was to examine the efi@éa@nvironmental modifications — i.e.
microgravity obtained with parabolic flight — ont@énnal movement simulation. We observed that
under normogravity, actual movement (AM) and imadirmovement (IM) durations were not
significantly different. This first result is comssent with previous psychophysical studies, which
have shown that the spatiotemporal and biomecharmastraints of an actual movement are
preserved in the imagined movement (Decety et &#adn1995; Maruff et al., 1999). In contrast to
our observations in 1G condition, under micrognavil durations were significantly shorter than
AM durations, indicating a difference between that®temporal and biomechanical characteristics
of AM and IM. In addition, IM durations were thensa in 1G and 0G. This indicates that IM in 0G
would therefore still be in keeping with AM on HarfThese results suggest that the sudden change
in gravity was not integrated into the updatingtloé internal models of action, whereas the new
constraints were immediately factored into the ileation and execution of the action, as indicated

by the significant difference of AM between 1G &l

9.5.1 The isochrony between actual and imagined mov  ements is linked to the use of

an inverse and a forward internal models

In a previous study Personnier et al. (2008), & bb@en shown that changes in biomechanical
constraints were taken into account in the germratif mental imagery. More precisely, these
authors have experimentally manipulated the inectanponents of arm dynamics by adding load
on the arm. They showed that young adults preseteegboral similarities between actual and
imagined arm movements, whatever the dynamic cainsst Wolpert et al. (1998) proposes that the
isochrony between actual and imagined movemenisked to the use of both an inverse internal
model and a forward internal mod&his theory stipulates that specified neuronal wek® link the

motor commands to the sensory signals from the mgobiody (forward model), and the desired
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movements are linked to the appropriate motor contmginverse model) (Desmurget et Grafton,
2000; Wolpert et Kawato, 1998). In this way, thetongrediction is optimal and reproducible for a
movement that is planned and controlled in an goatiory fashion. This means that the forward
model possesses a sufficient quantity of infornmabefore the movement is executed to accurately
predict the sensory consequences of the motor cowhifveolpert et Ghahramani, 2000). In the case
of motor imagery, when the movement is not actuatgcuted, the forward model provides accurate
information on the chronology of the movement basadthe motor commands predicted by the
inverse model (Papaxanthis et al., 2002b; Wolpeflanagan, 2001). In this line, our results of
motor imagery performed under microgravity showhdt tthe forward model provides accurate
information on the chronology of the movement basedhe motor commands on Earth, suggesting
that the immediate adaptations of the executioaabion performed under microgravity were not

integrated in the predictions of the inverse model.

9.5.2 The role of sensory feedback information ini  nternal models of action

On the other side, Courtine et al. (2004) investiddhe role of sensory feedback information
on internal models of action, during movement.Heitt study that used a similar paradigm to ours,
they found that IM and AM were isochronic and ttied variability of IM decreased when IM was
directly preceded by AM. They proposed that affereputs from AM were stored in working
memory and immediately used by the forward modeketalibrate the internal representations for
the purpose of the next IM. Our results under n@rawaty corroborate this hypothesis regarding the

role of sensory inputs in the updating of intemmaldels of action.

With this in mind, how can we explain the differehirations between AM and IM recorded
under microgravity condition? We suggest that whemw environmental changes occur, internal

action representations are not updated, at leaseivery short-term, whereas the planification and
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execution of the action are immediately updateditas proposed by Vaugoyeau et al. (2009).
According to the hypothesis of Courtine et al. @0Ghe new sensory feedback from AM in 0G
would have been stored and immediately reused glukih Thus, with the repetition of trials, AM
and IM durations should have progressively conwkrdgéne analysis of the evolution of the IM
durations along the 10 trials repetitions did resteal difference between the first and the laat.tri
This suggest that, in order to accurately updageatferent information to store in working memory,

the forward model needs a greater number of AMtitpes.

9.5.3 Under microgravity, the inverse model is able to quickly integrate the massive

environmental changes and produce an appropriate mo tor command

On Earth, standing up from a sitting position regsiithe previous transfer of the centre of
mass (CM) over the feet, and therefore forwardimation of the trunk. In 0G, there is no need to
transfer the CM over the ground-bearing surfaceothrer words, due to the absence of balance
constraints in 0G, there is no need to control Adpldcements, and therefore no need for forward
inclination of the trunk. In a STS task in shomre0G, Vaugoyeau and Assaiante (2007) found that
subjects did not tilt their trunk forwards like thdid in 1G, and that movement durations were
longer in 0G than in 1G. The immediate absence MfsCcontrol in these studies suggests the
immediate adaptation of the planification and exiecuof a movement to 0G condition. According
to the internal model theory, the inverse modetherefore able to quickly integrate the massive

environmental changes and produce an appropriater mommand.

Papaxanthis et al. (2003b) have tested motor inyaggglities in 5 cosmonauts before and after
a long-term spaceflight. Cosmonauts performed arafjined a locomotors task involving climbing

stairs to step onto a platform, jumping down witittbfeet and walking normally for a distance of 4
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m. Results revealed that before, as well as aftaceflight, durations of AM and IM were always
isochronic, with an increase of the duration fothbactual and imagined movements the 2nd day
after their return to Earth. The authors interpetieeir results as providing evidence that motor
imagery process accurately replicates the neumdlnaechanical modifications which occur during
the re-adaptation of the motor system on Earthésvigr-inertial environment after a long space
flight. However, they did not test these astronauoimediately after their landing (for obvious
technical and medical reasons) but, regarding esults, we can hypothesize that the congruent
durations between IM and AM should not be obseimet“very short-term” delay like the one used
in the present study. Also, we can hypothesizetttetlifferences observed between the durations of
IM and AM would have disappeared if we could haeerbable to increase the durations of the 0G
phases in parabolic flights. These results and tngses highlight the question of the temporal
dynamics of the adaptation of internal models, #ratefore confirm that microgravity is a tool of

choice to check this question in healthy humans.

9.5.4 Under microgravity, the forward model is not capable of predicting the

sensory consequences of these changes and updating the internal models of action

On the other hand, the present study suggeststhieatorward model is not capable of
predicting the sensory consequences of these chamgkupdating the internal models of action. In
our motor simulation task, the system thereforeedebn the internal models of stored actions (i.e.
movements performed on Earth), which were not gatlaive propose that the forward model does
not immediately integrate the sensory reweightiegutting from environmental changes. This
would means that the sensory feedback from AM c®mgruous with the sensory consequences
predicted by the forward model. Indeed, microgsavitodifies the way the neurosensory system
works, particularly the vestibular and proprioceetisystems, which are both gravity-sensitive.

Previous studies have demonstrated an immediateaise in dependence on visual information and
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a reduced dependence on graviceptive and proptigeemformation in 0G during parabolic or
spacecraft flights (Cheung et al., 1990; Viel et 2010; Young et al., 1986b). Clément et al. (1988
also demonstrated a predominance of visual infoomait the beginning of the flight, which they
attributed to the recalibration of the sensory eyt affected by the microgravity condition.
Concerning the proprioceptive inputs, Roll et &olf JP et al., 1993; Roll et al., 1998) observed a
parallel reduction in postural effects in 0G caubgdhe vibration of the Achilles tendons and the

illusion of the corresponding movement.

Because of the sensory reweighting that occurs runderogravity and that leads to an
increased contribution of the visual cues as costp&r the vestibular and proprioceptive cues, the
sensorial feedback from graviceptive cues during Bé&dame insufficient to recalibrate the forward
model. This is corroborated by mental imagery sssdionducted on patients with vestibular deficits,
who demonstrated impaired ability to mentally tfans body images (Grabherr et al., 2011). These
authors also demonstrated that a task involvingtahéransformation of one's own body or body
parts becomes more difficult under microgravityisTis in contrast to previous studies showing no
effect of microgravity on the mental rotation ofsédact 3D objects (Grabherr et al., 2007). This
study shows that the use of the body schema isitetbawhen the vestibular system is affected by
microgravity or in pathology. Thus, regarding oesults, we suggest that the updating of the
internal models, also including body schema, mayelss efficient when the sensorial inputs are

affected as it is the case during microgravity.

These results shed new light on a previous studjoqmeed during parabolic flights by
Vaugoyeau and Assaiante (2009). In this studyatitbors observed that when the subjects had to
straighten up to an erect position from the crooghposition, vertical body orientation was
systematically tilted forwards. In this task, tleeward model directly predicted the final orienbati

of the body based on the stored sensory inputsfadtehat these predictions were not recalibrated
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based on the sensory reweighting resulting from Qe exposition- probably would cause this
systematic error in final body positio8imilarly an experiment realised during space tligtvealed
that during the second and third week of exposarevgightlessness, the subjects presented a 7
forward inclination of trunk axis with respect t@nical axis. By contrast, Baroni et al. (1999)
demonstrated that after 4 month spent in spaceastr®nauts presented a correct vertical trunk
orientation. Taken together our results and thesa slggest that internal model needs time in order
to integrate the modification of the sensorial fesmtk generated by the new environmental

constraints.

9.6 Conclusion

This study is the first one investigating motor geey in microgravity our results revealed
that internal models of action do not adapt to saddew environmental changes. In microgravity,
the storage of afferent information is insufficigatenable the recalibration of the forward model.
This recalibration therefore probably requires mpractice It has been demonstrated that motor
imagery improves motor performances (Gentili ef 2006). This property is used for sportive
training and for therapeutically rehabilitation. iGaiudy shows that the modification of the sens$oria
afferents disturbs the updating of internal mod&lss sheds new light on rehabilitation on patient

with sensorial deficits.
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10.1 Abstract

Human motion (HM) is constrained by Earth’s grawatyd there is evidence that this component is
internalized in the vestibular cortex. The aim bé tpresent study was to identify brain regions
participating in the perception and integrationgodvity during the observation of HM performed
with or without the Earth’s gravity.

Subjects who had never been exposed to micrograxatghed point-light movies of HM (actions
from the daily life repertoire) executed with ortmout gravity. The movies were recorded in
normogravity (1G) and microgravity (0G) during pgaséc flights from the displacement of retro-
reflective markers taped to the body. The poirtilidisplays allowed to isolate the kinematics and
postural components of HM. Participants had togm@iee movies based on the presence or absence
of gravity in HM.

No significant difference in error rate and reactiime was observed between 1G and 0G. By
contrast, functional imaging results showed thevation of the right anterior insula and left infar
frontal gyrus (BA44) when subjects watched HM exeduwithout gravity. The inverse contrast
shows an activation of the bilateral middle oceabigyrus (stronger in the right than in the left
hemisphere) when the subjects watched HM execuitidgnavity.

The present study suggests that the perceptionMfeldecuted without gravity implies a larger
effort to understand the actions, and needs a grofeof the body image within a reconstructed
environment (based on the subject’'s sensorimotpemance). On the other hand, the perception of
HM executed with gravity may rely on the body scheiurther analysis with a group of experts of

microgravity will be performed to investigate thader of the sensorimotor skills in HM perception.

Keywords: fMRI, perception, human motion, microgravity.
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10.2 Introduction

Biological motions are defined as the movementshaofmans and other vertebrates,
characterized by dynamic regularities (such as'ttwe-third-power law" of motion generation and
perception) that reflect the structure and the robrsichemes of the musculo-skeletal system (Meary
et al.,, 2007). The ability to perceive human mot{6tM) develops very early during childhood.
Four- to five-month-old infants with a very few rmootexperience can recognize both HM
(Bertenthal et al., 1987; Booth et al., 2002; FokeDaniel, 2011) and biological motions (Simion
et al., 2008). HM perception is a robust and effitiability of our visual system which is disrupted
when HM is presented upside-down (i.e. inversideatf (Sumi, 1984). On the basis of the latter
results, Troje and Westhoff (2006) demonstrated thia disruption was not caused by the loss of
the human shape but rather by the inversed orientaf the gravity vector.

The Earth’s gravity is a geophysical constant octvlare constructed the motion perception
and internal representations of action of every &urbeing. Visual and haptic gravity cues both
contribute to perception of biological motion (Jad et Troje, 2003). Several studies have
investigated the effect of gravity vector on thewal perception of reversible figures (static pief)
(Yamamoto et Yamamoto, 2006), on the visual peroepif human posture in healthy adults (static
pictures with implied motion) (Lopez et al., 2008hd of HM in young infants (animated displays)
(Kushiro et al., 2007). These studies stated tieetaboration of a representation of the veracal
“up” direction by the CNS is the result of a muladal integration, combining gravitational, bodily
and visual cues. The visual perception of gravigrded displays (human and non-human, static
and dynamic) is then affected by the perceptiorthef gravity vector, indirectlywia the visual
display, or directly on the observer’'s own body.

Indovina et al. (2005) provided direct evidencd tiravity is internalized in the human brain.
Using a paradigm during which subjects were watghan object either accelerated with normal
gravity @) or with the inverse vectord}, these authors found two clusters in the lefttibasar

cortex that were more activated when the object aaslerated according to the gravitational
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accelerationd). One cluster was in the insula (“left insular ¢&r¥) and the other in the retroinsula
(“left retroinsular cluster”), two regions that ateought to be part of the core vestibular cortex i
humans (for review see (Lopez et Blanke, 2011))amother fMRI study, Maffei et al. (2010)
compared brain responses to acceleratmyédecelerating(-d) targets with the responses to constant
speed targets (). These authors showed that the average BOLD Isignere significantly greater
for 1g targets than eithergOor -1g targets in a distributed network including biladeinsula, left
lingual gyrus, and brain stem. Previous neuroimggtoudies were interested in the neural coding of
object motion according to gravity. While these noémaging studies were interested in the neural
coding of object motion according to gravity, thregent study focused on the brain regions involved

in visual perception of human motion under gragipystraints or not.

In the seventies, Johansson (1973) defined annatignethod to study human movement
features. Johansson’s model consists of movies\idEpicted by a character made of point-lights.
Several studies subsequently used Johansson’s-lghits displays and showed that the HM
perception is both robust and efficient as adudits easily recognize the gender and identity of the
characters depicted in point-light movies (Cuttetigkozlowski, 1977; Kozlowski et Cutting, 1977;
Pollick et al., 2005), as well as the nature ofdlsgon (Dittrich, 1993), emotional states (Polliek
al.,, 2001), and the meaning of social interactid@entelles et al.,, 2011). Several studies
demonstrated that HM perception is innate. Howewsual recognition of HM to a fine and precise
identification of the characteristics of actionsds as those mentioned above) requires the use of
sensorimotor representations, elaborated durimgd# the result of the sensorimotor experience.
This coupling of perception and action has beenelyidnvestigated through the mirror neuron

system (MNS).

The MNS is activated both when an action is obskraed performed (Rizzolatti et

Craighero, 2004). The MNS (Rizzolatti et Craighe2604) consists of the premotor cortex (PM)
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(Saygin, 2007; Ulloa et Pineda, 2007), inferiomtiad gyrus (IFG) (Saygin et al., 2004), and patieta
regions (Battelli et al., 2003; Virji-Babul et aR007). This system is proposed to represent the
neural substrate of the motor simulation theoryicWitonsiders that individuals understand the goal
of others’ actions by simulating these actions withir own motor programs (Decety et Grezes,
2006; Jeannerod, 2001). Interestingly, Calvo-Meeh@l. (2005) showed that the brain’s response
to action observation is influenced by the acquimeator skills of the observer. Their results were
obtained by comparing the brain activity of expdshcers when they were watching actions they
have learned to execute and actions that they alidearn to execute. These authors proposed that
the MNS integrates observation of action of otheith an individual’'s personal motor repertoire,
and the human brain understands action by motoulatian. Lastly, the MNS, which seems to be
functional in six-month-old infants (Nystrom, 2008)lso develops throughout childhood and

adulthood as the result of sensorimotor experi¢vae Elk et al., 2008).

