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A ma Mamie « Blue »

Tu me manques...



Expérimenter, c'est imaginer.

Friedrich Nietzsche | Aurore

La découverte est un plaisir aussi subtil et intéressant que la
connaissance.

Jacques Lamarche | Eurydice

La science a-t-elle promis le bonheur ? Je ne le crois pas. Elle a

promis la vérité, et la question est de savoir si I'on fera jamais du
bonheur avec de la vérité.

Emile Zola | « Discours a I'Assemblée générale des étudiants de
Paris » (18 mai 1893)
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RESUME

Agir dans son environnement passe par [’utilisation d’une fonction d’anticipation
programmant 1’action a réaliser mais également les conséquences de I’action sur la posture de
référence. La fonction d’anticipation s’appuie sur les représentations du corps et de I’action,
qui sont en perpétuelle évolution au cours de la vie. L’adolescence étant caractérisée par une
modification majeure du corps et une maturation cérébrale intense, ce travail de thése a cherché
a évaluer les liens qui unissent fonction d’anticipation, représentations du corps et de I’action et
maturation cérébrale durant cette période charnicre.

La fonction d’anticipation a été étudiée au moyen de la tache bimanuelle de délestage qui
met en jeu [’utilisation d’un bras postural, qui supporte le poids, et d’un bras manipulateur, qui
le déleste. Dans cette tache, la fonction d’anticipation passe par 1’expression des ajustements
posturaux anticipés (APAs). Caractérisés par une inhibition précoce des muscles fléchisseurs
du bras postural chez I’adulte, les APAs annulent 1’effet déstabilisateur du mouvement sur la
posture de référence. Des enregistrements cinématiques, ¢électromyographiques et
¢lectroencéphalographiques ont été utilis€és conjointement pour explorer la maturation et la
construction d’une représentation sensori-motrice au cours de 1’adolescence.

Bien qu’une stagnation des performances de stabilisation posturale soit reportée, les
APAs a l’adolescence se caractérisent par une amélioration de la latence d’apparition de
I’inhibition des muscles. Chez I’adulte, les APAs s’expriment par une désynchronisation du
rythme mu et une onde positive au dessus du cortex sensori-moteur impliqué dans la
stabilisation posturale. Les caractéristiques temporelles des signatures ¢électrophysiologiques
varient a I’adolescence. Ainsi, I’amélioration de la fonction d’anticipation serait sous-tendue
par une maturation de ces activités électrophysiologiques a I’adolescence.

L’apprentissage d’un nouveau contrdle postural est caractérisé, aussi bien chez 1’adulte
que chez I’adolescent, par une amélioration rapide puis plus lente des performances de
stabilisation posturale. L’acquisition du contrdle anticipé repose sur la maitrise du réglage
temporel de I’inhibition des muscles fléchisseurs, qui est plus tardive chez les adolescents. Une
intégration des retours proprioceptifs en provenance de I’action permettrait la construction
d’une nouvelle représentation sensorimotrice.

Exprimée par la maitrise des paramétres temporels, la réactualisation des
représentations de ’action et du corps a I’adolescence passerait par une meilleure intégration
des informations proprioceptives, qui serait défaillante a I’adolescence. La maturation des

régions cérébrales impliquées dans ces représentations serait également capitale.



ABSTRACT

In order to achieve a specific goal, voluntary action requires an anticipatory behaviour,
which predicts the consequence of the planned action on the postural control. Anticipatory
behaviour rests on action and body representations, which are in continual evolution across
life. Under hormonal influences, adolescence is characterized by body modifications and
cerebral maturation. This thesis explored the link between the anticipatory function, action and
body representations, and the cerebral maturation during this key period.

Anticipatory function was assessed using the bimanual load-lifting task, which engages a
postural arm, supporting the load, and a motor arm, lifting the load. In this task, the
anticipatory behaviour is expressed by anticipatory postural adjustments (APAs). Characterized
by an earlier inhibition of the postural flexors in adults, APAs cancel the destabilizing effect of
movement on the postural reference. Kinematics, electromyographic  and
electroencephalographic recordings were simultaneously used to explore the maturation and
the building of a sensorimotor representation during the adolescence.

Although performances of postural stabilization were stable, APAs at the adolescence
were characterized by an earlier occurrence of the inhibition latency on the postural flexors. In
adults, the APAs are expressed by a mu rhythm desynchronization and a positive wave over
the sensorimotor cortex involved in postural stabilization. The electrophysiological signatures
recorded in the adolescent group presented different temporal characteristics. Thus, the
improvement of the anticipatory function would be underlain by a maturation of these
electrophysiological activities during the adolescence.

Learning a new postural control was characterized, in adults as well as in adolescents,
by a rapid followed by a slow improvement of the postural stabilisation. The acquisition of
anticipatory control rested on the mastering of the temporal parameters of the flexors
inhibition, which took more time during the adolescence. Integration of the proprioceptive
feedback coming from the action is the mechanism at the origin of the update of the
sensorimotor representation.

Expressed by the mastering of the temporal parameters, the update of the body and
action representations during the adolescence would imply an enhancement of the integration
of proprioceptive information, which would be still lacking at the adolescence. The maturation

of the cerebral areas involved in these representations would be also a key element.
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« Comme le mugissement de la mer précéde de loin la tempéte,
cette orageuse révolution s’annonce par le murmure des passions
naissantes ; une fermentation sourde avertit de I’approche du danger.
Un changement dans I’humeur, des emportements fréquents, une
continuelle agitation d’esprit, rendent I’enfant presque indisciplinable. Il
devient sourd a la voix qui le rendait docile ; c’est un lion dans sa fiévre
; il méconnait son guide, il ne veut plus étre gouverné. »

De Jean-Jacques Rousseau

Réaliser une thése sur I’adolescence, 1’idée m’a tout de suite inspirée. C’est le temps de
toutes les métamorphoses. Durant cette période mouvementée, le corps connait des
transformations majeures, les passions s’enflamment puis s’oublient. Les comportements des
adolescents paraissent imprévisibles, énigmatiques. Ils rendent les adultes perplexes, inquictent
leurs parents. Chacun a sa maniére s’expérimente, parfois jusqu’aux limites... Pourtant, ’enjeu
est de taille : la construction de I’individu autonome tant sur le plan physique que psychique.

La logique voudrait que I’adolescence ait toujours existé. Pourtant, cette période
charnicre de la vie a longtemps été ignorée ; on passait directement de ’enfance a 1’age adulte.
Ce sont pourtant des €tres bien a part, aussi différents des enfants que des adultes. De quoi est
faite cette période a la fois si féconde qui rend les individus si fragiles? Quels tumultes
intérieurs peuvent agiter ces garcons et ces filles? Frangoise Dolto! parlait de « phase de
mutation (...) aussi capitale pour I’adolescent confirmé que sont la naissance pour le petit
enfant et les quinze premiers jours de la vie. La naissance est une mutation qui permet le
passage du feetus au nourrisson et son adaptation a I’air et a la digestion. L’adolescent, lui,
passe par une mue au sujet de laquelle il ne peut rien dire et il est, pour les adultes, objet de

questionnement. ». Les mots sont posés: c’est le temps d’une mutation... Une mutation

I Extrait de « Paroles pour adolescents : le complexe du homard » F. Dolto, C. Dolto-Tolich et C. Parmentier.
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physique qui débute par un cocktail d’hormones modifiant I’ensemble du corps. C’est le début
de la puberté... Ce corps que le jeune sujet connaissait si bien a la fin de ’enfance devient
étranger.

C’est sur ce constat qu’a débuté mon travail de thése : comment ces modifications
physiques, si brutales et imprévisibles, sont intégrées dans ce que 1’on nomme le schéma
corporel ? Localisé¢ dans une région particuliére du cerveau, le schéma corporel correspond a
une représentation interne du corps. Cette représentation se construit et se nourrit des
informations sensorielles issues de I’action. L’action est un des moyens majeurs par lequel le
cerveau, a travers le corps, interagit avec I’environnement. De cette interaction nait un terrain
propice au développement des différentes structures et des multiples réseaux qui composent le
cerveau.

Le cerveau constitue un merveilleux systéme, qui peut apprendre et prédire. Il apprend
les principales caractéristiques du corps lui-méme et de ses interactions avec 1’environnement.
Il prédit les conséquences de nos actions et anticipe en fonction des conséquences pour les
annuler avant méme le début de I’action. Le cerveau est donc doté d’une véritable fonction
d’anticipation.

Dans ce travail de thése, je me suis attachée a comprendre les liens qui unissent le
développement cérébral, la construction du schéma corporel et la fonction d’anticipation au
cours de ’adolescence. La premiere partie de cette theése constitue un cadre théorique qui
propose de situer I’ensemble de ce travail parmi les données de la littérature. Ce cadre
théorique s’articule autour de quatre grands axes. Le premier chapitre s’intéressera a la période
charnieére de 1’adolescence, y sont retracés les différents bouleversements physiologiques que
traverse un adolescent depuis les modifications du corps jusqu’au développement du cerveau.
Le second chapitre dresse un état de I’art sur le théme des représentations internes et plus
précisément sur les représentations du corps et celles de I’action. Reposant sur ces
représentations, la fonction d’anticipation sera abordée au cours du troisiéme chapitre de ce

3
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cadre théorique en détaillant plus particulicrement son role dans le contrdle de la posture au
cours de la réalisation d’une action. En effet, le contrdle de la posture au cours de I’action est
indispensable pour atteindre le but fixé. Enfin, au cours du dernier chapitre, I’apprentissage,
indispensable a la construction d’un étre intégré dans son environnement sera abordé.

Dans la seconde partie de cette these, les aspects méthodologiques communs a chaque
expérience seront détaillés. Un premier chapitre sera consacré aux aspects théoriques de la
technique de I’électroencéphalographie employée ici pour interroger la maturation cérébrale.
Les choix méthodologiques réalisés au cours des différentes études seront décrits dans le
second chapitre.

La troisi¢éme partie sera consacrée aux ¢tudes expérimentales réalisées au cours de cette
these. J’ai choisi de les répartir en deux chapitres distincts. Chacune a leur maniere, interroge
les représentations de I’action au cours de 1’adolescence: le premier a travers la fonction
d’anticipation s’intéresse a leur maturation et aux liens supposés avec la maturation cérébrale
tandis que le second investit les capacités de construction, chez les adolescents, d’une
représentation interne lors de I’apprentissage d’une nouvelle tache sensori-motrice. Chaque
¢tude est proposée sous forme d’articles scientifiques dont certains ont déja fait ’objet de
publication dans des journaux internationaux.

La discussion générale autour des thémes abordés par ce travail de thése ainsi que les
diverses perspectives de recherche que suggerent nos résultats seront détaillés dans les deux

derniéres parties de ce manuscrit.
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Chapitre 1 : Adolescence : quand la puberté conduit a

la maturation cérébrale

« L'enfant de douze ans a atteint un point d'équilibre et
d'épanouissement insurpassable qui fait de lui le chef-d'ceuvre de la
création. Il est heureux, sir de lui, confiant dans I'univers qui I'entoure
et qui lui parait parfaitement ordonné. Il est si beau de visage et de corps
que toute beauté humaine n'est que le reflet plus ou moins lointain de cet
age. Et puis, c'est la catastrophe. Toutes les hideurs de la virilité — cette
crasse velue, cette teinte cadavérique des chairs adultes, ces joues
rapeuses, ce sexe d'ane démesuré, informe et puant — fondent ensemble
sur le petit prince jeté a bas de son tréne. Le voila devenu un chien
maigre, vo(té et boutonneux, I'eeil fuyant, buvant avec avidité les ordures
du cinéma et du music-hall, bref un adolescent... »

De Michel Tournier
Extrait de « Le Roi des aulnes »

Longtemps ignorée, cette période charniere de la vie constitue a ’heure actuelle un
véritable phénomene de société. Le terme d’adolescence est employé partout comme une
¢vidence. Pourtant, répondre a la question « Qu’est ce que 1’adolescence ? » ne va pas de soi.
L’étymologie du mot adolescence est d’origine latine et vient du verbe olescere qui signifie «
grandir » et le ad qui correspond au pronominal « vers ». Ce terme définit la période située
entre ’enfance — du latin infans, sans voix, qui ne parle pas — et I’age adulte. Bien que le mot
« adolescence » apparait au XIV™ siécle, le concept lui méme est récent. A I’heure actuelle, la
difficulté a définir I’adolescence réside dans le fait qu’elle n’est nullement consensuelle car ces

définitions varient selon la discipline des observateurs (historien, sociologue, psychologue,
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psychanalyste, médecin, biologiste). Cette thése se place dans une approche biologique et
comportementale c’est pourquoi ce chapitre consacré a I’adolescence détaillera uniquement les
bouleversements physiologiques, aussi bien corporels, hormonaux que cérébraux, que traverse

I’adolescent.

1. Les bouleversements physiologiques de I’adolescence

a. La puberté et ses bouleversements hormonaux

La puberté — du latin pubescere, se couvrir de poils — est la période de la vie au cours de
laquelle est acquise la fonction de reproduction et le développement des caractéres sexuels
secondaires. L'apparition des premiers signes marque le début de 1'adolescence. La puberté se
termine lorsque la fonction de reproduction (cycles ovulatoires chez la fille et spermatogenése
chez le gargcon) est acquise. La maturation pubertaire débute en moyenne entre un et deux ans
plus t6t chez les filles que chez les garcons (Fechner, 2003; DeRose & Brooks-Gunn, 2006).
Elle est caractérisée par deux séries de changements: (1) une augmentation marquée de la
sécrétion d'hormones et (2) un changement plutoét drastique de l'apparence physique. Les
changements hormonaux débutent en moyenne un a trois ans plus tot que les changements
physiques (Angold & Costello, 2006). Dans les deux sexes, la puberté est considérée comme
complete lorsque le corps arbore une forme adulte et que les organes génitaux sont préts pour

la reproduction (Tanner, 1990).

Sur le plan hormonal, le développement pubertaire est principalement marqué par trois
événements endocriniens : ’adrenarche, le gonadarche et I’activation de I’hormone de
croissance (Spear, 2000; Blakemore et al., 2010). Libérées en plus grandes quantités a la

puberté, les hormones sont responsables respectivement de la maturation des organes génitaux,
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du développement des caractéristiques sexuelles secondaires et de la poussée de croissance
chez les adolescents (DeRose & Brooks-Gunn, 2006).

Le gonadarche est le processus biologique débutant par I’activation de 1’axe
hypothalomo-hypophyso-gonadique, décrit dans la Figure 1 (Sisk & Foster, 2004). Ce
processus débute entre 1’dge de 8 et 14 ans chez les filles (en moyenne a 1’age de 11 ans) et
entre 9 et 15 ans chez les gar¢ons (en moyenne a 1’age de 12 ans) (Blakemore et al., 2010). Le
processus démarre par la poussée d’une neurohormone sécrétée par 1’hypothalamus, la
gonadolibérine (GnRH, de I’anglais ‘Luteinizing Hormone Releasing Hormone”). La GnRH est
un décapeptide sécrété de facon pulsatile par des neurones spécialisés de 1’hypothalamus
(Figure 1). Les terminaisons nerveuses sont localisées dans 1’éminence médiane de
I’hypothalamus basal. La GnRH entre dans la circulation vasculaire de la veine portale
pituitaire et progresse jusqu'a la glande pituitaire pour déclencher la sécrétion de deux
hormones gonadotrophines : la LH (de I’anglais ‘luteinizing hormone”’) et la FSH (de I’anglais
‘follicule stimulating hormone’). Ces hormones agissent sur les cellules cibles des testicules et
des ovaires servant a la production directe des spermatozoides et des ovocytes, mais également
a la sécrétion des hormones stéroides. Les hormones stéroides participent a la spermatogenese
et a la maturation des follicules. Au niveau du cerveau, les stéroides influencent la sécrétion de

GnRH grace a une boucle de contrdle rétroactif neuroendocrine.
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Figure 1 — Description de I’axe hypothalamo-hypophyso-gonadiques. (Adaptée de Sisk &
Foster 2004).

Les modulations de la fréquence de sécrétion de GnRH constituent les premiers
mécanismes par lesquels le corps modifie son comportement de reproduction au cours du
développement (Forest et al., 1973; Sisk & Foster, 2004). Le processus n'est pas rapide mais se
développe sur plusieurs années, comme I’illustre la Figure 2. Ainsi, le début de la puberté
débuterait par une augmentation de la fréquence et de I’amplitude du pic de GnRH.
L’augmentation progressive de la sécrétion de LH/FSH augmenterait la sensibilité des gonades
a ces hormones. A leurs tours, les gonades augmenteraient la sécrétion d’hormones stéroides.

Le développement des boucles rétroactives se ferait bien plus tardivement.
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Figure 2 — Schéma illustrant I’évolution de I’activité gonadotropique en fonction des

stades de développement (du feetus a I’adulte). Est illustré le début des événements
hormonaux a I’origine du développement de la maturation sexuelle durant la période de
I’adolescence. (Adaptée de Forest et al., 1973).

Récemment, les mécanismes moléculaires sous-jacents a la synchronie entre les
hormones stéroides et la GnRH ont été décrits (voir pour revue Sisk & Foster 2004), mais le
‘trigger’ qui induit la réémergence de la sécrétion de GnRH reste non élucidé. De multiples
signaux permissifs, aussi bien internes qu’externes, détermineraient le timing précis du début
de la puberté et ils seraient intégrés de manicre spécifique pour autoriser ou non 1’augmentation
de GnRH au début de la puberté (Figure 2, voir pour revue Sisk & Foster., 2004). Certains
argumentent que la puberté est un phénomene uniquement par le fait qu’elle représenterait
I’alignement des plusieurs signaux permissifs (voir pour revue Sisk & Foster, 2004). Cette
vision ne peut étre satisfaisante puisqu’il existe de nombreux signaux permissifs, rendant la
mise en phase trés complexe. Le concept d’horloge développementale innée a alors été
proposé. Cette horloge biologique chronométrait le déploiement des programmes génétiques
primaires et produirait des signaux intrinseéques qui détermineraient a leur tour les réponses aux

signaux permissifs internes et externes (Pour revue Sisk & Foster, 2004).
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L’adrenache, ou I’activation de I’axe hypothalamo-hypophyso-surrénalien, commence
souvent avant la gonadarche, typiquement entre 1’age de 6 et 9 ans chez les filles et entre 1’age
de 7 et 10 ans chez les gargons (Grumbach & Styne, 1998; Dorn, 2006). L’activation de cet axe
aboutit a la sécrétion d’hormones surrénaliennes, qui sont impliquées dans le développement
des caracteres sexuels secondaires tel que le développement de la pilosité, les changements de
sécrétions dans les glandes sébacées. ..

Le troisieme événement hormonal qui survient au cours de la puberté est I’activation de
I’axe de croissance, avec la sécrétion de I’hormone de croissance ou GH (de I’anglais ‘Growth
Hormone”). Cette hormone est responsable du pic de croissance observé durant 1’adolescence,
mais également d’une modification de la taille et de la composition du corps? (Marshall &

Tanner, 1969, 1970).

b. Les changements physiques et la classification de Tanner

Sur le plan physique, la puberté est marquée par le développement des caractéres
sexuels primaires (organes sexuels) et secondaires (pilosité, morphologie du corps...).

Chez les filles, le début des changements physiques survient généralement entre 11 ans
et 13 ans. La transformation est rapide et totale en 1’espace de dix-huit mois a deux ans (méme
si parfois il faut un peu plus de temps pour que les cycles menstruels deviennent réguliers). Le
premier signe chez les filles est I'apparition du bourgeon mammaire (thélarche), suivie six mois
plus tard d'une pilosité sur les grandes lévres, puis sur le pubis (pubarche). L'apparition des
premieres régles (ménarche) est un événement tardif de la puberté et survient en moyenne 2
ans apres l'initiation des changements pubertaires. Le processus peut prendre plusieurs mois a
se régulariser. La régularité des cycles menstruels marque, sur le plan physiologique, la fin de

la puberté.

21a composition du corps correspond a la proportion relative d’eau, muscles, graisses et os.
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Chez les garcons, les modifications physiques démarrent plus tard. Les tout premiers
signes apparaissent vers 12 ans et les modifications les plus visibles surviennent en général
vers 15 ans, parallélement a l’augmentation rapide de sécrétion de testostérone. Plus
progressifs et plus lents, les changements s’échelonnent sur plusieurs années et durent en
moyenne de trois a cinq ans (Tanner, 1990; DeRose & Brooks-Gunn, 2006). Le premier signe
est 'augmentation de volume des testicules. Ensuite la pilosité pubienne apparait, le scrotum se
pigmente et le pénis grandit. Le développement de la pilosité faciale et corporelle est
relativement tardif : duvet de la lévre supérieure vers 15 ans, joue vers 16 ans, puis menton. La
pilosité du thorax ne sera compléte que plus tard (vers 25 ans et plus).

Dans les deux sexes, I'augmentation trés rapide de la masse du corps et de la taille est

remarquable. Cette partie sera abordée plus en détails dans une section suivante.

L'age de début de ces changements et la vitesse de passage d'un stade de développement
au suivant varie beaucoup d'un individu a 'autre. Il en résulte que les adolescents d'une méme
classe d'age manifestent une hétérogénéité considérable de développements morphologique,
physiologique et psychologique. Pour évaluer le degré de maturité physique et morphologique,
James Mourilyan Tanner en 1962 a développé une échelle de cotation de la progression
pubertaire, répartic en 5 stades indépendants (Tanner, 1962). Le stade 1 représente 1'état
infantile, le stade 5 1'état adulte et les trois stades intermédiaires ceux du développement
pubertaire proprement dit. Elle se découpe selon deux grands axes : le premier concerne la
pilosité commune aux deux sexes ; la seconde le développement mammaire pour les filles et le
développement des testicules pour les garcons. L’ensemble des stades est illustré dans la
Figure 3 pour les filles et dans la Figure 4 pour les garcons. Cette échelle de cotation reste
aujourd'hui la méthode d'évaluation la plus utilisée et permet notamment de vérifier le bon

déroulement chronologique de la puberté.
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Classification de Tanner chez les filles

Développement mammaire Pilosité pubienne
S1 | Pas de tissu glandulaire. P1 | Pas de pilosité
S2 | Tissu glandulaire palpable. P2 | Quelques poils fins le long des grandes l¢vres.
S3 | Augmentation de la taille des seins ; P3 | Poils pubiens plus pigmentés.
Profil arrondi de I’aréole et du mamelon.
S4 | Augmentation de la taille des seins ; P4 | Poils plus durs, recouvrant le mont de vénus.
Mamelon surélevé par rapport au sein.
S5 | Augmentation de la taille des seins ; P5 | Poils de type adulte, s’étendant vers les cuisses.
Profil arrondi de I’aréole et du mamelon.
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Figure 3 — Stades de développement pubertaire d’apres la classification de Tanner chez
les filles.
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Classification de Tanner chez les gargons

Développement des testicules Pilosité pubienne

S1|<25cm P1 | Pas de pilosité

S2 | Augmentation des testicules > 2,5 cm P2 | Quelques poils fins sur le scrotum.
Amincissement du scrotum

S3 3,0a3,5cm P3 | Poils pubiens plus pigmentés, contournés sur
Epaississement du pénis le pubis.

S4 13,5a4,5cm P4 | Poils plus durs sur le pubis.

S5 | >4cm; P5 | Pilosité de type adulte, s’¢tendant vers les
Taille adulte du pénis. cuisses et la paroi abdominale.
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Figure 4 — Stades de développement pubertaire d’apres la classification de Tanner chez
les garcons.
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c. Les transformations morphologiques : taille, poids, composition

du corps.

Associée a des modifications hormonales et physiologiques, la corpulence évolue
fortement au cours de 1’adolescence puisqu’elle est marquée par des changements rapides de

taille, de poids et de composition du corps.

Concernant la taille, la puberté vient rompre la croissance linéaire que connait I'enfant
depuis l'age de 3-4 ans. Elle est marquée, chez les gargons comme chez les filles, par une
accélération de la croissance qui se déroule selon un ordre déterminé, les jambes étant la partie
du corps qui grandit en premier.

Chez les filles, le démarrage de la croissance pubertaire est synchrone des premiers
signes pubertaires vers 1’age de 10,5 ans, typiquement au moment du stade 3 de Tanner. La
vitesse de croissance s'accélére, passe de 5 cm/an avant la puberté & un maximum de 9 cm/an
vers l'age de 12 ans (Rogol et al., 2002). La taille au début de la croissance pubertaire est en
moyenne de 140 cm. La croissance pubertaire totale moyenne est de 25 cm (Rogol et al.,
2002). La taille finale est atteinte autour de 16 ans et se situe en France a 163 cm, en moyenne.

Chez les garcons, la croissance pubertaire démarre environ un an apres ’apparition des
premiers signes pubertaires, vers 13 ans en général. La vitesse de croissance s'accélére, passe
de 5 cm/an avant la puberté a un maximum de 10 cm/an vers I'dge de 14 ans (extrémes de 12 a
16 ans), typiquement au moment du stade 4 de Tanner (Rogol et al., 2002). La taille au début
de la croissance pubertaire est en moyenne de 150 cm. La croissance pubertaire totale moyenne
est de 28 cm (Rogol et al., 2002). La taille finale est atteinte autour de 18 ans et se situe en

France a 175 cm, en moyenne.
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Les pics de vitesse de croissance sont précédés par un pic d’cestradiol comme le montre
la Figure 5, soulignant bien le lien étroit entre les changements hormonaux et les modifications

de la taille (Grumbach, 2000, 2004).

2074

. Infancy Adolescence

Height velocity, cm/year
)
1

Juvenile

i Estradiol

2 Estradiol™ "o ™S

0 T 1 1 T 1 | 1 I o !
2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22

Age (years)

Figure 5 — Représentation de la vitesse de croissance exprimée en cm/an en fonction de
I’age pour les filles (courbes en pointillé) et pour les garcons (courbe en trait plein). Le pic
de croissance arrive plus précocement chez les filles que chez les garcons (en moyenne de 2
ans). Le pic d’oestradiol est représenté. (Adaptée de Grumbach, 2000).

Ces changements induisent, durant cette période, une modification de la silhouette et
notamment certaines disproportions passageres du corps. En effet, on peut observer
d'importantes modifications osseuses en particulier au niveau des ceintures, avec un

¢largissement du diameétre osseux des épaules chez le garcon et un élargissement de la taille du

bassin chez la fille.

La puberté est aussi le temps d’une augmentation significative de poids : 50 % du poids
du corps adulte est gagné durant I’adolescence. Le gain de masse corporelle qui accompagne la
poussée de croissance est li¢é a une augmentation de la taille du squelette, des muscles, des

organes internes et de la graisse corporelle (Katchadourian, 1977). Chez les filles, le pic de
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vitesse de I’augmentation du poids est en retard sur celui de la taille d’environ 6 mois, avec un
maximum de 8,3 kg/an a I’age de 12 ans et demi (Rogol et al., 2002). Chez les gargons, le pic
de vitesse de I’augmentation du poids survient a peu prés en méme temps que celui de la taille,
avec en moyenne une prise de poids de 9 Kg/an.

Les changements marqués dans la composition du corps incluent une altération de la
proportion relative d’eau, muscles, graisses et os. Il en résulte une différence entre homme et
femme a 1’age adulte. Brievement, on peut noter que les volumes de masse musculaire et
osseuse s'augmentent considérablement chez le gar¢on alors que, chez les filles, il s’agit plutot
du volume de masse graisseuse (pour revue Rogol et al., 2002). Ces différences inter-genres
ont été bien décrites pour 1’avant-bras (Neu et al., 2002; Fricke et al., 2008; Tonson et al.,
2008), segment fortement mis en jeu dans le paradigme expérimental qui est au cceur de cette

these.

2. La maturation cérébrale au cours de I’adolescence

a. Les changements structuraux et anatomiques

L’idée d’une maturation cérébrale tardive au moment de I’adolescence est largement
¢tayée par le bond des explorations cérébrales qui se sont développées au cours de ces
derniéres années (Casey et al., 2005; Paus, 2005a; Blakemore & Choudhury, 2006; Luna et al.,
2010). Les techniques d’imagerie cérébrale utilisées reposent principalement sur I’imagerie par
résonnance magnétique (IRM)3.

Au cours du développement, deux principaux changements anatomiques sont observés

dans le cerveau, le premier concerne la substance blanche, principalement composée d’axones

3URM anatomique permet de faire la distinction entre les différents tissus cérébraux — substance grise, substance
blanche, liquide céphalorachidien. L’imagerie par tenseur de diffusion (DTI), basée sur 1’étude de la diffusion des molécules
d’eau, permet d’étudier indirectement la direction et la cohérence des fibres blanches, la microstructure de la maticre blanche,
les molécules d’eau ayant tendance a diffuser parallelement aux fibres.
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et de myéline; le second concerne la substance grise, composée des corps cellulaires des
neurones et de leurs arborisations dendritiques. Ces modifications au cours de ’adolescence
seraient dépendantes de facteurs génétiques et épigénétiques mais également des interactions
genes-environnement (Paus, 2013). Cette multitude de facteurs intervenant au cours de

I’adolescence explique les différences interindividuelles (pour revue Blakemore, 2012).