Two more cerebral structures involved in the petioapf HM have been recently described
in studies of functional imaging (Berlucchi et Agli 2010), namely the extrastriate body area
(EBA) and the insula. The EBA (Downing et al., 20@Eelen et al., 2006) responds selectively to
visual images of human bodies and body parts, With exception of faces, and seems to be
specialized in processing the visual appearantieediuman body. The anterior insular cortex (AIC)
is a crucial structure that integrates interocepinformation and subjective feelings from the hody
More specifically, the AIC plays a key role in régiing homeostasy, perceiving emotional

experiences, and awaked consciousness of the amard and the self (Craig, 2009).

In the present fMRI study, we wondered how HM perfed under microgravity could be
perceived? To assess this question, we examinaadl dctvity of subjects who watched movies of
HM executed under normogravity and microgravity. \d&ed simple and ecological movements

such as standing-up from a chair that is a paréwaryday life motor repertoire and perfectly
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matches the subjects’ motor representations. Weeckm present videos of real HM — i.e. human
bodies keeping their musculoskeletal constraingeHormed with or without gravity, rather than a
“possible vs. impossible movements” paradigm. Tres@nt study investigates the role of gravity in
the perception of HM performed with or without tEsarth’s gravity. A behavioural study was

conducted beforehand to make sure that subjects al@e to discriminate between the two gravity

conditions (i.e. nonambiguous stimuli).

10.3 Materials and Methods

10.3.1 Subjects

Sixteen healthy subjects (eight females and eigilesy) mean age 33.53 + 3.57 years) took
part in this study. All subjects had normal or eated-to-normal vision and no history of medical,
psychiatric or neurological illness. All particigangave their written informed consent prior to
participating in the study, which was approved ey local ethics committee (Comité de Protection

des Personnes Sud Méditerranée 1). Subjects had evgyerienced microgravity.

10.3.2 Stimuli

Three-second silent point-light displays were addiy videotaping separately 1 female and
1 male that served as models. The displacementefty-two markers (15 mm in diameter) taped
onto the actors’ bodies was recorded with the SMAsRIomatic motion analyzer (BTS) at 120 Hz.
This resulted in each actor being depicted by aadhter made of twenty-two white dots (top of the
head, neck, shoulders, elbows, wrists, hands, @drand sacral vertebra, hips, knees, ankles,,toes)
moving in front of a black background (Fig. 17).

The recordings took place onboard the French Aid800-Zero G (Novespace) during three

parabolic flights. Each parabolic flight last for I2 30 min, including 30 parabolic free-fall
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trajectories of about 20 s each at a g level otiabd2 g (SD 0.018). All recorded parabolas had th
same pattern: the pull-up phase was usually ssabliliaround 1.75 g during 20-22 s, and was
followed after 4 s of transition by a 0 g phasee Pull-out phase was a 1.75 g period of 15 s, with
return to 1 g. The intervals of level flight betweparabolas lasted 2 min. Actors were recorded
under microgravity (0G) and normogravity (1G).

During the 0G and 1G phases, the actors perforsesgral various movements such as
standing-up from a chair, crouching, moving thems, touching the floor from a sited position. The
chair was not depicted in the final point-light plesys. Whatever the movement performed and the
gravity condition, the actors always had at leaw oot fixed on the floor of the aircraft and were
not free-floating during 0G movements. Each paigittl display began depicting the actor either in a
vertical position or sitting on the chair. The vigeints could differ from one point-light display to
another depending on the movement performed. Mereav order to increase the final amount of

stimuli, each point-light display was presentedrfriovo different viewpoints.
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Figure 17: A. Positioning of the markers: forehead, right and $oulders, right and left elbows,
right and left wrists, manubrium of sternum, naveght and left iliac crests, right and left great
trochanters, right and left knees, right and lettlleoli, and right and left 5th metatarsaB.

Resulting point-light display.

10.3.3 Selection of non ambiguous stimuli

Prior to the fMRI experiment, a behavioural studgswerformed to test the relevance of the
stimuli described above by evaluating the recognitaccuracy. This behavioural study was
performed in an independent group of 9 healthyestibj(6 females and 3 males, mean age 33.93 *
9.97 years). None of them has ever been exposadttogravity.

The subjects performed a two-alternative forcedeashtask and were instructed to indicate
as fast as possible whether the HM depicted irvitheo was performed “on Earth” (1G movement)
or “in Space” (0G movement). The subjects perfortiedtask sitting in front of a computer. Any

ambiguous stimuli were eliminated on the basishef érror rate, i.e., more than 10% made by the
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group. A resulting set of 56 stimuli (correspondind28 movements each presented in two different

viewpoints) was selected for both the behavioundl the fMRI experiments.

10.3.4 Behavioural study

A behavioural study, was conducted in a group oh8&althy subjects (16 females and 16
males, mean age 28.95 * 14.06 years) using theamdmguous stimuli selected from the
preliminary study. None of them has ever been eaghds microgravity.

The subjects performed a two-alternative forcedashtask and were instructed to indicate
as fast as possible whether the HM depicted ivittheo was performed “on Earth” (1G movements)
or “in Space” (0G movements). The subjects perfarrttee task sitting in front of a computer.
Subjects were also asked to note the certaintlgeof answers for each stimulus, from 1 (completely
uncertain) to 5 (absolutely certain). This parametdl be discussed in th&tatistical Analysis
paragraph.

Sixteen subjects of the present group were includethe fMRI experiment (cf. chapter
Materials and MethodsparagraptSubjects These subjects performed the behavioural exgetim

one week before the fMRI experiment.

10.3.5 fMRI task and procedure

The experiment followed an event-related designpmsad of the two conditions; namely
1G and 0G. A scheme of the procedure is given gn B8. Following a fixation cross, each scene
was shown for 3 s in random order. Subjects wekedso watch the displays carefully and to
categorize them. An instruction, consisting of gneen rectangle and one red rectangle, appeared
for 2 s thereafter. The green rectangle symboleedovement performed under 1G (“movement
performed on Earth”), and the red rectangle inéidat movement performed under 0G (“movement

performed in Space”). Each rectangle could appedh® right or left side of the screen, in a random
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order to avoid anticipatory responses and to mard#ention constant. The subject’s right hand
was placed above a response pad with the indeerfipigced above the left button and the middle
finger above the right button. The participants Hadanswer the question “Is the movement
performed on Earth or in Space?” by pressing thigom on the side where the rectangle they chose
was presented. For instance, if they thought theement was performed on Earth and the green
rectangle was presented on the left side of theescrthey had to press the left button. During the
inter stimulus interval (mean duration 2.56 s),fikation cross appeared again.

The stimuli were back projected onto a screen jpost at the back end of the MRI bore and
viewed by the subjects through a mirror positioabdve their eyes. Stimuli were presented and
responses recorded using LabVIEW 7.1. Before sognrparticipants were first instructed and
trained to classify the two types of displays. Adefing session was run immediately after each
experiment to ensure that participants had encoeshteo difficulties while performing the task in

the scanner.
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Display #1

Question picture
“Is the movement performed
on Earth or in Space?”

Figure 18: Sequence of trial presentation across time. Thestoure picture contained a green
rectangle (shown in grey in the figure) and a rectangle (in white here). The green rectangle
symbolized a movement performed on Earth; andedeectangle stood for a movement performed

in Space.

10.3.6 fMRI data acquisition

Images were acquired on a 3-T MEDSPEC 30/80 AVAN@tole-body imager (Bruker,
Ettlingen, Germany) equipped with a circular padad head coil. Participants were lying
comfortably in the supine position in the MR scana ergonomic MR compatible response pad
was placed under the subject’s right hand. Headgphavere provided to dampen the scanner noise
and to be able to communicate with the subject.témacal MRI data were acquired using high-

resolution structural T1-weighted image (inversi@tevery 3D sequence, resolution 1 x 1 x 1 mm)
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in the sagittal plane, covering the whole brain: fomctional imaging, a T2*-weighted echo planar

sequence covering the whole brain with 32 integela®-mm-thick/1 mm-gap axial slices (repetition

time = 2133.3 ms, echo time =3 0.0 ms, flip angl®5°, FOV =192 mm, 64 x 64 matrix of 3 x 3 x

4 mm voxels) was used. Three runs, each includdl@ displays and 45 0G displays, were
conducted with each subject (each stimulus is deetimes during the whole experiment). For each
run, lasting 11 min, 317 functional volumes werguaed. The whole experiment lasted for about
fifty minutes.

Data were processed and analyzed using SPM8 (Wedc®epartment of Imaging
Neuroscience, Institute of Neurology, London; Hgpaw.fil.ion.ucl.ac.uk/spm). The first six
functional volumes acquired in each run were daedrto ensure that longitudinal relaxation time
equilibration was achieved. The remaining 311 insageere corrected for differences in slice
acquisition time. A slice acquired half-way was s&i0 as reference in order to correct for temporal
differences between the first and last slices.vAlumes were unwrapped on the basis of the voxel-
displacement map obtained using the ‘FieldMap’ pdare, and then realigned to the first volume to
correct for head movements between scans. Theidmattimages were then co-registered to each
individual anatomical T1l-weighted image and sphtiabrmalized to the Montreal Neurological

Institute (MNI) standard space.

10.3.7 Behavioural data

The percentage of correct answers in categoriti@gand 0G movements was lower than
expected after the elimination of ambiguous stinari the basis of the preliminary behavioural
study: 77 % of correct answers observed inste@8 &b of correct answers expected (this difference
is discussed in the Discussion section). Thus, seel @ combination of the error rate and the note of
certainty to identify the most unambiguous stimodifore running the statistical analysis. Each

stimulus that obtained an error rate below 20% amdte of certainty greater than 4/5 was defined
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as unambiguous. 19 stimuli were selected (7 1Gladispand 12 0G displays). The unambiguous
stimuli are noted 1g and Og, and the ambiguousuditane noted 1gAmb and OgAmb.

Each stimulus lasted for 3 seconds, but the duradfomovements varied according to the
complexity of the movement itself. Therefore, teaation times were normalized with respect to the
actual start of the movement in the videos. BehaViperformances (percentages of correct answers

and reaction times) were analyzed with Studenstste

10.3.8 Statistical analysis of fMRI data

The statistical analysis of the pre-processed BO&iDnals was performed using a
generalized linear model (GLM) approach. Five regoes were modeled: 1g, 0g, 1gAmb, OgAmb,
and the last one modeling the subject’s responise.fifst four regressors were modeled using a 3 s
box-car waveform (corresponding to the duratiomloervation of the stimuli) convolved with the
canonical hemodynamic response function (HRF). dimation of the fifth regressor’s box-car was
calculated from the appearance of the “Questiotumt screen until the subjects answered. The
regressors 1g, 0g, 1gAmb, and 0OgAmb were consideseegressors of interest while the regressor
modeling the subject’s response was consideret asent of no interest. Since we were interested
in the perception of human motion performed witld amthout the earth’s gravity, and as the
ambiguous stimuli were excluded, only statisticahges corresponding to the (1g -0g) and (0g -19)
contrasts were computed. To account for inter-sihjariability in the group analysis, the contrast
images obtained at level 1 were included in a s#dewel t-test, to create an SPM map. A one-
sample t-test was used. All the fMRI statistics gnglalues were based on group random-effect
analyses. The results were reviewed with the tlmldsbf significance for active voxel set at p<0.001
uncorrected. Three clusters with p<0.05 correctamdniiultiple comparisons at cluster level are
reported here (bilateral middle occipital gyrus augtht anterior insula). For areas belonging to the

mirror neuron system, about which we had a pri@t@mical hypothesis, a small volume correction
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(SVC) with a sphere of 10 mm radius was used agogrth the coordinates of previous studies
(Rizzolatti et Craighero, 2004). One cluster wasnfib significantly active with this method in the
left inferior frontal gyrus (BA44). Anatomical idafication was performed on cross-sections with

reference to the atlas of Duvernoy (1999).

10.4 Results

10.4.1 Behavioural performances

During the categorization task, no significant elifnce was observed between the two
gravity conditions for the percentage of correctvegrs (1G: 77.40 £ 11.15 %; 0G: 72.85 + 12.93
%) and the normalized reaction time (1G: 1935 + 282 0G: 2166 + 389 ms; Fig. 19A-B.

Fig. 19C represents the percentage of correct assmith respect to the normalized reaction
time for 1G (black line) and 0G (dot line) stimukor the 1G movements, the fastest responses
(around 400 ms) were 100 % correct. From 400 m&0td ms the percentage of correct answers
decreased and then remained stable at 80 % foratiaed RT between 800 ms and 2200 ms. Then
for the slowest responses (around 2800 ms) theeperge of correct answers decreased again to
reach 65 %. The dynamic of the percentage of comeswers for 0G movements presented a
different shape: the stable part of the curve aleskfor the 1G movements is not present for the 0G
movements. The percentage of correct answers deddeearly as the normalized reaction time
increased. This difference between 1G and 0G dondguggested different cognitive processes

involved in the categorization of 1G and 0G movetsen
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Figure 19: Results from the behavioural experiméntHistogram showing the mean percentage of
correct answers for 1G items (plain white) and @8ns (hatchedB. Histogram showing the mean
reaction time for 1G items (plain white) and 0Gne(hatched). The reaction time is normalised on
the beginning of movement for each stimul@s. Graph representing the percentage of correct
answers with respect to the normalised reactioe fion the 1G items (plain black line and round

dots) and 0G items (hatched line and triangle dots)
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10.4.2 Brain activations: 1G versus 0G

The main effect of watching animations depicting HErformed under normogravity (1G)
vs. microgravity (0G) showed activations in theatgral middle occipital gyrus (Fig. 20 and Table

1).

Figure 20: 1G versus 0GSignificant activations (p<0.001, uncorrected, $naalume correction)

in the whole-brain random effects analysis durimg dbservation of 1G movements displays (1G)
versus 0G movements displays (0G). Group activatiane projected onto the normalized
anatomical brain of one of the participants. MOGn#ldle occipital gyrus, R/L = right and left

hemispheres.
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10.4.3 Brain activations: 0G versus 1G

The main effect of watching animations depicting MR in contrast to animations depicting
0G HM activated the right anterior insula and leferior frontal gyrus (BA44) (Fig. 21 and Table

1).

(BA44)

Figure 21: 0G versus 1GSignificant activations (p<0.001, uncorrected, $naalume correction)
in the whole-brain random effects analysis durimg dbservation of 0G movements displays (0G)
versus 1G movements displays (1G). Group activatiane projected onto the normalized
anatomical brain of one of the participants. Inmsula (anterior part), IFG = inferior frontal ggu

R/L = right and left hemispheres.
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Cluster
Side  Brain regions MNI coordinates Brodmann area t value _
size
X Y Z
1G vs. 0G contrast
R Middle occipital gyrus 21 -97 -2 BA18 8.51 54
L Middle occipital gyrus -21 -100 -2 BA18 4.60 6
0G vs. 1G contrast
L Inferior frontal gyrus, pars opercularis* -51 2 22 BA44 4.10 7
R Insula, anterior part 33 23 10 6.33 34

Table 1: Peak voxel and cluster size that were significaattfivated in the whole-brain random

effects group analysis during the observation of mi@vements displays versus 0G movements
displays (top two lines), and during the observatif 0G movements displays versus 1G
movements displays (two bottom lines)values reflect the statistical difference betwdlea 2

conditions. * : obtained with a small volume cotrex. L/R: left and right hemispheres.
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10.5 Discussion

The experimental procedure used in the presemly séllowed us to examine the visual
perception of Earth’s gravity at the cortical levEhe point-light displays allowed us to isolate th
kinematics and postural components of HM relate&dah’s gravity. The naive subjects, without
any microgravity experience, were able to categark based on the gravity component. Watching
a character moving without gravity, as comparedlserving motions performed with normal
gravity — i.e. “0G vs. 1G contrast” — activated tight anterior insula and the left inferior frohta
gyrus. The inverse contrast — i.e. “1G vs. 0G @asitr— shows an activation of the bilateral middle

occipital gyrus (stronger in the right hemisphdrantthe left).

The behavioural performances, in term of percentgeorrect answers, obtained by the
subjects inside the MRI scanner were lower thantli@®retical performances expected after the
selection of the less ambiguous items: 77% obserse@8% expected. Inside the MRI scanner, the
subjects were supine and in the dark. The onlyalisaurce was the screen on which were presented
22 white dots moving against a black backgroundredwer, the subjects were asked not to move
inside the scanner in order to minimise artefaatsfunctional MRI images. Subjects had to
reconstruct the vertical of the point-light chaeaabn the only configuration of the segments of the
latter. This reconstruction might be an expensicegss for 1G movements and might be even more
difficult for 0G movements where the character’stical cannot be derived from the forces applied
by the gravity. This effect on behavioral perforroas can be related to two recent studies (Bray et
al., 2004; Lopez et al., 2008) showing that theybpdsition affects the visual vertical perception.
Both studies support the hypothesis that subjeatiseal vertical (SVV) judgment is more acurate
when participants are balancing upright on a betan when simply standing straight and still.
Neurophysiological observations in healthy paracis demonstrated the importance of the
cutaneous receptors from the plantar sole for sgngine’s body motion and orientation

(Kavounoudias et al., 1998). In the present stualgtile afferences from the plantar sole were less
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solicited in the supine position inside the scarthan in the behavioral experiment during which the
participants were in a sitting position. It hasoaleen shown in a recent study that a synthesis of
vestibular and somaesthetic graviception is requige construct and update internal models of
verticality (Barra et al., 2010). Finally, a neunaiging study (Arzy et al., 2006) showed that body
position influences brain activation during mentahgery related to embodied self location. This
effect might be attribuable to the influence oftumdar signals that have been shown to be involved
in self- and body-related processing.

Thus, the supine position and the absence of aénisual cues in the MRI scanner might
have biased the behavioural performances. Howedher,absence of significant differences in
performance between 0G and 1G movements observisii®lthe scanner remained inside the

scanner. Thus, the decrease in performance didffent the categorization task itself.

10.5.1 HM executed under normogravity mainly acti vates MOG and does not

activate vestibular cortex

We reported a stronger activation of the middleimtad gyrus (MOG) when subjects were
watching HM performed in normogravity vs. in micragity. Activations of the MOG have already
been reported in a task in which postural contrasparticularly important (Bakker et al., 2008).
Specifically, Bakker and colleagues instructedipgdnts to imagine walking along a trajectory in a
visual scene. In one condition participants weresubstantially restricted in the way in which they
could move through the scene. In another condifi@amticipants had to pay close attention to the
precise manner in which they placed their feetsTaiter condition, in which precise gait control
was required, elicited more activation in lateraDM®. The authors suggest that middle occipital
gyrus may support generation of visual predicticglsvant to motor control. As the participant’s
task was actually a motor imagery and neither aomexecution task, nor a perception task, it is

equally possible that MOG reflects more concerdraton postural control relevant for motor
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control. This would fit nicely with our paradigns &e point-light characters presented a normal and
classical posture for 1G movement. Inversely, HVfgrened under OG condition implied unusual
kinematics and postures of the characters. Thdtsesuggest that the unusual (and sometimes
unnatural) postures, due to the absence of grawitglied a decreased recruitment of the MOG

during the observation of HM performed under 0Gdithon.

In the present experiment, the cluster of actvabbserved in the right MOG is quite large
(54 voxels). A part of it could extend over therastriate body area (EBA) (Downing et al., 2001,
Peelen et al., 2006). The EBA responds selectigelysual images of human bodies and body parts,
with the exception of faces, and seems to be aiapsd system for processing the visual
appearance of the human body. The EBA is localissd/een the middle temporal gyrus and the
MOG. It has been recently demonstrated that EBAvatodn was related to embodied self location
(lonta et al., 2011). Moreover, several studiesehawealed the role of the EBA in the perception
(Downing et al., 2001; Grossman et Blake, 2002;ddrgt al., 2007), mental imagery (Arzy et al.,
2006; Blanke et al., 2010), and sensorimotor codhdhuman bodies (Astafiev et al., 2004).
Although EBA is commonly described as a visual arehas also been shown to respond to goal-
directed movements of body parts in the absenaesafl input (Astafiev et al., 2004). Astafiev et
al. (2004) suggested that in addition to its vigeabgnition function, EBA integrates visual, sphti
and sensory-motor signals involved in the repregemt of the observer’'s body. On the basis of the
latter results, Rueschemeyer et al. (2010) conduatstudy in which participants were presented
with words related to the body (Body Words) or avirayn the body (World Words). In the contrast
“Body Words vs. World Words”, they found activation EBA extending posteriorly to the MOG.
EBA and MOG are postulated to be particularly imeal in movement planning. Thus, these authors
suggest that increased activation in EBA and MO@ndulexical-semantic processing of Body
Words reflects an involvement of the body schentas Tesult would again fit with our paradigm, as

the usual and natural kinematics and postures tepin HM performed under 1G condition might
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involve more the body schema than the unusual andtural kinematics and postures depicted in

0G movements.

Finally, the most surprising result that emergesnfthis contrast is the absence of activation
in the vestibular cortex as it would have been etgik Indeed, Indovina et al. (2005) found that the
vestibular cortex is activated when the subjecieolEss an object falling under normal gravity (1
condition) but not in the 4l condition. The absence of activation in our caserobably the
consequence of the kinematics of HM. The preserlysis the first to our knowledge investigating
the neural coding of gravity of HM instead of oligecThe "falling object" stimulus, used in previous
studies of this line, depicted a falling trajectoopth simple and carrying enough information to be
processed by the visual system of the subjectuincase, we can suppose that the trajectories of
each 22 white dots of the point-light stimuli wéoe short and/or too many. All white dots were not
consistantly accelerated by gravity like fallingextis but they were rather moving according to the
characteristics of biological movement. Thus, we sappose that both the global processing of the
human shape and the local processing of HM dete¢lioje et Westhoff, 2006) were not efficient

enough to enhance the recruitement of the vestilooldex as expected.

10.5.2 Perception of HM executed without gravity surprisingly activates MNS and

insula

The increased activation of the left IFG in the “0& 1G” contrast is relatively surprising.
We expected to see activation in this structurhéninverse contrast. Given the fact that the atesen
of gravity strongly disturbs movement kinematicsd gposture, we were expecting that HM
performed under OG condition would activate legsNINS. It has been demonstrated that the MNS
does not respond to the motor command itself bilterato the goal of the action (Rizzolatti et

Craighero, 2004). In the present experiment, theamznts depicted in the point-light displays were
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all daily-life movements that each subject may heasily reproduced on Earth. Each participant
reported that the actions performed by the charmatehe video were understandable. This suggests
that the absence of gravity does not disturb th#erstanding of the goal of actions, even if the
kinematics were disturbed. Thus, the activatiomegfion belonging to the MNS when the HM was
performed without gravity might be the consequeoica process of matching between the action
seen by the subject and the internal representhgdmad of it. The activation of the left IFG ireth
“0G vs. 1G” contrast is consistent with previousun@maging study showing that both the left
precentral gyrus and the left IFG were selectiayivated during observation of impossible hand
movements (Costantini et al., 2005). These resollicate that motor-related areas map body
actions even when they violate the constraintsuohdn anatomy. An increase of the BOLD signal
selectively linked to observation of impossible tanovements was also found in sensorimotor
parietal regions in the latter study. Their resugtgygest that while premotor areas code human
actions regardless of whether they are biologicplthgsible or impossible, sensorimotor parietal

regions may be important for coding the plausipitit actions.

We showed activation of the right anterior insutaing the observation of HM performed
under 0G condition but not under 1G condition. &bgvation of the insula has recently been shown
in a study investigating physical constraints oftEaravity (Indovina et al., 2005). These authors
found that the left posterior insula was more activhen the subjects were watching an object
falling congruently with the Earth gravity. Accongj to these authors, the fundamental constant of
the Earth gravity vector is coded in the humanrbeand is available from the vestibular graviceptors
and the visual inputs in order to be integratednnnternal model of gravity within the “vestibular
cortex” (for a review see (Lopez et Blanke, 201R5.discussed before, our study does not reveal
the implication of the posterior insula but ratleérthe anterior insula in the “0G vs. 1G” contrast.
Several neuroimaging studies have shown the invodve of the anterior insula in vestibular

processing, with activation extending sometimes the adjacent IFG (Bense et al., 2001; Bottini et
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al., 2001; Dieterich et al., 2003; Eickhoff et &006; Fasold et al., 2002; Stephan et al., 200%3.
anterior insula is known to be involved in many mitige functions such as the integration of
interoceptive information and subjective feelingeni the body, the perception of homeostasy,
emotional experiences, and awaked consciousnetigagnvironment and the self (Craig, 2009).
Vestibular signals could thus interact with thigiom to influence various aspects of spatial and
bodily perception (Trousselard et al., 2004). Theince the insula is heavily involved in self-
perception, it is surprising to see the insulauied in a perception task that is not directhatetl to
the subject's own body. It might be understand#didethe insula could be recruited while watching
a scene that the subject could attribute to himself a situation in which the subject can project
himself in. However, the insula was recruited witie subject was observing a character moving in
an unknown environment without gravity.

A possibility is that the recruitment of the rigintterior insula while watching HM performed
without gravity results from of a cognitive procedaring which the subject try to create a
“congruent” sensorimotor context. The characteriated in the point-light displays performed
every-day life movements but the kinematics andpibsture related to the absence of gravity imply
an unknown sensorimotor environment. Thus, the rimmtensula is necessary to create the
sensorimotor context that the subject virtually leggpon its own body image. This finding is
consistent with previous research showing insuld posterior cingulate cortex activation when
participants adopt a first-person as compared ta-fferson visual perspective on a display

(Ochsner et al., 2005; Vogeley et al., 2004).
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10.6 Conclusion

The present study shows that disturbing the kinesand postural components of Earth’s
gravity, carried by the whole body executing anaacof the daily life repertoire, decreases the
activation of the right middle occipital gyrus iavior of an increased activation of the right aoteri
insula and left IFG. The present study suggeststhigaperception of HM executed without gravity
implies a larger cognitive effort to understand #o#ions, and needs a projection of the body image
within a reconstructed environment (based on tHgesti sensorimotor experience), whereas the
perception of HM executed with gravity relies oe thody schema. Further analysis with a group of
experts of microgravity will be performed to invgstte the role of the internal representations of

action in the perception of HM.
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11 Discussion générale

L’originalité de mes travaux de these a été degpliiexécution et la perception de l'action
dans un «continuum fonctionnel » s’articulant autades représentations internes de I'action.
L’adaptation des représentations internes de dadiila microgravité dans I'exécution, la simulatio

mentale, et la perception du mouvement était lacppale question de ce travail expérimental.

11.1 Le vecteur gravitaire: un référentiel premie r pour structurer

I'action

La microgravité a été un modeéle expérimental daxchour étudier les adaptations de ces
représentations internes de I'action en supprimamten perturbant, les informations sensorielles
liées a la gravité terrestre. En effet, la micregéasupprime de facon réversible les informations
otolithiques statiques, ainsi que les autres in&dioms graviceptives d’origine somesthésique, et
notamment modifie les informations proprioceptiveésn supprimant une des principales forces
externes responsables des déséquilibres postutausgituation de microgravité isole ainsi la
composante d’orientation de la composante d’éqeiliblors que ces deux composantes posturales
sont étroitement dépendantes sur Terre (Amblaadl ,€1985).

La gravité est percue par une multitude de canamsaiels : directement par le systeme
otolithique et les autres gravicepteurs, et indeent par le canal visuel. Les informations gaavit
inertielles nourrissent les différents référentiefdes au contréle du mouvement et de la posture :
directement le référentiel géocentrique mais égatlemde facon indirecte les référentiels
égocentrique et allocentrigue. Quels que soientdelses de références et les organes sollicités, le

SNC se doit d’assurer un role spécifique : empéleheorps de tomber lorsqu’il réalise une action.
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En effet, au-dela du contrdle postural et du mamde I'équilibre, la gravité est une variable
ubiquitaire qui joue également un réle capital diansimulation mentale du mouvement et dans la
perception des mouvements humains. La gravitéstieereonstitue a la fois une contrainte forte pour
le corps et un référentiel privilégié pour le SNED. effet, la gravité est un paradoxe pour le cdaitrd
moteur puisqu’elle est le principal agent pertugbatde notre équilibre mais c’'est aussi un
référentiel stable sur lequel se base le SNC pountr@ler de facon harmonieuse la plupart de nos
actions. Il s’agissait, au cours de cette thesexplorer le vecteur gravitaire comme un référentiel
premier utilisé par le SNC pour structurer I'actiewnssi bien dans sa dimension perceptive, motrice,

et cognitive.

La gravité constitue, aux différentes périodesad@e, un référentiel invariant pour organiser
le contréle moteur. Par son effet structurant sumbnde que I'on pergoit, et sur lequel on agitteno
systeme visuel et notre schéma corporel se sostroits et adaptés aux contraintes imposées par la
gravité. Ces contraintes sont intégrées par le SN différents niveaux des processus
sensorimoteurs (Papaxanthis et al.,, 2003a; Vaugogeadssaiante, 2009). Grace a une étude en
IRM fonctionnelle, Indovina et collaborateurs (2D@®t pu apporter une preuve directe sur le fait
gue les contraintes de la physique fondamentads Béla gravité terrestre sont représentées dans le
cortex vestibulaire de 'homme adulte. Le cortegtimilaire est une aire cérébrale fonctionnelle qui
est localisée anatomiquement au niveau de I'insutie la jonction temporo-pariétale. Les structures
qui le constituent forment le systéme thalamo-cattvestibulaire dont le réle est de recueillir les
informations gravitaires en provenance de multiglasaux sensoriels pour les intégrer au sein de

différents processus cognitifs (Lopez et Blanke, 120

La perception et la reconnaissance du mouvementinusoumis aux contraintes de la
gravité terrestre sont des capacités qui sont ptesdres tét chez le nourrisson (Bertenthal et al.