Les modifications de la substance blanche

Les premiéres études IRM sur le développement du cerveau, de la naissance jusque
chez le jeune adulte, ont clairement montré une augmentation du volume global et régional de
la matiére blanche liée a I’age (pour revue Paus, 2010). De facon plus précise, cette
augmentation, bien que linéaire, aurait une trajectoire d’évolution spécifique pour les quatre
lobes (Giedd et al., 1999; Giedd, 2004; Perrin et al., 2008). La trajectoire d’évolution se ferait
selon un axe rostro-caudal, avec une maturation plus précoce des régions antérieures durant
I’enfance et de fagcon plus tardive des régions caudales au cours de 1’adolescence (Thompson et
al., 2000; Giedd, 2004). Une augmentation du volume et de la densité de la matiére blanche est
aussi reportée pour le tractus cortico-spinal (Paus et al., 1999; Barnea-Goraly et al., 2005), et le
corps calleux (Barnea-Goraly et al., 2005). Cette augmentation differe entre les sexes au cours
de I’adolescence, les gargons montrant une augmentation liée a 1’age plus rapide que les filles
(Perrin et al., 2008, 2009).

Les processus sous-tendant ’augmentation de matiere blanche auraient pour origine
une réorganisation des tractus de matieére blanche. Ils pourraient soit étre attribués a une
my¢élinisation progressive des axones — observée grace a des études histologiques — (Yakovlev
& Lecours, 1967; Bernes & Kaplan, 1994) soit directement a une modification des axones —
calibre, cytosquelette et transport axonal — (Paus, 2010). Récemment, Paus (2010) a montré
que I’ensemble de ces deux facteurs aurait une grande influence sur les modifications de
matiere blanche survenant au cours de ’adolescence.
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Il est intéressant de noter que les trajectoires développementales de la matie¢re blanche
différent en fonction des mesures de puberté (pour revue Blakemore et al., 2010; Lenroot &
Giedd, 2010). En effet, de nombreuses études apportent la preuve que les hormones
gonadotrophiques et gonadales influencent le développement structural du cerveau. Peper &
collaborateurs (2009) rapportent une relation positive entre la concentration de LH et la densité
de maticre blanche a 1’dge de 9 ans, cette relation ne différe pas entre les sexes. Perrin &
collaborateurs (2009, 2008) rapportent également que les variations dans le développement de
la trajectoire de la matiére blanche chez les garcons sont reliées au niveau d’expression du géne
codant pour un récepteur a la testostérone, suggérant que la testostérone pourrait éEtre

responsable du dimorphisme sexuel observé en fonction de 1’age.

Les modifications de la substance grise

Alors que I’évolution de la matiére blanche au cours de 1’adolescence suit un décours
linéaire, le changement de la matiere grise semble suivre, quant a lui, un patron non-linéaire et
variable d’une région a I’autre (Giedd et al., 1999; Sowell & Thompson, 1999; pour revue
Blakemore, 2008; Shaw et al., 2008; Tamnes et al., 2010). Le développement de la maticre
grise est conforme a une trajectoire développementale en forme de U-inversé, avec au départ
une augmentation de volume durant I’enfance atteignant un pic au moment de 1’adolescence
puis suivi d’une diminution réguliére chez le jeune adulte (Sowell et al., 2003, 2004; Giedd,
2004; Gogtay et al., 2004).

Giedd & collaborateurs (1999) ont réalis€¢ une étude longitudinale sur 145 filles et
garcons sains d’une tranche d’age répartie entre 4 et 22 ans. Ils ont montré que le volume de
matiere grise dans le lobe frontal augmente durant la période pré-pubére avec un pic survenant
autour de 1’age de 12 ans pour les garcons et de 11 ans pour les filles. Il s’en suit une
diminution aprés I’adolescence. De maniére similaire, une augmentation de la matiére grise
dans le lobe pariétal atteint son maximum a 1’age de 12 ans pour les garcons et vers 10 ans
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pour les filles. Le développement de la matiére grise dans le lobe temporal est aussi non-
linéaire mais le pic est atteint bien plus tard, autour de 17 ans. Dans le lobe occipital,
I’évolution est linéaire. Ces résultats n’ont pas été clairement répliqués par les études suivantes
(Shaw et al., 2008; Tamnes et al., 2010). Sowell & collaborateurs (2001) ont montré
I’occurrence d’un pic d’accélération de perte de maticre grise entre I’enfance et 1’adolescence
dans le cortex préfrontal dorsal et le cortex pariétal. Dans les régions frontales, la diminution
de la densité de maticre grise est plus prononcée entre 1’adolescence et 1’age adulte.

Plus récemment, une étude longitudinale a quantifi¢é le développement cortical en
mesurant la densité de la matiére grise dans chaque lobe (Gogtay et al., 2004). La maturation
du lobe frontal progresse dans une direction d’arriére en avant, débutant dans le cortex moteur
primaire (le gyrus precentral) et s’étendant de manicre antérieure au dessus des gyri frontaux
supérieur et inférieur, le cortex préfrontal se développant en dernier. Dans la moitié postérieure
du cerveau, la maturation commence dans I’aire sensorielle primaire, s’étendant latéralement
au reste du lobe pariétal. De fagon similaire au lobe frontal, le pdle occipital mature d’abord.
Le lobe temporal est le dernier a se développer.

Les ¢études histologiques ont montré une évolution de la matiére grise en forme de U-
inversé (Huttenlocher, 1979). Ce patron particulier serait la conséquence du développement de
I’arborescence dendritique, qui débuterait avec une synaptogénése accrue durant 1’enfance
suivie d’un élagage synaptique important au cours de ’adolescence (Giedd et al., 1999). A titre
d’exemple, il existe une prolifération des synapses dans le cortex frontal pendant I'enfance et la
puberté, suivie d'une phase de plateau, puis d’une élimination et d’une réorganisation des
connections synaptiques jusqu'a la fin de I’adolescence (pour revue Blakemore & Choudhury,
2006).

Comme nous I’avons vu pour les modifications de la matiére blanche, une relation
importante existerait entre le développement structural de la matic¢re grise et la puberté (pour
revue Blakemore et al., 2010; Lenroot & Giedd, 2010), expliquant ainsi les différences de
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genre observées (Giedd et al., 1999). En effet, Peper & collaborateurs (2009) ont mis en
évidence une association positive entre le niveau de testostérone et la densité globale de la
matiere grise chez les garcons (et non chez les filles), alors que les filles montrent une
association négative entre le niveau d’oestradiol et de la densité aussi bien globale que

régionale de la matiére grise.

Le processus de gyrification

Le développement de la gyrification débute avant la naissance (Chi et al., 1977; Zilles
et al., 1997), et se poursuit tout au long du processus de développement cérébral. Puisque la
matiere grise forme une couche externe autour du cerveau, le processus de gyrification résulte
en une augmentation drastique de la surface corticale, et par conséquent du volume cortical de
matiere grise. Jusqu’a présent, peu d’études se sont intéressées au développement de la
complexité de la surface corticale chez les enfants et les adolescents sains. De plus, ces études
présentent des résultats contradictoires. Apres 1’age de 18 ans, il a déja été démontré que des
changements dans la courbure de la surface survenaient, affectant a la fois les gyri et les sulci
(Magnotta et al., 1999). Les sulci ont tendance a étre moins courbés en devenant plus larges,
alors que les gyri augmentent leurs courbures pour étre plus en forme de pointe, suggérant que
la diminution de matiere grise modifierait la morphologie de la surface corticale (pour revue
White et al., 2010). L’étude de la topographie de la fissure de Sylvius fait date et montre une
augmentation de la complexité de la surface corticale dans les régions préfrontales entre les
ages de 6 et 16 ans (Blanton et al., 2001), avec une transition importante au cours du milieu de
I’adolescence. Pour ces auteurs, ces modifications seraient dues aux processus de myélinisation
qui surviennent au cours de I’adolescence. Or, les processus d’élagage synaptique et de
modification de ’arborisation dendritique pourraient aboutir a une altération de la morphologie
de la surface corticale du cerveau (White et al., 2010; Su et al., 2013). Su & collaborateurs
(2013) ont d’ailleurs démontré une diminution progressive de la complexité de la surface du
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cerveau pendant toute I’enfance et ’adolescence. Ces changements se produiraient plus tot
dans le lobe occipital et évolueraient de I’arriére vers ’avant & mesure que les enfants
progressent vers 1’dge adulte. Les conséquences fonctionnelles des changements
développementaux dans la gyrification n’ont pas encore été explorées.

Concernant les différences de genre dans la gyrification, plusieurs résultats
contradictoires sont mis en avant. Les études post-mortem ne montrent aucune différence
(Zilles et al., 1988) alors que les études en IRM montrent que les femmes ont une complexité
corticale plus grande (Luders et al., 2004). Puisque les femmes ont en moyenne un cerveau
plus petit (Nopoulos et al., 2000), une gyrification plus grande peut produire un cerveau avec

des capacités équivalentes (Luders et al., 2004).

L évolution des structures sous-corticales : les boucles cortico-thalamo-corticales

Bien que moins d’attention ait été accordée aux régions sous corticales dans 1’étude de
leurs changements structuraux avec 1’age, une des plus grandes illustrations du développement
du cerveau survenant a travers le développement peut étre observée, en particulier dans les
ganglions de la base (Sowell & Thompson, 1999; Sowell & Trauner, 2002). En effet, le noyau
caudé, le noyau lenticulaire et le thalamus montrent une modification liée a I’age (Sowell &
Thompson, 1999; Sowell & Trauner, 2002), et de facon plus marquée chez les garcons (Giedd
et al., 1999; Lenroot & Giedd, 2010). Récemment, Madsen & collaborateurs (2011) ont
identifi¢ la nature des changements qui survenaient dans le neostriatum durant le
développement. Il s’agirait d’'une maturation de la matieére blanche et grise comprenant des
changements dans la microstructure4 des réseaux neuronaux. Ces modifications seraient
corrélées avec la variabilité dans la performance motrice lors d’une tache visuo-spatiale de

temps de réaction de choix (Madsen et al., 2011). Sowell & collaborateurs (1999) avait déja

4 La microstructure des réseaux neuronaux comprend la densité cellulaire, I’arborisation axonale et dendritique et/ou
la myelinisaton.
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suggéré que le développement des régions sous-corticales et en particulier les connections avec

le cortex frontal étaient en lien avec un meilleur contrdle cognitif.

b. Maturation des activités électrophysiologiques au cours du

développement

Un autre moyen d’appréhender la maturation cérébrale au cours de I’adolescence est
d’employer I’¢lectroencéphalographie (EEG), en étudiant la maturation des rythmes corticaux.
Les rythmes corticaux sont des activités oscillatoires > qui sont caractérisées par leurs
fréquences, leurs localisations et leurs réactivités (Niedermeyer & Lopes da Silva, 2005). Plus
de détails sur les aspects théoriques et méthodologiques de I’EEG seront abordés dans la
section « Aspects méthodologiques ».

Dé¢s les premiers enregistrements en EEG réalisés par Hans Berger en 1929, les
méthodes d’analyse visuelle ont permis de mettre en évidence une maturation de I’EEG depuis
la naissance jusqu’a I’age adulte (Lindsley, 1939; Eeg-Olofsson, 1970; pour revue Petersén &
Eeg-Olofsson, 1971). Au cours de I’enfance et de ’adolescence (de 5 a 15 ans), I’analyse du
tracé de repos révele la présence en majorité du rythme alpha, localisé au niveau des régions
occipitales (Samson-Dollfus et al., 1997). Sa fréquence augmente beaucoup jusqu’a I’age de 10
ou 11 ans puis faiblement jusqu’a I’age de 15 ans. L’amplitude et ’abondance du rythme alpha
sont trés variables d’un enfant a ’autre. Le rythme théta est trés présent dans les régions
occipitales vers I’age de 6 ans. Lorsque I’alpha est de faible amplitude, le théta prend en partie
la place de I’alpha (Samson-Dollfus et al., 1997). L’évolution des rythmes théta est la
suivante : ceux-ci réagissent a ’ouverture des yeux comme 1’alpha, cette réactivité disparait

progressivement. Ils diminuent en abondance dans les régions postérieures, mais aussi dans les

5 Les activités oscillatoires comprennent plusieurs rythmes qui sont le rythme delta, théta, alpha, béta et gamma.
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régions antérieures. Les oscillations théta, présentes dans les régions occipitales, persistent
jusque vers 1’age de 9-10 ans. Elles deviennent progressivement de faible amplitudes et
irréguliéres et ne sont plus modifiées par I’ouverture des yeux méme sur les régions occipitales.
Les rythmes delta n’existent pas au repos chez I’enfant sain.

En utilisant des méthodes quantitatives plus précises, ces résultats ont été répliqués et
réveélent une maturation des rythmes corticaux a travers I’enfance et qui se poursuit durant
I’adolescence (Matousek & Petersen, 1973; Petersen, 1975; Alvarez Amador et al., 1989). Peu
d’études se sont intéressées spécifiquement a la maturation de I’EEG chez I’adolescent (Eeg-
Olofsson, 1970; Gasser, Verleger, et al., 1988; Cragg et al., 2011a), bien qu’un patron
caractéristique de I’activité spontanée de ’EEG au cours du développement ait été reporté dans
de nombreuses études (Petersén & Eeg-Olofsson, 1971; Matousek & Petersen, 1973; Petersen,
1975; Matsuura et al., 1985; Dustman et al., 1999; Whitford et al., 2007). En général, le patron
classique de maturation de I’EEG au cours de I’enfance et ’adolescence implique une baisse de
la puissance totale, une baisse de la puissance absolue dans toutes les bandes de fréquence
particulierement dans les rythmes lents (delta et théta) et une redistribution de la puissance
relative avec 1’age (Clarke et al., 2001; Cragg et al., 2011a). Cette maturation se produit plus
rapidement dans les régions postérieures que dans les régions frontales (Niedermeyer & Lopes
da Silva, 2005; Whitford et al., 2007).

Une étude longitudinale étudiant la transition entre I’enfance et 1’adolescence (sujets
agés de 10 ans, enregistrés deux fois a 18 mois d’intervalles) a exploré la maturation des
rythmes corticaux en s’intéressant au pic de fréquence et a la composition du spectre EEG
(Cragg et al., 2011a). Les résultats montrent une réduction de la puissance absolue du rythme
delta et théta a travers tout le scalp alors que les augmentations dans la bande de fréquence du
rythme alpha et béta sont plus localisées, respectivement au niveau des régions postérieures et
des régions centrales. De plus, une modification du pic de fréquence du rythme alpha est
reportée, augmentant de 9,71 Hz a 10,1 Hz entre I’age de 10 et 13 ans. L’amplitude du pic de
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fréquence augmente aussi entre 1’dge de 10 ans et de 11,5 ans. Ainsi, ’augmentation
développementale de la puissance de I’alpha serait le reflet des modifications du pic de
fréquence dans I’alpha (Somsen et al., 1997; Cragg et al., 2011a). Cette maturation du rythme
alpha ne serait pas encore compléte a I’age de 16 ans (Marcuse et al., 2008).

De nombreuses ¢études ont examiné si les changements dans la puissance de I’EEG se
développent différemment chez les filles et les gargons ; les résultats divergent. Certaines
¢tudes n’ont reporté aucune différence de genre (Matousek & Petersen, 1973; Gasser, Jennen-
Steinmetz, et al., 1988; Gasser, Verleger, et al., 1988), alors que d’autres ont suggéré que la
puissance de 'EEG mature de facon plus précoce chez les garcons, reflétée par un alpha
supérieur et un rapport delta/théta inférieur durant I’enfance (Matthis et al., 1980; Harmony et
al., 1990; Clarke et al., 2001). Récemment, Cragg & collaborateurs (2011) ont montré une
puissance relative et absolue de I’alpha (haut et bas) plus importante chez les gargons. Des
différences dans les bandes de fréquences de gamma entre les filles et les gargcons sont aussi
observées (Cragg et al., 2011). De plus, la puissance de ’EEG mature plus précocement chez
les gargons comparés aux filles durant I’enfance, les filles rattraperaient leurs retards au cours
de I’adolescence (Matthis et al., 1980; Harmony et al., 1990; Clarke et al., 2001; Cragg et al.,
2011a).

Sachant que I’évolution des changements structuraux peut étre soit linéaire soit non-
linéaire, il est intéressant d’étudier la dynamique des changements fréquentiels dans le signal
EEG au cours du développement. En utilisant des corrélations ou des régressions polynomiales
avec I’age, plusieurs études ont montré une continuité dans ces changements (Matousek &
Petersen, 1973; Matthis et al., 1980; Gasser, Jennen-Steinmetz, et al., 1988; Gasser, Verleger,
et al., 1988; Alvarez Amador et al., 1989). Ainsi, le développement normal du contenu
fréquentiel de ’EEG peut étre décrit par une fonction linéaire décroissante pour les basses
fréquences et croissante pour les hautes fréquences. En revanche, d’autres auteurs ont suggéré
une discontinuité dans les modifications de ’EEG avec des pics approximativement autour des
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ages de 6, 10 et 14 ans (Epstein, 1980; Hudspeth & Pribram, 1990; Thatcher, 1991). Ces deux
hypothéses ne sont pas incompatibles puisqu’il apparait que les deux types de patrons

surviendraient au cours de ’enfance et de I’adolescence (Somsen et al., 1997).

c. Liens et implications fonctionnelles dans le développement

cognitif de I’adolescent

Comme nous I’avons vu précédemment, le développement du cerveau au cours de
I’adolescence est caractéris¢é par des modifications a la fois structurales et électro-
physiologiques. Plusieurs études se sont intéressées aux implications fonctionnelles des
changements structuraux observés au cours de ’adolescence (pour revue Casey et al., 2005).
En effet, il existe des corrélations entre les modifications structurales (volume de matiére grise)
et les changements fonctionnels (signal BOLD©) chez un méme individu (pour revue
Blakemore et al., 2010). Parallélement, la maturation électrophysiologique semble coincider
avec les modifications anatomiques (pour revue Segalowitz et al., 2010). En effet, les
changements reportés en EEG au cours du développement seraient influencés par de multiples
facteurs tels que les changements dans la densité neuronale et 1’épaisseur corticale (Rabinowicz
et al., 1977) ainsi que par des changements au niveau du taux de neurotransmetteurs, qui
influencent les capacités et les fonctions cognitives (Nieoullon, 2002). Récemment, Withford
& collaborateurs (2007) ont directement confirmé les relations entre les changements
cérébraux anatomiques et électrophysiologiques survenant pendant I’adolescence. Ces auteurs
montrent que la diminution de la puissance de I’EEG avec 1'dge coinciderait avec la réduction
du volume de matiere grise dans le cortex frontal et pariétal, en particulier pour les plus basses

fréquences (0.5 - 7.5 Hz). La perte de matiére grise permettrait une efficacité accrue des

6 Le signal BOLD (‘Blood Oxygenation Level Dependant”) correspond aux variations locales et transitoires de la
quantité d’oxygene transporté par I’hémoglobine en fonction de 1’activité neuronale du cerveau.
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circuits synaptiques restants (Casey et al., 2005; Blakemore & Choudhury, 2006) et
participerait aux réglages fins des réseaux fonctionnels. Ainsi, il apparait que ces modifications
structurales auraient un impact crucial sur 1’organisation des circuits neuronaux corticaux

(Casey et al., 2005; Uhlhaas et al., 2010).

L’enfance et 1’adolescence sont marquées par la progression dans de multiples
domaines tels que les fonctions exécutives, la cognition sociale, la prise de décision, la
conceptualisation du langage... (pour revues: Spear, 2000; Fuster, 2002; Casey et al., 2005;
Blakemore & Choudhury, 2006; Blakemore et al., 2010). De nombreuses études ont mis en
¢vidence un lien entre le développement cérébral et les progrés du développement cognitif
(Paus, 2005; Blakemore & Choudhury, 2006; Durston & Casey, 2006; Blakemore et al., 2010;
Blakemore, 2012). En effet, il est intéressant de noter que la séquence de maturation observée
en particulier au niveau de la substance grise serait conforme aux étapes du développement
fonctionnel et cognitif de I’enfant et de 1’adolescent (Gogtay et al., 2004). Les premiéres
régions a devenir matures correspondent a celles dédiées aux fonctions les plus fondamentales,
traitant les informations sensorielles et le mouvement. Les régions impliquées dans
l'orientation spatiale et le langage (lobes pariétaux) deviennent matures autour de l'age de la
puberté (11-13 ans). Enfin, les régions dédié¢es aux fonctions plus évoluées — I’attention, la
coordination motrice, les fonctions exécutives (par exemple cortex préfrontal) — sont les
derniéres a devenir fonctionnelles, a la fin de 1’adolescence. De plus, un développement
cérébral anormal au cours de ’adolescence pourrait étre a 1’origine de nombreuses pathologies,
qui se mettent en place au cours de cette période cruciale, telles que la schizophrénie (Uhlhaas

& Singer, 2010).
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Chapitre 1 : Adolescence : quand la puberté conduit a la maturation

cérébrale

En quelques lignes...

Plus précoce chez les filles que chez les gargons, la puberté est caractérisée par deux
séries de changements: (1) une augmentation marquée de la sécrétion d'hormones et (2) un
changement plutét drastique de I'apparence physique. Associée a des modifications
hormonales et physiques, une forte maturation cérébrale est observée au moment de
I’adolescence. Les modifications structurales du cerveau sont caractérisees par une
diminution progressive et réguliére de la matiére blanche alors que le développement de la
matiére grise est a certains moments progressif et a d’autres moments régressif. Ces
modifications auraient un impact crucial sur I’organisation des circuits neuronaux
corticaux. De plus, les modifications électrophysiologiques sont marquées par une
diminution de la puissance des rythmes delta et théta au profit d’une augmentation des
rythmes alpha et béta. Ces modifications des rythmes corticaux coincideraient avec les
modifications structurales observées, permettant ainsi une amélioration du développement

cognitif au cours de I’enfance et de I’adolescence.
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Chapitre 2: Le corps en action: Représentation

corporelle et représentation de I’action

« Ta maniere de penser s'orientera d'apres la nature des objets que
tu te représentes le plus souvent, car c'est des représentations que I'ame
prend sa couleur. »

De Marc-Aurele

Une des propriétés les plus particuliéres et qui caractérise les hommes est la possibilité
de se représenter « les choses » (actions, objets, personnes, émotions...) grace a un processus
volontaire de pensée, en ’absence de tous signaux extérieurs. Si nous évoquons le terme
« naturey, notre cerveau réagit tout de suite, cela éveille des choses en nous, dont nous pouvons
expliciter certains ressentis propres a chacun et dépendants de notre expérience... Ainsi, les
représentations font partie de notre environnement, elles sont dans notre vie quotidienne. Elles
influencent nos agissements, notre logique, et notre facon de penser car elles créent une image
d’un objet, d’une personne ou d’une attitude non objective. De fagon générale, on peut définir
une représentation comme €tant un phénomeéne mental qui correspond a un ensemble plus ou
moins conscient, organisé et cohérent, d'¢1éments cognitifs et affectifs. Ce concept est associé a
des ¢léments conceptuels, des attitudes, des valeurs, des images mentales, des connotations,
des associations...

Au cours de ce deuxieme chapitre, le concept de représentation sera associ¢ au domaine
de la motricité. En effet, pour concevoir une motricit¢ harmonieuse et nous permettre
d’interagir avec notre environnement, en 1967, Bernstein avait déja compris la nécessité
d’utiliser des représentations. Il écrivait : « Il existe dans le systeme nerveux central les
formules exactes du mouvement, ou leur engramme (...). Nous pouvons affirmer qu’au moment
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ou le mouvement débutait, il existait déja dans le systeme nerveux central une collection
complete des engrammes nécessaires pour mener le mouvement a son terme » (Bernstein,
1967). Dans le cadre de I’action, ces engrammes sont multiples ; on parle de représentation du
corps, encore appelée schéma corporel, représentation de I’action, représentation de
I’environnement... Leurs utilisations en étroite interaction les unes avec les autres permettent
de transformer I’intention en un programme moteur qui sera envoyé¢ aux muscles effecteurs

pour réaliser I’action et atteindre le but fixé.

1. Les représentations du corps

a. Les différentes théories autour de la représentation du corps

C’est par le biais de notre corps qu’il nous est permis d’interagir avec notre
environnement. Nous avons une connaissance trés fine de qui nous sommes, en ce sens que
nous savons ou nous nous situons dans notre espace, quelles sont les limites de notre corps, de
quoi celui-ci est fait. Cette capacité est permise par 1’existence de représentations du corps dans
le cerveau. Les neuroscientifiques ont longtemps été fascinés par la facon dont le cerveau
pouvait se représenter le corps. Il est admis que différents types de représentations du corps
coexistent, sans qu’un consensus n’ait pu étre trouvé quant a leur définition, ni méme leur
nombre (Gallagher, 1986; Dijkerman & de Haan, 2007; Berlucchi & Aglioti, 2010; de

Vignemont, 2010).

Une vision dyadique du concept de la représentation du corps : entre schéma corporel
et image du corps

Une vision dyadique du concept de représentation du corps est proposée par un grand
nombre de psychologues, de psychiatres ou de neurologues (Dolto, 1984; Rossetti et al., 1995;

Gallagher, 2005; Dijkerman & de Haan, 2007). Cette vision se réféere a une distinction entre le

-30--



CADRE THEORIQUE

schéma corporel et I'image du corps. En 1902, Bonnier sera le premier a introduire la notion de
représentation du corps. Selon lui, « le sens des attitudes nous fournit la notion de lieu de
chaque partie de nous-mémes et forme la base de toute orientation, tant objective que
subjective et psychique. Il a pour objet la figuration topographique de notre moi. ». Par
ailleurs, « une chose n’acquiert d’existence réelle pour nous que par I’identité des
localisations de ses divers aspects sensoriels ; la distribution topographique des choses de
notre milieu les unes par rapport aux autres et par rapport a nous, qui permet I’extériorisation
sensorielle, crée la notion d’objectivité ; de méme la notion de subjectivité dépend de la
localisation des choses en nous, et ces deux termes du moi et du non moi sont sortis des
opérations les plus directes du sens des attitudes » (Bonnier, 1902). Chaque individu
posséderait donc en son for intérieur une représentation spatiale, topographique, de son corps,
lui permettant d’interagir dans 1’espace qui ’entoure. Peu apres, Head & Holmes (1911)
introduisent le terme de schéma en écrivant "Anything which participates in the conscious
movement of our bodies is added to the model of ourselves and becomes part of those
schemata: a woman's power of localization may extend to the feather of her hat.". A la méme
période, Pick (1915) introduit également la notion d’image spatiale du corps. Ainsi, le schéma
corporel renvoie a ’ensemble des représentations sensori-motrices impliquées dans le guidage
de I’action.

Associé au schéma corporel, la notion d’image du corps est introduite quelques années
aprés. Pour Schilder, « I’image du corps humain c’est I’image de notre propre corps que nous
formons dans notre esprit, autrement dit la facon dont notre corps nous apparait a nous-
mémes. (...) L’image du corps est un terme bien fait pour montrer qu’il y a ici autre chose que
sensation pure et simple, et autre chose qu’imagination : un apparaitre a soi-méme du corps,
terme qui indique aussi que, bien que passant par les sens ce n’est pas la pure perception et
bien que contenant des images mentales et des représentations ce n’est pas la pure
représentation » (Schilder, 1935). Un deuxiéme niveau d’élaboration voit ainsi le jour, plus
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cognitif, rassemblant toutes les autres représentations du corps qui ne sont pas impliquées dans
I’action. Elles peuvent étre aussi bien de natures perceptives, conceptuelles qu’émotionnelles

(Gallagher, 2005).

La vision triadique de la représentation du corps

Conscient du caractére flou, hétérogeéne de la notion d’image du corps, un modele
triadique a été proposé comme alternative (Sirigu et al., 1991; Schwoebel & Coslett, 2005).
Celui-ci se compose de trois types de représentations du corps qui sont un schéma corporel,
une description structurale du corps et une représentation sémantique du corps. Le schéma
corporel est défini comme étant une représentation dynamique des positions relatives du corps
dérivant des informations sensorielles et motrices (i.e. informations proprioceptives, tactiles,
vestibulaires, visuelles...) qui interagissent avec le systéme moteur dans la genése des actions
(Schwoebel et al., 2002). S’agissant de la description structurelle du corps, elle fournit une
description de la structure des relations entre les parties du corps (i.e. leurs limites, leur
proximité et leur position les unes par rapport aux autres) (Sirigu et al., 1991; Buxbaum &
Coslett, 2001). Enfin, la représentation semantique du corps est avant tout une représentation
conceptuelle et linguistique incluant le nom et la fonction de chaque partie du corps (Coslett et

al., 2002).