1987; Booth et al., 2002; Fox et McDaniel, 1982yIBea et al., 2001). Par ailleurs, de nombreuses

123



études chez I'adulte ont mis en évidence le raimqndial du vecteur gravité, du schéma corporel,
ou de leurs interactions réciproques dans la pgorepisuelle d’objets accélérés selon la gravité
terrestre (Indovina et al., 2005; Maffei et al.1@)) dans la perception visuelle d’images de corps
humain statiques dont le mouvement était impliflil@pez et al., 2009), ainsi que dans I'estimation
de la verticale subjective par rapport au corpz dbe sujets sains (Lopez et al.,, 2011) ou encore
chez des sujets vestibulo-lésés unilatéralementgt@t al., 2008). Il a également été montré que
I'activité de deux structures cérébrales impliquémss la perception du corps et la conscienceide so
était modifiée par la direction du vecteur gravederrestre par rapport au corps (Arzy et al.,6200
soulignant ainsi le lien étroit entre la gravitdeeschéma corporel dans le phénomeéne d’incarnation

(de l'anglais «mbodiement) et de la conscience de soi.

11.2 Repondération sensorielle en microgravité: at  ténuation des
typologies perceptives au profit d'un référentiel s ensoriel privilégié, la

vision

La repondération sensorielle peut étre définie cemume capacité du SNC, a modifier sa
dépendance a I'’égard d’'une entrée sensorielle doafié de réguler la posture, ou tout autre action
motrice, en fonction des conditions environnemestgirésentes. Chez I'adulte, une modification
des contraintes situationnelles entraine alorsmadification dans la prise en compte des entrées
sensorielles, les moins fiables subissant une pondération, les autres entrées disponibles
bénéficiant en conséquence d’'une sur-pondératiarmicrogravité, dont il est question dans cette
these, permet de soumettre les sujets a de fooletsamtes situationnelles. Dans ce cas le seul
référentiel sensoriel a ne pas étre modifié egisian. En effet, la forte repondération sensaigflii
s’opéere a l'entrée en microgravité augmente lanadedes informations visuelles et diminue en

conséguence le poids des informations gravicep&igsroprioceptives. Il ressort de nombreuses
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études réalisées en microgravité a court ou a tenge que la vision redevient un référentiel
privilégié pour assurer les adaptations posturatesiotrices (Cheung et al., 1990; Young et al.,
1986a; 1986b). Or, au cours de I'enfance, et notamidors d’acquisitions motrices majeures ou de
périodes de transition comme l'adolescence, l@risbnstitue déja le référentiel sensoriel privédég

a partir duguel s’organise le contréle de l'acti@dssaiante et Amblard, 1996; Viel et al., 2009).
Chez l'adulte sain, en revanche, l'utilisation od&férentiel visuel n’est plus exclusive et la
repondération sensorielle de méme que les typaopggceptives s’expriment plus largement en
fonction du contexte. Dans certaines pathologieshant la sphére sensorielle, un repondération
sensorielle en faveur des informations visuellégaement été mise en évidence. C’est par exemple
le cas des patients parkinsoniens dont la susatitin des informations visuelles pour le contrdle
postural est décrite comme une stratégie compéresate leurs déficits proprioceptifs (Vaugoyeau

et al., 2007).

Les travaux d’lsableu et collaborateurs (2003) mig en évidence que la forte variabilité
interindividuelle observée dans le contrle visdel la posture était liée a une pondération
différentielle des entrées sensorielles impliquétées fois dans le contrdle perceptif et posturas C
mémes auteurs expliguent cette pondération diffélé:n en terme de choix différentiel et/ou de
capacité a sélectionner le cadre de référenceuke agpproprié pour faire face a des perturbations
sensorielles. Oie et collaborateurs (2001) ont awl@a des sujets de rester debout face a un écran
projetant un pattern de points tout en touchant deedoigt un dispositif délivrant un stimulus
somatosensoriel. Ces auteurs ont montré que legssperturbés par le champ visuel (visuel-
dépendants) améliorent leur stabilité lorsque ilmdtis somatosensoriel diminue. Le cas inverse
s'observait pour les sujets visuel-indépendants. &geurs ont conclu que les variations dans la
stabilité posturale étaient dues aux changemenmis ldgpondération sensorielle. La capacité du SNC
a repondérer de fagcon dynamique les signaux sefsa@iégalement été démontrée par Carver et

collaborateurs (2006) en analysant les réponsetunatess de sujets face a des changements

125



d'amplitude du mouvement visuel. En cas de changemmeisque du champ visuel une rapide
repondération du stimulus visuel s'opére, danste sl'une sous-pondération, afin de prévenir la

perte d'équilibre.

Dans les situations d’équilibre postural facileré@londance des référentiels est maximale
puisque les différents capteurs fournissent desnmditions de verticalité congruentes et stables. Pa
conséquent, les traitements spatiaux réalisés &r g l'un ou l'autre de ces référentiels
s’effectueraient avec la méme efficacité. Cett@nednce autorise la mise en place d’'une sensibilité
individuelle a I'égard de chacun des référentietdcg aux larges possibilités de vicariance
(Ohlmann, 1988; Ohlmann et Marendaz, 1991). Lefopeances spatiales d’orientation, au cours
de tadches motrices ou perceptives, sont soumides différences interindividuelles qui résulteraien
de stratégies individualisées d'intégration et tdiprétation des informations sensorielles
dépendantes du contexte général de I'action, deisant par I'’émergence de typologies perceptives
(Isableu et al., 1998a). Ces différences interiildielles traduiraient une pondération d’'une modalit

sensorielle et du référentiel associé pour estieneerticalité.

L’existence de processus vicariants suppose dencmicrogravité ou les contraintes
situationnelles sont trés fortes, que les difféertypologies perceptives des sujets s’effacent pou
laisser place a des comportements communs a tewsjets. C’est le résultat que nous retrouvons
dans la premiere expérience de ma these. En effeteul référentiel, le référentiel allocentrique o
champ visuel, permettait la réussite de la tacimeamelée, I'adoption d’'une posture érigée verticale.
En effet, nous n'avons trouvé aucune différencesdes stratégies d’orientation posturale des sujets
qui soit liée a leur typologie perceptive a sawd#pendant ou indépendant visuel. Pour les sujets
visuel-dépendants on peut considérer que c’étgt leééréférentiel sensoriel privilégié. Quant aux
sujets visuel-indépendants, ils auraient réalise n@pondération sur le référentiel sensoriel les plu

pertinent en microgravité, a savoir la vision.
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En revanche, dans une étude précédente, Viel éaboohteurs (2010) ont observé la
persistance de différences interindividuelles dkess performances de stabilisation posturale en
microgravité. Leurs résultats montraient qu'uneatégie de stabilisation donnée était fortement
corrélée avec la typologie perceptive des sujetsl'dude de Viel et collaborateurs (2010) et la
notre différent par un facteur essentiel : la visihes sujets de Viel et collaborateurs (2010)
réalisaient la tache de stabilisation les yeux &rmandis que les sujets de ma premiére expérience
de thése avaient pour consigne de garder les yeuarts. Nos résultats confirment ainsi que la
dominance proprioceptive des sujets visuel-indéaetsdaméliore les capacités a sélectionner le

cadre de référence le plus approprié (Isableu,e2@03).

Dans notre deuxieme expérience sur la simulationtatee du mouvement, il a été demandé
aux sujets de réaliser un mouvement puis de repmdoentalement ce mouvement, les yeux
ouverts en microgravité. Sur la base des conclssilenla premiére expérience quant aux typologies
perceptives en microgravité, nous nous sommes digsaguelles auraient été les performances de
simulation mentale si les sujets avaient réalisenéame tache les yeux fermés. Autrement dit, en
'absence du référentiel sensoriel le plus adapést-a-dire le référentiel allocentrique percu aar
vision, les modeles internes se calibreraient-llss prapidement ? La question reste ouverte et
probablement que les performances de simulatiortaleedu mouvement devraient étre différentes
entre les sujets visuel-dépendants et les sujetselindépendants en l'absence de vision en
microgravité. Enfin, s’agissant de la troisieme éngnce, il devient Iégitime de s’interroger s le
corrélations possibles entre la perception du maagve: humain et la perception de la verticale, dont
découle la répartition des sujets en visuel-dépeisdau —indépendants en fonction de leurs
performances au Rod and Frame Test (RFT). De plugertain nombre de travaux montrent que,
chez les sujets dépendants a I'égard du champlyisuposture semble modifier la lecture des
informations gravitaires, qui en retour, interagiec les données visuelles (Marendaz, 1989; Robert

et Ohlmann, 1994). C’est exactement les résultats gous retrouvons dans les taches de
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catégorisation (mouvement réalisé sur Terre ou da&space) lorsqu’elles sont effectuées en
position assise devant I'ordinateur ou en posittlongée dans le scanner de I'lRM. Ainsi les
performances comportementales sont moins bonnegosture allongée ou la lecture des

informations verticales se trouve en partie affecté

11.3 Construction et réactualisation du schéma corp orel autour du

vecteur gravitaire

Outre une fonction motrice évidente, le schémaa@i, par les liens étroits qu’il entretient
avec le couplage perception-action et la commumicatvec I'environnement, contribue pleinement
aux processus cognitifs permettant I'interprétatitas actions d’autrui et les interactions sociales
(Centelles et al., 2011; Miall, 2003; Rizzolattiadt, 2001; Rizzolatti et al., 2002), si bien qisé
retrouve étre au cceur de théories contemporainesgtation sociale telles que la « théorie de la
motricité incarnée » (de I'anglais embodied mingotty) ou encore la théorie de I'esprit (Klin et al.
2003; Rizzolatti et al., 2002). Bien que cette itdéesoit pas nouvelle puisque Piaget (1896-1980)
voyait déja dans la formation de représentationgiogs internes un substrat cognitif a I'élabonatio
de modeles perceptifs du monde extérieur, les stadiielles assoient un peu plus I'importance du
schéma corporel pour la cognition sociale en appbta preuve d’'une altération des représentations
internes de l'action chez des populations souffidattroubles des interactions sociales et de la
communication, tels que les enfants avec troublessgectre autistique (Haswell et al., 2009;
Martineau et al., 2004; Schmitz et al., 2003). Aurs de la vie, le schéma corporel se construit don
sur la base des informations sensorielles envoyaese corps en action, par ses interactions avec
'environnement et avec autrui. Ainsi, les relato®troites entre schéma corporel et les
représentations internes de l'action ont des cares@es directes sur les stratégies posturales et

motrices préférentiellement utilisées (Assaiantal.e2011).
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Il a été montré que la proprioception, ou perceptie soi-méme, en renseignant directement
sur la position et la dynamique des segments celpdMassion, 1992), est une des modalités
sensorielles les plus importantes dans I'élabanalio schéma corporel (Roll et al., 1991). Ainsk de
patients souffrant de neuropathie sensorielle oungepathie de Duchenne, et ayant donc un
fonctionnement proprioceptif inexistant ou altéréient leur schéma corporel détérioré si bien qu'il
leur est difficile de réaliser adéquatement degviaes motrices complexes nécessitant une
représentation fine des relations spatiales emgensents (Blouin et al., 1993; Jover et al., 2006).
Parmi les informations sensorielles participard édnstruction du schéma corporel, les informations
graviceptives, et notamment vestibulaires, sontle@égent prépondérantes. Ainsi le cortex
vestibulaire, qui implique de nombreuses aires byéiés corticales et sous-corticales (Lopez et
Blanke, 2011), joue un réle important dans la repnéation interne du corps. C'est le cas
particulierement d’'une aire cérébrale : I'insulantinous avons mis en évidence le recrutement dans
la troisieme expérience de ma these lors de leepgan de MH réalisé en 0G. En effet, plusieurs
études de neuroimagerie ont mis en évidence undicatipn de linsula antérieure dans le
traitement vestibulaire. L’insula est considéréemo® une aire cérébrale majeure dans les
mécanismes d’intéroception et de conscience dusc@@paig, 2009). Les signaux vestibulaires
interagiraient avec cette région pour influencettaies mécanismes de perception spatiale et de
perception du corps (Trousselard et al., 2004).r€ggltats conduisent a redonner aux informations
graviceptives, via le cortex vestibulaire, une plaentrale, au méme titre que les informations

vestibulo-tactiles, dans la construction et I'adiph du schéma corporel.

11.4 Substrats neuronaux des représentations inter  nes de l'action

Des études de neuroimagerie ont montré que lesemétructures cérébrales étaient activées

lors de la production motrice et de la simulatioentale du mouvement. Parmi ces régions
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cérébrales on retrouve le cortex pariétal, le ggpréfrontal, I'aire motrice supplémentaire, letear
prémoteur, le cortex moteur, les ganglions de Ilsebat le cervelet (Decety, 1996; Fadiga et
Craighero, 2004; Jeannerod, 2001). Le Systeme dmsgoNes Miroirs (MNS) (Rizzolatti et
Craighero, 2004) est constitué du cortex prémaigaygin, 2007; Ulloa et Pineda, 2007), du gyrus
frontal inférieur (IFG) (Saygin et al., 2004), et dertaines régions du cortex pariétal (Battelhlet
2003; Virji-Babul et al., 2007). Il a été proposeéegle MNS représente le substrat neural de la
théorie de la simulation motrice qui considére tgeeindividus comprennent le but des actions de
leurs pairs en simulant ces actions sur la badeutepropre répertoire moteur (Decety et Grezes,

2006; Jeannerod, 2001).

C'est, selon notre hypothese, ce qui expliquavigetde I'lFG gauche dans le contraste « 0G
- 1G » de notre troisieme étude. En effet, les addde mouvements réalisés en microgravité
devaient nécessiter que les sujets simulent memésiele mouvement qu'ils étaient en train de
regarder pour le catégoriser correctement. Enifaitagissait de comparer les conséquences peadite
du mouvement observé sur la base de la propreierpérsensorimotrice du sujet. C'est exactement
ce que nous avons demandé de réaliser a nos kugete la deuxieme expérience de ma thése, lors
de la tdche de simulation motrice. Nous faisonscdiimypothése que des régions cérébrales
similaires a celles observées dans l'expérienqeedmption du mouvement humain en microgravité

ont été recrutées dans lors de la simulation mediaimouvement (i.e. réseau fronto-pariétal).

Dans le couplage entre la perception et I'actionsgus-tend le mécanisme miroir, les informations
visuelles jouent un réle prépondérant. Cependantision n’est pas la seule modalité sensorielle qu
permet d’observer un recrutement du MNS. Par exen@@outer une bande son de deux personnes
gui marchent ensemble sollicite des régions spééied dans la mentalisation (pble temporal), dans

le traitement émotionnel (amygdale) et, plus irdéa@t encore, dans la perception du mouvement
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humain (STS). Ainsi I'évocation des représentatiobsrnes de I'action repose sur différents canaux

sensoriels, les informations graviceptives jouantale majeur dans ce processus d’intégration.

12 Conclusion et perspectives

L'objectif de cette thése aura été d’'analyser,adeirs I'orientation posturale et I'activité
cérébrale des sujets, I'adaptation du systeme nergentral (SNC) a la suppression d’un invariant
fondamental, la gravité. L'utilisation de la micragité dans différents protocoles nous a permis de
mettre en évidence certaines propriétés des repedimms internes de 'action. En conclusion, il
ressort de cette thése que les représentationméstele l'action se nourrissent des informations
graviceptives pour se construire et s’adapter eomstent, que ce soit en terme de perception ou
d’exécution. Cependant, dans certaines conditielts ¢ue la microgravité a court terme, apparait
un ordre de priorité. En effet, le SNC est capaldemettre en place des solutions immédiates et
efficaces pour I'exécution, alors qu'un temps dterlae est observé dans la recalibration des
modéles internes sur la base des afférences selfefortement perturbées. Enfin, nous avons mis
en évidence, chez des sujets sans expérience autimaicrogravité, que la perception du
mouvement humain est efficace méme lorsque ce afeest exécuté en apesanteur, bien que des
réseaux cérébraux différents soient mis en jeuxsiAice travail de thése a apporté quelques
réponses concernant le fonctionnement, le role ptepriétés, et la dynamique d’adaptation des
représentations internes de I'action, mais il &nbévidemment, soulevé de nombreuses autres

guestions, dont quelques unes vont étre esquiesgaarspectives.
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12.1 Quelques perspectives centrées sur la percept ion du mouvement

humain

Notre étude en imagerie cérébrale a montré quebstimt neurologique de la perception du
mouvement humain, présenté sous forme de pointsiéum (Jacobs et al., 2004), variait, selon que
le mouvement percu est réalisé en normograviténomierogravité (Chabeauti et al., soumis). En
effet, le gyrus occipital moyen est davantage ackirs de la visualisation de mouvement humain
effectué en normogravité tandis que le gyrus filomf@rieur gauche, constitutif du systeme des
neurones miroirs, et l'insula sont davantage astieés de la visualisation de mouvement humain
effectué en microgravité. Ainsi, le processus pétané a I'individu de reconnaitre du mouvement
humain en normogravité est principalement perceyifs que celui lui permettant de reconnaitre du
mouvement humain en microgravité associe simulatientale et représentation du corps, c'est-a-
dire que ce processus cognitif implique la promttde I'image de soi dans cet environnement

gravitaire inconnu.

12.2 L’expertise de la microgravité modifie-t-elle I'activité cérébrale ?

Une des perspectives qui s’impose immédiatemerd aulte de ce travail de thése est
d’explorer les activités cerébrales de sujets ayastforte expérience de la microgravité lors de la
réalisation de la méme tache expérimentale. Emn,effea été montré que I'expertise motrice
modifiait I'activité cérébrale et conditionnait Igerformances lors d’observation de mouvements
spécifiques appartenant au répertoire moteur de pobpre répertoire moteur (Calvo-Merino et al.,
2005; 2006). Notre hypothése est que chez cessyjepossedent une expérience sensorimotrice de
la microgravité, la catégorisation ne se fera glusle principe d’exclusion de la situation incoanu

mais sur la base d’'une adéquation entre la cingmabbservée et leur répertoire moteur contenant
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ces actions réalisées sans le vecteur gravitaieetitité de l'insula ne devrait plus étre observée
chez ces sujets. En contrepartie nous faisons dttngse d’'une activation plus importante des aires

cérébrales constituant le réseau des neurones#iroi

12.3 Effet du référentiel visuel sur la perception du mouvement

humain : étude en IRMf chez des sujets sans expérie  nce de microgravité

A la lumiére des résultats de mes deux premicrteded mettant en avant I'importance du
référentiel visuel en microgravité et questionnantble des typologies perceptives des sujets dans
les adaptations a la microgravité, il nous sembié & fait pertinent de s’intéresser a nouveau a
I'activité cérébrale de sujets naifs a la microgéavengagés dans des taches de perception du
mouvement humain, en leur présentant non pas umgefoinimaliste du mouvement des seuls
acteurs, mais en leur présentant, a travers dewidlassiques, un mouvement et un contexte
environnemental. Ainsi dans ce nouveau protocoles remalyserons I'effet du référentiel visuel,
dans lequel le mouvement est réalisé, sur lesitsrcarébraux sous tendant la perception du MH.
Dans un paradigme de catégorisation, nous utilisedes items vidéo des mémes mouvements
réalisés en normo et microgravité replacés dansdentexte environnemental, au cours des vols
paraboliques. Dans ce cas la, nous formulons I'thgs® que la présence du contexte devrait
faciliter la tache de catégorisation en replacansujet dans un référentiel visuel (la carlingue de
'avion) présentant des caractéristigues orthoneemééterminées par les repéeres visuels de
verticalité de I'environnement. Nous suggérons daas ce cas la perception du MH réalisé en
microgravité ne nécessiterait plus que le sujgtrsgtte dans I'action et devrait de ce fait aaties
réseaux des neurones miroirs, classiquement déearits la perception du MH. De plus, la typologie

perceptive des sujets sera systématiquement évalligiele du Rod-and Frame test (RFT) et leurs
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résultats au RFT seront corrélés a leurs perforesperceptives et utilisés comme un régresseur

comportemental dans I'analyse des données IRMf.

12.4 Perception du mouvement humain en situaton d e

congruence/incongruence environnementale en vols pa raboliques

L’autre versant des pistes expérimentales a esptmmsiste a étudier la catégorisation de ces
mémes mouvements réalisés avec ou sans la grémdedes sujets naifs a la microgravité en les
placant eux-mémes en microgravité pour la premiéie Il s’agit dans ce cas, d’évaluer si des
représentations internes qui n’incluent plus laticonte gravitaire donnent bien lieu a une
reconnaissance plus rapide et aisée des mouvengatis®s en microgravité. La question serait de
savoir si la perception d'un mouvement réalisé dans certaine condition est affectée par
'environnement. En d’autres termes, les perforreande catégorisation sont-elles améliorées
lorsque I'environnement dans lequel le mouvemersepk® est congruent avec I'environnement
dans lequel le sujet se trouve au moment de I'ehsen ? Et inversement, lorsque environnement

du mouvement et environnement de I'observateurisgongruents ?

Les sujets seront testés a bord de I'Airbus A30@Z& (Novespace) lors des vols
paraboliques (microgravité) et a bord de I'aviorsali(normogravité), en position assise et couchée.
De la méme maniere que présentée précédemmesntjéts devront discriminer le plus rapidement
possible des mouvements humains enregistrés enogoamité et en microgravité, présentés sous
forme de points lumineux animés. Cela donnera dienca quatre conditions expérimentales : deux
conditions congruentes, microgravité (normograiélivement en microgravité (normogravite), et

deux conditions incongruentes, normogravité (mi@ege)/mouvement en microgravité
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(normogravité). Le pourcentage de bonnes répofesésmnps de réaction et la certitude vis-a-vis des

réponses proposees seront enregistrés.

12.5 A mi-chemin entre la microgravité et la pathol  ogie : le protocole du

bed-rest

Une perspective intéressante, a la frontiére etdremicrogravité et la déprivation
proprioceptive, est le protocole du bed-rest. Ld-test téte en bas constitue le gold-standard pour
reproduire sur terre les effets physiologiques dvoh spatial (Traon et al., 2007), tant en ce qui
concerne le déconditionnement cardiovasculairgyofdnie musculaire que la déminéralisation
osseuse. Cependant, les spationautes de retourtesty voient également leur fonction
sensorimotrice altérée comme en témoigne d’'imptasamodifications du contrdle sensorimoteur
de la posture (Black et al., 1999; Layne et alQ12@Papaxanthis et al., 2003b; Speers et al., 1898)
de la marche (Hillman et al., 1999). Ce point esttipulierement sensible car cette moindre
fonctionnalité sensorimotrice a été associée awblpmes observés lors de l'atterrissage des
navettes spatiales, telles que les vitesses exeesdlatterrissage ou encore les erreurs de
trajectoires (Moore et al., 2011). Examiner si leddoest est a méme de reproduire ce

déconditionnement sensorimoteur constitue doncéuiteble enjeu.

La suppression de la contrainte gravitaire corstdLcause fondamentale de I'altération de la
fonction sensorimotrice. Cependant, le canal pomeptif constitue un autre canal tout aussi
important pour la représentation interne des forgesvito-inertielles lors du codage et de
'exécution du mouvement (Barra et al., 2010; Htkeaet al., 1996; Mittelstaedt et Glasauer, 1993).
En microgravité, les études ont montré qu'il existee véritable plasticité de la réponse

proprioceptive (Roll JP et al., 1993; 1998). Damscadre, il est envisageable que le bed-rest, en
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mettant au repos le canal proprioceptif, entrainedéconditionnement sensorimoteur tel que
préecédemment rapporté en microgravité. Ce décomdiément se traduirait notamment dans sa

dimension perceptive par une atteinte de la peimepiu mouvement humain.

La troisieme expérience de ma thése a permis di'étqbe le processus permettant a
l'individu de reconnaitre du mouvement humain emragravité est purement perceptif alors que
celui lui permettant de reconnaitre du mouvemenndio en microgravité associe simulation
mentale et représentation du corps, signe queiViohd percgoit via une projection de son propre
corps dans un environnement gravitaire inconnu. Gegx stratégies neurales appellent des
différences comportementales, en particulier logségi mouvement visualisé est ambigué (i.e.,
catégorisation difficile normogravité/microgravit§ous cette condition, les sujets percoivent plus
aisément et rapidement le mouvement humain effertugormogravité. Dans I'hypothése ou le bed-
rest déconditionne la fonction sensorimotrice gtaagrit transitoirement le répertoire sensorimoteur
du sujet, en diminuant I'incidence de la contraigtavitaire sur la perception du mouvement, il est
probable que la tendance précédente soit en quslote inversée et que le mouvement humain

effectué en microgravité soit plus aisément etdapient percu par les sujets.

Le projet de recherche envisage donc d’examinezffess produits par le bed-rest sur la sensikdité

percevoir le mouvement humain réalisé en 1G ou@nlL@s sujets seront testés avant et apres bed-
rest (immédiatement aprés et quelques jours phd§, tan positions assise et couchée. lls devront
discriminer le plus rapidement possible des mouvesnBumains enregistrés en normogravité et en
microgravité, présentés sous forme de points lumxirsmimés. Le pourcentage de bonnes réponses,

le temps de réaction et la certitude vis-a-visrépsnses proposées seront enregistrés.
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1. Introduction

The central nervous system {CNS) is challenged to control both whole-body movements and body
balance at the same time {Hirschfeld, Thorsteinsdottir, & Olsson, 1999). Sit-to-stand {STS) and back-
to-sit (BTS) are two of the most commonly executed human movements. However, STS and BTS are
complex motor tasks characterized by the transfer from one stabilized posture to another requiring
the motion of all body segments except the feet and the control of balance during an important
displacement of the body center of mass. 5TS and BTS is an interesting protocol that alternates stable
seated position and dynamic movement phases, which invelves natural forward inclination of the
head and the trunk and lastly that may involve experimental inclination of the support surface on
which the participant is sitting or standing.

According to some conceptions, the brain is functioning as an anticipating machine able to build an
internal model of its most predictable environment and to use it for driving the action {Berthoz, 1997;
Paillard, 1990; Simoneau et al., 1999). To predict the consequence of the descending motor command,
an internal forward model is required {Flanagan & Wing, 1997; Jordan, 1995; Wolpert, 1997; Wolpert
& Miall, 1996). Adults possess an accurate internal representation of the biomechanical properties of
the body, the environment, and the possible interactions between body and environment. Internal
models are constantly updated based on the actions and experiences of the person in the world
{Wolpert, 1997; Wolpert & Miall, 1996).

The kinematic similarities between varicus movements executed in the sagittal plane highlights
the particular role played by the gravitational force in motor planning and control. Indeed, gravity
force, which provides an invariant reference {vertical direction), can be integrated by the CNS at
different levels of the sensorimotor process and therefore can facilitate the interaction between
the motor system and the physical world for varicus motor tasks performed in the sagittal plane
{Papaxanthis, Dubost, & Pozzo, 2003). During quiet standing on earth, the body orientation is close
to the vertical with respect to the direction of gravity. Te achieve the contrel of this vertical
orientation, multiple sources of sensory information are available, including visual, somatosensory
- Le., proprioceptive cutanepus and jeint, vestibular - i.e., otolithic and canalar -, and truncal
graviceptors (Mittelstaedt, 1998). The CNS has to integrate this multimodal sensory information
and interpret it with respect to a stable frame of reference relevant to the task. So, when the par-
ticipant stands on a horizontal and stable environment, it is difficult to determine the reference
frame used, because all sensory information about the support, the visual environment, and the
gravity field is available and congruent (Kluzik, Peterka, & Horak, 2007). But when the support
is tilted forward, the information provided by the support and by the gravito-inertial field becomes
incongruent allowing the investigation of the sensory reference frame used to control body orien-
tation {Kluzik et al., 2007).

Each sensory information has a specific activation threshold and sensitivity. However, there is no
sensory hierarchy to maintain postural orientation and stabilization. The selection and physiological
reweighting are made according to the context and the developmental period of each participant. Bair,
Kiemel, Jeka, and Clark (2007) have recently emphasized the link between adaptive reweighting
mechanism and anticipatory processes requiring a sophisticated internal model that can predict the
sensory consequences of self motion.

In the present study, we sought to assess the updating process of internal model of action by
providing new environmental constraints (support surfaces inclinations) for motor planning, pos-
tural control, and action execution (STS and BTS). We adopted the working hypothesis that the
CNS was able to immediately update the internal model on the basis of sensory changes. Lastly,
we sought to assess the mature sensory reweighting by manipulating proprioceptive and visual
cues. We adopted the working hypothesis that young adults that use information from all sensory
modalities simultanecusly are poorly affected by the lack of visual cues. As shown in several pre-
vious experiments investigating STS and BTS (Mourey, Grishin, d’Athis, Pozzo, & Stapley, 2000;
Papaxanthis et al., 2003), we used kinematic analysis because this is cne of the most relevant
and comfortable methods to study motor planning and control of movement including vertical
postural orientation.
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2. Methods
2.1. Farticipants

Twelve healthy adults {six females and six males) from 21 to 43 years {28 years and 2 months £ 5 -
years and 9 months; mean = SD) took part in this experiment. This study was approved by the local
ethical committee and has therefore been perfermed in accordance with the ethical standards of
the Declaration of Helsinki.

2.2. Expertmental set-up

Participants were barefoot, seated on a chair without back and arm-rest, fixed on a tiltable platform.
Participants had to adopt an upright posture after performing an STS movement. In the initial position,
the participant was seated, the knees were bent at an angle of about 90°, and the head and trunk were
held straight. The participants had to stand up in response to a vocal signal from the experimenter, main-
tain an upright posture for a few seconds until instructed to sit back. This task was run with eyes opened
and closed and performed with herizontal support surface {H), support surface tilted 10° to the right
(LAT), or forward (AP). The conditions (Vision x Support) were randemly presented.

2.3. Data collection and kinematic analysis

Data collection was performed with an optoelectronic automatic motion analyzer woerking at
120 Hz {SMART eMotion), using passive body markers. The participants performed the task sur-
rounded by six TV cameras. They wore 19 markers (15 mm in diameter) taped onto the skin, placed
symmetrically on the participants’ back at the following sites: top of the head, mastoid process, acro-
micn process, three spinal vertebral process (C7, T6, and L2), sacrum, posterior-superior iliac crest,
greater trochanter, lateral tibial plate, external malleclus, and the 5th toe. Four supplementary mark-
ers were placed on the chair and on the platform to measure its inclination.