Reconnaissance des informations somesthésiques : vers une dissociation du concept
de schéma corporel

Pour accéder a la conscience des informations somesthésiques associées a une
stimulation tactile, Medina & Coslett (2010) postulent I’existence de différents types de
schéma corporel. Sans employer le terme d’Homonculus de Penfield (Penfield & Boldrey,
1937), les auteurs décrivent la présence d’une représentation somatosensorielle primaire,
correspondant au territoire cortical activé par une stimulation tactile d’une partie particuliére du
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corps. Associée a la représentation somatosensorielle primaire, la représentation de la forme du
corps est responsable de la localisation des stimuli tactiles sur la surface du corps. Enfin, ces
auteurs décrivent une représentation posturale dans laquelle les informations visuelles,
vestibulaires et proprioceptives sont intégrées dans un schéma de la taille, de la forme et de la
configuration du corps dans I’espace (Medina & Coslett, 2010). Cette définition, décrite sous le

terme de schéma postural, a déja été proposée par Head & Holmes (1911).

Le schéma postural : Le corps situé et le corps identifié

Se basant sur la distinction qui est faite entre la localisation dans 1’espace (voie du
«Ou») et I'identification (voie du « Quoi») dans le traitement des informations visuelles,
Paillard (1980) a suggéré une distinction identique lors du traitement des informations
somesthésiques. La distinction d’un corps identifié dans sa forme et dans le contenu de ses
surfaces limitantes et d’un corps situé localisé comme objet per¢u dans un certain espace
orienté est alors proposée. L’expérience du corps identifi¢é résulte de I’¢laboration d’une
représentation consciente de I’entité physique que nous identifions comme le corps que nous
habitons alors que celle du corps situé se rapporte au traitement de diverses informations sur la
position respective des parties mobiles du corps et de la position de la téte dans un espace de

référence « égocentré ».

b. Maturation des représentations du corps au cours du

développement

De nombreux auteurs se sont efforcés de décrire les étapes de la prise de conscience de
la corporalité¢ au cours de 'ontogenése (Lhermitte, 1939; Gesell, 1946; Piaget, 1956; pour

revue Wittling, 1968). Cette ancienne littérature, basée sur 1’observation, fait date actuellement
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puisque aucune autre étude a ce jour n’a exploré la construction des représentations du corps
malgré le développement de nouvelles méthodes d’investigations.

Les premiers mois de la vie d’un nouveau-né sont marqués par un comportement
caractérisé par des mouvements incoordonnés dénoués de spatialité. Spitz (1963) observe, chez
des enfants agés de 15 semaines, un déplacement des yeux dirigés vers leurs membres
lorsqu’ils s’agitent, suggérant une prise de conscience des membres. Vers le cinquieme mois, le
bébé s’occupe non plus seulement de ses mains, mais des objets que celles-ci peuvent saisir.
D’apres les observations de Lhermitte, la distinction entre le corps et les objets environnants ne
survient que vers le neuvieme mois (Lhermitte, 1939). A la fin de la premicre année, ’enfant a
palpé les diverses régions de son corps et il a reconnu que celles-ci se reliaient entre elles pour
composer une unité. Cette notion de corporalité propre se développera encore jusque vers 1’age
de 2 ans. Selon Piaget (1956), jusqu’aux ages de cinq a huit ans, le jeune enfant continue
d’acquérir les éléments constitutifs de sa propre image corporelle et inconsciemment s’occupe
a les organiser. Entre huit et dix ans seulement, ’enfant peut identifier toutes les parties du
corps d’autrui et qualifier correctement les gestes, les attitudes qui figurent dans les
représentations picturales.

Une fois la corporalité construite, il est nécessaire de prendre en compte les
modifications du corps qui peuvent survenir au cours de la vie. En effet, le corps est en
changement continuel a travers la vie surtout au cours de ’enfance et ’adolescence ou une
croissance importante peut étre observée. Maintenir un schéma corporel fonctionnel est le
garant d’une motricité harmonieuse en accord avec I’environnement dans lequel le corps se
situe. Ainsi, une mise a jour du schéma corporel est indispensable. Cette fonction constitue une
des propriétés fondamentales du schéma corporel qui est la plasticité. Déja, Head & Holmes
(1911) écrivaient « For those combined standard, against which all subsequent changes of
posture are measured before they enter consciousness, we proposed the word « schema ». By
means perceptual alterations in position we are always building up a postural model of
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ourselves which constantly changes. Every new posture or movement is recorded on this
plastic schema, and the activity of the cortex brings every fresh group of sensations evoked by
altered posture into relation with it. Immediate postural recognition follows as soon as the
relation is complete ». Avec ces quelques lignes, deux principales caractéristiques sont
décrites. Premiérement, le schéma corporel est une représentation sensori-motrice plastique qui
est mise a jour continuellement a partir des informations proprioceptives, kinesthésiques et
tactiles (Cardinali et al., 2009). Deuxiémement, cette mise a jour se fait de fagon inconsciente,
ne nécessitant pas un effort attentionnel (Cardinali et al., 2009).

Ces deux propriétés suggerent que le schéma postural est en réalit¢ une entité pré-
existante dés la naissance. En effet, alors que ’expérience semble jouer un rdle certain dans la
construction et les modifications du schéma corporel au cours de la vie, au moins quelques
¢léments ne sont pas dépendants de I’expérience, ou au moins peuvent étre présents dés la
naissance (Bahrick & Watson, 1985). En interrogeant le schéma corporel durant I’enfance,
Morgan & Rochat (1997) montrent que les nourrissons 4gés de 3 mois sont capables de mettre
en correspondance les événements proprioceptifs et visuels. De récents travaux montrent que le
nouveau-né posséde une connaissance implicite de son corps (pour revues, Rochat, 2002; von
Hofsten, 2007). Dés la naissance, le nouveau-né manifeste une connaissance sensori-motrice de
son propre corps. Cette connaissance précoce repose sur les perceptions intermodales (visuelle
et proprioceptive) du corps en mouvement dont sont capables les nouveau-nés des la naissance,
et méme avant. En effet, a partir du troisieme mois de gestation, le foetus bouge, entend et
présente une sensibilité tactile (Humphrey, 1970). Le feetus serait donc potentiellement capable
de faire D’expérience unique du corps propre sur la base de sensations combinées
extéroceptives (extérieures a son corps) et intéroceptives (propres a son corps).

L’existence de représentations pré-existantes du corps est également renforcée par des
¢tudes récentes portant sur les troubles de la coordination observés a l’adolescence. En
I’absence de schéma postural réactualisé au cours de la vie et donc par conséquent précongu
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des la naissance, les changements physiques observés au cours de la puberté ne devraient pas
venir interférer avec l'intégration des différentes informations sensorielles et de ce fait les
performances comportementales ne devraient pas varier. Cependant, des études récentes ont
montré que l'apparition de difficultés de coordination a I’adolescence serait intimement liée a
des vitesses de croissance ¢élevées (Visser et al., 1998; Hirtz & Starosta, 2002). D’autre part,
des défauts de coordination des mouvements ont été mis en évidence chez un sujet souffrant
d’achondroplasie (forme de nanisme) apres extension chirurgicale des membres inférieurs, et
chez des adultes sains portant des échasses (Dominici et al., 2009). Enfin, Viel et
collaborateurs (2009) montre une négligence des informations proprioceptives dans le controle

de I’orientation posturale au cours de 1’adolescence.

Comme nous venons de le voir, de multiples définitions peuvent étre données au
concept de représentations du corps. Centré sur le contrdle de la posture associé au
mouvement, le terme de schéma corporel tel que défini par Head & Holmes sera employé pour
mentionner la représentation du corps. Ainsi, le schéma corporel produit, sur la base d’un
référentiel égocentré, une représentation interne de la géométrie du corps, de sa dynamique et
de son orientation par rapport a la verticalité. Cette représentation est utilisée pour la
perception de la position du corps et son orientation dans I’espace. De plus, elle est utilisée
pour produire des réactions posturales permettant de préserver la stabilité de la position du

corps (Clément et al., 1984; Gurfinkel et al., 1988).

2. Les représentations de I’action

a. Les théories du contréle moteur

L’histoire du concept de « représentation de 1’action » débute a la fin du 19éme siccle,

quand le champ de la physiologie motrice est dominé par la théorie sensori-motrice de la
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génération de I’action. A cette époque, les actions volontaires sont d’abord considérées comme
une variété de réflexes, avec quelques degrés d’autonomie en fonction des signaux externes.
Pourtant, la double observation faite par Jackson (1866, cité par Paillard, 1985) sur des
malades perdant leur capacité d'exprimer un acte intentionnel tout en gardant la faculté de
déclencher automatiquement ce méme acte dans un contexte habituel a permis de suggérer que
I’émission d’'une commande motrice est un processus conscient. Ainsi, la genése de 1’action ne
doit pas étre considérée comme une simple réponse a un stimulus mais comme 1’expression
d’un processus cognitif de haut niveau dans lequel I’action représente le seul moyen de
manifester nos propres désirs et objectifs dans un environnement aussi bien physique que

social.

De I’intention au mouvement : Le modéle sériel de la genése de I’action

A partir de I’étude de patients souffrant d’apraxies (apraxie motrice, apraxie idéatoire,
apraxie ideomotrice), Liepman, en 1900, propose un modele sériel a 3 niveaux de la genése des
actions (Liepmann, 1900). Au premier niveau, Liepmann supposait 'existence de "formules
kinétiques" acquises par I'expérience et engrammées dans les régions pré-motrices. Au second
niveau, il plagait une activité "transactionnelle" capable de mobiliser les formules kinétiques du
niveau précédent sous l'influence d'une "idée motrice", d'une image mentale de I'acte a réaliser.
Au troisiéme niveau enfin, Liepmann envisageait une représentation mentale de l'acte projeté,
un schéma d'action contenant la planification opérationnelle des actions et l'ordre de leur
succession dans le temps.

Paillard a confronté en détail les implications d'un tel modele avec 1'état actuel des
connaissances sur la motricit¢ (Paillard, 1985). La Figure 6 illustre les niveaux
d’opérations nécessaires a la genése des actions, qui peuvent étre divisées en deux grandes
parties. La premiere concerne la planification de I’action (‘Plan’ dans la Figure 6) alors que la
seconde s’intéresse a I’exécution de 1’acte moteur (‘Execute’ dans la Figure 6). L’exécution de
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I’action implique des structures appelées « servo-motrices » qui sont responsables du
mouvement. La partie planification de I’action renferme a la fois le programme moteur
(‘Program’ dans la Figure 6) et I’intention de 1’action (‘Intend’ dans la Figure 6). Le processus
de programmation doit assurer le codage de I'action selon trois aspects principaux : prescription
de la configuration des muscles a activer (codage d'adresse), spécification des paramétres
temporels (codage temporel) de 1'ordre séquentiel d'activation des muscles, et prédétermination
de l'intensité des forces a produire (codage fréquentiel). Le dernier niveau permet un contrdle
des opérations sous-jacentes par une évaluation consciente des contrOles attentionnels et

intentionnels. Les structures impliquées dans ce modeéle seront abordées dans la section

suivante.
PLAN
Basal
/ /—oelnalll__j
EXECUTE
TH[AL-—.ASCSXOC MOCT zg;e; MOVE—
\mb'{ Latera! J L lm.rm
C.Ix G]P
INTEND PROGRAM EVALUATE

Figure 6 — Le modeéle sériel a 3 niveaux de la genese de I’action. (Adapté de Paillard 1985).

Comme [I’illustre la Figure 6, ce modéle sériel met en exergue le réle majeur du cerveau
dans les intentions, les programmes et ’exécution des actes moteurs. Cette vision se rapproche
de ’approche cognitive du contréle moteur proposée par Schmidt & Lee en 1999 (Schmidt &
Lee, 1999). Cette approche s’oppose a I’approche écologique/dynamique proposée par Fuchs
& Kelso (1994) et qui considere que le systéme posseéde des propriétés d’auto-organisation qui
ne nécessite pas une paramétrisation précise de la commande motrice et que I’information qui

spécifie I’acte moteur, sous forme d’affordance, est directement disponible dans
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I’environnement (Fuchs & Kelso, 1994). Or, un individu est capable de réaliser une action les
yeux fermés sans aucune interaction visuelle avec son environnement. De plus, il possede la
capacité¢ de mentaliser un acte moteur sans aucune exécution en ce sens ou nous sommes tous
capable d’imaginer une action. Ces remarques soulignent la prévalence du programme moteur
lors de la genése de I’action, méme si le couplage perception-action est également

indispensable a la construction d’une motricité harmonieuse.

Le concept de « programme moteur »

Lashley (1917, cité par LaRue, 2004) est le premier a avoir utilis¢é le terme de
programme moteur pour qualifier les processus impliquant le mouvement, selon cet auteur «
c’est I’intention a agir qui détermine la séquence des événements a produire ». Cette notion
s’est progressivement développée en schéma (Bartlett, 1932) puis en plan (Miller et al., 1960).
C’est Keele (1968) qui a donné la définition la plus utilisée aujourd’hui en neurosciences. Il
considére le programme moteur comme «un ensemble de commandes musculaires structurée
avant le début d’une séquence de mouvement et qui permet a la séquence entiére de s’exécuter
sans influence de feed-back périphérique ».

Le programme moteur fonctionne selon un mode de contrdle en boucle ouverte ou feed-
forward. Dans ce mode de contrdle, tous les paramétres du mouvement sont fixés avant
I’exécution du mouvement et il est impossible de les modifier en cours d’exécution. Le
mouvement est ainsi initié et contrdlé en 1’absence de retours sensoriels. Comme tout
programme, il est nécessaire d’analyser le résultat du programme moteur pour vérifier si la
sortie correspond a I’intention et si des erreurs subsistent pour pouvoir les corriger. Un autre
systéme de controle en boucle fermée permet d’apporter les corrections nécessaires. Avec
I’apport des neurosciences computationnelles, le concept de programme moteur a été repris
dans un concept théorique qui prévaut a I’heure actuelle, nommé modéles internes (Kawato et
al., 1987; Wolpert et al., 1995; Flanagan & Wing, 1997a).
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Les modeéles internes dans le contrdle moteur

Un modele interne est un systéme neural qui permet de mimer le comportement du
systéme sensori-moteur et des objets dans I’environnement (pour revues, Wolpert & Kawato,
1998; Kawato, 1999). Les modéles internes sont appris et réactualisés au sein du systéme
nerveux central, ils permettent ainsi de prédire les conséquences du mouvement et de
déterminer les commandes motrices nécessaires a la réalisation de la performance. Les boucles
sensorimotrices (Figure 7) peuvent étre divisées en trois étapes, rendant ainsi compte de
I’ensemble du comportement du systéme sensori-moteur. La premicre étape spécifie la
commande motrice générée par le systéme nerveux central dans un état et une tache
particuliere (Figure 7, haut). La seconde étape détermine comment le changement d’un état a
produit une commande motrice (Figure 7, droite). La troisieme étape ferme la boucle en
spécifiant les afférences sensorielles données par ce nouvel état (Figure 7, gauche). Ces trois
¢tapes sont représentées dans le systéme nerveux central comme des modéles internes étant
respectivement nommés le modele inverse, le modele prédictif dynamique et le modele

prédictif sensoriel (Wolpert & Ghahramani, 2000).
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Inverse

[task, state, context] —»motor command
Model
CNSnternal

Representations / \

Forward Forward

Sensory Dynamic
Model

p
Context

" Previous State
[state, motor command, context] —= sensory feedback [previous state, motor command, context] —= state

Figure 7 — Décomposition de la boucle sensori-motrice montrant la géenération de la
commande motrice (en haut), I’état de transition (a droite) et la génération du feed-back
sensoriel (& gauche). Au centre sont illustrés les représentations internes de ces étapes a
I’intérieur du cerveau. (Adaptée de Wolpert & Ghahramani, 2000).

En général, les modeles prédictifs sont une représentation causale de I’appareil moteur.
Le but de ces modeles est de mimer ou de représenter le comportement normal du systéme
moteur en réponse a une commande motrice sortante (Miall & Wolpert, 1996). Par exemple, un
modele prédictif de la dynamique du bras posséderait comme entrée 1’état du systéme et la
commande motrice donnée par un controleur et produirait comme sortie une estimation de ce
nouvel état. Ce modele capture aussi le comportement de transition de I’état du bras en réponse
a la sortie motrice. L’état du systéme correspond a un ensemble de paramétres de I’appareil
moteur qui, une fois associ¢ a la connaissance des entrées et a la dynamique du systéme,
détermine le futur comportement. Cependant, de nature identique, les variables d’état et les
variables ressenties doivent étre séparées pour que I’état puisse étre précisément connu par le

contrdleur. C’est pourquoi deux types de modeles prédictifs sont proposés (Figure 8): le
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modele prédictif dynamique qui, a partir de la commande motrice et de 1’état du systéme, va
prédire I’état suivant et le modele prédictif sensoriel (ou de sortie) prédisant le retour sensoriel
a partir de I’estimation de I’état suivant réalisé par le modele prédictif dynamique (Miall &

Wolpert, 1996).

——— e - — e ————— -~ — - - —-- - -

ment. The input might therefore be the current and
the desired state of the arm; the output would be the
motor command which would cause the arm to shif

Figure 8 — Modéles prédictif dynamique et sensoriel (ou de sortie) permettant de prévoir
les conséquences sensorielles des commandes motrices. (Adaptée de Miall & Wolpert 1996).

Les modeles internes prédictifs ont été mis en avant comme étant potentiellement
utilisés pour résoudre trois problémes fondamentaux dans le domaine de la motricité (pour
revues, Wolpert et al., 1995; Miall & Wolpert, 1996). Premiérement, dans la plupart des
boucles sensori-motrices le délai est grand, rendant le controle en feed-back trop lent pour
controler les mouvements rapides. Avec I'utilisation d’un modele prédictif pour le feed-back
interne, la sortie de I’action peut étre estimée et utilisée avant que le feed-back sensoriel soit
disponible. Deuxi¢émement, le modéle prédictif est un ¢lément clé d’un systéme qui utilise une
sortie motrice pour anticiper et annuler les effets du mouvement. Troisiémement, par
comparaison entre les sorties sensorielles réelles et prédites du mouvement, un modele
prédictif peut détecter une erreur dans la commande motrice, fournissant de ce fait les signaux
appropriés pour ’apprentissage moteur.

Le mod¢le inverse nécessite une connaissance du comportement du systéme moteur. Il
produit a partir de I’état et des transitions des états une sortie représentant les événements
causaux qui ont produit cet état (Miall & Wolpert, 1996). Par exemple, un modele dynamique

inverse du bras estime la commande motrice qui cause un mouvement particulier. L’entrée
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correspond a I’état actuel et désiré du bras ; la sortie est la commande motrice permettant de
passer de I’état actuel a 1’état désiré. Cette commande motrice est par la suite envoyée aux
effecteurs pour réaliser I’action. Une copie de la commande motrice est donnée aux modeles
prédictifs et est nommée dans la littérature de copie d’efférence (Miall & Wolpert, 1996).
Associé aux différents modeles prédictifs de 1’action, présentés ci-dessus, un autre type
de modeles prédictifs existe pour prévoir le comportement de I’environnement extérieur dans
lequel se déroule I’action. Ce mod¢le interne dit cognitif permet de contenir les connaissances
des propriétés physiques de I’environnement (Miall & Wolpert, 1996). Il permet, par exemple,
de prévoir la trajectoire d’une balle que I’on souhaite attraper (Lacquaniti & Maioli, 1989).
Cette connaissance se base sur les modeles prédictifs de causes a effets et inclut une

représentation de I’environnement.

Cet apport théorique des modeles internes est corroboré par de nombreuses études
comportementales et neurophysiologiques, qui s’attachent actuellement a spécifier la
localisation et les mécanismes neuronaux qui sous-tendent ’acquisition des mode¢les internes.
Cependant, de nombreux auteurs (Kawato & Wolpert, 1998; Flanagan et al., 1999) suggérent
qu’en réalité, le cerveau utilise de multiples modeles internes pour compenser toutes les
transformations, cinématiques et dynamiques, qui sont associées a chaque acte moteur. De
plus, le cerveau a la capacité de combiner et de décomposer les nombreux modeles internes

qu’il utilise.

Le modéle hiérarchique du contr6le moteur

Le modele hiérarchique du contréle moteur (Figure 9) propose d’intégrer le concept des
modeles internes dans le modéle sériel de I’action en combinant les représentations motrices et
les représentations sensorielles (pour revue de Vignemont, 2010). L’intention préalable
représente le but ultime de l'action (par exemple : «j'ai l'intention de boire »). Ce niveau est
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trop global pour spécifier les mouvements qui doivent étre effectués. Il peut y avoir plusieurs
moyens de réaliser la méme intention préalable. Le syst¢eme moteur doit ancrer l'intention
préalable dans un contexte spécifique et déterminer le moyen requis pour atteindre le but,
correspondant ainsi a I'intention dans I'action. Les intentions dans l'action représentent l'action
comme un ordre dynamique des mouvements spécifiques a réaliser (par exemple : «j'ai
l'intention d'atteindre le robinet et de le tourner dans le sens des aiguilles d'une montre avec la
main droite »). Les intentions lancent l'action, la guident et surveillent ses effets. Elles
correspondent au programme moteur, avant l'expédition de la commande motrice finale aux
muscles effecteurs (Jeannerod, 1995). L'intention dans l'action a donc un niveau de spécificité
motrice ou les intentions préalables manquent. Pour cette raison, les intentions dans l'action
peuvent étre identifiées par le modéle inverse, permettant de spécifier les commandes motrices
pour atteindre le but global de I’action. Le systéme moteur anticipe a la fois les conséquences
sensorielles et motrices du mouvement par les modeles prédictifs (Wolpert et al., 1995). Le
modele prédictif dynamique prédit les conséquences motrices du programme moteur (par
exemple a quelle distance va se trouver le bras) alors que le modele prédictif sensoriel (de
sortie) prédit les conséquences sensorielles du mouvement (par exemple ou le bras sera a la fin
du mouvement). La commande motrice, envoyée aux effecteurs permet I’exécution de 1’action

qui produit en retour un feed-back sensoriel.
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Motor representation Sensory representation
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Figure 9 — Modéle hiérarchique du contrdle moteur. (Adaptée de de Vignemont, 2010.)

b. Deéveloppement des représentations de I’action : I’exemple du

soulévement de I’objet

Au cours du développement, les représentations de 1’action se construisent sur la base
des informations que renvoie le corps a la suite d’une action (von Hofsten, 1982; Mounoud,
1983; Johansson & Westling, 1988; Forssberg et al., 1991, 1995; Gordon et al., 1992; Kuhtz-
Buschbeck et al., 1998; Olivier et al., 2007). La construction des représentations de 1’action a
¢té étudiée grace a de nombreuses taches telles que les taches de soulévement d’objets
(Mounoud, 1983; Johansson & Westling, 1988; Forssberg et al., 1991, 1992, 1995), les taches
d’atteintes et de saisie d’objets (von Hofsten, 1982; Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Olivier et
al., 2007) ou les taches d’imagerie motrice” (Choudhury et al., 2007; pour revue Gabbard,
2009). J’ai naturellement choisi d’illustrer cette question a travers 1’exemple du soulévement

d’objets, propre au protocole expérimental choisi dans ce travail de these.

7 L’imagerie motrice consiste & imaginer une action sans 1’exécuter.
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Chez I’adulte, I’expérience permet la formation et le stockage des représentations
précises et stables des caractéristiques des objets, c’est-a-dire leur poids, leur texture. Sur la
base de I’identification visuelle et de la représentation des caractéristiques de poids et de
texture qu’il a associées a I’objet, ’adulte peut utiliser un réglage adéquat des forces de saisie

et de soulévement dés le premier essai (Gordon et al., 1991).

Construction des représentations de I’objet

Au cours du développement, on assiste a une évolution du mode de préhension,
révélatrice de la construction d’une représentation des caractéristiques de ’objet a saisir. Alors
que les bébés utilisent une préhension de type rigide entre 7 et 8 mois, une préhension de type
relachée avec des adaptations locales relatives au poids apparait entre 9 et 11 mois, et une
préhension de type souple, adaptée aux changements de poids, caractérise le bébé de 16 mois
(Mounoud, 1973). Ce dernier type de préhension révelerait une premicre forme de
représentation du poids. Les informations proprioceptives sont essentielles a 1’estimation du
poids d’un objet, et donc a sa représentation (McCloskey, 1974). L’utilisation des informations
proprioceptives aide les trés jeunes enfants a construire et a utiliser une représentation de
I’objet. Comme le précisent les études de Forssberg & collaborateurs (1992) dans des
expériences de leurre, dés 1’dge de 2 ans, I’enfant commence a extraire des soulévements
précédents les informations proprioceptives pour former une représentation de I’objet. C’est le
développement de nouvelles capacités de codage, qui dépend des interactions de I’enfant avec

son milieu, qui rend possible I’¢laboration de ces représentations (Mounoud, 1983).

Représentation de I’interaction corps — objet : vers I’utilisation de la pince de
précision

Pour soulever correctement un objet, il est nécessaire d’utiliser une représentation des
interactions entre le corps et I'objet a soulever, afin d’utiliser le programme moteur le plus
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finement approprié. La maitrise de 'utilisation de la pince de précision est particulierement
révélatrice d’une utilisation optimale de ces représentations (Johansson & Westling, 1988).
Nous avons vu que le soulévement d’un objet est le résultat de 1’application de deux forces
distinctes: la force de pincement, et la force de soulévement. Ainsi, le dosage de chacune de
ces forces utilisées pour la préhension est un élément critique. Si I’objet est fragile, comme une
framboise, la force de pincement doit rester inférieure a la résistance de 1’objet pour ne pas
I’écraser, alors que la force de soulévement doit étre légérement supérieure a la force exercée
par le poids de I’objet, afin que 1’objet ne glisse pas.

Forssberg & collaborateurs (1992) ont montré que, dés I’dge de un an, les enfants sont
capables d’une bonne adaptation de la force de pincement lors de la phase statique avant le
soulévement. En revanche, c’est au cours de la phase de soulévement que les deux types de
force sont mal calibrées a I’inverse de ce qui se passe chez I’adulte (Johansson & Westling,
1988). De plus, Gachoud & collaborateurs (1983) ont également mis en évidence des
différences entre un groupe d’enfants agés de 6 a 9 ans et un groupe d’adultes, dans
I’organisation de la commande motrice utilisée au cours de soulévement d’objets. Cette
différence, plus nettement exprimée au niveau des patrons musculaires qu’au niveau de la
cinématique du mouvement, refléterait une immaturité traduisant une représentation interne

encore incompléte a la fois des propriétés du systéme moteur et des propriétés de 1’objet.

Ainsi, les études sur le développement des représentations internes nécessaires au
soulévement d’un objet semblent faire émerger deux étapes. Dans un premier temps, les
informations sensorielles doivent étre correctement intégrées et emmagasinées pour former une
représentation interne des propriétés de I’objet et des interactions entre le sujet et I’objet. Dans
un second temps, cette représentation doit étre traduite en un programme moteur efficace,

appropri¢ a la tache, qui permet de contrdler le gain des circuits générant les forces de

47 -



CADRE THEORIQUE

pincement et de saisie. Enfin, les informations issues du mouvement réalis¢ permettent de

réactualiser la représentation interne.

3. Les bases neurales des représentations du corps et de I’action

L’apport théorique des représentations du corps et des représentations de 1’action est
justifié¢ par de nombreuses études comportementales et neurophysiologiques, qui s’attachent
actuellement a spécifier la localisation et les mécanismes neuronaux qui sous-tendent ces

représentations.

a. Les structures spécifiques aux représentations du corps

Il est établi qu’il existe plusieurs régions corticales dont ’activité est directement reli¢e
a la reconnaissance des informations sensorielles envoyées par le corps. En effet, les afférences
sensorielles transitent dans un premier temps dans les cortex sensoriels primaires, puis
convergent vers des zones dites « associatives », ou sont intégrées les différentes modalités
sensorielles qui constituent une représentation cohérente et intégrée de 1’environnement mais

aussi de soi.

Cortex somato-sensoriel primaire : Homonculus sensoriel de Penfield

Les informations somesthésiques, définies comme étant la sensibilité a différentes
informations (chaleur, douleur, pression...) qui proviennent de différentes parties du corps,
projettent sur les neurones corticaux de la couche V du cortex somesthésiques, aprés un relais
dans le thalamus. Chez ’homme, le cortex somesthésique primaire (S1), situé¢ dans le lobe
pariétal, comprend quatre champs corticaux qui constituent les aires 3a, 3b, 1 et 4 de

Broadman, comme le montre la Figure 10.
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Figure 10 — Représentation schématique du cortex somesthésique primaire représente en
rose.

Grace aux travaux de cartographie réalisés chez des patients épileptiques, Penfield et Boldrey
(1937) montrent que chacune de ces quatre aires contient en propre une représentation
sensorielle du corps. Dans ces cartes somatotopiques, le pied, la jambe, le tronc, les membres
antérieurs et la face sont représentés dans des positions allant respectivement de 1’aspect
médian a ’aspect latéral de ’hémisphere (Figure 11). Une caractéristique frappante des cartes
corticales est qu’elles ne représentent pas le corps selon ses véritables proportions. En effet, les
neurochirurgiens ont obtenu un Homonculus dont la face et les mains étaient surdimensionnées
par rapport au torse et aux segments proximaux des membres. La distorsion de ’Homonculus
est liée au fait que la représentation corticale d'une partie du corps est corrélée au niveau de
sensibilité¢ de la zone corporelle considérée. Ainsi, les représentations des pieds et des mains
sont plus grandes que les membres auxquels ils sont rattachés et les représentations des 1évres

et la langue sont également surreprésentées (Figure 11).