2.4. Head and trunk angle

During each trial, the absolute angles with respect to the external axis around the pitch axes of the
trunk and head were computed every 8.3 ms. The trunk was defined as the segment between the
markers of C7 and the markers of the sacrum. On the basis of the angular variation as function of time,
various controlled variables were calculated to determine both segmental orientation {trunk mean
orientation) and stahilization {head anchoring index, (Al)) values.

2.5, Controlled variables

2.5.1. Movement characteristics

2.5.1.1. Duration. As it is classically reported in studies analyzing the STS-BTS transition (Manckoun-
dia, Mourey, Plitzenmeyer, & Papaxanthis, 2006; Mourey, Pozzo, Rouhier-Marcer, & Didier, 1993;
Papaxanthis et al,, 2003), durations of movements’ phases were calculated based on the curves of
the variations of the right acromion process marker’s linear velocity in the antero-posterior plane.
As described in Fig. 1, we characterized, for every participant and every run, three phases: the STS
phase, the erect stance phase {Posture), and the BTS phase.

The beginning of STS {T1) corresponded to the moment when the value of the velocity along the
antero-posterior axis reached 5% of the value of the first peak. The end of STS (72) corresponded to
the moment when the value of the velocity along the anterc-posterior axis reached 5% of the value
of the second peak. Total duration of STS, measured in seconds, corresponded to the time interval he-
tween T1 and T2,

Identically, the beginning of BTS (T3) corresponded to the moment when the value of the velocity
along the antero-posterior axis reached 5% of the value of the third peak. The end of BTS (T4)
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Fig. 1. Method used te determine STS and BTS durations: variation of the acromion linear velocity in the antero-pesterior plane.
T1: beginning of the STS phase, T2: end of the STS phase, T3: beginning of the BTS phase, and 74: end of the BTS phase.

corresponded to the moment when the value of the velocity along the antero-posterior axis reached
5% of the value of the fourth peak. Total duration of BTS, measured in seconds, corresponded to the
time interval between T2 and T4.

2.5.1.2. Trunk flexion and extension. Amplitudes of the trunk flexion and extension in the antero-pos-
terior plane during STS and BTS were calculated for each experimental condition.

2.5.2. Postural characteristics

2.5.2.1. Trunk orientation. The trunk orientation in erect stance after STS, in the antero-posterior plane,
was measured and compared with a reference value. The reference value was calculated for every par-
ticipant and corresponded to the value of the trunk orientation in erect stance with horizontal surface
and eyes opened preceded by any disturbing movement.

2.5.2.2. Head anchoring index. Head stabilization was defined in terms of the anchoring index { Al) cal-
culated during both STS and BTS motions. The Al was used to compare the stabilization of a given seg-
ment with respect to both an external reference value and the platform. This index was used in many
posturo-kinetic tasks in healthy children and adults or in adults with varicus pathoelogies {Amblard
etal., 2001; Assaiante, 1998; Assaiante & Amblard, 1993; Assaiante, Thomachot, & Aurenty, 1993; Borel,
Harlay, Magnan, Chays, & Lacour, 2002). Al was calculated at each trial with the following formula:

Al = (0, — s%0.)/ (520, +520,)

where s*a, is the standard deviation of the angular distribution of the head with respect to the abso-
lute allocentric reference {absolute vertical direction) value and s?a, is the corresponding standard
deviation of the angular distribution with respect to the platform {Fig. 2). A positive Al indicates a bet-
ter segmental stabilization along the absolute vertical axis than in response to the support, whereas a
negative value indicates a better segmental stabilization on the support than on the external absclute
axis. The head Al was therefore used to compare the head stabilization achieved by the participant in

158



C. Assaiante et al / Human Movement Science 30 (2011) 227-237 231

B.Angular variations
Head/space —\/—”_
o
A. Angles definition - o
Trunk/space 55 % i
4 1 {
\
1V —
Head/trunk ., '."
i
e 6 05 1 15 2 25 3
Tine (5)
N C. Angular dispersions
g 11
a9, 10
9
8
w7
s
ds
g
2 2 2 2 2
Al =(0% -0 /(6% +a%) =08 :
(i

ga (Head/space) ar (Head/trunk)

Fig. 2. (A) Experimental set-up with the platform tilted 10® forward (AP) and principles used to calculate the Al during
successive 12-s steps in the perturbation cycle. Representation of the head pitch angle with respect to the external axis, 8(a),
and of the head pitch angle with respect to the trunk, &r). (B) Pitch angular displacement of the head with respect to space
(upper trace), the trunk with respect to space (middle trace) and the relative angular mevement of the head with respect to
trunk (lower trace) during STS mevement. (C) Diagram of the absclute and relative rell dispersions of the head, according to the
definition of the anchoring index (Al). In this example, Al is poesitive, which means that the head is stabilized in space
independently of the trunk

relation to the gravity vertical or to the biased orientation of the support during STS and BTS motions.
In this study, the head Al with respect to the trunk was calculated for the three compoenents of rota-
tion, i.e, roll, pitch, and yaw.

2.6. Staiistical analysis

Five trials were run by each participant under each experimental condition. The statistical analysis
was performed with the SigmaStat software program. In view of the small size of our samples (n < 30},
all the applied tests were non-parametric. Descriptive statistics are reported as median and
interquartiles.

Comparisons were performed using the non-parametric Wilcoxon signed-rank test. Since Al was in
the —1 to +1 range, we used a z transform to convert the values into an unbiased Gaussian distribution.
Differences with a p value <.05 were considered to be statistically significant.

3. Results
3.1. Movement characteristics

The medians {quartiles) of STS and BTS movements’ parameters for adults are given in Fig. 3 for
duration and in Fig. 4 for amplitude of trunk flexion and extension.

3.1.1. Effect of vision

Whatever the support’s inclination, no significant effect of vision was found for duration and
amplitude of the 5TS and BTS movements.
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Fig. 3. Medians and interquartiles of STS and BTS movements’ durations: frem left to right when the support was herizontal
tilted (horizontal), antero-posteriorly tilted {antero-posterior), and laterally tilted (lateral).
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Fig. 4. Medians and interquartiles of trunk flexion and extensien amplitudes when the suppert was hoerizontal tilted (H),
anterc-postericrly tilted (AP) and laterally tilted (Lat) during STS (left) and BTS (right).

3.1.2. Effect of support’s inclinations

3.1.2.1. Movement's duration. This parameter remained constant whatever the support's inclination.
Compariscen between STS and BTS duration showed that STS duration was significantly shorter than
BTS duration in all experimental conditions (W=296, p<.001; W=266, p<.001, and W=256,
p <.001 for H, AP, and LAT, respectively).

3.1.2.2. Amplitude of trunk flexion and trunk extension. During the STS movement, the mean amplitude
of the trunk flexion was about 36° when the support was horizontal or laterally tilted. This value sig-
nificantly decreased when the support was tilted in the antero-posterior plane (H vs. AP: W= -294,
p<.001 and LAT vs. AP: W= —-264, p<.001).

The mean amplitude of the trunk extension was about 40° when the support was horizontal or
tilted laterally. As it was the case for trunk flection, the amplitude of trunk extension was significantly
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lower when the support was tilted in the antero-posterior plane (H vs. AP: W= -300, p <.001 and LAT
vs. AP: W= 284, p<.001).

During the BTS movement, the mean amplitude of trunk flection was about 42° when the support
was horizontal and tilted laterally. This value decreased significantly when the support was tilted in
the anterc-posterior plane, (H vs. AP: W= 300, p<.001 and LAT vs. AP: W= 280, p<.001).

The mean amplitude of trunk extension was about 35° when the suppoert was horizontal and tilted
laterally. The amplitude of trunk extension was significantly lower when the support was tilted in the
antero-posterior plane {H vs. AP: W= 300, p <.001 and LAT vs. AP: W= 278, p<.001).

3.2, Trunk orientation:

The medians (quartiles) of trunk orientation in the antero-posterior plane after the STS movement
are given in Fig. 5.
After the STS movement, in erect stance, whatever the support inclination, participants’ trunk was
very slightly bent forward. There was no significant effect of support inclination or visual conditions
on the trunk’s orientation.

3.3. Head anchoring index

The medians {quartiles) of head Al in the three planes during ST5 and BTS motions are given in Fig. 6.

During the STS movement, in every experimental conditions, head Al were significantly positive in
the anterc-posterior plane (pitch) (W=78, p<.05; W=78, p<.05; W=78, p<.05; W=78, p<.05;
W=76, p<.05 and W=78, p<.05 for Hleyes opened (eo), Hfeyes closed {ec), AP/ec, AP/ec, LAT/eo,
and LAT/ec, respectively) indicating a better head stabilization with respect to space. In the horizontal
{yaw) and lateral (roll) planes, Head’s Al were not significantly different from zero, indicating in this
case no preferential mode of head stabilisation. No significant visual effect was reported.

During the BTS movement, whatever the support and the component of rotation, the head Al values
were not significantly different from zero. As it was the case during the STS movement, no significant
visual effect was reported.

4. Discussion

The purpose of this study was to investigate whether CNS was able to immediately take into ac-
count the new environmental constraints provided by the support inclinations for motor planning,
postural control, and execution processes in a daily task such as STS and BTS. Our findings clearly re-
vealed a temporal asymmetry between STS and BTS. Moreover, adults showed an immediate adapta-
tion process when the support surface was tilted forward. Lastly, adults adopted a selective head
stabilization on space strategy with respect to balance constraints.

G-
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i« —_—

1 THl .
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Fig. 5. Medians and interquartiles of trunk orientaticn normalized with a reference value inclination after the STS movement
realized with eyes cpened (white) and with eyes closed (black) when the support was herizental tilted (Herizental), anterc-
posterierly tilted (Antero-pesterior), and laterally tilted (Lateral).
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Fig. 6. Medians and interquartiles of the head Al during STS (left) and BTS (right) movements realized with eyes opened (white)
a with eyes closed (black) when the support was herizontally tilted (Herizontal), antero-pesteriorly tilted (Antero-posterier),
and laterally tilted (Lateral). From tep to the bettom: for the pitch, the yaw and the roll compenents of rotation.

4.1. Temporal asymmetry of STS and BTS: effect of gravity

As it was already reported in the literature in young adults (Kralj, Jaeger, & Munih, 1990; Mourey
et al,, 1998) as well as in elderly participants (Manckoundia et al, 2006; Mourey et al,, 1998}, our
study revealed that STS was executed faster than BTS by young adults. This difference in movement
duration could be mainly attributed to the mechanical effects of gravity. Indeed, STS is performed
against gravity {upward motion), whereas BTS is performed with gravity {downward motion).
Previous studies showed that the CNS integrates gravity in motor programming during arm and
whole-body movements performed in the sagittal plane (Papaxanthis, Pozzo, Popov, & Mclntyre,
1998; Papaxanthis, Pozzo, & Stapley, 1998; Papaxanthis et al, 2003). Moreover, Indovina et al.
{2005) have provided direct evidence that the fundamental physical constraint of the Earth’s gravity
is internalized in the human brain. Gravity force which provides an invariant reference frame to orga-
nize motor control during the life span is integrated by the CNS at different levels of the sensorimotor
process in order to facilitate the interactions between the motor system and the physical environment
{Papaxanthis et al,, 2003; Vaugoyeau & Assaiante, 2009).

This difference in movement duration could also be attributed to the lack of visual information
during BTS. Indeed, a similar temporal difference when executing forward and backward locomotion
has already been described in adults {Nadeau, Amblard, Mesure, & Bourbennais, 2003). This differ-
ence could also be attributed to the lack of visual gait target. However this visual interpretation
needs to be discussed, particularly in the case of BTS. Indeed, this latter speculation implies that
without vision, the execution of STS would increase, but this is not the case in our study performed
in young adults. Indeed, the absence of visual information during STS and BTS did not influence par-
ticipants’ performances, suggesting that these two tasks are mainly dependent upon somatosensory
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information. Similar results have been already reported in young adults and elderly participants
{Mourey et al., 1998).

In contrast, the robust tempoeral asymmetry between STS and BTS reperted on Earth in many stud-
ies, did not resist to microgravity. Indeed, the upward and downward moticn durations increased un-
der microgravity condition, which involves the lack of this temporal asymmetry (Vaugoyeau &
Assaiante, 2009). This latter study has provided direct evidence that gravity constraints are mainly in-
volved in this temporal asymmetry. Thus, this asymmetrical execution of upward and downward
movements, could be attributed more to the integration of gravito-inertial forces into the motor com-
mand rather than to other factors such as postural and balance constraints, as has been initially pro-
posed by Papaxanthis and colleagues (2003).

4.2. Adaptation of the internal model of action

As speculated, our results show that adults adjusted their trunk flection and extension with respect
to the support inclination in STS as well as in BTS motions. This implies that CNS immediately takes
into account the new environmental constraints, invelving new body configuration, for motor plan-
ning, postural control and execution processes. It is probable that the CNS was able to immediately
update internal model, based on an efference copy of the motor command (Wolpert, 1997; Wolpert,
Ghahramani, & Jordan, 1995). Discrepancies between predicted states and desired states result in error
signals that can be used to fine-tune actions and to provide the motor instructions required by the
muscles to achieve the desired effect on the basis of new initial body configuration. Indeed the incli-
nation of the support surface implies slight changes in the angular positions of some joints, particu-
larly the hip because the trunk remains vertical while the lower body follows the inclination of the
support surface. Then the participants can use the support reference frame mediated by plantar and
ankle proprioceptive cues to suitably adjust the angular positions of the whole chain of axial joints,
including the amplitude of trunk flection, in order to adopt a standing posture or to adjust the orien-
tation of any of the body segments.

This change in the STS and BTS movements’ execution implies that the CNS takes inte account the
displacement of the initial center of mass position {Mathiyakom, McNitt-Gray, & Wilcox, 2006), and
that this environmental constraint had been integrated in the internal representation of movement.
According to the ascending system described by Mergner and Rosemeier (1998) in their conceptual
model, the body-to-support-surface relationship is an important reference for the CNS internal repre-
sentation of postural crientation (Kluzik et al, 2007) as well as movement (Scholz, Reisman, &
Schéner, 2001) which is subject to adaptive modification. These results are consistent with the
conceptions that adults possess an accurate adaptative internal representation of the biomechanical
properties of the body, the environment, and the possible interactions, and use it for driving acticn
{Rerthoz, 1997; Paillard, 1990; Simoneau et al., 1999).

4.3. No effect of the lateral tilt of the support surface

One result emerging from this study is that lateral tlt of the support surface did not affect the STS
and BTS executions in young adults. Indeed, most of the time, the results described were similar as
results observed with a horizontal support surface. It is probable that 10° right were not sufficient
to affect balance and orientation control. Moreover, the STS and BTS motions executed were both per-
formed in the antero-posterior plane. Thus the most relevant component of rotation to control was the
pitch. Our present results were consistent with previous studies in adults (Amblard et al,, 1995; Assai-
ante & Amblard, 1993; Assaiante & Amblard, 1995) that have reported the ability to selectively control
the most relevant component of rotation involved in the motion.

It is probable that another tasks executed in the lateral plane, such as leg raising { Mouchnino et al.,
1996) or lateral trunk oscillations {Amblard, Assaiante, Fabre, Mouchnino, & Massion, 1997), would
favor the effect of the lateral tilt of the support surface because the most relevant compoenent of rota-
tion to control would be the roll.
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4.4. Head stabilization in space: a reference frame to organize motor control with respect fo balance
constraints

The head, which bears both vestibular and visual sensors, represents a natural inertial “platform”
{Berthoz, 1991) for various kinds of stabilization tasks. Many experimental studies have shown that, in
adults, the head is almost perfectly stabilized in space during locomotor tasks (Assaiante & Amblard,
1993; Grossman, Leigh, Abel, Lanska, & Thurston, 1988; Pozzo, Berthoz, & Lefort, 1990) and other nat-
ural movements (Pozzo, Levik, & Berthoz, 1995; Ripoll, Papin, Guezennec, Verdy, & Philip, 1985).
Taken together these results suggest that the head stabilization is inherent in the whole body and con-
stitutes a reference frame around which motion is built up. In accordance with previous studies, our
results reported that the head is efficiently stabilized in space in the pitch axis during STS despite the
perturbing antero-posterior trunk movements involved in the task. This result suggested that the head
and trunk were controlled independently. The fact that head stabilization strategy was quasi-system-
atically adopted, but only in the case of the pitch, not in the yaw and roll components of rotation, is
consistent with the selective articulated mode of the head-trunk operation proposed by the model of
Assaiante and Amblard {1995) in the case of adults. Indeed, in the STS task, which mainly consists of
forward propulsicn the pitch component was the most relevant rotation to control antero-posterior
balance. A similar selective control of the degrees of freedom at the neck level has already been re-
ported in adults for the roll component of the head-trunk unit while walking on a narrow support
{Assaiante & Amblard, 1993). In this latter study, the roll component was the most relevant rotation
to control lateral balance. This skill inveolving the articulated operation of the head-trunk unit along
with a selective control of the degrees of freedom at the neck level, depending upon the task, is a fea-
ture typical of adults {Assaiante & Amblard, 19953 ). Because this fine skill of head stabilization in space
needs a long time to mature {Assaiante & Amblard, 1993), it would be relevant to test a possible
impairment with aging.

By contrast, neither systematic head stabilization strategy in space nor on trunk was adopted by
adults during the BTS motion, with or without vision. This latter result suggested that head stabiliza-
tion in space strategy depended on balance constraints as it was previocusly reported in a head-trunk
coordination study during hops using one or two feet (Assaiante, McKinley, & Amblard, 1997). In con-
trast with our results, Mourey and colleagues (1998) have reported a similar head stabilization during
both STS and BTS moticns in elderly people. It is probahble that balance difficulties vary during the life
span and that the slowing down during the final adjustment component of the BTS phase could be
affected by aging.

In conclusion this study confirms that young adults were able to immediately take intc account
new environmental constraints for motor planning, postural contrel, and action execution, and that
head stabilization in space constitutes a strong reference frame around which motion is built up. In
order to further investigate the preparation of complex motor actions, it would be relevant to study
how the maturation of the CNS also influences the coordination between posture and movement
based on anticipatory function including some representations of the body characteristics, the exter-
nal world, and their reciprocal interactions.
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Abstract :

The specific objective of this study was to invgate the updating process of internal models
of actions in children and young adults, through plostural and motor strategies adopted in simple
tasks such as standing up (STS) and sitting dowis)B

This study revealed that both postural and movementrol are less efficient in children
than in adults, even in the later stages of chidh@/-11 years of age. Thus, despite certain
similarities with adults, particularly in terms thfe asymmetry of the performance times for the two
tasks (STS vs BTS), and partial movement adaptgtibappears that the updating of internal model

of action is a process that matures slowly througleotogenesis.

Key words: Internal model of actioriylotor and postural strategies, body schema, Childre
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Introduction

Sit-to-stand (STS) and back-to-sit (BTS) are twenownly performed actions throughout
the different stages of human life. However, ie&sy to overlook the fact that these fundamental
actions are complex tasks, which naturally reqameefficient, subtle coordination between posture
and movement, as well as anterior-posterior inttmg of the head and trunk, which are both
reference frames for postural control (Assaiantk Amblard, 1995; Assaiante et al., 2005). Indeed,
these actions are characterised by the transitmm f stable sitting position to a stable standing
position, which involves movement of the whole bakcept the feet, as well as balance control

during the large forward displacement of the bodgistre of mass (Manckoundia et al., 2006b).

The central nervous system (CNS) has a remarkdhlgyato simultaneously maintain
balance control and the efficiency of the movementparticular through the use of anticipatory
postural adjustments (APAs), which are initiatedbb® the movement begins (Bouisset et Zattara,
1981; Massion et al., 1999). Indeed, the perforraasica voluntary movement triggers a set of
postural disturbances, which are corrected by @aticry control. The acquisition of anticipatory
control is based on the transformation of feed-haa$tural adjustments into feed-forward postural
adjustments. This is achieved through the constmucof internal representations or models
(Wolpert and Miall, 1996). The brain uses many riné¢ models to compensate for all the
transformations associated with a motor movemantgdneral, the performance of a voluntary
action therefore requires a number of represemgtimcluding the subject's body schema.
Throughout life, body schema is constructed basethe sensory information transmitted by the
body when moving, and when interacting with theiemment and other people. Thus, the close
relationship between body schema, action represemtand anticipation should have a direct
impact on the development of coordination betweestyre and movement, as well as on the

preferentially adopted postural and motor strategie
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It is classically acknowledged that feed-forwarahtcol appears and matures at a later stage
than feed-back control (Bernstein, 1967; Kelso,2t138aas et al., 1989). Nevertheless, both of these
control modes develop progressively throughoutdtitibd. According to Haas and Diener (1988),
young children from the age of 2 years are ablnt@ipate a forthcoming disturbance and to adjust
their postural response using feed-forward contG@mplex motor skills like jumping, which are
primarily based on prediction, are also acquireinfrthe age of 2 years (McKinley and Pelland,
1994). In fact, very soon after the acquisitiomnefv motor skills, young children demonstrate the
associated APAs, even though the pattern maylsilimmature. These facts have not only been
reported in whole-body postural tasks (Haas etl889; Hay and Redon, 1999; Grasso et al., 1998;
Assaiante et al., 2000), but also in bimanual wtilog tasks involving stabilisation of the forearm
only (Schmitz et al., 1999). The STS-BTS transit®mo exception to the rule, and although it is a
recognised functional skill in young children frame age of 13 months, the fact remains that it
continues to develop until the age of 9-10 yeaastiqularly in terms of balance control (Cahill et

al., 1999).

Thus, despite the early emergence of APAs fromatieeof 2-3 years, coordination between
posture and movement continues to mature intoatex ktages of childhood, probably due to the
slow construction of internal models of action (®@iz et al, 2002). The specific objective of this
developmental study was to investigate the updagiracess of internal models of actions in
children and young adults, through the posturalraotbr strategies adopted in simple tasks such as

standing up and sitting down.
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Material and methods

Subjects

11 healthy children (6 females and 5 males) frota X1 years (8 years and 10 months +/- 1
year and 5 months) and 12 healthy adults (6 fensilds males) from 21 to 43 years (28 years and
2 months +/- 5 years and 9 months) took part ia &xperiment which was approved by the local
ethical committee and have therefore been perfoimedcordance with the ethical standards of the
Declaration of Helsinki. All the children and theparents, and all the adult subjects gave their
informed consent prior to the study. The childrezrevattending normal school, and they presented
normal motor function and sports activities in theveryday life, without any motor disorders

suspected. The sex, age, height and weight of daldren and adult subject are reported in Table 1.

Height e gt Height izight

ADULTS Sax FAge [m] [ka) CHILOREM Sex Age [rn] [ka)
At F 43 165 &5 g F g 1,21 25
Az F et 157 &0 c2 F 2 1,25 24
A3z F 34 1.7 a5 C3 F a 1.4 38
Ad bt 28 1.81 a3 ol F T 1,22 20
A5 i 28 178 73 Ca nr 11 1,53 47
A& F 21 172 &5 CE .n.-:r 10 1,23 36
AF i) 24 1.7 o] CF i 11 1.4 265
Ag i a0 177 75 cg F g 1.3 x|
A i) 25 1.7 s ca o T 1,25 22
Ao F 28 168 [a=] cin i a 1.25 30
At F 24 174 7o cid F o 1.3 !
A1z e 27 175 72 MEDIAN ! 9,00 1.3 3050

MEDIAN ! iyl 1.7 G850 a1 ! 8,00 127 2425
Eg| ! 2475 1,70 G575 o3 ! 9,80 1,73 be{=pet=}
[Pk ! 23925 1,76 T224

Table 1: Adults’ and children’ characteristics.
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Experimental set-up

Subjects were seated on a chair without back amdrest, fixed on a tiltable platform. The
subjects had to adopt an upright posture aftelopmrhg a sit-to-stand movement. The knees bent at
an angle of about 90°, the head and trunk heldgstrarhe subjects had to stand up in response to a
vocal signal from the experimenter, maintain angigrposture a few seconds until instructed to sit
back. This task was run with eyes opened and egsed and was successively performed with

horizontal support surface, support surface titt@dalegrees to the right or forward.

Data collection and kinematic analysis

Data collection was performed with an optoelecttautomatic motion analyser working at
120 Hz (SMART eMotion), using passive body mark&ygstem accuracy was assessed to be 1/3000
of the maximum value of the useful acquisition vo&) which amounts to an error of less than 1
millimetre in the markers’ three-dimensional pasiti The subjects performed the task surrounded
by six TV cameras. They wore nineteen markers (&b imdiameter) taped onto the skin, placed
symmetrically on the subjects’ back at the follogvisites: top of the head, mastoide process,
acromion process, three spinal vertebral proceg3s 16, and L2), sacrum, posterior-superior iliac
crest, greater trochanter, lateral tibial plateamternal malleolus, and on the" Boe. Four
supplementary markers were placed on the chairoanthe platform to measure its inclination, as

indicated in Figure 1.
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a Localization of markers b, Platform tilted laterally  c. Plaiform tilted forward (AP)
and horizontal platform (H). (LAT)

Figure 1: Experimental set-up with a) the horizontal platido) the platform tilted 10° to the right
(LAT) and c) the platform tilted 10° forward (APArrangement of the markers used to measure the
motor and postural strategies during STS and BT®. 19 markers (15 mm in diameter) taped onto
the skin, were placed symmetrically on the subjduzagk at the following sites: top of the head,
mastoide process, acromion process, three spin&tbval process (C7, T6, and L2), sacrum,
posterior-superior iliac crest, greater trochariegeral tibial plateau, external malleolus, andtloa

5" toe. Four supplementary markers were placed orchia@ and on the platform to measure its

inclination.

Controlled variables:

Duration: As it is classically reported in studies analysihg STS-BTS transition (Mourey
et al.,, 1998 ; Papaxanthis et al. 2003 ; Manckauredi al., 2006), duration of movements was
calculated on the basis of the variations of thedr speed of the right acromion process marker in
the the antero-posterior plan. As described in f@iy we characterized, for every subject and every
run, three phases: the standing-up phase (STSgrduted stance phase (Posture), and the sitting-

back phase (BTS).
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Figure 2: Method used to determine STS and BTS durationsgatian of the acromion linear
velocity in the antero-posterior plan. T1: begimnof the STS phase, T2: end of the STS phase, T3:

beginning of the BTS phase, and T4: end of the Bi&se.

The beginning of STS (T1) correspond to the moméren the value of the speed reach 5%
of the value of the first peak. The end of STS (G@yespond to the moment when the value of the
speed reach 5% of the value of the second pealal Toration of STS, measured in seconds,
correspond to the time interval between T1 and [@2ntically, the beginning of BTS (T3)
correspond to the moment when the value of thedspesech 5% of the value of the third peak. The
end of BTS (T4) correspond to the moment when #ieevof the speed reach 5% of the value of the
fourth peak. Total duration of BTS, measured iroséls, correspond to the time interval between T3

and T4.
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Trunk flexion and extensionAmplitudes of the trunk flexion and extensionthe antero-

posterior plan during STS and BTS were calculatecdfch experimental condition.

Statistical analysis

At least five trials were run with each subject each variable investigated under
experimental conditions. The statistical analysiaswperformed with the SigmaStat software
program. Descriptive statistics are reported asiamednd interquartiles. Comparisons within a
group were performed using non-parametric repeateasure tests: Friedman RM ANOVA on
ranks and Wilcoxon signed-rank test. Comparisortsvéxn groups were performed using non-
parametric tests: ANOVA of Kruskal-Wallis by randesd Mann&Whitney test. Differences with a p

Value <0.05 were considered to be statisticallyisicant.
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Results
1. Movement parameters
The medians (quartiles) of STS and BTS movemerdsameters for adults and children

groups are given in figure 3 for duration and gufie 4 for amplitude of trunk flexion and extension

STS
2 M = 1 = E =
o ? 3 & o) ﬁﬂ
L0 L1 [ e
BTS
_H!.ﬂ-

S

LAT

[] Adults eyes opened [EChidren eyes opensd
Adltz eves cloged Children eyes clozed

Figure 3: Medians and interquartiles of STS and BTS movegiahirations: From left to right
when the support was horizontal (H), tilted 10°ard (AP) and tilted 10° to the right (LAT) in

adults and children with eyes opened or closed.
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Figure 4: Medians and interquartiles of trunk flexion andnituextension amplitudes when the
support was horizontal (H), tilted 10° forward (A&)d tilted 10° to the right (LAT) in adults and
children with eyes opened or closed, during STStlenleft part of the figure) and during BTS (on

the right part).

1.1 Effect of vision In adults as well as in children, whatever the supg inclination no
significant effect of the vision has been found fiwration and amplitude of STS and BTS

movements.
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1.2 Effect of support inclination :

a. Movement’s durationin adults, durations of movements remained constdwatever the
support’s inclination (1.68 (1.48-2.05) seconds antll (1.97-2.37) seconds, for STS and BTS
respectively). The comparison between STS and Bui&tidn showed that STS duration was
significantly shorter than BTS duration in all expgental conditions (W=296, p<0.001; W=266,
p<0.001 and W=256, p<0.001 for H, AP and LAT resipety).

In children, statistical analysis showed no significant differenbetween the three
inclinations of the support. As it was the caseadults’ group, the comparison between STS and
BTS duration showed that STS duration was sigmftigashorter than BTS duration in all
experimental conditions (1.31 (1.17-1.44) seconu$ k63 (1.45-1.86) seconds, for STS and BTS
respectively), whatever the experimental conditigg=215, p<0.001; W=211, p<0.001 and

W=221, p<0.001 for H, AP and LAT respectively).

b. Amplitude of trunk flexion and trunk extension :

During the STS movemeridults’ mean amplitude of the trunk flexion wé®at 36° when
the support was horizontal (H: 36° (33°-39°)) dred laterally (LAT: 35° (31°-40°)). This value
significantly decreased when the support was tiltetthe antero-posterior plan (AP: 28° (20°-30°)).
This decrease of the trunk flexion (H vs. AP: W=2p<0.001 and LAT vs. AP: W=-264, p<0.001)
showed that adults adjusted their movements acuptdithe inclination of the support.