- 49 -



CADRE THEORIQUE

Cortex moteur 'W , Cortex somatosensoriel primaire
prlmaure / p——

) .4l

Cortex auditf primaire B. Cortex somatosensoriel primaire

ot aires auditives associées
Cortex visuel primaire
lenfoui au plus profond
alarriére du cerveau)

Figure 11 — Illustration de I’Homonculus sensori-moteur. A droite, topographie corticales et
a gauche, représentation tridimensionnelle de la cartographie somesthésique tenant compte du
niveau de sensibilités afférentes. (Adaptée de Penfield & Boldrey, 1937).

Le cortex insulaire : De la perception des sensations physiologiques aux sentiments
d’appartenance de son propre corps

Le cortex insulaire, organisé de maniére hiérarchique dans un axe rostro-caudal, recoit
de nombreuses informations sensorielles (gustatives, somatosenrielles, viscerales et,
vestibulaires) grace a des connexions entre la partie postérieure du cortex insulaire et le cortex
somesthésique primaire. Une intégration progressive a travers les modalités sensorielles est
faite dans les parties médianes et antérieures du cortex insulaire (Craig, 2009) prenant part a la
fonction d’intéroception. L’intéroception, au méme titre que la proprioception et
I’extéroception, fournit au cerveau un monitorage constant de 1’état du corps. L’intéroception,
en tant que perception physiologique des sensations du corps, est rendue possible par
I’intégration de différents signaux internes a l’origine de percepts tels que la douleur, la
température, le toucher, I’état de tension musculaire, les sensations viscérales, l'activité
vasomotrice, la faim, la soif.

Outre I’aspect perceptif, Craig (2009) a récemment souligné I’implication de I’insula

dans la conscience que 1’on a de son propre corps et en particulier du type d’émotions générées
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par notre ressenti corporel. Lors de I’épreuve visuo-tactile d’illusion de la main en plastique?,
Tsakiris & ses collaborateurs (2007) ont mis en évidence une activation insulaire
proportionnelle a I’émergence du sentiment d’appartenance de son propre corps.
L’interconnexion existant entre l'insula et le cortex cingulaire serait impliquée dans la
reconnaissance de soi (Devue et al., 2007).

De plus, I’insula serait impliquée dans les processus d’ « agentivité », soit la capacité a
s’approprier ses propres actions (c’est-a-dire « je suis I’agent de cette action »), a distinguer du
sentiment d’appartenance (c’est-a-dire « ceci est mon corps »). Farrer & Frith (2002) ont mis
en évidence une activation de l'insula antérieure lorsque les participants étaient conscients
qu’ils étaient a I’origine de I’action (déplacement d'un curseur sur un écran). Cette distinction
soi-autre impliquerait un réseau comprenant en outre la jonction temporo-pariétale (Spengler et
al., 2009) et 'Extrastriate Body Area (David et al., 2007). Nous détaillerons le role respectif du

cortex pariétal dans les représentations du corps dans le dernier paragraphe de ce chapitre.

Extrastriate Body Areas : Reconnaissance du corps d’autrui et de son propre corps

L’Extrastriate Body Areas (EBA), région retrouvée bilatéralement au niveau du cortex
visuel extra-strié, répond préférentiellement aux images statiques du corps ou des parties du
corps a I’exception des visages? ce qui indique son implication de la reconnaissance de la
corporalité (Downing et al., 2001). Une récente étude a suggéré que ’EBA recevrait les
signaux qui permettraient la mise a jour des représentations du corps apres le mouvement. Plus
précisément le fait que P’EBA réponde a I’exécution des mouvements volontaires des mains et

des pieds guidés visuellement (Astafiev et al., 2004; David et al., 2007; pour revue Peelen &

8 Lors de cette tache visuo-tactile, une main en caoutchouc est placée a proximité de la main du sujet qui est cachée.
L’effleurement synchrone de la main réelle du sujet et de son avatar provoque 1’impression que cet avatar fait partie de son
corps (Botvinick & Cohen, 1998). Cette illusion appelée I’illusion de la main en plastique (‘rubber hand illusion’) repose sur la
synchronie des stimulations visuelle et tactile.

9La reconnaissance des visages humains se fait au travers d’une structure aux propriétés fonctionnelles similaires
que I’on nomme comme la fusiform face area (FFA) (Kanwisher et al., 1997).
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Downing, 2007), indiquant que [I’exécution d’un mouvement pourrait modifier la
représentation du corps de l’acteur grace aux informations proprioceptives reliées au
mouvement. De plus, ’EBA regoit des signaux collatéraux en provenance des aires motrices,

permettant sur la base visuelle de distinguer ses parties corporelles de celle d’autrui.

b. Les structures spécifiques aux représentations de I’action

De nombreuses études ont déterminé la contribution des régions corticales et sous-
corticales dans le contrdle moteur dans le but d’identifier les supports anatomiques des

représentations de I’action (Middleton & Strick, 2000; Fadiga & Craighero, 2004).

Les structures corticales : le cortex moteur primaire et le cortex pré-moteur
Le cortex moteur primaire comme aire de codage du programme moteur
Le cortex moteur primaire (M1) de 'homme, correspondant a l'aire 4 de Brodmann, est
situé¢ juste en avant de la scissure de Rolando, dans le gyrus précentral. Cette aire s'étend
depuis la scissure de Sylvius (ou scissure latérale) en bas, remonte jusqu'au sommet du cortex.
Définie comme "'Homonculus moteur, une somatotopie des différents muscles du corps est
retrouvé au niveau de M1 (Penfield & Rasmussen, 1950). Comme pour I’'Homonculus
sensoriel, les distorsions observées sont proportionnelles a la finesse du contréle moteur.
Traditionnellement, M1 est considére comme un centre exécutif pour les mouvements
volontaires simples. Par exemple, Asanuma (1989) suggeére que M1 envoie la commande
motrice aux muscles effecteurs, qui a leur tour générent les forces et les mouvements
¢lémentaires. Goldring & Ratcheson (1972) définie M1 comme étant ‘final common path
determiner of movement’, sous-entendant que M1 serait un simple relais entre la commande et
le mouvement. Ce concept a, depuis quelques années, évolué¢ puisque les données des

expériences animales et des études en neuro-imagerie chez 1’homme suggérent que Ml
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génererait une commande d’une grande complexité (Donoghue & Sanes, 1994; Georgopoulos,
1994; Kawashima & Fukuda, 1994). En effet, I’inactivation de M1 chez le chat change de
maniere significative le controle adaptatif des mouvements de préhension (Martin & Ghez,
1993, 1999). Les études lésionnelles et les études d’enregistrements unitaires chez le singe
suggerent que M1 jouerait un role dans les paramétres spatio-temporels précis de 1’activation
des muscles durant des mouvements de poursuite (Alexander & Crutcher, 1990; Hoffman &
Strick, 1995). Enfin, Karni & collaborateurs (1995) utilisant I'IRM fonctionnel (IRMf) et
Pascual-Leone et collaborateurs (1995) utilisant la stimulation magnétique transcranienne
(TMS) pour cartographier les représentations motrices de la main, ont trouvé des changements

au niveau de M1 lors de I’apprentissage de séquences motrices.

Le cortex pré-moteur comme aire de I’intention de I’action

Dans le lobe frontal, a I’avant du cortex moteur primaire, une mosaique d’aires
interconnectées apporte une importante contribution aux fonctions motrices. Ces aires
constituent ce que I’on appelle le cortex pré-moteur. Les neurones qui s’y trouvent influencent
la motricité a la fois par les abondantes connections réciproques qu’elles entretiennent avec M1
et par les projections directes qu’elles envoient aux faisceaux cortico-bulbaires et cortico-
spinaux. D’un point de vue cyto-architectonique et fonctionnel, on distingue deux grandes
structures, le cortex pré-moteur latéral connu sous le nom de cortex pré-moteur propre (PMc)
et le cortex pré-moteur médian connu sous le nom d’aire motrice supplémentaire (SMA).

Les études de micro-stimulation (Hepp-Reymond et al., 1999) et les enregistrements
unitaires de neurones (Rizzolatti & Gentilucci, 1988) dans ’aire F510 chez le singe révélent
qu’un prérequis essentiel a ’activation de ces neurones est la spécificité de ’action. En effet,

les mémes neurones qui déchargent durant la saisie, le soulévement, ou la manipulation

10 1 »aire F5 chez le singe correspond anatomiquement au cortex pré-moteur latéral chez 1’homme.
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d’objets sont silencieux quand le singe réalise des actions impliquant un patron musculaire
similaire mais avec des buts différents. Ainsi, ces neurones sont capables de généraliser le but
de I’action, indépendamment de I’effecteur qui agit. De plus, une propriété fonctionnelle de ces
neurones serait de contenir un ensemble de schémas moteurs ou un ‘vocabulaire’ d’actes
moteurs (Rizzolatti & Gentilucci, 1988).

L’aire motrice supplémentaire se décompose fonctionnellement en deux régions
distinctes, la SMA propre (‘proper SMA’) et I'aire motrice pré-supplémentaire (pré-SMA)
(pour revue Nachev et al., 2008). Globalement, une 1ésion de cette partie du cortex provoque
une augmentation des mouvements non dirigés vers un but suggérant que ces deux structures
seraient impliquées dans la sélection du mouvement a réaliser (pour revue Nachev et al., 2008).
De plus, il est rapporté une activation plus grande dans la pré-SMA lorsque les participants
sont libres de choisir leurs propres actions que lorsqu’ils sont guidés par les signaux externes,
indiquant ainsi son role dans I’intention de I’action (Deiber et al., 1999; Jenkins et al., 2000;

Nachev et al., 2007).

Les ganglions de la base : les Voies « ON/OFF » de I’action

Les ganglions de la base, également appelés les noyaux gris centraux, constituent un
ensemble fonctionnel de divers noyaux localisés dans les régions sous-corticales du systéme
nerveux central. Ils comprennent le striatum, le pallidum — subdivisé en globus pallidus externe
(GPe) et interne (GP1). Deux autres structures, la substance noire a la base du mésencéphale, et
le noyau sous-thalamique dans le thalamus ventral (subdivisée en substance noire pars
compacta (SNc) et substance noire pars reticulata (SNr)), sont étroitement associées aux
fonctions motrices des ganglions de la base et sont traitées avec eux. Le striatum constitue une
zone d’entrée et recoit des afférences excitatrices glutamatergiques provenant du cortex
cérébral et du thalamus mais aussi des afférences dopaminergiques issues de la SNc. Le
striatum intégre ces informations et contrdle, au travers de deux voies, directe et indirecte,
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I’activité du GPi et de la SNr qui constituent les principales structures de sortie des ganglions
de la base (Albin et al., 1989; DeLong, 1990). Les composantes motrices des ganglions de la
base, ainsi que la substance noire et noyau sous-thalamique, constituent une véritable boucle
sous-corticale reliant la plupart des aires du cortex aux neurones moteurs du M1, cortex pre-

moteur, et SMA (Nakano, 2000), illustrés par la Figure 12.
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Figure 12 — Représentation schématique des boucles ganglia-thalamocorticale, des
projections basal ganglia-tegmental et des projections cerebello-thalamique. L’ensemble
des abréviations est décrit dans la liste des abréviations. (Adaptée de Nakano, 2000).

Les voies directes et indirectes ont des roles fonctionnels opposés. L’activation de la
voie directe, par une levée d’inhibition, conduit a faciliter les mouvements alors que
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I’activation de la voie indirecte, par une inhibition de I’activité corticale, tend a réduire les
mouvements (Albin et al., 1989; Delong, 1990), suggérant que ces boucles sensori-motrices
peuvent étre vues comme un mécanisme pour « diriger » l'information a Iintérieur des aires

motrices (Middleton & Strick, 2000).

c. Les structures communes aux représentations de I’action et du

corps
Les représentations du corps et les représentations de 1’action sont étroitement li€es
puisqu’agir dans I’environnement implique d’avoir une connaissance a la fois de ’action a
réaliser mais également de 1’agent qui va réaliser 1’action. Il n’est donc pas étonnant de
retrouver des structures communes a ces deux représentations comme c’est le cas du cervelet et

du cortex pariétal.

Le cortex pariétal : zone d’intégration multi-sensorielle pour une conscience des
actions et du corps

Le cortex pariétal, localisé en arriere de la scissure de Sylvius, jouerait un rdle
primordial dans 1’élaboration d’un schéma corporel unifi¢ mais également dans 1I’émergence
d’un sentiment d’appartenance a 1’égard de son propre corps (Dijkerman & de Haan, 2007;
Evans & Blanke, 2013). Cette structure est également une cible potentielle pour la localisation
des mode¢les internes impliqués dans la planification du mouvement a réaliser (Wolpert,
Goodbody, et al., 1998a; Fogassi & Luppino, 2005; Culham & Valyear, 2006). En effet, une
lésion située dans le cortex pariétal peut avoir des conséquences frappantes sur le
comportement. En 1909, Rezsé (Rudolf) Balint a décrit, chez un patient, des déficits visuo-
perceptifs et des difficultés de coordinations oculo-manuelles suite a un accident vasculaire

cérébral bilatéral, situé essentiellement au niveau du gyrus angulaire. En 1952, Hécaen &
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Ajuriaguerra ont proposé le terme « Syndrome de Balint » afin de décrire une triade de
symptomes : Ataxie optique !!, Apraxie visuelle 12 et Simultanagnosie 13 (Hécaen &
Ajuriaguerra, 1952). De plus, les patients souffrant d’une Iésion du cortex pariétal droit sont
incapables de pointer les parties de leur propre corps aprés une instruction verbale alors qu’ils
peuvent répondre a une instruction de pointage ne faisant pas appel a leur corps. Ces
symptomes, décrits sous le terme d’ Autopagnosia, traduisent une altération de la conscience du
corps. Ainsi, le cortex pariétal droit contribuerait a fournir une description spatiale des
sensations percues (Burgess, 2008; Tsakiris et al., 2008) alors que le cortex pariétal gauche
maintiendrait 1’habilité & générer et a monitorer les modeles internes du mouvement requis
(Sirigu et al., 1999). Par conséquent, le cortex pariétal droit aurait un role dans la prise de
conscience de son propre corps alors que la conscience de ses propres actions serait sous-
tendues par le cortex pariétal gauche (pour revue Daprati et al., 2010).

L’ensemble de ces fonctions résulterait de la capacité d’intégration d’un grand nombre
d’afférences sensorielles. En effet, le cortex pariétal est le lieu d’une intégration multi-
sensorielle, qu’il s’agisse d’afférences tactiles, d’images traitées précédemment au niveau des
aires visuelles occipitales, de sons de I’environnement analysés au niveau du cortex temporal
ou de stimulations produites par nos propres mouvements décodées au niveau du cortex

pariétal (Duhamel et al., 1997).

Le cervelet : Support des modeles internes
Il est classiquement reporté que le cervelet jouerait un réle crucial dans 1’élaboration

des modeles inverses et prédictifs (pour revues, Wolpert, Miall, et al., 1998; Kawato, 1999), et

I 1 ataxie optique (optic ataxia) comprend des difficultés de coordination oculo-manuelle.

12 L’apraxie visuelle (ocular apraxia) consiste en une incapacité a orienter le regard volontairement vers
une cible visuelle périphérique, en dépit d’une motilité¢ oculaire correcte.

13 Un simultanognosie correspond a un déficit de I’attention spatiale.
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par conséquent dans la programmation de 1’action. Premi¢rement, cette structure contribuerait
a la conversion du signal d’erreur en une commande motrice par une transformation inverse,
suggérant que les modeles inverses seraient inclus dans le cervelet (Wolpert, Miall, et al.,
1998). Une seconde fonction potentielle du cervelet est son implication dans I’estimation
probable de la position et de la vitesse de I’effecteur, correspondant aux modeles prédictifs
dynamiques (Miall & Wolpert, 1996; Wolpert, Miall, et al., 1998). Enfin, le cervelet serait une
structure clé dans I’apprentissage de nouvelles tidches motrices, grace a l’intégration d’un
signal d’erreurs correctif (Ioffe et al., 2007). Plus récemment, Stoodley & Schmahmann (2009)
reporte une topographie des activations dans le lobe antérieur et postérieur du cervelet suite a la
réalisation de plusieurs taches impliquant 'utilisation de différents segments corporels. Ce
résultat suggére I’existence d’une représentation du corps dans le cervelet, qui pourrait

permettre une prédiction des conséquences sensorielles (modeles prédictifs sensoriels).

Contribution du cortex pariétal et du cervelet dans la conscience de I’action

La contribution respective du cortex pariétal et du cervelet dans la production et le
maintien des modéles internes lors d’action volontaire a été étudiée chez des patients cérébro-
1ésés (Sirigu et al., 2004). Les sujets avaient pour consigne de donner le moment a partir
duquel ils commengaient a ressentir qu’ils pouvaient bouger. Les résultats montrent que les
patients ayant une I¢sion cérébelleuse possédent une conscience normale a la fois de I’intention
et de ’action, suggérant que cette structure n’est pas impliquée dans la conscience motrice. Les
patients portant des lésions du cortex pariétal perdent la capacité d’estimer correctement
I’instant a partir duquel I’intention de bouger est présente, suggérant que le cortex pariétal
contient les modeles internes utilisés dans 1’émergence de la conscience de I’action. En
particulier, Desmurget & Sirigu (2012) ont montré que la partie inférieure du cortex pariétal
¢tait impliquée dans cette fonction. Ces auteurs suggerent alors que le cerveau contiendrait
plusieurs modeles internes utilisés pour le controle prédictif des actions volontaires. Un module
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implicite dans le cervelet contribuerait aux traitements rapides pour I’exécution de I’action et
les prédictions des conséquences sensorielles. Un second systéme, dans le cortex pariétal,
surveillerait les intentions et le programme moteur & un haut niveau, détectant quand les
actions sont en accord avec le but désiré. Ces processus seraient typiquement impliqués dans

I’expérience consciente de I’action (Sirigu et al., 2004).
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Chapitre 2 : Le corps en action : Representation corporelle et

représentation de I’action

En quelques lignes ...

Agir dans son environnement dépend de I’utilisation de multiples représentations
telles que les représentations du corps, de I’action et de I’environnement. En effet, I’individu
fait appel de maniére inconsciente et automatique a un schéma corporel, défini comme une
représentation de la géométrie du corps, de sa dynamique et de son orientation par rapport
au champ gravito-inertiel. De plus, la réalisation du but de I’action nécessite I’enchainement
de plusieurs étapes depuis I’intention de I’action jusqu’a I’exécution du programme moteur
par les effecteurs musculaires. Les modeles computationnels de la genése de I’action
reposent sur I’utilisation de deux principaux types de modéles internes, qui sont les modéles
inverses et les modéles prédictifs. Grace a I’intégration de différentes informations
sensorielles tant visuelles que tactiles, proprioceptives ou vestibulaires, ces représentations se
construisent et sont mises a jour tout au long de la vie. De multiples structures cérébrales
telles que le cortex pariétal, le cervelet, les ganglions de la base, M1, SMA, PMc, S1...

semblent étre le support neurobiologique de ces représentations.
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Chapitre 3 : Posture et mouvement: le controle

postural anticipé ou feed-forward

« Savoir, c’est-a-dire prévoir pour agir. »
De Henri Bergson

Extrait du « L’Evolution créatrice »

Une des aptitudes particuliéres du cerveau est sa capacité de prédiction, autrement dit le
cerveau possede une fonction d’anticipation. L’anticipation caractérise toute action ou toute
pensée qui manifeste une préparation spécifique a un événement futur. Elle est cruciale pour
I’adaptation du sujet & son environnement. Dans le domaine plus particulier des activités
motrices et posturales, I’anticipation permet «a I’organisme (...) d’élaborer des projets
d’actions et de planifier leur exécution en fonction des conséquences prévisibles de leur

réalisation effective en actes » (Paillard, 1994).

Lors d’une action intentionnelle, la fonction d’anticipation permet d’atteindre le but de
I’action en contrdlant les paramétres du mouvement mais également en maintenant la posture
de référence. En effet, le mouvement volontaire est source de déstabilisation pour la posture de
référence. Anticiper les conséquences de I’effet mécanique du mouvement sur la posture
permet d’assurer le maintien de la position de référence sur laquelle se base le mouvement et
donc d’atteindre le but de I’action. Dans ce chapitre, le controle postural d’un acte moteur
dirigé vers un but sera abordé depuis ses aspects comportementaux jusqu’aux processus

cérébraux associés.
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1. Le controle postural

a. Aspects généraux

La posture est définie comme étant 1’agencement, a un instant donné, des différents
segments du corps, les uns par rapport aux autres. Le nombre important d’articulations et la
multitude de positionnements de ces différents segments entre eux font qu’il existe une infinité
de postures possibles. Le controle postural consiste en un maintien actif d’une configuration
posturale donnée, sur la base d’informations sensorielles, ou encore en un rétablissement de
cette configuration initiale lors de déséquilibres, par des réactions et des ajustements posturaux

appropriés (Paillard, 1971; Gurfinkel & Shik, 1973).

Les fonctions du contréle postural

La posture et son contrdle par le systéme nerveux central (SNC) assurent deux grandes
fonctions. La premiere est la fonction antigravitaire et la seconde est la fonction d’interface
avec le monde extérieur (pour revue Massion, 1994). La fonction antigravitaire assure le
maintien de 1’équilibre au cours de différents mouvements d’une partie ou de ’ensemble du
corps, susceptibles d’affecter 1’équilibre du sujet. La fonction d’interface avec le monde
extérieur est assurée par la position et I’orientation des segments corporels. Cette fonction
permet de calculer la position du corps dans 1’espace, ou réciproquement la position d’un objet
par rapport au corps. En effet, la posture et plus précisément la stabilisation de certains
segments servent de référentiel a partir duquel s’organisent les différentes actions dans
I’espace.

Le controle postural est étroitement li¢ au mouvement a réaliser. Il peut s’exercer de
facon globale, sur ’ensemble du corps pour assurer la fonction antigravitaire au cours de la
locomotion par exemple, mais il peut également s’exercer sur un segment corporel spécifique,

susceptible d’étre perturbé par le mouvement, comme dans le cas du délestage d’un objet posé
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sur ’avant-bras du sujet. La maturation du contrdle utilisé lors de la stabilisation d’un segment

corporel a été particulierement au coeur de mon travail de these.

Le choix du reférentiel a stabiliser

La premicre étape de tout acte moteur est le choix d’un cadre de référence sur lequel se
base le contrdle postural, et qui permet d’organiser le programme moteur. Il existe trois
principaux cadres de référence (Paillard, 1971; Berthoz, 1991). Le référentiel géocentre, défini
sur le vecteur gravitaire, sert de base a la posture de référence. Le référentiel égocentré est
constitué par le corps ou par certains des segments du sujet lui-méme. Enfin, le référentiel
allocentré, complétement structuré sur le monde extérieur, est utilisé notamment pour localiser
les objets entre eux. Dans le cas, par exemple, de la tiche bimanuelle de délestage, ou I’on
demande au sujet de supporter un poids posé sur son avant-bras et de le soulever avec son autre
main, I’orientation de 1’avant-bras a 1’horizontal se réalise par rapport au référentiel de la
verticale gravitaire, donc a un référentiel géocentré. L’acte moteur du soulévement de 1’objet
utilise, par contre, ’avant-bras postural comme cadre de référence, donc un référentiel
¢gocentré. Au cours du développement, le choix du référentiel corporel a stabiliser dépend des
contraintes dynamiques définissant la difficulté de la tdche motrice, de I’environnement, et des
caractéristiques propres a chacune des périodes de I’ontogenese (Assaiante & Amblard, 1995;
Assaiante et al., 2000). Ainsi, dans ce méme protocole, le jeune enfant organise sa stabilisation
segmentaire de 1’avant-bras sur un mode égocentré pour passer a 7 ans a un mode exocentré

indépendamment de 1’orientation du tronc (Assaiante et al., 2005; Roncesvalles et al., 2005).

b. Réagir ou anticiper : Deux mécanismes du contréle postural

Une perturbation posturale peut étre corrigée par deux mécanismes de contréle, I’'un

réactif, 'autre prédictif. Le role de ces deux mécanismes est de minimiser I’effet de la
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perturbation. Ils se distinguent notamment par le moment de leur survenue en relation avec
I’apparition de la perturbation. Si le premier mode de contrdle ne dépend pas de la nature de la
perturbation, le second ne peut étre produit en général que lorsqu’un mouvement volontaire ait
¢été la source de perturbation posturale, ou bien parfois dans le cas de perturbations externes

reproductibles, donc prévisibles.

Le contréle postural réactif ou contrdle en feed-back

Les réactions posturales sont déclenchées par les afférences sensorielles mobilisées au
début de la perturbation. Elles surviennent donc apres un délai. L’approche la plus répandue
dans la littérature consiste a imposer une perturbation extérieure au systéme postural, de fagon
transitoire et aléatoire, et a analyser la réponse compensatrice qui résulte de cette perturbation
(Nashner et al., 1979). Ce type de perturbation s’applique soit directement sur le sujet lui-

méme soit indirectement par le biais d’un support sur lequel celui-ci prend appui.

Le contréle postural prédictif ou controle en feed-forward

Le mouvement volontaire de tout ou d’une partie du corps est une source potentielle de
déséquilibre de la posture de référence. Il n’est pas étonnant qu’un mouvement volontaire soit
accompagné d’une activité posturale comme cela a été établie chez ’'Homme par Belen’kii &
collaborateurs (1967), et chez ’animal par loffe & Andreyev (1969). Ainsi, les Ajustement
Posturaux Anticipés (APAs) corrigent a I’avance la perturbation posturale induite par le
mouvement volontaire. Les APAs débutent nécessairement de fagon concomitante ou avant
que la perturbation ne se produise (Bouisset & Zattara, 1981; Massion, 1992). La premicre
finalité des APAs est d’assurer I’équilibre et de maintenir la posture en dépit des perturbations
causées par le mouvement. Autrement dit, ils permettent de prévenir les déséquilibres induits
par le mouvement lui-méme et de stabiliser I’orientation d’un segment corporel pour que celui-
ci reste un référentiel stable. Le second rdole des APAs est d’assurer une préparation posturale

- 64 --



CADRE THEORIQUE

préalable a la réalisation de mouvements, notamment lors du mouvement du membre inférieur.
Enfin, les APAs assurent 1’assistance au mouvement en terme de force ou de vitesse (Massion,
1998).

Il est possible d’identifier trois sources principales de perturbation de 1’équilibre et de la
posture liées a la réalisation d’un mouvement volontaire. Premiérement, le mouvement d’un
membre inférieur entraine obligatoirement une perturbation majeure de 1’équilibre du fait que
ce membre sert normalement de support au sol. Que ce soit lors d’une tache de lever de jambe
(Mouchnino et al., 1992, 1993) ou lors de I’initiation de la marche (Breniere et al., 1981;
Crenna & Frigo, 1991; Assaiante et al., 2000), il est nécessaire d’utiliser des APAs pour
déplacer au préalable le centre de gravité vers la jambe d’appui afin de délester la jambe qui va
effectuer le mouvement et d’assurer I’équilibre pendant le mouvement du membre.
Deuxiemement, le mouvement peut modifier la géométrie du corps et ainsi perturber la
position du centre de gravité, entrainant de ce fait un déséquilibre. Lors de mouvements
volontaires du tronc vers 1’avant, de nombreuses études (Babinski, 1899; Crenna et al., 1987,
Vernazza et al., 1996) ont montré un déplacement simultané de la hanche et des genoux dans la
direction opposée a celle du tronc afin de compenser avec précision le déplacement du centre
de gravité qu’aurait produit le seul mouvement du tronc. Troisi€mement, le mouvement d’un
segment corporel donné, par exemple le bras, peut également perturber la position d’autres
segments corporels tels que le tronc (Bouisset & Zattara, 1987; Bouisset, 1991) ou I’avant bras,
dit postural, sur lequel repose un objet que le sujet doit soulever (Hugon et al., 1982; Paulignan
et al., 1989; Massion, 1997). Dans le premier cas, les APAs permettent de préserver I’équilibre
en contrdlant précisément la position du centre de gravité, dans le second cas, les APAs servent
a stabiliser I'orientation d’un segment postural, utilis¢ comme référentiel égocentrique pour

améliorer 1’organisation du mouvement.
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Une coordination étroite entre le mouvement et la posture : Le cas de la tache du
garcon de café

La réalisation d’un mouvement de tout ou d’une partic du corps implique une
organisation temporelle précise de patrons musculaires permettant la réalisation de la tdche. En
effet, I’étude des processus mis en place lors de la réalisation de tiches coordonnant deux
mouvements manuels montre que la coordination entre les programmes moteurs de chaque
main nécessite a la fois un couplage temporel et spatial qui passe par une communication entre
les hémisphéres cérébraux (Donchin et al., 1999). Ainsi, I’optimisation du mouvement rend
indispensable 1’existence d’une coordination étroite entre le mouvement et la composante
posturale (Massion, 1992). Au final, la coordination posture-mouvement assure une meilleure
efficacité du geste.

La tache du garcon de café, ou tache bimanuelle de délestage, est un exemple illustratif
de la coordination complexe entre un mouvement et la posture impliquant un segment corporel.
En effet, quand un garcon de café porte des bouteilles et des verres disposés sur un plateau, et
qu’il souléve un des éléments du plateau, la stabilité¢ horizontale du support est préservée. La
stabilisation optimale du plateau est due a la fonction d’anticipation. En effet, grace aux APAs
présents parce que le délestage est effectué sur la base d’'un mouvement volontaire, la rotation
du coude consécutive a la décharge soudaine du plateau est minimisée (Hugon et al., 1982).
Hugon & collaborateurs (1982) ont montré, chez 1’adulte, que cette anticipation posturale se
traduit par une inhibition des muscles fléchisseurs du bras postural juste avant le début du
délestage. De plus, il existerait une organisation temporelle précise entre les activités
musculaires impliquées dans le soulévement de I’objet et celles impliquées dans le maintien de
la position horizontale de 1’avant-bras postural, suggérant une étroite coordination entre la
posture et le mouvement.

En revanche lorsque le délestage est réalis¢ a I’insu du sujet, I’avant-bras subit une
flexion involontaire vers le haut. Cette déstabilisation, provoquée par la chute du poids, est la
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conséquence d’un phénomeéne biomécanique. En effet, les muscles fléchisseurs exercent, par
leur contraction, une force qui s’oppose a celle du poids. Lorsque que le poids tombe de fagcon
imprévisible, le sujet n’a pas la possibilité d’annuler cette force. Le raccourcissement soudain
des muscles provoque alors la flexion de l’avant-bras postural vers le haut et donc sa
déstabilisation. Ce raccourcissement est suivi d’'une correction réflexe immédiate se traduisant
par une diminution d’activité des muscles fléchisseurs, connue sous le nom de réflexe de

délestage (Hugon et al., 1982).

Les paramétres contrélant les APAs chez I’adulte

Des travaux antérieurs ont porté sur I’étude des paramétres controlant les APAs utilisés
par ’adulte au cours de la tache bimanuelle de délestage. Il en ressort qu’un délestage imposé a
intervalles réguliers, pourtant prédictibles par le sujet, ne permet pas d’anticiper les
conséquences du délestage (Dufosse et al., 1985). A I’inverse dans certaines conditions, une
anticipation posturale peut étre apprise. Effectivement, lorsqu’on crée un lien mécanique
artificiel entre un mouvement volontaire du bras controlatéral au bras postural, tel que le
soulévement d’un objet posé sur une plate-forme, qui provoque le lacher du poids suspendu a
I’avant-bras postural, un adulte sain apprend a utiliser des APAs pour compenser ’effet de la
perturbation provoquée par le délestage. Cependant, les APAs sont acquis uniquement lorsque
le mouvement volontaire s’applique a une articulation proximale, et ceci quels que soient les
paramétres du mouvement exercé (que I'on privilégie un déplacement ou I’exercice d’une
force) (Paulignan et al., 1989). Ainsi, le délestage de ’avant-bras postural provoqué par un
appui sur un bouton ne permet pas Iutilisation d’APAs (Paulignan et al., 1989). Dans ce cas, il
s’agit de coordonner deux articulations de nature différentes, proximale pour I’avant-bras et
distale pour le doigt. Cette coordination, plus ¢éloignée d’un contexte naturel, ne permet pas
I’utilisation des APAs. En revanche, lorsqu’une coordination est utilisée entre deux doigts, I'un
supportant un poids, ’autre réalisant le mouvement de soulévement de I’objet a I’aide d’un
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systéme de coordination artificielle tel que celui décrit plus haut, on voit a nouveau apparaitre
des APAs (Kaluzny & Wiesendanger, 1992). Dans cette dernicre étude, deux articulations de
méme nature, distales, sont alors utilisées. Ainsi, lors de la production des APAs, non
seulement le passage d’un contrdle réactif vers un contrdle prédictif doit se réaliser sur la base
de la construction d’une représentation interne, mais la coordination n’est réussie que
lorsqu’elle est reproduite dans un contexte pratiqué de longue date par le sujet, comme cela a
¢galement été montré pour ’utilisation des APAs dans d’autres taches bimanuelles (Blakemore
et al., 1998).

Enfin, une autre propriété révélée par I’apprentissage d’une coordination artificielle au
cours de cette tache est le caractére non-transférable des APAs utilisés. Effectivement, chez un
méme sujet, ce type d’apprentissage réalisé sur un bras postural n’est pas facilité lorsqu'on
change de bras postural. Cette aptitude mémorisée est donc latéralisée et non transférable a

I’autre avant-bras (Ioffe et al., 1996).

2. Le développement de I’anticipation posturale au cours de I’enfance

Dans la littérature, 1’émergence des capacités a anticiper les perturbations
posturales est explorée au travers de nombreuses situations telles que la saisie, la locomotion et

la manipulation d’objet...

a. Les mouvements impliquant I’ensemble du corps

L’acquisition de la station érigée nécessite un contrdle postural fin. Avant ’age de 2
ans, D'instabilité du jeune enfant semble étre imputée a un manque d’efficacité des processus
d’anticipation au niveau du controle postural (Haas et al., 1989). A partir de 2 ans, en
revanche, Haas & Diener (1988) rapportent que les jeunes enfants commencent a étre capables

d’ajuster leur réponse posturale en utilisant un contréle proactif. De plus, lorsqu’on propose a
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des enfants agés de 42 a 61 semaines un cube comme support, I’objet est d’abord utilis¢
comme support mécanique de la position debout, puis comme source d’informations, issues
des informations tactiles issues de l’interaction entre les informations tactiles du cube et
I’enfant, pour contréler de fagon proactive les oscillations du corps (Barela et al., 1999).

Lorsque la station debout est maitrisée, plusieurs tdches permettent d’explorer le
développement de I’anticipation posturale. Le passage sur la pointe des pieds est précédé dés 4
ans d’un transfert anticipé du centre des pressions vers ’avant!4 (Haas et al., 1989). De méme,
les APAs associés a un mouvement volontaire - comme lever un bras - sont présents chez des
enfants de 3-4 ans dans presque tous les essais (Nashner et al., 1983; Riach & Hayes, 1990).
Cependant, les APAs ne sont pas systématiques et encore mal coordonnés avec le mouvement
jusqu’a I’age de 6 ans. De plus, Hay & Redon (1999) notent que les stratégies posturales
varient au cours du développement : I’anticipation posturale servirait d’abord la fonction de
support du geste, puis a partir de 6 ans, elle adopte une fonction de compensation de la
perturbation a venir (Hay & Redon, 1999).

Malgré I’apparition trés précoce des APAs lors de I’acquisition de nouvelles habilités
motrices, les jeunes enfants présentent une forme d’anticipation posturale qui differe de celle
de Pl’adulte. Ces faits sont rapportés aussi bien dans des tdches posturales impliquant
I’ensemble du corps (Haas et al., 1989; Hay & Redon, 1999) que lors de I’initiation de la
marche (Assaiante et al., 2000). Dans ce dernier exemple, la préparation posturale qui précéde
I’initiation de la marche se met en place relativement tot, c’est-a-dire au tout début de la
marche autonome et connait une évolution jusqu’aux environs de 4-5 ans s’agissant du

fonctionnement sélectif des différents segments corporels mis en jeu.

14 1 ¢s enfants plus jeunes ne parviennent pas a exécuter la consigne.
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b. Les APAs dans les activités manuelles

L’émergence d’un comportement utilisant une anticipation posturale dans les activités
manuelles est visible trés tot chez le bébé. En effet, von Hofsten & collaborateurs (von Hofsten
& Woollacott, 1989; von Hofsten & Ronnqvist, 1993) observent un ajustement anticipé de la
posture chez des enfants de 9 mois maintenus par les hanches lorsqu’ils attrapent un objet
devant eux. Dans une étude longitudinale menée sur des enfants de 6 a 18 mois, I’analyse des
activités musculaires lors de taches d’atteintes d’objets montre qu’avant I’dge de 15 mois, les
activations anticipées sont sporadiques (Van der Fits et al., 1999). Cette activité anticipée se
traduit a 1’age de 15 mois par une activation des muscles de la nuque avant méme que ne
débute I’activation des muscles du bras concernés par ce mouvement (Van der Fits et al.,
1999). De plus, a 18 mois, les auteurs observent une distinction dans le recrutement musculaire
des muscles du tronc, qui ont un réle de support et les muscles du cou, qui annulent les forces
de réactions du mouvement.

Dans une tache de coordination bimanuelle de charge d’un plateau, il est demand¢ a de
trés jeunes enfants (2 ans) de charger eux-mémes un plateau dans la premicre situation
(situation active), et a I’inverse, dans la seconde situation, I’expérimentateur charge le plateau
(situation passive) (Jover, 2000). Les déviations du bras, mesurées respectivement dans ces
deux situations, indiquent que les APAs utilisés au cours de cette tdche pour minimiser la
perturbation de I’avant-bras postural lors de la pose de 1’objet sur le plateau sont présents dés
I’age de 21 mois, dés lors que c’est I’enfant qui réalise la charge. Ainsi, trés tot, les enfants
intégrent les informations portant sur le poids d’un objet tenu par une main pour régler la force
qui leur permet de maintenir en position horizontale le plateau sur lequel ils posent I’objet en
position horizontale.

Pour explorer le développement des APAs au cours de I’enfance, Hay & Redon (1999)

utilisent une tidche de délestage dans laquelle les enfants, positionnés debout sur une
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plateforme, maintiennent entre leurs mains un cylindre dont ils se délestent (situation active) ou
dont I’expérimentateur les déleste de facon inattendue (situation passive). Dés 3 ans le
délestage dans les conditions actives est suivi d’un déplacement du centre de pression moins
important que dans la situation passive. Les performances posturales des enfants de 3 a 5 ans
sont caractérisées, néanmoins, par une importante variabilité intra-indiviudelle. Entre 6 et 8
ans, le déplacement du centre de gravité est plus précoce et la perturbation est freinée plus
rapidement. Aprés cet age, la perturbation causée par le délestage actif continue a diminuer
méme si la variabilité reste plus importante que chez les adultes.

Dans la tache bimanuelle de délestage réalisée par des enfants agés de 3 a 8 ans,
Schmitz & collaborateurs (Schmitz et al., 1999, 2002) montrent une apparition précoce des
APAs dont la maturation se poursuit tout au long de ’enfance. En effet, a ’age de 3-4 ans, les
enfants utilisent déja les APAs pour stabiliser I’avant-bras postural lors de la réalisation de la
tache bimanuelle de délestage (Schmitz et al., 1999). Les perturbations posturales consécutives
au délestage sont plus importantes que les adultes et présentent une grande variabilité intra-
individuelle (Schmitz et al., 1999, 2002). Les auteurs observent deux patrons d’activité
musculaire sous-tendant la stabilisation posturale: un patron de co-contraction, caractérisé par
une activation concomitante des muscles fléchisseurs et extenseurs, et un patron d’inhibition,
caractérisé par une activité proche de zéro des muscles fléchisseurs autour du délestage
(Schmitz et al., 2002). Le patron de co-contraction est défini comme une stratégie immature
alors que la seconde, présente chez I’adulte, est considérée comme une stratégie mature. Le
patron immature reste une stratégie dominante chez I’enfant de 4 & 6 ans alors que le patron
mature s’exprime majoritairement uniquement autour de 7/8 ans, suggérant une transition
majeure entre les ages de 6 et 7 ans (Schmitz et al., 2002). Néanmoins, la latence d’apparition
de I'inhibition musculaire est moins précoce que chez I’adulte, suggérant une maitrise tardive
du réglage précis des paramétres temporels avant le moment du délestage (Schmitz et al.,
2002).
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A la lumicre des exemples présentés précédemment, il apparait que la fonction
d’anticipation, assurant I’efficacité du geste tout en préservant 1’équilibre ou/et ’orientation de
tout ou d’une partie du corps, est présente a des ages trés précoces et poursuit sa maturation
jusqu’a des ages relativement avancés de 1’enfance. Lors de son émergence, les APAs sont mal
coordonnés avec la perturbation tant au niveau spatial que temporel. Le bénéfice du
développement réside dans la sélection de patrons musculaires différenciés, le contrdle de la
synchronisation des activités musculaires et de leurs parametres temporels par rapport a la
perturbation. De plus, 1’étude de I’efficacité respective des deux modes de contrdle, en feed-
back et en feed-forward, a montré que le développement du controle rétroactif n’est pas achevé
quand le mode de contrdle anticipé commence a émerger chez I’enfant (Forssberg & Nashner,
1982; Kelso, 1982; Haas et al., 1989; Hay & Redon, 1999). Ainsi, cette comparaison suggere
que les contrdles anticipé et rétroactif évolueraient de fagon non linéaire et en alternance au
cours de ’enfance entrainant de ce fait des changements qualitatifs dans la coordination entre
posture et mouvement (Hay, 1979; Bard et al., 1990; Assaiante & Amblard, 1995; Assaiante et
al., 1998; Hay & Redon, 1999). Par ailleurs, de nombreux auteurs avancent que le contréle
postural anticipé ne peut étre élaborer sans 1’existence préalable d’un contrdle rétroactif (Haas
et al., 1989; Massion, 1992; Hay & Redon, 1999). Ainsi, la construction du contréle postural
prédictif chez I’enfant reposerait sur la transformation de corrections posturales rétroactives, en
corrections posturales anticipées (Schmitz et al., 2002), comme le suggérent également les

études sur ’apprentissage moteur chez 1’adulte (Ioffe et al., 2007).

c. Le développement du contrdle moteur: les différentes approches

explicatives

Différentes approches tentent d’expliquer la nature des mécanismes permettant la mise

en place du contrdle moteur et plus généralement le développement des habilités motrices.
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L’approche maturationniste

Les premicres recherches sur le développement de I’enfant ont amené les psychologues
du début du siecle dernier a considérer les changements liés a 1’dage comme reflétant
essentiellement la maturation du SNC (Gesell, 1925, 1929). Cette approche met en avant les
facteurs intrinséques comme étant pratiquement les seuls facteurs impliqués dans les premieres
¢tapes du développement moteur du nourrisson. Le nourrisson était alors considéré comme
étant principalement doté de réponses réflexes. La maturité des structures sous-corticales
expliquerait la présence a la naissance de réflexes archaiques, tels que la marche automatique
ou le « grasping », réflexe de fermeture de la main du nouveau-né provoqué par une
stimulation tactile palmaire, et qui s’éteignent autour de 2-3 mois apres la naissance. La
disparition de ces réflexes s’expliquerait par la maturation plus tardive des structures corticales,

qui inhiberaient alors les centres sous-corticaux responsables de ces réflexes.

Les approches écologiques et dynamiques

La psychologie écologique, initiée par Gibson (1966, 1979), met I’accent sur le
couplage entre la perception et I’action. Ce qui est percu d’un objet dépend des actions que le
sujet peut réaliser sur cet objet et, en retour, les actions sont déterminées elles-mémes par ce
qui est pergu de ’environnement et de son propre corps. A chaque étape, c’est a partir de ce
dialogue sensori-moteur entre le sujet et son environnement que se construit le développement
moteur de Penfant. Le concept de réduction des degrés de liberté!> est une autre composante a
la base du contréle moteur (Bernstein, 1967). Ce concept, associé aux interactions entre la
perception et 1’action de la psychologie écologique, a conduit a une perspective dynamique du

développement moteur.

IS Cette approche consiste a transformer, au cours du temps, 1’ensemble des possibilités articulatoires en un systéme
simple et contrdlable.
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Selon I’approche dynamique, ’enfant développerait sa motricité suivant un principe
d’auto-organisation et ceci a partir de ’exploration des interactions aléatoires entre le corps et
I’environnement, et de la coopération de multiples sous-systémes (longueur du muscle, poids
du corps, support postural...) (Corbetta & Thelen, 1996). La croissance étant une perpétuelle
source de déséquilibre pour les relations qu’établit I’enfant entre son corps et I’environnement,
ce sont ’entrainement et le fonctionnement sur le mode essai/erreur qui lui permettraient de
retrouver un nouvel équilibre, sur la base duquel de nouveaux patrons moteurs pourraient

émerger.

L’ approche sélectionniste

La théorie de la sélection des groupes neuronaux constitue un modéle du
développement cérébral (Edelman, 1993). Le principe de base repose sur I’hypothése selon
laquelle les entrées, décodées au niveau sous-cortical, seraient traitées en parallele par un
répertoire de réseaux corticaux, ou modules, génétiquement prédéterminés. Ces modules sont
capables d’analyser, chacun, une des composantes des entrées. La constitution et la
coordination de ces modules anatomo-fonctionnels se réalisent en trois grandes phases au cours
du développement (Figure 13). Le premier, la sélection développementale, guide la diversité
des structures par I’intervention de mécanismes épigénétiques lors de I’embryogenese. Le
répertoire primaire ainsi constitué est transformé en répertoire secondaire par une sélection par
I’expérience : I’activité de réseaux particuliers sélectionne, renforce, ou affaiblit les liaisons
synaptiques de facon dynamique permettant ainsi la constitution de circuits neuronaux
préférentiels. Enfin, les signaux en provenance des récepteurs sensoriels introduisent la
coordination et la synchronisation du répertoire par le processus de ré-entré. Des régions
distantes mais activées par un méme stimulus se lient alors les unes aux autres par un

renforcement des connections.
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Figure 13 — Illustration des 3 processus fondamentaux de la théorie de la sélection des
groupes neuronaux : sélections développementales, sélection par I’expérience et ré-entré.
(Adaptée d’Edelman, 1993).

La constitution et la croissance des modules sont des phénoménes qui s’étalent sur
plusieurs années, selon un mode cyclique. Chaque cycle de croissance est constitu¢ d’une
phase de compétition entre réseaux de neurones potentiels et d’une phase de stabilisation et de
coordination entre modules stabilisés. Ainsi, si la premiére phase est essentiellement génétique,
les deux autres phases du développement cérébral sont dépendantes de 1’environnement et de
I’expérience.

Si on applique cette théorie au développement des coordinations sensori-motrices, 3
étapes se succéderaient. A la base, les répertoires moteurs génétiquement préétablis
engendreraient spontanément une grande variété de mouvements. Dans une seconde étape, la
capacité a sentir les effets du mouvement se développant, une sélection neuronale se produirait,
guidée par la valeur adaptative du mouvement. Enfin, la sélection du mouvement lui-méme
s’effectuerait par I’intermédiaire de changements synaptiques (Sporns & Edelman, 1993). Dans

cet apprentissage par sélection, I’interaction avec I’environnement est capitale. En effet, selon
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cette théorie, le systéme n’est pas un systeme préformé mais un systéme en évolution
permanente (Changeux & Dehaene, 1989). De plus, cette approche permet de revisiter la
notion de variabilité ou de diversité des patrons moteurs, particulierement présente au cours de
certaines phases précoces de I’ontogenése (Forssberg et al., 1992; Assaiante & Amblard, 1995;
Konczak et al., 1995; Hadders-Algra et al., 1996a, 1996b). La force de cette théorie est de
mettre en avant le fait que le développement est le résultat d’interactions complexes entre les
facteurs génétiques et I’environnement, méme si les processus de sélection sont encore mal

connus (Forssberg, 1999).

La théorie des systemes

Cette approche consideére que le développement des habiletés motrices et posturales
résulte d’un processus complexe, dans la mesure ou il doit tenir compte d’un plus grand
nombre de facteurs. Le controle postural est le fruit d’interactions multiples intégrant les
systémes musculo-squelettiques et nerveux, les exigences de la tache, et les variations de
I’environnement (Shumway-Cook & Woollacott, 1995). Les principaux systémes qui
participent au développement du contrdle postural seraient les systémes moteurs, dans leurs
composantes musculo-squelettiques et neuromusculaires, les différents systémes sensoriels et
la fagon dont I’enfant organise leur utilisation au cours de son développement, et les
mécanismes d’adaptation et d’anticipation. Sur la base de cette théorie, la distinction entre les
différents facteurs permet de redéfinir le probléme de 1’évaluation de la contribution respective
de chacun d’entre eux, et de déterminer quels sont les systemes influents a chaque étape du

développement.

Approche fonctionnelle du développement moteur
L’approche fonctionnelle du développement, particulierement mise en valeur dans
I’équipe au sein de laquelle s’est réalisé ce travail de thése, congoit le développement moteur
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comme résultant de la maitrise progressive des fonctions de coordination, d’adaptation et
d’anticipation au cours de I’enfance (Assaiante & Amblard, 1995). Une motricité finalisée et
intégrée dans son environnement nécessite la prise en compte d’un contexte, défini par des
contraintes. Il s’agit a la fois de contraintes inhérentes au corps lui-méme, a I’action envisagée
et également de contraintes liées a I’environnement dans lequel est effectué¢ ’action.

La fonction de coordination est a la base d’une motricité harmonieuse, lorsqu’il s’agit
de coordonner les différents segments corporels engagés dans le mouvement, ou bien encore
lorsqu’il s’agit de coordonner un geste avec le maintien de la stabilisation posturale. Dans ce
dernier cas, la contrainte d’équilibre doit nécessairement étre contrélée. Cette coordination
nécessite la maitrise d’une organisation spatiale et d’une organisation temporelle des
mouvements. La fonction d’anticipation, en permettant de prévoir les conséquences de son
action sur I’environnement, ou sur soi-méme, rend le monde prédictible et cohérent. La
fonction d’adaptation, quant a elle, révele la capacité de I’enfant a changer de stratégie en
fonction des contraintes inhérentes a I’action. Ainsi, la fonction d’adaptation permet d’intégrer
les modifications des contraintes internes, qui peuvent varier avec la croissance, ou les
changements des contraintes externes, qui peuvent dépendre des spécificités de la tache a

réaliser.

3. L’organisation centrale des APAs

L’étude de patients ou les approches d’investigations cérébrales chez le sujet sain
permettent d’enrichir les connaissances sur les mécanismes neuronaux sous-tendant les

processus de coordination entre posture et mouvement et d’¢laboration des APAs.

—-77 --



CADRE THEORIQUE

a. Apport des pathologies Iésionnelles et neuro-dégénératives

Les aires corticales motrices et pré-motrices

On connait plus I’implication des structures corticales motrices et prémotrices dans la
préparation d’un mouvement volontaire que dans les mécanismes régulant la posture. Pourtant,
les aires corticales frontales semblent également jouer un role dans le contrdle postural
(Gurfinkel & El’ner, 1988). En effet, une 1ésion de la partic médiane du lobe frontal altére
Iutilisation des APAs lors d’une tache de lever du bras (Gurfinkel & El’ner, 1988) ainsi que
lors de la tiche bimanuelle de délestage, suggérant le rdle essentiel du cortex sensori-moteur et
de la SMA dans les mécanismes intervenant dans 1’élaboration des APAs. Les liens
anatomiques entre la SMA et les aires sensori-motrices primaires laissent supposer des
relations entre ces deux régions lors de la production des APAs. Plus récemment, Jacobs et
collaborateurs (2009) suggerent que la SMA aurait un role dans le timing des APAs, ce qui
confirme I’hypothése que la SMA ajusterait le gain des APAs en fonction de 1’évaluation de la

perturbation a venir, comme le suggéraient Massion & collaborateurs des 1999.

Les ganglions de la base

Les ganglions de la base semblent impliqués dans trois aspects du contrdle postural : le
controle du tonus postural, I'utilisation des réactions posturales ainsi que 1’utilisation des APAs
(Horak & MacPherson, 1996). Plus particulierement, une étude utilisant la tiche bimanuelle de
délestage chez des patients parkinsoniens a révélé que ces patients présentaient une altération
de la stabilisation posturale (Viallet et al., 1987). Ce résultat suggere 1’existence de 1’utilisation
des APAs. Une étude a précisé la nature des déficits et a révélé que ni la latence ni le patron
des APAs n’étaient affectés par la maladie de Parkinson, mais que les patients présenteraient
des APAs de plus faibles amplitudes (Viallet et al., 1992). Le déficit des APAs chez les

patients parkinsoniens résulterait donc plus d’une altération qualitative plutot que d’une
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impossibilité a utiliser un contrdle en feed-forward. Massion & collaborateurs (1999) ont
montré que les patients atteints de la maladie de Parkinson présentaient des difficultés a
apprendre une nouvelle coordination bimanuelle. Par conséquent, les ganglions de la base ne
sont pas essentiels pour la programmation d’APAs qui ont déja été construits. Puisque les
ganglions de la base poss¢dent des relations privilégiées, via le thalamus, avec la SMA (Wise
& Strick, 1984), leur influence dans la stabilisation posturale pourrait s’effectuer

principalement au travers de cette région.

Le cervelet

Le cervelet est considéré depuis longtemps comme une structure critique pour le
controle postural, notamment pour les coordinations nécessitant 1’utilisation de synergies
(Babinski, 1899), ou lors de la coordination des mouvements (Holmes, 1939; Diener &
Dichgans, 1992). Cependant, le cervelet ne semble pas indispensable a 1’¢laboration des APAs
puisque les patients cérébro-1ésés ne présentent pas d’altérations de la stabilisation posturale
(Diedrichsen et al., 2005a). La construction de nouveaux APAs a pu étre étudiée lors de
I’apprentissage d’une coordination artificielle entre le soulévement de I’objet et ses
conséquences posturales (Paulignan et al., 1989; Schmitz & Assaiante, 2002). Il apparait dans
ce cas que des lésions cérébelleuses empéchent I’apprentissage d’une nouvelle coordination
posture-mouvement (Diedrichsen et al., 2005). Par ailleurs, le cervelet joue également un role
majeur pour I’ajustement temporel fin des APAs (Timmann & Horak, 1997). Ainsi, le cervelet
serait une structure essentielle a I’apprentissage moteur, et a la modulation d’une réponse

anticipée dans ses caractéristiques d’amplitude et de réglage temporel.

Le corps calleux
Peu d’études ce sont intéressées a 1’implication du corps calleux dans la coordination
posture-mouvement alors que c’est une structure indispensable a la réalisation de taches
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impliquant un mouvement coordonné des deux mains (pour revue Swinnen & Wenderoth,
2004). Il apparait que, dans la tache bimanuelle de délestage, des patients atteints d’une section
du corps calleux présentent des APAs intacts malgré I’absence de transfert inter-hémisphérique
entre les deux cortex (Viallet et al., 1992; Diedrichsen et al., 2005a). Ceci indiquerait d’une
part que I'intégrité du corps calleux n’est pas nécessaire a une activité bimanuelle telle que
celle-ci, et d’autre part que la coordination nécessaire a I’organisation des APAs se ferait a un

niveau sous-cortical.

Les afférences périphériques

La tache bimanuelle de délestage ne nécessite pas I’apport des afférences périphériques
une fois que les APAs ont été construits. En effet, une patiente déafférentée, n’ayant plus acces
aux informations proprioceptives, ne posséde plus la possibilité d’apprendre une nouvelle
coordination (Forget & Lamarre, 1990) alors qu’elle stabilise son avant-bras de manicre

efficace (Forget & Lamarre, 1990) dans la tache bimanuelle de délestage.

L’ensemble des résultats, évoqués ci-dessus et issus d’études réalisées chez des patients
atteints de différentes 1ésions cérébrales, ont donc permis de formuler des hypothéses quant a
I’organisation centrale des APAs. La Figure 14 représente les circuits supposés impliqués dans
la construction et 1’utilisation des APAs associés a la tiche bimanuelle de délestage (Massion

etal., 1999).
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Figure 14 — Représentation schématique des structures cérébrales intervenant dans la
construction et la production des APAs dans la tache bimanuelle de délestage. M1 : Cortex
moteur primaire, PM : Cortex prémoteur, SMA : Aire motrice supplémentaire, BG : Ganglion
de la base. (Adaptée de Massion et al., 1999).

b. Etude chez le sujet sain: Apport des études en TMS et en

EEG/MEG dans la tache bimanuelle de délestage

L’étude du contrdle central de I’anticipation posturale chez le sujet sain est récent et
concomitant avec I’essor des méthodes d’investigations cérébrales. Une étude en IRMf a
montré la mise en jeu de nombreuses structures cérébrales dans 1’élaboration du contrdle
anticipé lors de la réalisation de la tiche bimanuelle de délestage (Schmitz et al., 2005). En
effet, les auteurs montrent 1I’implication des régions motrices (aires motrices primaires, SMA),
des ganglions de la base et du cervelet dans la production des APAs. Dans la tiche bimanuelle
de délestage, la mise en jeu des ganglions de la base dans la production du controle anticipé est
¢galement reportée par Ng & collaborateurs (2011) dans une étude en MEG.