Children’s mean amplitude of trunk flexion, durir®TS, was about 28° whatever the
inclination of the support (H: 26° (24°-33°); LAZ8° (24°-35°) and AP: 24° (21°-34°)). By contrast
with adults, no significant effect has been reveddg the statistical analysis, showing that chiidre

did not adjust their trunk flexion with respectth@ support surface as adults did.
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During the STS movemeradults’ mean amplitude of the trunk extension whsut 40°
when the support was horizontal (H: 40° (37°-440)) tilted laterally (LAT: 41° (37°-44°)).
Children’s mean amplitude of trunk extension wasual85° when the support was horizontal (H:
33° (30°-42°); or tilted laterally LAT: 37° (30°-41L As it was the case for trunk flexion in adults,
the amplitude of trunk extension was significaritiwer when the support was tilted in the antero-
posterior plan for both adults (AP: 29° (23°-31&md children (AP: 29° (22°-35°)) groups (adults: H
vs. AP: W=-300, p<0.001 and LAT vs. AP: W=-284, @3; children: H vs. AP: W=-239, p<0.001
and LAT vs. AP: W=-225, p<0.001). These resultssskimat both adults and children adjusted their

trunk extension with respect to the support ind¢iorain STS motion.

During the BTS movememtdults’ mean amplitude of trunk flexion was aboRt &hen the
support was horizontal (H: 40° (37°-47°)) and tltterally (LAT: 44° (38°-46°)). This value
significantly decreased when the support was tilketlhe antero-posterior plan (AP: 31° (20°-35°)),
(H vs. AP: W=-300, p<0.001 and LAT vs. AP: W=-28,0.001). Children’s mean amplitude of
trunk flexion, during BTS, was about 40° when tlhpmort was horizontal (H: 38° (34°-48°)) and
tilted laterally (LAT: 43° (32°-48°)). As in adultghis value significantly decreased when the
support was tilted in the antero-posterior plan:(8R° (24°-39°)), (H vs. AP: W=-215, p<0.001,;

LAT vs. AP: W=-237, p<0.001).

Adults’ mean amplitude of trunk extension was ab@@ft when the support was horizontal
(H: 38° (36°-42°)) and tilted laterally (LAT: 4037°-44°)). Children’s mean amplitude of trunk
extension was about 37° when the support was haardH: 37° (32°-41°)) and tilted laterally
(LAT: 37° (32°-44°)). As it was the case for trufixion, the amplitude of trunk extension when the
support was tilted in the antero-posterior plan sigsificantly lower for both adults (AP: 30° (22°-
35°)) and children (AP: 29° (23°-38°)) groups (dduH vs. AP: W=-300, p<0.001 and LAT vs. AP:

W=-278, p<0.001; children: H vs. AP: W=-224, p<@0a8nd LAT vs. AP: W=-217, p<0.001).
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These results show that both adults and childrgastetl their trunk extension with respect to the

support inclination in BTS motion.

1.3. Developmental effect

a. Movements’ duration The comparisons of the durations of movements leiwibe
groups revealed that children’s durations wereigggmtly shorter than the adults’ ones during STS
movement (T=293, p<0.001; T=351.5, p<0.001 and #+2p<0.001 for H, AP and LAT
respectively) and BTS movement (T=298, p<0.001;18;3<0.001 and T=359, p<0.05 for H, AP

and LAT respectively).

b. Amplitude of trunk flexion and trunk extension

During the STS movememomparisons between adults and children in thektflexion
showed that children’s amplitude of trunk flexiorasvlower when the support was H (T=378.5,
p<0.05) or LAT (T=412, p<0.05). This difference ajipears when the support was tilted in the
antero-posterior plan (T=511, p=0.904). These tesliowed that adults adjusted their movements
according to the inclination of the support durithge trunk flexion of the STS phase, whereas
children did not. Lastly, no significant developrtareffect has been found in trunk extension.

During the BTS movementpomparisons between adults and children did notvshny

significant difference. Lastly, no significant désemental effect has been found in trunk extension.

2. Postural Parameters

2.1. Trunk orientation after STS
After the STS movement, in erected stance, whatiéneesupport inclination, adults’ trunk is
very slightly bent forward (2° (0.6°-3°); 1° (0.3%) and 1° (0.3°-4°) for H, LAT and AP

respectively). The children’s trunk is more cleasgnt forward, whatever the support inclination (4°
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(2°-6°); 6° (3°-8°) and 5° (2°-8°) for H, LAT andFArespectively). In both groups, no significant
effect of the support inclination has been foundwdver, children’s trunk is significantly more
tilted forward than adults (T=370, p<0.01; T=38%p@1 and T=314.5, p<0.001 for H, AP and LAT

respectively).

2. 2. Head anchoring Index

During the STS movement, in every experimental ¢ards, head anchoring indices (Al) are
significantly positive in the pitch axe for bothudid (W=78, p<0.05; W=78, p<0.05; W=78, p<0.05;
W=78, p<0.05; W=76, p<0.05 and W=78, p<0.05 for yed&e opened (eo), H/eyes closed (ec),
AP/eo, AP/ec, LAT/eo and LAT/ec respectively) andldren (W=64, p<0.05; W=66, p<0.05;
W=66, p<0.05; W=64, p<0.05; W=62, p<0.05 and W=p8€0.05 for H/eo, H/ec, AP/eo, AP/ec,
LAT/eo and LAT/ec respectively). Head Al in the yand roll axes are not significantly different
from zero. These results suggest that (i) the headficiently stabilised in space in the pitch axe
during STS despite the perturbing antero-posténork movements involved in the performance of
the task and that (ii) the head and trunk wererotiatl independently. No developmental effect has
been found. Comparisons between the head Al ipitbh axe recorded in the two vision conditions
(eyes opened or closed) showed the existence mfisant differences with the support AP (W=-43,

p<0.05) and LAT (W=-46, p<0.05) for children only.

During the BTS movement, children’s head Al in fhiech axe are significantly positive
whatever the experimental conditions (W=62, p<0.06:58, p<0.05; W=62, p<0.05; W=60,
p<0.05; W=56, p<0.05 and W=52, p<0.05 for H/eo, di/AP/eo, AP/ec, LAT/eo and LAT/ec
respectively) whereas the adults’ values are ngnifscantly different from zero. Comparisons
between adults and children’s head Al in the pagle revealed a significant difference for every
support inclination (T=610, p<0.05; T=607, p<0.08daT=396, p<0.05 for H, AP and LAT

respectively). These results suggest that childsérategy is to preferentially stabilise the head i
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space during BTS whereas adults indifferently $itebthe head in space or on the trunk. In the yaw
and roll axes, both adults and children’s head r&lrat significantly different from zero. No effect

of vision has been found.

Discussion

This study revealed that both postural and movementrol are less efficient in children
than in adults, even in the later stages of chibddh(/-11 years of age), and for tasks as simple as
standing up or sitting down. Thus, despite cersaimlarities with adults, particularly in terms tbfe
asymmetry of the performance times for the two 2a6BTS vs BTS), and partial movement
adaptations, it appears that the updating of ialemodels of action is a process that matures glowl
throughout ontogenesis (Schmitz et al., 2002; Asgaiet al., 2005; Viel et al., 2009; Assaiante et

al., 2010).

Vision does not influence the performance of STS48%ks in adults or in children

In our study, vision had absolutely no effect omlesdor on children, thus indicating that
STS and BTS tasks rely mainly on vestibular andagosensory information for the control of both
movement and posture. Unsurprisingly, similar ressbhve been reported in young adults (Mourey
et al., 1998; Assaiante et al., 2010) as a redulier mastery of sensory reweighting and internal
models of action. However, this result is more gampg in children, for whom a visual
predominance has often been reported in relationpastural control, particularly during
developmental transition phases such as infancy, y@ars and adolescence (Assaiante and
Amblard, 1993, 1995; Assaiante et al., 2005; Viehle 2009). Furthermore, the performance of a
motor task without vision, whether it is walking arhorizontal ladder with uneven spaces between

the rungs, walking on a narrow beam, or navigatincreases the constraints and generally leads to
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a longer performance time in children (Assaiantal et1989; Assaiante and Amblard, 1993; Grasso

et al., 1998).

However, a transient neglect to visual cues seenmxd¢ur at around 7 years of age, as the
suppression of movement visual cues has been showmave no effect on walking speed,
particularly on a narrow beam (Assaiante et al88)9Likewise, a study by Peterka and Black
(1990) reported that the alteration of somatosgnsoes had a greater impact on postural control
during forward and backward translations of thepgupsurface than the alteration of visual cues in
children between the ages of 7 and 15 years. Irstoghy, the chosen age group (7-11) was probably
more favourable to sensory reweighting and theofislkee vestibular and somatosensory information

specifically required for the coordination betwegmsture and movement in STS and BTS.

Temporal asymmetry between STS and BTS is alsenpieschildren

As previously reported in the literature on yourtyles (Kralj et al., 1990; Mourey et al.,
1998) and the elderly (Mourey et al., 1998; Manakatet al., 2006), children between the ages of 7
and 11 years show temporal differences when thefonpe the action of standing up or sitting
down. In fact, our study revealed that STS is pentd more quickly than BTS in children and in
adults. This time difference may either be attidle to the biomechanical effects of gravity or to
the absence of visual information during the BTSvement. However, as described above, visual
effects were non-existent in this study and perfogrSTS without vision did not increase the
movement duration in children or in adults. Thulse tabsence of visual information as an
explanation for this time difference probably hotdsweight. This leaves us with the gravity-related

constraints of the task.
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STS is an upward movement and is therefore perfdragainst gravity, whereas BTS is a
downward movement and is therefore performed widtvity. Gravity, which is a constant reference
frame for the organisation of motor control throaghthe different stages of life, is integrated by
the CNS at different levels of the sensorimotorcpsses (Papaxanthis et al., 2003; Vaugoyeau and
Assaiante, 2009). Using functional MRI, Indovinaakt(2005) were able to provide direct evidence
of the fact that fundamental physical constraim&dd to natural gravity are represented in the
vestibular cortex of human adults. In addition, esaV studies have demonstrated the ability of
infants to perceive and recognise human motionopagd under the constraints of natural gravity
(Fox and McDaniel, 1982; Bertenthal et al., 198&yIBva et al., 2001; Booth et al., 2002). Finally,
early perception-action coupling, which occurs fréamth, supported by the mirror mechanism,
plays an essential role in the development andesgmtation of actions throughout ontogenesis
(Assaiante, 2011). In these circumstances, itisptetely logical that, like adults, children betwee
the ages of 7 and 11 years would present tempasahraetry as a result of the early central
integration of gravito-inertial forces into motasramands, rather than other factors such as postural
orientation or balance constraints, as the comfdhese factors continues to mature into the later

stages of ontogenesis (Roncesvalles et al., 20@bgVal., 2009).

Updating of the internal models of movement

Internal models need to be continually updated dame the actions and experiences
acquired by the subject in the environment (Wol@ertl Miall, 1996; Wolpert 1997). As body
kinetics constantly change during childhood, thaesentations and predictions of actions made by
the internal models also need to be updated. Byifging the support on which STS and BTS
actions were performed, we hypothesised that manadr postural strategies would integrate these
new constraints in order to produce the most effitimovement while maintaining balance. As

predicted, adults immediately integrated the newstraints of the support, which involved a new
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body configuration, particularly the angle of thekke, flexion-extension of the trunk at the diffete

planning stages, postural control and performamteectask (Assaiante et al., 2010).

In children, although adaptations were made, thegevincomplete. Indeed, our results show
that in contrast to the adults, the children did decrease their trunk flexion when the support
surface was tilted forwards during STS. Howevesignificant reduction in trunk extension was
observed in both children and adults. The childoaty partially took into account the support
constraints when planning the STS movement, whiak not sufficient to improve their vertical
orientation in the upright position. According teetascending system described by Mergner and
Rosemeier (1998) in their theoretical postural nhottee relationship between the body and the
support surface constitutes an essential refereaoge for the CNS, based on proprioceptive and
vestibular information, for the internal represéiota of postural orientation (Kluzik et al., 2007)
and movement (Scholz et al., 2001). In childrensitikely that this reference frame is still too
affected by constant morphological changes fousts to be as efficient as in adults. Similar result
describing partial adaptations of the internal m@ahel an efficient use of anticipation and posture-
movement coordination have been widely reportethéndevelopmental literature. Various studies
have also emphasised that coordination betweeruggosind movement is slow to mature, and
continues to develop into the latter stages ofdtimbd (Haas et al., 1989; Hay and Redon, 1999;

Grasso et al., 1998; Assaiante et al., 2000; Sehehial., 2002).

Finally, our results show that the lateral tiltinfthe support had no effect at all on either
adults or children. Motor and postural strategiesenxcomparable between the two age groups in
every respect for the horizontal support. This wasbably due to the small degree of tilt (10
degrees) and the non-relevance of rotational diahges to the movement performed. Furthermore,
in children, the support disturbance was not coteptdaken into account in the adopted motor and

postural strategies.
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Postural strategies: developmental differences

The trunk acts as a reference frame for posturatrabin terms of both orientation and
balance (Massion, 1992ndeed, stabilisation of the trunk and pelvis ie finst frame of reference
before the acquisition of most posturokinetic atég during infancy, whereas head stabilisation is
a postural reference that matures more slowly tiftout childhood, probably because it is more
sensitive to the dynamic characteristics of théhfmming task (Assaiante and Amblard, 1993;
Assaiante et al., 1998; Assaiante et al., 1997) @saults show a marked difference between
children and adults in terms of vertical trunk otaion. Indeed, the final trunk position was
significantly more tilted forwards in children tham adults. However, this vertical orientation tilt
does not necessarily reflect postural instabilitychildren; it probably reflects the building ofeth
reference frame (z axis), mainly on the basis afistand dynamic proprioceptive information
(Vaugoyeau and Assaiante, 2009; Mallau et al., R00iee lack of support-surface effect in both age
groups suggests two different processes. In adaltseiling effect would be unfavourable to
potential improvements in vertical trunk orientatiovhich is already well mastered. In children, the
absence of complete integration of the support tcaimés into the movement would limit any

possible improvements to vertical trunk orientation

In difficult locomotor balance situations, childrbegin to preferentially stabilise the head in
space from the age of 7 years (Assaiante et Ambla8®3a). This new sensorimotor skill
preferentially involves vestibular information (Asante and Amblard, 1995, 1996) and requires a
command of the degrees of freedom of the neck aoedbivith sensory control to enable the correct
interpretation of spatial information from the headdynamic conditions (Hlavacka et al., 1992;
lund et Broberg, 1983). Our results confirm thaldztken between 7 and 11 years of age have the
ability to preferentially stabilise the head in spaalong the pitch axis, despite the disturbances

caused by significant trunk movements in this pldneng the STS transition. Thus in both children
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and adults, the head and the trunk are controhei@pgendently. Finally, during BTS, children

appeared to maintain the preferred strategy of Istakilisation, despite the absence of balance
difficulties, whereas adults abandoned this strat@gis last result confirms a more global postural
control in children versus a more selective processadults, as described in a number of

developmental studies (Assaiante and Amblard, 19935; Ronces-Valles et al., 1995).

In conclusion, similarities and differences betweildren and adults emerged from this
study. The 7-11 age group used sensory reweightinigelp build internal models of action, in
which vestibular information was transitorily faved over visual information, enabling the early
central integration of gravito-inertial data inteetSTS-BTS task, and the preferential use of head
stabilisation in space. In terms of proprioceptiB®rmation, this enabled motor strategies to be
partially adapted according to the tilt of the soppsurface, but these strategies were not efficien
enough to improve vertical trunk orientation. Thdsgspite a partial adaptation, it appears that the

updating of internal model of action is a procdesg tatures slowly throughout childhood.
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