Dans cette méme tache, I’implication de I’aire motrice primaire controlatérale au bras
postural dans la production des APAs reste une question ouverte. Dans une étude antérieure
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menée chez des enfants sains et autistes, Martineau & collaborateurs (2004) ont montré, en
regard de I’aire motrice primaire controlatérale a 1’avant-bras postural, une désynchronisation
liée a I’événement (Event-Related Desynchronisation : ERD) qui débute 500 ms avant le début
du délestage chez les enfants sains. Cette signature électrophysiologique est absente chez les
enfants autistes alors qu’ils présentent un déficit de la fonction d’anticipation (Schmitz et al.,
2003; Martineau et al., 2004). Ce résultat suggére I'implication du cortex moteur primaire
controlatéral au bras postural dans le contrdle postural anticipé.

Les approches par TMS 16 permettent d'évaluer I’implication d'une région cérébrale
dans un processus défini. Dans un protocole de TMS utilisant la tiche bimanuelle de délestage,
Kazennikov & collaborateurs (2005) stimulent le cortex moteur primaire ispsilatéral a I’avant-
bras postural. Les résultats montrent une diminution des potentiels évoqués moteurs (MEP)
concomitant avec la diminution observée au niveau des muscles fléchisseurs impliqués dans la
stabilisation posturale, que ce soit dans la situation active ou situation passive. L’absence de
modification de I’excitabilité corticale lors de la production des APAs suggere que les
neurones cortico-spinaux du cortex moteur impliqué dans le contrdle postural anticipé sont
inhibés par le cortex moteur impliqué dans le soulévement de I’objet. Ce mécanisme passerait
par une inhibition inter-hémisphérique.

A Tinverse, Taylor & collaborateurs (2005) montrent que les commandes issues de
chaque cortex moteur primaire seraient spécifiques, suggérant le role primordial du cortex
moteur primaire controlatéral au bras postural dans les APAs. En effet, dans un protocole de
coordination posture-mouvement, Taylor & collaborateurs (2005) utilisent la TMS appliquée
au niveau de M1 alternativement en ipsi- ou controlatérale du bras manipulateur. Le sujet doit
exécuter un mouvement de flexion du coude d’un bras, déclenchant une force d’extension sur

I’autre bras. Une réponse anticipée est produite au niveau des muscles fléchisseurs du bras

16 pyy I’application d’un champ électromagnétique sur une région préalablement localisée grace a ses coordonnées,
la TMS, a une certaine fréquence, reproduit de facon artificielle I’effet d’une 1ésion temporaire et réversible.
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postural. Les stimulations controlatérales au bras manipulateur altérent le début de la bouffée
¢lectromyographique (EMG) de ce bras mais pas celle du bras postural. La stimulation inverse
déclenche uniquement des modifications de 'EMG du bras postural (Taylor, 2005). Les auteurs
concluent que les réponses posturales et motrices, pourtant étroitement associées lors d'un
mouvement, sont altérées différemment en fonction des stimuli délivrés respectivement sur
chaque cortex moteur respectif. Ces deux études relancent le débat autour des mécanismes
assurant la coordination entre la posture et le mouvement: la coordination posture-mouvement

implique-t-elle un contréle commun ou un contrdle en parallele ?

c. Une origine commune ou un contr6le en parallele de la

coordination entre posture et mouvement?

Deux modes de contrdle de la coordination entre la posture et le mouvement ont été
proposés dans la littérature (pour revues Massion, 1992, 1997) et sont illustrés par la Figure 15.

Le premier mode de controle suppose une origine commune a la coordination entre la
posture et le mouvement focal. Celle-ci utiliserait une organisation hiérarchique : a partir des
voies centrales controlant le mouvement émergeraient également des voies collatérales qui
controleraient les réseaux posturaux responsables des APAs. Ainsi, les APAs et le mouvement
seraient une conséquence différente d’un seul et méme processus. Ce modele est
principalement appuy¢ par la corrélation qui existe entre 1’action motrice et les APAs (Aruin &
Latash, 1995) et par la présence des APAs associés aux mouvement provoqués par une
stimulation électrique au niveau du cortex moteur chez le chat (Gahéry & Nieoullon, 1978;
Gahéry & Massion, 1981). Dans ce mode de coordination, le début de I’activité focale et les
APAs s’effectue dans une méme fenétre temporelle, ils sont dits « time-locked ».

Dans le second mode de contrdle, deux systemes de contrdle en paralléle existeraient,

et seraient coordonnés par un signal temporel: le premier pour le contrdle du mouvement, et le
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second pour contrdler les APAs qui lui sont associé¢s. Dans ce cas le début de I’activité
posturale peut étre dissocié¢ du début de I’activité focale. Le mouvement volontaire pourrait
avoir pour role de donner le signal temporel de la perturbation a venir (Massion, 1998). Ce
modele est appuyé€ par la présence d’APAs méme en I’absence d’une action motrice (Aruin et
al., 2001) mais également lors de 1’étude des patients cérébro-1ésés dans la tache bimanuelle de

délestage (pour revue Massion et al., 1999).

A B
! I ] l
Contrdle de Contrdle du Contrdle de Contréle du
la posture mouvement la posture mouvement

I |

—

Exécution de Exécution du Exécution de Exécution du
la posture mouvement la posture mouvement
Posture Mouvement Posture Mouvement
Figure 15 — Illustration des deux modes de contrOles de coordination entre posture et

mouvement. A : mode en paralléle ; B : mode hiérarchique. (Adaptée de Massion, 1992).
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Chapitre 3 : Posture et mouvement : le contréle postural anticipé ou

feed-forward

En quelques lignes ...

La posture, définie comme étant I’agencement, a un instant donné, des différents
segments du corps, les uns par rapport aux autres, repose sur deux modes de contrdle : le
contrdle réactif ou feed-back et le controle anticipé ou feed-forward. Alors que le premier
survient apres le début de la perturbation posturale, le second, en étant plus précoce, permet
d’annuler I’effet de la perturbation souvent déclenchée par le mouvement volontaire. Au
cours du développement, le contrdle anticipé apparait trés précocement et sa maturation se
poursuit jusqu’a des ages relativement avancés de I’enfance. Sa construction reposerait sur
une transformation des corrections posturales réactives en corrections posturales anticipées.
Gréace aux investigations menés chez les patients atteints de pathologies neurologiques et
plus récemment a I’aide des méthodes d’investigations cérébrales réalisées chez le sujet sain,
le contrdle postural anticipé (appris ou en construction) semble étre sous-tendu par un
réseau vaste et distribué impliquant le cortex sensori-moteur, I’aire motrice supplémentaire,
les ganglions de la base et le cervelet... Le mode de coordination entre la posture et le
mouvement focal peut reposer sur un mode en parallele ou un mode hiérarchique : le débat

reste ouvert a I’heure actuelle.
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Chapitre 4 : L’apprentissage moteur : vers la

construction d’un contrble en feed-forward

« Apprendre, c'est déposer de I'or dans la banque de son esprit. »
De Shad Helmstetter

Extrait de « Le Pouvoir de motivation intérieure »

L’apprentissage correspond aux processus par lesquels un individu change de fagon
durable son comportement pour le rendre plus adapté a une nouvelle situation, ou pour
accroitre ses capacités a interagir sur le monde. Il est a I’ceuvre tout au long de la vie d’'un
individu. L’apprentissage moteur, depuis sa définition jusqu’aux corrélats neuronaux sera

détaillé au cours de ce dernier chapitre.

1. Apprentissage moteur

a. Aspects généraux

Les premiéres définitions ont décrit ’apprentissage moteur comme « UN Processus
interne qui se déroule dans le systeme nerveux de celui qui apprend et qui lui permet, de fagon
rapide et durable de changer de comportement dans une tache vis-a-vis de laquelle il n’a pas
de comportement adapté » (Guthrie, 1935). Plus tard, Fleschman (1967) écrivait que «
I’apprentissage est le processus neurologique interne supposé intervenir a chaque fois que se
manifeste un changement qui n’est di ni a la croissance, ni a la fatigue ». Ainsi,

I’apprentissage n’est pas la modification comportementale que I’on peut observer et quantifier,
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mais le processus interne qui I’a permise. Loin d’étre un processus unique, I’apprentissage

résulterait de multiples processus conduisant a une transformation interne de 1’individu.

Le modéle d’apprentissage de Fitts & Posner dans I’apprentissage moteur

Fitts & Posner (1967) ont décrit I'apprentissage comme une succession d'étapes qui sont
illustrées par la Figure 16 (pour revue Taylor & Ivry, 2012). D'une mani¢re générale et
lorsqu’il s’agit d’un apprentissage explicite, un premier stade peut étre marqué par un recours
massif aux processus cognitifs conscients: le sujet cherche a comprendre le but de la tache, et a
organiser une réponse pertinente. A ce niveau, la demande attentionnelle est trés élevée et toute
distraction entraine une détérioration importante de la performance. Le résultat de cette
premicre étape, appelée étape cognitive, va étre I'élaboration d'un programme moteur grossier,
permettant au sujet de produire une réponse qui, bien qu’imparfaite, satisfait aux exigences
premiéres de la tache. Ensuite, I’étape associative se caractérise par un affinement progressif
du programme moteur précédemment élaboré. Le sujet améliore le timing de son action,
¢limine les actions parasites. Paralléelement, on observe une automatisation progressive des
processus: l'attention du sujet est de moins en moins sollicitée pour contrdler l'action en cours.
Une troisiéme étape, appelée étape automatique, est marquée par l'automatisation compléte des
processus: ’action est produite avec une efficacité et une efficience maximales, sans nécessité
de recours aux processus attentionnels. On peut noter que ces ¢Etapes s'enchainent
progressivement, sans ruptures marquées, et que l'apprentissage est congu comme un processus

essentiellement continu.
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Proficiency

Practice

Figure 16 — Modeéle de Fitts et Posner, appliqué a I’acquisition d’habilités motrices,
suivant trois stades sequentielles: étapes cognitive (noires), associative (gris foncé) et
automatique (gris clair). (Adaptée de Taylor & lvry, 2012).

Apprentissage et mémoire

L’apprentissage et la mémoire sont deux termes intimement liés qui sont difficiles a dissocier
(Kausler, 1994; Anderson, 1995). Ils sont tous les deux relatifs aux conséquences de
I’interaction d’un organisme vivant avec le monde extérieur sur ses conduites ou
comportements. Dans une acception plus générale, I’apprentissage fait référence aux processus
d’adaptation du comportement produits par ’expérience ou la pratique, alors que la mémoire
fait référence au stockage relativement permanent de I’expérience qui sous-tend 1’apprentissage
(Anderson, 1995). On distingue classiquement deux types de mémoire ou d’apprentissage de
stabilités différentes : le court terme, dont les traces durent quelques secondes et le long terme
qui fait intervenir des durées beaucoup plus longues de I’ordre de I’heure, de la journée et
méme de ’année. Lorsque je raisonne j’utilise ma mémoire a court terme. Par contre, lorsque
je fais appel a un souvenir lointain de I’enfance, je fais intervenir ma mémoire a long terme
dont la capacité est apparemment sans limite et hiérarchisée. De plus, les différents types
d’amnésies et de pertes d’apprentissage, comme le célebre cas HM, qui avait perdu la mémoire
récente des faits, ont amené les neuropsychologues a distinguer, entre autre, deux types de
mémoire a long terme: un systéme déclaratif ou explicite, qui correspond a la mémoire des faits
et des événements, et un systéme non déclaratif ou implicite, qui comprend différents types
d’acquisitions, et en particulier I’acquisition d’une habileté motrice (pour revue Milner et al.,
1998). La

Figure 17 détaille les différents types de mémoire associés aux systémes explicites et

implicites. En particulier, une fois acquises, les nouvelles habilités motrices font référence a la
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mémoire implicite, puisqu’elles ne nécessitent pas un accés conscient a la connaissance acquise

(pour revue Berry & Dienes, 1993).

LONG-TERM MEMORY

NONDECLARATIVE (IMPLICIT)

DECLARATIVE PROCEDURAL  PRIMING SIMPLE NONASSOCIATIVE
(EXPLICIT) (SKILLS CLASSICAL LEARNING
AND CONDITIONNING
HABITS)
FACTS EVENTS

Figure 17 — Les différents sous-systémes de meémoire a long terme comprenant la
mémoire déclarative et la mémoire non déclarative. (Adaptée de Milner et al., 1998).

b. Les types de taches motrices

De nombreuses activités de la vie quotidienne impliquent ’acquisition d’une habilité
motrice particuliére, comme par exemple conduire une voiture, faire du vélo, jouer du piano,
coudre, écrire... Dans le but d’étudier ’apprentissage d’habilités motrices en laboratoire, une
variété de paradigmes expérimentaux a été développée.

Apprentissage moteur : une distinction entre I’acquisition de nouvelles habilités
motrices et I’adaptation & une perturbation de I’environnement

Parmi les différentes formes d’apprentissage moteur, on peut entre autre distinguer
’acquisition d’une nouvelle habileté motrice, qui implique deux aspects : 1’identification du
but de I’action, avec la définition des reégles qui permettent I’apprentissage, et en second plan la
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pratique, qui harmonise 1’usage de cette nouvelle habileté. L’adaptation est une autre forme
d’apprentissage moteur, qui utilise une habileté déja acquise, en la modifiant pour I’adapter a
de nouvelles contraintes (Sanes et al., 1990). L’adaptation peut étre définie comme relevant
d’un changement de performance sans que les caractéristiques des régles acquises au cours de
I’apprentissage ne soient touchées (Hallett & Grafman, 1997).

En laboratoire, 1’étude des mécanismes ainsi que des substrats neuronaux sous-tendant
nos capacités a apprendre de nouveaux comportements repose sur l’utilisation de différents
paradigmes expérimentaux qui sont répartis en deux catégories : la premiére mesure
I’acquisition d’une nouvelle habilité motrice (apprentissage de séquence motrice) alors que la
seconde teste les capacités a compenser les changements environnementaux (adaptation
motrice). Les taches de séquences motrices sont celles qui combinent une séquence de
mouvement en un programme moteur plus précis et plus efficace comme lors de I’exécution
d’une partition au piano (Sanes & Donoghue, 2000). Ces taches peuvent consister en des
mouvements d'oppositions des autres doigts au pouce (Karni & Sagi, 1993; Karni et al., 1998),
d’appuis sur des touches réponses (Grafton et al., 1995; Rauch et al., 1997) ou des
mouvements du bras entier (Grafton et al., 1998; Doyon et al., 2002). Les taches d’adaptation
motrice incluent I’atteinte d’une cible fixe soit avec I'utilisation du membre supérieur, au cours
de laquelle les relations entre le mouvement du manipulandum et le curseur sur ’écran sont
inversés (Flament et al., 1996; Imamizu et al., 2000) ou avec un bras robotique auquel
différents champs de force sont appliqués (Shadmehr & Brashers-Krug, 1997; Krebs et al.,
1998; Shadmehr & Holcomb, 1999).

Ces deux formes d’apprentissage se référent aux processus par lesquels les
mouvements, produits seuls ou en séquences, sont exécutés sans effort aprés une pratique
répétée. De fagon générale, les courbes d’apprentissage montrent une forme générale qui est
conforme au mode¢le proposé par Fitts & Posner. Ces courbes sont caractérisées par une phase
initiale marquée par une amélioration rapide des performances, suivie par une phase plus
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graduelle dans laquelle le gain des performances s’accroit beaucoup plus lentement (Figure
16).

Au cours de ce chapitre, les études utilisant les taches d’apprentissage de séquences
motrices ne seront que brievement mentionnées puisque, dans ce travail de thése, nous avons
davantage étudié I’adaptation a une perturbation de I’environnement a partir d’un protocole de
délestage artificiel combinant deux taches de délestage : actif avec la main droite et passif avec

I’avant-bras gauche.

L’apprentissage d’un contréle postural anticipé dans la tache bimanuelle de
délestage

L’étude de l'apprentissage des APAs a permis de mettre en évidence les conditions
nécessaires a ’acquisition d’un contréle postural anticipé (Dufosse et al., 1985; Paulignan et
al., 1989; Ioffe et al., 1996; Diedrichsen et al., 2003). Ces auteurs proposent une tache de
double délestage au cours de laquelle le soulévement du poids par la main droite provoque la
chute du poids positionné au niveau de ’avant-bras postural gauche, lui-méme engagé dans
une tache de stabilisation posturale. Diedrichsen et collaborateurs (2005) montrent que les
APAs, quantifiés par une réduction de la performance de stabilisation posturale, sont
uniquement acquis lorsque les sujets appuient volontairement sur un bouton. Ce résultat
suggere que le mouvement volontaire réalisé par le sujet est un prérequis a 1’acquisition d’un
controle anticipé. De plus, Paulignan et collaborateurs (1989) proposent différentes situations
expérimentales au cours desquelles différents facteurs tels que les parametres mécaniques du
mouvement volontaire, ’intensité de la commande centrale et ’articulation impliquée dans le
mouvement volontaire sont testés. Ces auteurs montrent que 1’acquisition du contrdle anticipé
est dépendante du contrdle central des parametres du mouvement en termes de force, de
déplacement et de [Iarticulation sur laquelle les muscles agissent. Enfin, lors de
I’enregistrement de deux sessions d’apprentissage chez ’adulte sain, 'une réalis¢ par la main
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droite et I’autre par la main gauche, I’absence de facilitation au cours de la seconde session
suggere que I’habilité posturo-cinétique apprise n’est pas transférée et a besoin d’étre réapprise

(Ioffe et al., 1996).

c. Les composantes de I’apprentissage moteur

Différentes composantes incluant la collecte efficace des informations sensorielles
dépendantes de la tache, la prise de décision et la sélection des stratégies les plus adéquates,
enfin, I’implémentation a la fois des mécanismes de contrdles prédictif et réactif, doivent étre
acquises pour obtenir une performance optimale (Wolpert & Flanagan, 2010; Wolpert et al.,

2011).

Extraction de I’information pertinente pour I’action en cours d’acquisition

Les habilités motrices associées a une performance optimale requiérent une sélection
efficace et un traitement de I’information sensorielle approprié pour I’action. C’est un
processus actif puisque notre perception — ce que nous voyons, entendons, touchons —est
influencé par nos mouvements. Par exemple, dans la vie quotidienne, le systéme moteur
influence, par un controle ascendant et descendant, les flux sensoriels en provenance des yeux
en orientant la fovéa vers un point d’intérét de la scéne visuelle (Hayhoe & Ballard, 2005;
Najemnik & Geisler, 2005). Lors de I'apprentissage d’une nouvelle carte visuo-motrice, les
mouvements des yeux changent au cours des étapes de ’apprentissage. Durant les premieres
étapes de I’apprentissage, le regard poursuit de fagon réactive le curseur et puis aprés une
pratique étendue, les mouvements des yeux anticipent le déplacement du curseur (Sailer et al.,
2005). Cette étude suggere que différentes informations sensorielles sont requises et extraites

durant les différentes étapes de I’apprentissage. L’extraction de I’information la plus pertinente
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nécessite un filtrage des informations sensorielles en provenance de I’action en cours,

permettant une utilisation adéquate lors de I’action suivante (Wolpert et al., 2011).

La prise de décision et la sélection des stratégies

La plupart des taches motrices implique une étape ou s’opere un processus de prise de
décision qui détermine, a partir des informations extraites durant la tache, quand faire le
prochain mouvement et quel mouvement réaliser (Wolpert et al., 2011). La compétence d’un
footballeur, par exemple, est non seulement déterminée par la précision avec laquelle il passe la
balle mais également par la vitesse avec laquelle il prend la décision de la passer a un autre
joueur. Ainsi, pour une méme action, le SNC posséde de nombreuses stratégies pour atteindre
le but de l’action. D’autant plus nombreuses lors de 1’acquisition d’une nouvelle habilité
motrice, ces stratégies doivent étre sélectionnées de fagcon la plus appropriée au cours de
I’apprentissage (Taylor & Ivry, 2012). Nommées variable de décision, les informations
sensorielles accumulées au cours des différents essais sont intégrées dans un modele appelé
‘drift-diffusion model’. Lorsque la variable de décision atteint une limite positive ou négative,

le processus décisionnel est terminé (Wolpert et al., 2011).

Les catégories de contréle

En général, une performance motrice optimisée est réalisée a travers trois catégories de
contrdle : le contrdle prédictif ou feed-forward qui permet de s’affranchir du délai des
réafférences sensorielles produites par le mouvement, le contrdle réactif ou feed-back, qui
implique I’utilisation de ces réafférences sensorielles pour mettre a jour la commande a venir,
et un contréle biomécanique, qui permet la modulation de 1’¢lasticité des membres. En général,

I’ensemble de ces trois processus de contrdle peut contribuer a ’apprentissage moteur.

La généralisation d’un apprentissage moteur : vers une étape de consolidation
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Le transfert d’un apprentissage requiert la récupération d’une mémoire motrice
précédemment acquise par une étape de consolidation en mémoire. La consolidation
correspond au processus par lequel la représentation en mémoire devient de plus en plus
robuste au cours du temps. Une nouvelle habilité motrice peut étre transférée entre différentes
sorties motrices de la méme main, a la main opposé et entre les mouvements des doigts et des
membres, comme il est reporté dans des taches d’apprentissage de séquences motrices (Cohen
et al., 1990; Parlow & Dewey, 1991; Japikse et al., 2003; Grafton et al., 2008; Perez et al.,
2008) mais également apres I’adaptation a des forces isométriques. De plus, I’apprentissage de
séquences manuelles est indépendant de I’effecteur initial et de la réponse utilisée pour coder la
séquence visuo-spatiale (Cohen et al., 1990). Par ailleurs, une absence de transfert entre les
trajectoires de la main droite et gauche durant 1’adaptation a des forces de Coriolis a été
reportée (Dizio & Lackner, 1995). Ainsi, cette faculté a transférer un apprentissage serait
dépendante des capacités du SNC a généraliser un apprentissage et par conséquent a extraire
une régle pouvant étre appliquée dans différentes situations. Il apparait que la généralisation de
la connaissance d’une nouvelle séquence est dépendante de la modalité de réponse (Rosenthal

etal., 2013).

d. Les processus sous-jacents
Les processus d’apprentissage moteur peuvent &tre distingués par le type
d’informations que le systéeme moteur utilise comme signal d’erreur. Bien que les modalités
sensorielles sélectionnées telle que la vision, la proprioception et le toucher peuvent différer en
fonction de la tache, les processus sous-jacents apparaissent indépendants de la modalité

sensorielle qui est utilisée pour ’apprentissage (pour revue Wolpert et al., 2011).

L’ apprentissage basé sur I’erreur
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Quand un mouvement est réalis¢, le SNC peut évaluer les résultats du mouvement et le
comparer aux résultats désirés ou prévus. L'information issue des erreurs de prédiction indique
non seulement au systéme que le but n’a pas été atteint mais spécifie également la maniére dont
la cible a été manquée. Pour que cette information soit utilisée, le SNC doit estimer le gradient
de l'erreur pour chaque composante du programme moteur. Si le systéme connaissait le
gradient avec exactitude, toutes les composantes pourraient étre ajustées pour réduire au
maximum l'erreur. Cependant, parce que le gradient peut étre seulement estimé avec un certain
bruit, la méme erreur peut mener a des ajustements tres différents. Ce signal d’erreur est
intégré aux modeles internes inverses pour les réactualiser.

Acquérir un modele interne inverse au cours de I’apprentissage moteur est un processus
complexe (pour revue Wolpert & Ghahramani, 2000). En effet, le signal d’erreur du
programme moteur n’est pas directement disponible. Quand nous exécutons une tiche sans
parvenir a atteindre le but, aucune information issue de I’action ne nous informe que nos
activations musculaires doivent étre changées a 1’essai suivant pour réaliser au mieux le but de
I’action. Au lieu de cela nous recevons des signaux d'erreurs en coordonnées sensorielles. Ces
erreurs sensorielles doivent étre converties en erreurs motrices avant qu'elles puissent étre
employées pour former un nouveau modele interne inverse. Le modéle basé sur I’erreur de

feed-back fournit une solution ingénieuse a ce probléme (Figure 18).
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Figure 18 — Modéle schématique de I’apprentissage basé sur le feed-back. Le but est
d’apprendre un modeéle inverse qui pourra générer une commande motrice donnée sur la
base des états désirés. Un controleur en feed-back est utilisé pour corriger I'erreur entre les
états estimés et désirés. Il génére une commande motrice feed-back qui est ajoutée a la
commande motrice feed-forward générée par un modele inverse. Si la commande motrice feed-
back est proche de zéro, alors I’erreur motrice sera aussi proche de zéro. Ainsi, la commande
motrice feed-back est une mesure de I’erreur du modele inverse et est utilisée comme un signal
d’erreur pour réactualiser le mod¢le. (Adaptée de Wolpert & Ghrahmani, 2000).

Un contréleur en feed-back cablé, mais non parfait, programme une nouvelle
commande motrice basée sur I’anomalie entre les états désirés et prévus. La commande motrice
envoyée a 1’essai suivant intégre le programme moteur calculé par le controleur en feed-back et
le programme moteur issu du modéle inverse adaptatif. Le raisonnement est que si le
controleur en feed-back finit par ne produire aucune erreur motrice, alors il ne doit plus y avoir

d’anomalie entre les états désirés et prévus, c’est a dire, aucune erreur dans la commande
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motrice produite par le modéle inverse. Ainsi, la production du contrdleur en feed-back peut
étre considérée comme le signal d'erreur motrice, et étre employée pour former ou réactualiser
un mod¢le interne inverse.

A travers de nombreux paradigmes expérimentaux tels que 1’adaptation saccadique
(Pélisson et al., 2010), ’adaptation visuo-motrice (Krakauer et al., 1999), I’atteinte de cible
avec l’application de champs de forces (Shadmehr & Mussa-Ivaldi, 1994; Thoroughman &
Shadmehr, 1999) ou encore l’adaptation a une force de souleévement (Flanagan & Wing,
1997b), il apparait que le SNC peut apprendre sur la base de I’erreur a partir d’un seul essai.
Ainsi, une adaptation est observable méme lorsque toutes les perturbations sont aléatoires et

que le sujet ne peut pas anticiper la perturbation suivante sur la base de la précédente.

L’apprentissage par renforcement

L’apprentissage basé sur 1’erreur peut réduire I’erreur moyenne jusqu’a ce qu’elle soit
proche de zéro, mais une fois achevé, il ne fournit pas systématiquement un mécanisme qui
améliore par la suite la performance (pour revue Wolpert et al., 2011). Pour réaliser une
amélioration de la performance, d'autres mécanismes d'apprentissage sont nécessaires. Une
solution possible est I'information en retour sur le succés et I'échec du mouvement.
Contrairement a un signal basé sur ’erreur, les signaux de renforcement n’ont en eux aucune
signature, et donc ne fournissent pas d’information sur la direction des changements
comportementaux nécessaires. Ainsi, le systéeme moteur doit explorer différentes possibilités
pour améliorer graduellement la commande motrice. Etant donné que le signal de récompense
fournit moins d'informations que 1’apprentissage bas¢ sur I’erreur, un tel apprentissage tend a

étre plus lent.
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Entre apprentissage et performance : I’entrainement

Une distinction intéressante est faite entre apprentissage et performance (Shumway-
Cook & Woollacott, 1995). En réalité, I’amélioration de la performance résulte principalement
de I’entrainement, alors que le processus d’apprentissage peut passer par des étapes au cours
desquelles il s’effectue en 1’absence de signes comportementaux, dans un premier temps du
moins. De plus, la performance est sensible a des facteurs fluctuants, tels que la fatigue, la
motivation, et également le niveau d’apprentissage. Ainsi, le niveau de performance mesuré
n’est pas forcément une mesure absolue de I’apprentissage, puisqu’il faut y ajouter d’autres
variables. A D’inverse, ’apprentissage est considéré comme un changement présentant un

caractere relativement permanent (Shumway-Cook & Woollacott, 1995).

2. Apprentissage moteur durant I’ontogenese

L’expérience de I’action et la construction du répertoire moteur au cours du
développement se réferent a une accumulation a long-terme d’expertises ou habilités motrices
ou bien encore a court terme d’expériences motrices. Ainsi, dans le but d’obtenir de nouvelles
capacités, apprendre tient une place préférentielle dans la vie des enfants, bien plus que chez

I’adulte.

a. Développement et apprentissage : de grandes similitudes

Dans la mesure ou I’on considére de plus en plus qu’apprentissage et développement
sont des processus similaires et inséparables dans le domaine des acquisitions cognitives
(Siegler, 2000) et motrices (Newell & van Emmerik, 1989; Thelen et al., 1992), le champ
d’études que représente les processus d’apprentissage constitue un enjeu majeur. En effet, on
retrouve des constantes dans 1’organisation d’une habileté motrice, lorsque ’on compare son
acquisition d’un point de vue ontogénétique ou d’un point de vue d’expertise chez I’adulte

(Newell, 1995). Un certain nombre d’auteurs (Bernstein, 1967; Newell & van Emmerik, 1989;
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Schneider et al., 1989; Thelen et al., 1992) font également I’hypothése que 1’acquisition d’une
habileté sensori-motrice au cours de I’enfance suit une progression similaire a celle de
I’apprentissage d’une nouvelle habileté chez I’adulte. Néanmoins, jusqu’a présent, peu
d’études ont cherché a évaluer directement, chez des enfants et des adolescents, les capacités
d’apprentissage de nouvelles habilités motrices non présentes dans le répertoire moteur a 1’age

adulte.

Habilités motrices

Quelques ¢tudes développementales se sont focalisées sur 1’acquisition d’habilités
motrices basiques, tel que le pointage (Badan et al., 2000; Ferrel et al., 2001), ou encore
I’atteinte de cible (Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Takahashi et al., 2003). Ensemble, ces études
indiquent qu’avec ’age, les habilités motrices simples sont réalisées avec de plus en plus de
dextérité et moins de variabilité mais également avec une précision et une vitesse augmentées.
D’autres ¢études se sont focalisées sur des habilités plus complexes tel que I’apprentissage
d’une séquence de mouvements des doigts (Meulemans et al., 1998; Badan et al., 2000; De
Guise & Lassonde, 2001; Ferrel et al., 2001; Thomas & Nelson, 2001; Thomas et al., 2004).
Avec la pratique, il apparait une augmentation significative de la performance au cours du
premier jour d’entralnement a tous les ages, associ¢ a une augmentation dans la précision et
une diminution du temps de réaction. Ces résultats sont également rapportés a la suite de

plusieurs jours de pratique (Savion-Lemieux et al., 2009).

Habilités motrices et contréle postural

Lors de I’émergence d’un controle postural associé¢ a I’apprentissage d’une habileté
motrice, le SNC utilise dans un premier temps les forces passives, jusqu’a organiser le pattern
spatio-temporel le mieux adapté aux contraintes imposées par la tache. En effet, dans un
premier temps, les mouvements subissent une dynamique passive inter-segmentaire
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incontrdlable, qui conduit & un mouvement inefficace et a une faible stabilisation posturale.
Dans un second temps, les sujets apprennent a supprimer les effets perturbateurs de la
dynamique passive par un controle musculaire actif. Ce controle musculaire actif se traduit
initialement par une augmentation de la raideur articulaire (Biryukova et al., 1999)
accompagnée d’une co-contraction musculaire, qui est typiquement un patron immature
retrouvé au début de chaque nouvelle acquisition de 1’enfant (Gachoud et al., 1983; Forssberg,
1985; Assaiante & Amblard, 1995; Konczak et al., 1995). Plus tard, une activation sélective
des muscles neutralise spécifiquement les couples de forces perturbatrices. Enfin, la dynamique
passive inhérente au mouvement est utilisée de fagon a réduire la quantité de contrdle
musculaire actif, et ainsi limiter le colit en énergie métabolique nécessaire pour réaliser
I’habileté (Scholz & Schoner, 1999). Ainsi, dans une perspective d’économie d’énergie,
I’émergence d’un contrdle postural associ¢ a une nouvelle habilité motrice peut s’exprimer
sous forme du patron ¢électromyographique le moins cotliteux entre deux muscles antagonistes,
ou bien de synergies et de stratégies musculaires lorsque plusieurs segments sont considérés

(Massion, 1994).

Le cas de la tache bimanuelle de délestage

L’acquisition d’un nouveau controle postural au cours de la tache bimanuelle de
délestage a été étudié chez des enfants agés de 5 a 8 ans (Schmitz & Assaiante, 2002). De
fagon intéressante, Schmitz & Asssaiante (2002) rapportent une séquence développementale
caractérisée par une nette différence des capacités d’apprentissage de I’anticipation posturale
d’une part entre les enfants et les adultes et plus précisément entre les groupes de 5/6 ans et 7/8
ans, suggérant encore une fois une transition fonctionnelle entre 6 et 7 ans, comme lors de

I’acquisition des APAs au cours de ’enfance (Schmitz et al., 2002).
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b. Les théories de I’apprentissage moteur au cours de I’ontogenése

Toutes les théories sous-jacentes a I’apprentissage chez les enfants reposent sur
I’implication de différents processus qui opérent en parallele, permettant des modifications
aussi bien quantitatives que qualitatives (Siegler, 2000). Trois principes de base sont énoncés
par Siegler (2000): (1) les enfants utilisent une variété de stratégies plutét qu’une seule pour
résoudre un probléme donné ; (2) les diverses stratégies coexistent a travers une période de
temps prolongée et non juste au cours des périodes de transitions ; (3) ’expérience apporte des
changements dans la confiance relative des stratégies existantes. Toujours selon le méme
auteur, le processus opérerait selon quatre dimensions: (1) I’acquisition d’une nouvelle
stratégie, impliquant un ensemble de processus associatifs et métacognitifs et également un
ensemble de processus conscients et inconscients, (2) 1'utilisation plus fréquente de la stratégie
la plus effective parmi I’ensemble des possibilités existantes, (3) le choix de plus en plus
adaptatif parmi les stratégies alternatives, (4) I’exécution de plus en plus efficace des approches
alternatives (pour revue Siegler, 2000).

Par ailleurs, la littérature développementale sur ’apprentissage de séquence motrice fait
¢galement souvent référence a la théorie de Reber, appelée « la théorie d’invariance » (Reber,
1993), qui suggére que I'apprentissage implicite se développe précocement et est relativement
invariable au cours de I’enfance alors que I’apprentissage explicite montre de plus en plus de
changements au cours du temps. D’aprés Reber, I’apprentissage implicite serait favorisé par
une évolution plus précoce des régions sous-corticales qui deviennent matures plus
précocement alors que I’apprentissage explicite impliquerait plus les régions corticales, qui

continuent leur maturation au cours de I’ontogeneése.
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3. Les aspects centraux de I’apprentissage moteur

Le changement du comportement produit par ’apprentissage moteur est, d’une maniere
ou d’une autre, sous-tendu par des modifications structurales et fonctionnelles du SNC. Basés
sur les travaux chez I’animal et chez ’homme, plusieurs structures cérébrales, incluant le
striatum, le cervelet, les régions corticales motrices du lobe frontal apparaissent €tre critique
pour ’acquisition et/ou la rétention des habilités motrices (pour revue Dayan & Cohen, 2011).
En effet, il existe un lien fort entre I’acquisition des habilités motrices et la plasticité neuronale
aux niveaux cortical et sous-cortical, qui évolue au cours du temps et engage différentes
régions du cerveau spatialement distribuées et interconnectées. Les études anatomiques ont
démontré que les structures impliquées forment deux circuits distincts : la boucle cortico-
ganglions de la base-thalamo-corticale et la boucle cortico-cerebello-thalamo-corticale. Le role
de ces systémes subcortico-corticaux dans 1’apprentissage d’habilités motrices a été mis en
¢vidence par I’étude des dysfonctionnements relevés chez des patients présentant des
anomalies striatales!’, avec des atteintes du cervelet ou encore des 1ésions circoncises dans les
aires motrices frontales. Plus récemment, les techniques d’imagerie cérébrale ont permis de
confirmer non seulement la contribution fonctionnelle des deux systémes cortico-striatal et
cortico-cerebelleux ainsi que les changements fonctionnels dynamiques qui surviennent au
cours de I’apprentissage (pour revue Doyon et al., 2003). Doyon & collaborateurs (2003) ont
proposé¢ un modele dans lequel ces deux systémes contribuent différemment a 1’adaptation

motrice et a ’apprentissage de séquences motrices (Figure 19).

17 Maladies de Parkinson ou de Huntington.
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Figure 19 — Modele de la plasticité cérébrale dans le systeme cortico-striatal et cortico-
cérébelleux au cours de I’évolution de I’apprentissage d’une séquence de mouvement (en
bleu) ou de I’adaptation a une perturbation de I’environnement (en rouge). Les structures
communes sont représentées en gris. (Adaptée de Doyon et al., 2003).
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a. Lors de I’apprentissage de séquences motrices

En utilisant des paradigmes d’apprentissage de séquences motrices, les changements
d’activité dans les circuits cortico-striataux et cortico-cérébelleux ont été reportés. La phase
rapide d’apprentissage des séquences motrices module I’activité de certaines régions : (1) le
cortex préfrontal dorsolatéral, le cortex moteur primaire, I’aire motrice supplémentaire
montrent une diminution d’activation quand I’apprentissage progresse, et (2) le PMc, la SMA,
les aires pariétales, le striatum et le cervelet montrent une augmentation d’activation avec
I’apprentissage (pour revue Dayan & Cohen, 2011). Dans un modele décrivant les mécanismes
impliqués dans ces taches, Hikosaka & collaborateurs (2002) proposent que deux boucles
paralleles opéreraient dans 1’apprentissage des composantes spatiales et motrices lors de taches
de pointage de différentes cibles dans une séquence particuliére 18. En effet, alors que
I’apprentissage des coordonnées spatiales est supporté par le circuit impliquant le cervelet, le
striatum et les aires fronto-pariétales associatives, I’apprentissage de coordonnées motrices est
supporté par un circuit impliquant le cervelet, le striatum et le cortex moteur primaire. La
transformation entre ces deux systémes de coordonnées passe par la contribution de la SMA, la
pré-SMA, et du PMc. Enfin, le modele de Doyon & Ungerleider (2002) se base sur le fait que
I’activité dans le striatum et le cervelet est différemment associée a I’encodage des
programmes de la séquence motrice (Jenkins et al., 1994; Grafton et al., 1995; Jueptner et al.,
1997; Doyon et al., 2002) et la récupération des séquences de mouvements apprises (Jenkins et
al., 1994; Jueptner et al., 1997). En effet, il apparait que le cervelet joue un réle majeur lors des
phases rapides de I’apprentissage (Jenkins et al., 1994; Doyon & Ungerleider, 2002; Doyon et
al., 2002) alors que son activité diminue avec la pratique et devient moins détectable lorsque
les séquences sont acquises (Grafton et al., 1995; Doyon & Ungerleider, 2002). Quelques

¢tudes ont également reporté des activations dans le striatum dans les phases précoces quand le

18 14 composante spatiale correspond a I’orientation des cibles les unes par rapport aux autres alors que la
composante motrice correspond a la séquence motrice a réaliser pour atteindre les cibles.
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sujet doit compter plus fortement sur 1’utilisation de stratégies cognitives et sur la mémoire de
travail (Jenkins et al., 1994; Jueptner et al., 1997). Cependant, il apparait que le striatum
semble étre plus activé quand les sujets atteignent des performances stables que quand ils sont
au début du processus d’acquisition (Grafton et al., 1995; Doyon et al., 2002). Ainsi, comme le
confirment des études en tomographie par émission de positron (TEP) (Grafton et al., 1995) et
en IRMf (Doyon et al., 2002), le striatum serait une structure critique pour le stockage en
mémoire a long terme des séquences motrices apprises dans ce type de taches. Finalement,
reli¢ a I’apprentissage, le rappel tardif des séquences motrices apparait étre médié par un réseau

cortical incluant la SMA, le PMc et le cortex pariétal.

b. Lors de taches d’adaptation motrice

La contribution spécifique des circuits cortico-striataux et cortico-cérébelleux

En utilisant la TEP, plusieurs études ont montré une corrélation entre 1’activité de
certaines structures cérébrales et les phases d’apprentissage lors des taches d’adaptation
motrices (Shadmehr & Holcomb, 1997, 1999; Krebs et al., 1998). En effet, au début du
processus d’acquisition, les capacités du sujet a s’adapter a une perturbation du champs de
force lors de I’atteinte de cible présentée aléatoirement avec un bras robotique, sont associées a
une augmentation de Iactivité dans le putamen droit, le striatum ventral, le cortex préfrontal
dorsolatéral, le S1 et des aires associatives du cortex pariétal. Aprés la phase d’apprentissage
rapide, quand les sujets ne présentent plus d’amélioration des performances, une diminution de
I’activité du putamen est retrouvée. Il est également observé un déplacement des activations
des aires pariétales et du striatum vers les régions motrices et pré-motrices gauches et le cortex
cérébelleux droit. Ces résultats suggerent que les circuits cortico-striataux contribuent de fagon

plus importante durant la phase précoce de I’apprentissage par adaptation alors que les circuits
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cortico-cérébelleux jouent un role critique durant la phase tardive de I’apprentissage par

adaptation.

Le cortex moteur primaire et la trace mnésique

En utilisant des enregistrements intracérébraux chez le singe, Wise & collaborateurs
(1998) ont montré que M1 présente des modifications d’activités au cours d’une douzaine
d’essais apres que les performances atteignent une phase de plateau. Deux explications sont
avancées pour expliquer les changements tardifs d’activité des neurones M1 : ils signifieraient
le début du processus de consolidation en mémoire a long terme. En effet, il apparait qu’une
réorganisation fonctionnelle surviendrait dans le cortex moteur primaire, soit de facon
temporaire ou permanente, associ¢ a I’apprentissage, suggérant la mise en place d’une trace
mnésique (pour revue Sanes, 2000). Une étude chez le rat a montré une augmentation de
I’efficacité des connexions synaptiques dans M1 apres I’apprentissage d’une nouvelle tache
d’atteinte de cible (Rioult-Pedotti et al., 1998). De plus, chez le singe, a partir des propriétés de
décharges des neurones dans M1, Gondolfo & collaborateurs (2000) ont mis en évidence
plusieurs catégories de neurones : des neurones dit ‘dynamiques’ impliqués dans la phase
d’adaptation a un nouvel environnement dynamique et des neurones dit ‘mémoire’ impliqués

dans la phase de rétention de la trace mnésique.

Le cortex pariétal et le traitement des informations sensorielles

Les résultats des études en imagerie sont en accord avec une augmentation de
I’activation du cortex pariétal droit dans les étapes précoces de I’apprentissage moteur, alors
que dans les stades avancés, une activation prédomine dans les aires pariétales postérieures de
I’hémisphére gauche. Toutefois, le cortex pariétal inférieur antérieur et le cortex pariétal
supérieur postérieur codent pour deux fonctions distinctes : le premier pourrait contribuer a
I’intégration des informations sensorielles et aux processus de traitements en feed-back alors
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que le second aurait un role critique dans le codage d’une nouvelle transformation entre les

informations visuelles et spatiales (pour revue Halsband & Lange, 2006).

Le cervelet : de la détection de I’erreur a une représentation a long-terme

La contribution distincte du cervelet dans I’adaptation motrice a été étudiée par Imanizu
& collaborateurs (2000) et par Flament & collaborateurs (1996) en utilisant la technique
d’IRMT lors de taches dans lesquelles les sujets doivaient ajuster leurs systémes de coordonnés
sensori-moteurs. Les deux groupes trouvent une relation inverse entre le niveau de
performance des sujets et le niveau d’activation du cervelet : une meilleure performance est
associée a une diminution de Dactivité du cervelet, supportant I’idée que cette structure
participe a la détection et aux corrections de I’erreur. Par ailleurs, ces études montrent une
augmentation soutenue de I’activité dans des aires spécifiques du cervelet (dans une aire
proche de la fissure postérieur supérieur (Imamizu et al., 2000) et dans le noyau denté (Flament
et al., 1996), suggérant que cette région pourrait faire partie du réseau engagé dans la création
d’une représentation a long terme des habilités motrices nécessaire a 1’exécution de ces taches

d’adaptations motrices.

c. Lors de taches posturales

Peu d’études se sont intéressées aux corrélats neuronaux sous-tendant I’apprentissage
de nouvelles taches posturales. La formation des APAs en situation d’apprentissage n’est pas
possible chez des patients atteints de Iésions impliquant le cortex moteur ou la capsule interne
(Massion et al., 1999) mais aussi dans le cas de 1ésions du cervelet (Diedrichsen et al., 2005a),
suggérant ainsi le rdle capital du cervelet et du cortex moteur primaire dans 1’apprentissage de
nouvelles coordination posture-mouvement. En utilisant la TMS lors du paradigme

d’apprentissage de la tdche bimanuelle de délestage, Kavennikov & collaborateurs (2008) ont
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spécifié le réle du cortex moteur primaire dans I’organisation d’un nouveau patron EMG des
APAs durant la stabilisation de ’avant-bras. Le role du cervelet dans la réorganisation de la
posture et dans ’apprentissage de nouvelles taches posturales a aussi été abondamment étudié
(pour revue loffe et al., 2007). La partie antérieure du cervelet joue un réle critique en
modifiant ’amplitude des réponses posturales produites par un déplacement de la plateforme
jusqu’a ce que le sujet réalise un déplacement anticipé basé sur I’expérience précédente (Horak
& Diener, 1994). Le cervelet apparait étre important pour 1’adaptation prédictive des APAs
durant D’initiation du pas (Timmann & Horak, 2001). Enfin, en étudiant 1’apprentissage du
controle volontaire du centre des pressions sur la base d’un entrainement a partir du feed-back
visuel chez des patients présentant diverses lésions, loffe et collaborateurs (2006) ont
¢galement mis en évidence le rdle du cortex moteur, du systéme nigro-striatal et du cervelet
dans D’apprentissage du controle postural. Les ganglions de la base seraient principalement
impliqués dans la stratégie globale du contrdle du centre des pressions alors que la fonction du
cortex moteur primaire concernerai principalement I’apprentissage du controle de la trajectoire.

Le cervelet serait impliqué dans le controle des deux parametres.
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Chapitre 4 : L apprentissage moteur : vers la construction d’un contréle

en feed-forward

En quelques lignes ...

Loin de résulter d’'un mécanisme unique, I’apprentissage correspond aux processus
par lesquels un individu change de fagon durable et rapide son comportement pour le rendre
plus adapté a une nouvelle situation. L’apprentissage est marqué par une succession
d’étapes : une phase exploratoire au cours de laquelle les sujets découvrent les regles, une
phase d’acquisition au cours de laquelle les performances augmentent rapidement, et une
phase d’amélioration au cours de laquelle la performance augmente plus doucement. Que
ce soit lors de I’acquisition d’une nouvelle habilité motrice ou lors de I’adaptation & une
perturbation, I’apprentissage passe par la détection d’un signal d’erreur sur la base d’une
comparaison entre les informations sensorielles envoyées par le corps et celles qui sont
attendues. Ce signal d’erreur, d’abord sensoriel puis moteur, est intégré dans le modeéle
interne inverse pour qu’il soit construit et/ou mis a jour. Les modifications
comportementales produites lors de I’apprentissage font appel a des circuits cortico-striato-
thalomo-corticaux et cortico-cérébello-thalamo-corticaux. Dans les taches posturales, le
cervelet et M1 joueraient un role privilégié lors de I’acquisition d’un nouveau contréle
anticipé. Enfin, durant I’ontogeneése, I’apprentissage moteur permet la construction de
nouvelles habilités motrices en enrichissant le répertoire moteur des enfants au cours de

différentes expériences motrices.
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L’adolescence, qui débute avec la puberté, se caractérise par des bouleversements aussi
bien physiques que cognitifs. En effet, sous contréle hormonal, I’adolescent subit des
modifications brutales de son corps (changement de forme, de poids et de taille...) (Grumbach,
2000; Rogol et al., 2002). De plus, les processus de maturation cérébrale, qui sont caractérisés
par des changements structuraux (Paus, 2005b) et fonctionnels (Luna et al., 2010), continuent a
opérer au moment de I’adolescence. Ce travail de theése explore I’influence de ces
modifications sur la sphére motrice de I’adolescent en étudiant a la fois les performances et les
processus neurophysiologiques sous-jacentes. Posture et mouvement sont étroitement liés : la
réalisation d’un geste réussi et harmonieux ne peut s’affranchir d’un maintien actif et efficace
de la posture (Massion et al., 1999). Cette association posture-mouvement est permise par la
présence de multiples représentations internes qui sont en particulier le schéma corporel, les
représentations de 1’action a réaliser et une représentation de 1’environnement dans lequel est
effectuée ’action. Grace a I’intégration de différentes informations sensorielles tant visuelles
que tactiles, proprioceptives ou vestibulaires, ces représentations se construisent et sont mises a

jour tout au long de la vie.

L’hypothese princeps de mon travail de thése est que les modifications corporelles
observées durant 1’adolescence auraient des répercussions sur les représentations du corps et de
I’action qui impacteraient la coordination posture-mouvement. Cette hypothése est étayée par
une étude réalisée par Choudhury & collaborateurs (2007) qui rapporte que I’adolescence serait
une période de progres dans de 'utilisation des représentations de 1’action lors d’une tache
d’imagerie motrice. Nous intéressant aussi bien a I’expression motrice (cinématique et
Electromyographie — EMG) qu’a ’expression cérébrale (Electroencéphalographie — EEG),

nous avons choisi d’explorer cette problématique au moyen de deux axes : la construction de la
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fonction d’anticipation, qui est le garant de la coordination entre posture et mouvement et

I’apprentissage d’une nouvelle coordination posture-mouvement.

Dans la littérature, la fonction d’anticipation a souvent été étudiée au moyen d’une
tache écologique : la tache du gargon de café, autrement dite tache bimanuelle de délestage, qui
implique ’utilisation d’un bras postural, qui supporte le poids, et d’un bras manipulateur, qui le
déleste (Massion et al., 1999). Dans cette tache, la fonction d’anticipation s’exprime par la
présence des APAs. Les APAs, destinés a annuler les effets de la perturbation posturale causée
par le délestage, permettent la stabilisation de I’avant-bras a 1’horizontale (Hugon et al., 1982).
Chez ’adulte, cette anticipation posturale se traduit par une inhibition des muscles fléchisseurs
du bras postural avant le début du délestage. Au cours de I’enfance, le développement des
APAs se caractérise par une apparition précoce et se poursuit par une maturation tardive, avec
la sélection des patrons musculaires d’inhibition et la maitrise du réglage précis des parameétres
temporels avant le moment du délestage (Schmitz et al., 1999, 2002). Mais qu’en est-il au
moment de ’adolescence ?

Dans une premiére étude, nous avons cherché a identifier 1’évolution des APAs aussi
bien dans leur expression comportementale qu’au niveau des activités musculaires. Nous avons
supposé¢ que les performances de stabilisation posturale seraient différentes de celle des
adultes. Chez les adolescents les APAs seraient également sous-tendus par une inhibition des
muscles fléchisseurs mais nous avons fait I’hypotheése que la latence d’apparition differerait
encore de celle de I’adulte. Dans une seconde étude, nous avons cherché a identifier, chez
’adulte, les corrélats neurophysiologiques a I’utilisation des APAs lors de la tdche bimanuelle
de délestage. Enfin, au cours d’une troisieme étude, la maturation des signatures
¢lectrophysiologiques décrites chez I’adulte et sous-tendant les APAs a été explorée au cours
de I’adolescence. Nous avons suppos¢ que la maturation également tardive des APAs serait li¢e
a une maturation tardive des signatures électrophysiologiques.
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L’apprentissage correspond aux processus par lesquels un individu change de fagon
durable et rapide son comportement pour le rendre plus adapté a une nouvelle situation. Une
des conceptions classiques de l'apprentissage moteur repose sur le role principal du feedback
sensoriel (loffe et al., 2007). Une hypothése serait que, pendant l'apprentissage moteur, le
cerveau utilise le feedback sensoriel pour acquérir une nouvelle représentation sensorimotrice
afin de prévoir et d’exécuter le mouvement (loffe et al., 2007). En effet, lors de ’adaptation a
une perturbation de I’environnement, I’apprentissage passe par la détection du signal d’erreur
sur la base des informations sensorielles envoyées par le corps. Ce signal d’erreur, d’abord
sensoriel puis moteur, est intégré aux représentations de I’action pour qu’il soit construit et/ou
mis a jour. Dans une tadche d’apprentissage d’une nouvelle coordination posture-mouvement,
nous avons fait I’hypothése, chez ’adulte, que la construction d’une nouvelle représentation de
’action reposerait sur la transformation progressive des corrections posturales réactives en un
contrdle postural anticipé. Par ailleurs, chez les adolescents, il a été suggéré une négligence
transitoire des informations proprioceptives dans 1’intégration sensorielle du contrdle postural
(Viel et al., 2009). Nous pouvons donc supposer que les processus d’apprentissage moteur
s’opéreraient de facon différente chez I’adulte et I’adolescent, et se traduiraient en particulier
par une implication différente des informations proprioceptives lors de la construction d’une

nouvelle représentation de I’action.
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Ce chapitre se rapporte aux aspects méthodologiques communs a toutes les études
présentées dans ce travail de these. Il s’inscrit a I’interface entre des aspects théoriques de la
technique de 1’¢lectroencéphalographie et les choix méthodologiques réalisés au cours de ce

travail de thése.

Chapitre 1 : L’électroencéphalographie : de la nature

du signal a I’analyse des sighaux.

L’¢lectroencéphalographie enregistre, directement a la surface du scalp, les variations
de champs électromagnétiques causées par des changements d’activités cérébrales. Cette
technique d’investigation cérébrale non invasive possede une trés bonne résolution temporelle,
c’est pourquoi elle a été privilégiée au cours de cette thése afin de nous fournir de précieuses

informations sur le développement de I’organisation temporelle de 1’action.

1. La nature du signal

L’histoire de I’¢léctroencéphalogramme commence avec le biologiste Richard Caton,
qui en 1875 détecta chez le singe et le lapin « la présence de courants électriques attestée par
des oscillations du galvanometre » (Haas, 2003). Le premier tracé EEG chez I’homme a été
révélé par le neurophysiologiste allemand Hans Berger en 1929 sous forme de « variations
permanentes de potentiels enregistrés avec des électrodes impolarisables appliquées a la
surface du crane intacte » (Berger, 1929). Le principe de mesure est resté le méme jusqu’a nos
jours, bien que les moyens techniques aient évolué. Il consiste a mesurer des différences de
potentiel entre des électrodes disposées a la surface du scalp, le contact électrique étant assuré

par un gel conducteur. Dans cette premiere partie, j’ai choisi de décrire les générateurs
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¢lectrophysiologiques de I’EEG en partant du niveau microscopique, avec la création de
’activité électrique, jusqu’au niveau macroscopique, avec 1’activité rythmique répartie suivant

une certaine localisation fonctionnelle.

a. La transmission de I’information neuronale

Les neurones forment des réseaux a travers lesquels circule I’influx nerveux. C’est sous
forme ¢lectrique que se propage cet influx a la surface de la membrane neuronale, des dendrites
jusqu’a ’extrémité parfois trés €loignée de I’axone. Cette capacité provient du fait que la
membrane plasmique des neurones possede la propriété d’étre excitable. A I’état de repos, il
existe une différence de potentiel entre I’extérieur et I’intérieur d’environ -60 a -70 mV due a
une différence de concentration ionique. Grace aux échanges d’ions entre le milieu intérieur et
le milieu extérieur, la membrane plasmique peut générer des variations de potentiels permettant
la communication neuronale. Deux mécanismes sont mis en ceuvre pour assurer la
communication neuronale : la transmission de 1’influx nerveux le long des fibres nerveuses par
le potentiel d’action et la transmission synaptique qui fait le lien entre deux neurones. Le
potentiel d’action est une onde biphasique qui se propage le long de I’axone. Sur une portion
d’axone étendue, cette onde est assimilée a un dipdle électrique orienté. Le potentiel d’action,
une fois initié, a toujours la méme amplitude et le méme décours temporel. Tant que le seuil de
dépolarisation n’est pas atteint, il n’y a aucune réponse. C’est la loi du tout ou rien. Par contre,
si le seuil est atteint ou dépassé, la réponse est d’emblée maximale. La valeur informative du
potentiel d’action n’est donc pas codée sur son amplitude mais sur sa fréquence: une
dépolarisation plus importante (et supérieure au seuil) engendre une fréquence du potentiel
d’action plus élevée. La transmission synaptique est basée sur des principes chimiques qui
permettent de faire passer I’influx électrique d’un neurone a 1’autre. Un potentiel d’action qui

atteint une synapse engendre une libération de neurotransmetteurs a travers la fente synaptique

116 --



ASPECTS METHODOLOGIQUES

qui sépare les deux neurones. Les trains d’ondes de dépolarisation supportés par des courants
¢lectrochimiques sont convertis en codage par concentration de neurotransmetteurs dans la
fente synaptique. Ces molécules se diffusent jusqu’a la membrane post-synaptique et modifient
sa perméabilité aux ions. Les neurotransmetteurs se fixent sur des récepteurs de la membrane
post-synaptique. On assiste alors a une réponse physiologique locale appelée potentiel post-
synaptique : (1) le Potentiel Post-synaptique Excitateur ou PPSE diminue la différence de
potentiel entre les deux cotés de la membrane plasmique. Autrement dit le PPSE dépolarise
localement la membrane. (2) Le Potentiel Post-synaptique Inhibiteur ou PPSI augmente la
différence de potentiel. Il hyperpolarise la membrane.

L’événement post-synaptique est caractérisé par une durée de quelques dizaines de
millisecondes. Cette propagation est relativement lente : le délai synaptique est de ’ordre de
0.5 ms soit une vitesse de 0.1 mm/s. D’un point de vue électrique, I’événement post-synaptique

peut également étre assimilé a un dipdle de courant.

b. Le dipble de courant

Les potentiels mesurés en EEG peuvent étre générés soit par les courants associés aux
potentiels d’action, soit par les courants associés aux potentiels post-synaptiques, soit enfin par
une combinaison des deux. Le signal EEG recueilli sur le scalp provient majoritairement de la
contribution des potentiels post-synaptiques, beaucoup plus persistants que les potentiels
d’actions. En effet, les potentiels d’action engendrent un champ électromagnétique qui décroit
a une vitesse plus importante (1/distance’) par rapport aux potentiels post-synaptiques
(1/distance?). De plus, les courants générés par une seule cellule ne sont pas mesurables sur le
scalp. Par contre, I’activité d’un ensemble de cellules actives simultanément, dont le nombre
est généralement estimé entre 107 et 10°, peut étre enregistrée (Mauguiére & Fischer, 2007).

Ainsi, pour étre observable et enregistré, le signal EEG nécessite une simultanéité¢ de
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nombreuses activités cellulaires ce qui est beaucoup plus probable pour les événements post-
synaptiques dont la durée de quelques dizaines de millisecondes dépasse largement celle d’un
potentiel d’action qui ne dure qu’une ou deux millisecondes.

En plus d’une synchronisation temporelle, une synchronisation spatiale des événements
post-synaptiques est nécessaire pour obtenir un phénoméne mesurable sur le scalp. La distance
entre 1’¢électrode et la source du potentiel étant trés grande par rapport a la taille des sources de
courant, deux potentiels de part et d’autre d’une dendrite sont considérés comme provenant
d’une méme localisation. Ainsi, si ces deux potentiels sont opposés, il en résultera un courant
nul alors que, s’ils vont dans la méme direction, ceux-ci s’additionneront. En généralisant cet
exemple, on observe que I’organisation d’ensembles neuronaux génére des lignes différentes
de flux de courant.

Comme nous venons de I’aborder, la sommation des courants émis par les neurones ne
peut donner une grandeur macroscopique que si elle se produit de facon additive. Ainsi les
courants mis en synchronie, dans le temps et 1’espace, d’assemblées de cellules ne peuvent
provenir que des neurones des couches du cortex dont I’arborescence dendritique présente une
architecture en colonne. Ces caractéristiques sont retrouvées au niveau des neurones
pyramidaux dont les corps cellulaires sont situés dans la couche V du cortex.

Par ailleurs, les courants intracellulaires dits ‘sources’ ou ‘primaires’ sont a 1’origine
des champs ¢électriques et magnétiques. Ils engendrent ensuite des courants extracellulaires dits
secondaires ou volumiques qui maintiennent la conservation de la charge. Les lignes de courant
ainsi formées se ferment apres circulation dans le volume entier de la téte. Les différences de
potentiels mesurées entre deux ¢lectrodes en EEG sont dues aux lignes de courants circulant a

la surface du scalp, et donc aux courants volumiques (Baillet et al., 2001; Figure 20)
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c. L orientation des sources

Les champs de potentiels résultent de l’activation de sources dipolaires corticales.
L’aspect de ces champs est fonction de I’orientation de cette source par rapport a la surface du
cortex. Lorsque ce dipole est perpendiculaire a la surface du scalp (source radiale), le champ de
potentiel a une distribution concentrique centrée sur le maximum de la réponse. Lorsque le
dipdle est tangentiel, le champ de potentiel résultant comporte un pole négatif et un pole positif
séparés par une zone d’inversion. Tous les intermédiaires existent entre ces deux orientations

(pour revue Mauguiere & Fischer, 2007; Figure 20).

s Dipdles radiaux

Dipdles tangentiels

Figure 20 — A droite, représentation des courants primaires (en bleu) et secondaires (en
rouge) au niveau de la macrocolonne de neurones pyramidaux. A gauche, définition des
dipdles radiaux (en vert) et tangentiels (en violet). (Adaptée de Baillet et al., 2001).

Les dipdles dont la direction est radiale par rapport a la surface du crane sont produits

dans les gyri du cortex, alors que les dipdles de direction tangentielle sont émis dans les sillons.
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d. La polarité des signaux EEG

Dans le cas de synapses excitatrices situées dans les couches superficielles, 1’électrode
se trouve a proximité des courants entrants et la variation de potentiel sera donc négative. Si
I’excitation synaptique se situe au niveau du corps cellulaire, alors 1’électrode sera proche des
courants sortants et ’onde sera positive. Dans le cas de synapses inhibitrices, ces phénomenes
seront inversés comme illustré par la Figure 21. Ainsi, ’EEG seul ne permet pas de déterminer
I’origine des mécanismes synaptiques, car les synapses inhibitrices profondes produisent la

méme polarité que les synapses excitatrices superficielles.
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Figure 21 — Relation entre la polarité du potentiel de surface et le site du potentiel post-
synaptique. (Adaptée de Olejniczak, 2006).

120 --



ASPECTS METHODOLOGIQUES

Selon ce modele de dipdle, la polarité des ondes EEG de surface dépend de la
localisation des synapses actives (couches profondes ou superficielles). Par convention, une
déflection du potentiel de surface vers le « haut » représentera un potentiel négatif et une

déflection vers le « bas » un potentiel positif.

2. L activité rythmique du signal EEG

L’analyse spectrale de I’activité électrique révele une sommation de plusieurs ondes,
appelées rythmes. Ces rythmes sont des activités oscillatoires, qui sont définies par leur
fréquence, leur localisation et leur réactivité (Niedermeyer & Lopes da Silva, 2005). Plusieurs

rythmes sont décrits dans la littérature.

a. Le rythme delta

Il s'agit d'un rythme caractéristique des périodes de sommeil lent, présentant des ondes
a l'apparence douce, de trés grande amplitude (jusqu'a 200 uV) et de basse fréquence (de 0,5 a
2 ou 4 Hz). 1l est tres rare de le trouver chez 1’adulte sain mais il est présent chez 1’enfant

jusqu’a I’age de 10 ans et réapparait au cours du vieillissement (Tatum et al., 2006).

b. Le rythme théta

Le rythme théta est une activité cérébrale composée des fréquences comprises entre 4 et
7 Hz variant en amplitude et en morphologie. Approximativement 35 % des adultes sains
présentent par intermittence du rythme théta (autour de 15 pV) durant les phases
d’endormissement, avec un maximum au niveau des régions frontales et fronto-centrales
(Kellaway, 2003). Au moment de 1’adolescence et jusqu’a 1’dge de 20 ans, le rythme théta

enregistré au niveau central occupe 10 a 20 % des enregistrements. L’apparition du rythme
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théta au dessus des régions frontales pourrait faciliter les états émotionnels soutenus, et serait
présent dans les régions centrales lors de périodes de focalisation de I’attention et de la
réalisation de tiches mentales (Santamaria & Chiappa, 1987). Avec l'age, la proportion d'ondes

théta diminue.

c. Le rythme alpha

Sa découverte débute avec le premier enregistrement fait par Hans Berger en 1929, et
reste a I’heure actuelle le point de départ de I’analyse clinique de 'EEG (Kellaway, 2003).
Chez un sujet sain, le rythme alpha est représenté bilatéralement au niveau des régions
postérieures de la téte. Il se caractérise par une bande de fréquence comprise entre 8 et 12 Hz.
Le rythme alpha est présent lors d’un état de veille diffus, yeux clos et au repos. Lorsque ce
rythme est atténué par ’ouverture des yeux et se localise au niveau des régions occipitales, on
s’y réfere comme étant le rythme alpha occipital (Berger, 1929). Gastaut en 1952 décrit le
rythme mu qui est situé dans une méme bande de fréquence et qui présente des ondes
caractéristiques, en forme d’arceaux. Il est localisé au niveau des régions centrales et son
amplitude diminue lors de la préparation et de I’exécution du mouvement (Pfurtscheller &
Lopes da Silva, 1999). Enfin, un troisiéme type de rythme, caractérisé par une fréquence autour
de 10 Hz et localisé au niveau des régions temporales, est observé lors de taches auditives, on
parle alors de rythme tau auditif (Lehteld et al., 1997). Ainsi, il existe plusieurs rythmes alpha,
tous situés dans la bande fréquence 8-12 Hz, qui sont définis en fonction de leurs localisations

et de leurs réactivités.

d. Le rythme béta

Il s'agit d'un rythme de haute fréquence, comprise entre 15 et 30 Hz. Les ondes béta
apparaissent en période d'éveil actif, de concentration ou d'état émotionnel exagéré (anxiété,
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agitation). L’amplitude du rythme béta est atténuée en région centrale lors de la programmation

et de I’exécution d’un mouvement (Pfurtscheller & Lopes da Silva, 1999).

e. Le rythme gamma

Les ondes gamma ont une fréquence particulierement élevée, de l'ordre de 30 jusqu'a
120 Hz, bien que les oscillations se maintiennent généralement en dessous de 40 a 45 Hz.
Différents types d’activité gamma ont été décrites lors de taches perceptives incluant aussi bien
des modalités visuelles, auditives, somatosensorielles ou encore lors de tdches motrices

(Tallon-Baudry & Bertrand, 1999).

3. L’utilisation de I’EEG dans la recherche en neuroscience

a. La technique d’enregistrements des signaux EEG

En EEG, les capteurs sont des électrodes de quelques millimétres de rayon qui
enregistrent les variations de potentiels électriques. Les électrodes en argent chloruré, insérées
dans un bonnet, sont disposées a la surface du scalp. Un gel conducteur est ajouté pour assurer
une bonne conduction entre ¢électrodes et scalp. Elles sont disposées selon le systéme standard
international 10-20 de placement des électrodes comme I’illustre la Figure 22 (Sharbrough et
al., 1991). Chaque site de localisation d’une électrode est identifié par une lettre et un chiffre.
La lettre précise la région : F: frontale; T: temporale; C: centrale; P: pariétale; O: occipitale.
Les chiffres pairs (2, 4, 6, 8, 10) font référence a I’hémisphére droit et les chiffres impairs (1, 3,

5,7, 9) a ’hémisphere gauche. Le z fait référence aux électrodes placées sur la ligne centrale.
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Figure 22 — Systeme standard international de placement des électrodes (A) Vue de la
gauche. (B) Vue de dessus. (C) Localisation et nomenclature des électrodes selon la société
américaine 1’¢lectroencéphalographie. (Adaptée de Sharbrough et al., 1991).

Le systeme BioSemi Active Two (BioSemi, Amsterdam) muni de 64 électrodes a été
utilisé pour réaliser les enregistrements EEG et électrooculographique (EOG) de cette these.
Les mouvements oculaires (saccades et clignements) sont mesurés au moyen de quatre
¢lectrodes placées au dessus et en dessous de I’eeil gauche pour les mouvements verticaux
(EOGV) et sur les deux canthi externes pour les mouvements horizontaux (EOGH). En
pratique, les données EEG et EOG sont amplifiées, filtrées avec une bande passante comprise

entre 0.1 et 200 Hz et échantillonnées en continu a 512 Hz.
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b. La référence

Etant donné qu’on ne peut pas mesurer de potentiel absolu, le choix d’une électrode de
référence est indispensable. Quand la tension est mesurée entre deux électrodes, le montage est
dit bipolaire. Le plus souvent, une seule électrode est utilisée comme référence pour I’ensemble
des autres. Le choix de cette référence constitue I’une des limitations de ’EEG. En effet, un
des problémes réside dans le fait qu’il est impossible de trouver un lieu de référence sur la téte
qui ne soit pas contaminé par activité cérébrale. Un site de référence idéal serait un site
totalement insensible aux générateurs intra- ou extra-cérébraux. Malheureusement, ce n’est
jamais le cas (Katznelson, 1981). En effet, si on place I’¢électrode de référence sur la téte ou le
cou, elle sera inévitablement contaminée par ’activité électrique cérébrale. Si on la place
ailleurs, elle sera contaminée par des activités extra-cérébrales telles que
I’¢lectrocardiogramme. Par conséquent, la différence de potentiel mesurée entre 1’¢électrode
active et I’électrode de référence représente rarement les variations de potentiel réellement
présentes au niveau de la premiére. Dans les études constitutives de cette thése, nous avons
choisi de placer les deux électrodes de référence sur les mastoides gauche et droite pour un

enregistrement moyen du bruit environnant.

c. Les analyses en composantes indépendantes (ICA ‘independant

components analysis’) : identification et rejet des artefacts

Le signal EEG peut contenir un nombre d’artefacts important qui doivent étre éliminés
pour éviter un biais dans les résultats expérimentaux (Delorme et al., 2007; Thompson et al.,
2008). Ces artefacts peuvent étre de nature musculaire, localisés au niveau des sites temporo-
pariétaux et frontaux ou bien provenir des mouvements des yeux (saccades et clignements),
localisés au niveau des sites frontaux (Thompson et al., 2008). Les sites centraux sont peu

assujettis aux artefacts (Thompson et al., 2008). Les ICA (Bell & Sejnowski, 1995; Makeig et
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al., 1996; Jung et al., 2001) ont été utilisées pour soustraire les artefacts oculaires et
musculaires (pour revue Delorme et al., 2007). Cette méthode dérive d’un principe
mathématique se basant sur la séparation des sources (Lee et al., 1999). L'illustration classique
de la séparation de sources est le probléme de la soirée cocktail (cocktail party problem). Lors
d'une telle soirée, on dispose des microphones dans une salle dense, ou des personnes discutent
par groupes de tailles diverses. Chaque microphone enregistre la superposition des discours des
personnes a ses alentours. Le probléme consiste a retrouver la voix de chaque personne «
débarrassée » des autres voix considérées comme parasites. L'TCA permet de résoudre ce
probléme d’identification en considérant simplement que les personnes qui parlent a un instant
donné ont des discours « indépendants ». Ils sont ainsi considérés comme des signaux

aléatoires statistiquement indépendants.

d. Estimation du Laplacien de surface: vers une meilleure

resolution spatiale

Comme nous I’avons vu précédemment, 1’activité électrique peut étre modélisée par un
dipdle de courant dit « source » qui engendre des courants secondaires dit « volumiques ».
Quand un dipdle est présent dans un milieu conducteur tel que le cerveau, le courant est
conduit a travers le milieu jusqu’a ce qu’il atteigne la surface du scalp. On parle alors de
volume de conduction. Le voltage qui sera enregistré en chaque point sur la surface du scalp
dépend de la position et de I’orientation des dipdles mais également de la résistance et de la
forme des composants de la téte (le cerveau, le crane, et la peau...). Enfin, la diffusion des
courants confére a la technique de ’EEG une résolution spatiale assez pauvre, de 1’ordre de 9-
10 ecm. Un moyen d’augmenter la résolution spatiale et de pallier a la diffusion des courants a
travers le scalp consiste a estimer le Laplacien de surface. Cette technique permet de passer

d’une précision spatiale de I’ordre de 9-10 cm a une précision de 1’ordre de 2-3 cm (Nufiez,
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2000). Etant donné qu’il est issu de deux dérivations successives, le Laplacien est une valeur
absolue indépendante de tout point de référence. Cette technique permet de réduire en grande
partie les effets de diffusion des courants et améliore la résolution spatiale de I’activit¢ EEG
(Law et al., 1993).

Deux solutions sont utilisables pour estimer le Laplacien. La premiére consiste a
calculer directement une valeur approchée des dérivées successives du potentiel. Il s’agit de la
Méthode de Dérivation de Source (Hjorth, 1975; MacKay, 1983) ou I’estimation du Laplacien
est réalisée par la somme pondérée des différences de potentiels entre une ¢électrode et certaines
de ses voisines. La deuxieme méthode vise a approcher la fonction potentielle par une
interpolation adéquate dite « spline », pour la dériver ensuite deux fois et disposer alors d’une
cartographie du Laplacien aux instants présentant un intérét spécifique pour 1’étude (Pernier et
al., 1988; Perrin et al., 1989). Tandonnet et collaborateurs (2005) ont montré que les deux
types d’estimation du Laplacien de surface améliorent de fagon comparable la précision

spatiale des tracés EEG.

3. Les analyses du signal EEG

a. Les potentiels évoqués : de I’analyse aux ondes d’intéréts

Les potentiels de surface enregistrés en EEG peuvent étre modifi€s par les évenements
internes ou externes. En effet, des événements tels que la présentation d’un stimulus ou la
production d’une réponse motrice provoquent des variations de potentiels en regard des aires
cérébrales impliquées dans chacun des événements. Ces variations de potentiels sont appelées
« potentiels évoqués » ou ‘event-related potentiels’ (ERPS). Ces potentiels ont une amplitude
trés nettement inférieure a celle de Iactivité électrique cérébrale spontanée. Ils ne peuvent donc
pas étre détectés essai par essai. Il est possible, cependant, de les « extraire » de 1’activité

cérébrale spontanée par la technique dite « de moyennage ». Pour pouvoir extraire ces
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potentiels évoqués, il faut que I’événement les déclenchant soit répété plusieurs fois au cours
d’un méme enregistrement. Toutes les acquisitions sont ensuite sommeées a chaque instant puis
moyennées. Les potentiels évoqués synchronisés sur un méme événement déclenchant sont
toujours de méme polarité et de méme latence (en moyenne) : leur amplitude augmente
proportionnellement au nombre d’acquisitions.

Dans cette thése, les études sur 1’activité cérébrale sous-tendant les APAs dans la
situation de délestage volontaire se sont focalisées principalement sur le cortex sensori-moteur
primaire. L’analyse des potentiels pré-moteurs au dessus du cortex sensori-moteur primaire a
largement ¢été étudiée dans une tache de temps de réaction de choix. Dans les taches de temps
de réaction (TR), les sujets doivent identifier un stimulus et y répondre le plus vite possible en
¢vitant de faire des erreurs. Deux types de taches peuvent étre présentées au sujet : soit des
taches de TR simple soit des taches de TR de choix. Dans les taches de TR simple, un seul
stimulus est présenté, et une seule réponse est possible. Les sujets doivent appuyer sur un
bouton réponse des I’apparition du stimulus. Dans les taches de TR de choix plusieurs réponses
sont possibles; le sujet doit alors choisir sa réponse en fonction de la nature du stimulus. Dans
ce cas, le sujet doit identifier le stimulus, trouver la réponse qui est associée a ce stimulus en
fonction de I’association stimulus-réponse apprise au préalable, puis choisir et exécuter le
programme moteur correspondant a cette réponse. Un exemple d’association stimulus-réponse
classiquement proposée est la position de la cible en liaison avec la localisation de la réponse:
les sujets doivent répondre a droite si la cible est positionnée a droite, et inversement lorsque la

cible est positionnée a gauche.

Taniguchi et collaborateurs (2001) ont ¢étudié la dynamique temporelle des cortex
moteurs dans la période préparatoire et pendant ’exécution de la réponse manuelle dans une
tache de TR simple et dans une tache de TR double choix. Les auteurs ont mis en évidence
I’existence de deux ondes qui se développent au dessus des cortex moteurs primaires juste
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avant le début de la réponse motrice des sujets. Cette observation a été rendue possible grace
au calcul du Laplacien de surface et confirmée par d’autres études (Tandonnet et al., 2003;
Vidal et al., 2003). Dans une tiche de TR de choix bimanuel, on observe, en regard de M1
controlatéral a la réponse, une onde de polarité négative qui se développe environ 100 ms avant
le début de ’EMG et qui culmine autour du début de ’EMG (voir le tracé noir sur la Figure
23). Dans le méme temps, une onde positive se développe en regard de M1 ipsilatéral a la
réponse (voir le tracé gris sur la Figure 23). L’onde négative (observée sur M1 controlatéral a
la réponse) est interprétée comme étant le reflet de I’activation du cortex moteur impliqué dans
la réponse alors que I’onde négative (observée sur M1 ipsilatéral a la réponse) refléterait
I’inhibition du cortex moteur impliqué dans la réponse alternative. Cette interprétation va dans
le sens des résultats observés dans deux autres études s’intéressant a 1’organisation de la
commande motrice au niveau spinal (en étudiant le réflexe H) et cortico-spinal (en étudiant
I’excitabilité de la voie cortico-spinale par TMS) (Hasbroucq et al., 2000; Burle et al., 2002).
Ces différentes techniques ont montré que juste avant la réponse, 1’excitabilité de la région
cortico-spinale impliquée dans cette commande volontaire augmentait, tandis que, au méme
moment celle de la région cortico-spinale non-impliquée diminuait (pour revue Burle et al.,
2004).

Ainsi, pour éviter de se tromper dans les tdches de TR de choix bimanuel, la commande
motrice serait caractérisée par deux actions : d’une part ’activation de la structure motrice
impliquée dans la réponse et d’autre part I’inhibition de la structure motrice impliquée dans la
réponse alternative. Cette inhibition permettrait de diminuer le risque d’erreur et pourrait étre le
résultat de la mise en place d’un contrdle de I’action. D’ailleurs Carbonnell & collaborateurs
(2004) ont montré que cette inhibition était réduite voire absente dans les taches de TR simple,

ce qui suggere qu’elle est sensible au contexte alors que ’activation ne 1’est pas.
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Figure 23 — Dynamique temporelle de I’activité EEG apres calcul du Laplacien de surface
au dessus des cortex moteurs (traceés noir et gris). Les tracés gris et noir correspondent
respectivement a I’activité du cortex moteur impliqué dans la réponse (cortex controlatéral -
¢lectrode C3) et du cortex moteur non impliqué dans la réponse (cortex ipsilatéral - ¢lectrode
C4). (Adaptée de Burle et al., 2004).

b. L’analyse en temps-fréquence : du principe aux ondes d’intéréts

S’ajoutant a la technique du « moyennage » dans le domaine temporel (potentiels
évoqués ou ‘event-related potentiels’), les analyses du signal EEG peuvent aussi se focaliser
sur les changements dans le domaine fréquentiel. Ces méthodes se basent sur la transformée de
Fourrier, permettant ainsi de quantifier la puissance des rythmes corticaux lors de la réalisation
d’une tache motrice. Ce type d’analyse stationnaire ne permet pas de définir I’enchainement
des oscillations neuronales, mais simplement les différents types d’oscillations mises en jeu.
Or, il est souhaitable d’avoir a la fois une analyse en temps et en fréquence. C’est pourquoi des
analyses en temps-fréquence ont été développées dans le but d’associer a une oscillation d’une
part sa fréquence et d’autre part son décours temporel.

Pour quantifier et évaluer les changements de I’activité oscillatoire dans le domaine
temps-fréquence, les approches utilisées consistent a quantifier la désynchronisation li¢e a

I’événement et la synchronisation liée a I’événement (‘event-related desynchronisation’ et
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‘event-related synchronisation’ ou ERD/ERS). Décrite par Pfurtscherller & Aranibar (1977),
I’approche classique de quantification et de visualisation de ’ERD/ERS consiste a calculer le
décours temporel représentant les changements de puissance dans une bande de fréquence
spécifique (Pfurtscheller & Aranibar, 1977; Kalcher & Pfurtscheller, 1995). Cette méthode
inclut différentes étapes :

(1) Filtrer les bandes de fréquence d’intérét sur ’ensemble des essais

(2) Ajuster des échantillons d'amplitude pour obtenir des échantillons de puissance

(3) Etablir une moyenne des échantillons de puissance a travers tous les essais

(4) Etablir une moyenne au-dessus des échantillons de temps pour lisser les données et

pour réduire la variabilité.

Pour obtenir une valeur de pourcentage de I’ERD/ERS, si A est la puissance dans une
bande de fréquence d’intérét dans une période apres I’évenement et si R est celle durant la
période de référence ou la ligne de base, ’ERD ou ERS est définie comme le pourcentage de la
diminution ou l’augmentation de puissance, respectivement, en accord avec la formule
suivante:

ERD % = ((A-R)/R) * 100

Une analyse classique de I’ERD/ERS requiert une exploration de nombreuses
¢lectrodes et d’un grand nombre de fréquences d’intérét. Méme pour un nombre modeste de
sujets, d’¢lectrodes et de bandes de fréquences, le nombre de décours temporels générés par
cette approche classique devient vite trop ¢élevé, rendant ’analyse détaillée difficile.

Comme meilleure alternative, les cartes en temps-fréquence peuvent étre utilisées pour
fournir une vue d’ensemble de I’activité en fonction du temps pour un ensemble de bandes de
fréquences. Plusieurs méthodes basées sur la transformation de Fourrier a fenétre glissante
(Makeig, 1993) ou la transformation par ondelette (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999) ont été
proposées pour quantifier ERD/ERS. Au cours de cette thése, nous avons choisi d’utiliser la
transformation en ondelette permettant ainsi d’obtenir une représentation en temps-fréquence
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des activités cérébrales sous-tendant la fonction d’anticipation. La transformation en ondelette
choisie s’appuie sur ’ondelette de Morlet W(t,f) qui est de forme gaussienne dans le domaine
temporel (déviation standard ot ) et dans le domaine fréquentiel (of =1/(2not )) autour d’une
fréquence 2 f: w(t,f)=A.exp(—t2 /2 ot ). exp(2inft) , A étant un facteur de normalisation: A=1/(ct
Vm)¥2 | A I’opposé de la transformation de Fourrier & fenétre glissante, la famille des ondelettes
est définie par une constante f/of (supérieure a 5 en pratique). Les ondelettes ont le méme
nombre de cycles pour les différentes bandes de fréquence, ce qui implique des durées
d’ondelette différentes. Ainsi, par le fait de comprimer ou d’étirer les ondelettes pour modifier
leurs fréquences, les ondelettes s’adaptent automatiquement aux différentes composantes du
signal s(t). Une fenétre étroite permet d’analyser les phénoménes transitoires de haute

fréquence alors qu’une fenétre large analyse les composantes de basse fréquence (Figure 24).

Single-trials

10V

Figure 24 — Principe de la transformation en ondelette avec s(t) le signal enregistré et w(t,f)
I’ondelette de Morlet. (Adaptée de Tallon-Baudry & Bertrand, 1999).

La puissance du signal autour de la fréquence f correspond au carré de la convolution : P(t,f) =

|w(t,f)*s(t)]? . En répétant ce calcul pour une famille d’ondelettes, ayant différentes fréquences

132 --



ASPECTS METHODOLOGIQUES

f, nous obtenons une représentation en temps-fréquence de la puissance des composantes du

signal : avec en abscisse le temps, en ordonné les fréquences, et la puissance codée par un code

de couleur (

Figure 25).

Figure 25 — Représentation de la puissance du signal en temps-fréquence : en abscisse le
temps, en ordonnée les fréquences, et la puissance codée par un code de couleur. (Adaptée de
Tallon-Baudry & Bertrand, 1999).

Lors la préparation et de I’exécution d’un mouvement unimanuel, I’analyse dans le
domaine temps-fréquence des signaux EEG a révélé une diminution d’amplitude du rythme mu
et du rythme béta au niveau de I’aire sensori-motrice controlatérale au mouvement
(Pfurtscheller & Aranibar, 1977; Pfurtscheller & Berghold, 1989; Toro et al., 1994; Stancak &
Pfurtscheller, 1996; Leocani et al., 1997; Derambure et al., 1999). En 1952, Gastaut avait déja
observé le blocage du rythme mu par des mouvements actifs de la main (Gastaut et al., 1952).
Le rythme beta a été identifié dés les premiers travaux de Berger (Berger, 1929). C’est Tonnies
(1934) qui, le premier, a décrit un rythme électrocortical de fréquence 16-22 Hz en regard des
régions centrales. Ces résultats ont été repris et largement étayés par le groupe de
Pfurtscherller. En effet, Pfrutscheller & Berghold (1989) ont montré que le rythme mu présente
une diminution d’ amplitude en regard des régions rolandiques controlatérales, débutant 1,5 et

2 secondes avant le mouvement. Le rythme mu devient bilatéral aprés le mouvement. Il est en
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de méme pour le rythme béta qui a lieu plus tardivement (1 a 1,5 secondes avant le
mouvement) (Pfurtscheller & Berghold, 1989). Ces phénomenes sont décrits dans la littérature
comme étant des désynchronisations (ERD) du rythme mu et du rythme beta. A I’inverse, apres
la fin du mouvement, I’amplitude des rythmes mu et du béta augmente fortement jusqu’a
dépasser I’amplitude de repos (Pfurtscheller et al., 1996a, 1996b; Jurkiewicz et al., 2006).
Cette augmentation d’amplitude, spécifique a la fin du mouvement, correspond a une
synchronisation (ERS) encore appelée rebond post-mouvement. Le rebond béta apparait entre
500 ms et une seconde apres la fin du mouvement et peut persister jusqu’a quatre secondes
apres le mouvement. Cependant, ses caractéristiques peuvent varier en fonction de la durée du
mouvement et du type de mouvement réalisé (Pfurtscheller et al., 1998; Cassim et al., 2000).

L’analyse topographique de ’ERD mu et béta lors de ’exécution d’un mouvement des
pieds montre que la localisation de PERD du rythme béta est légérement plus antérieure
comparée a ’ERD du rythme mu qui est plus large (Pfurtscheller & Aranibar, 1977,
Pfurtscheller & Berghold, 1989). De plus, en utilisant [I’electrocorticographie (i.e.
enregistrements directs de neurones corticaux), il ressort une topographie de ’ERD béta plus
focalisée et somatotopiquement spécifique au regard de celle de I’ERD alpha (Crone et al.,
1998). Ainsi, le rythme mu est généré principalement par les aires somatosensorielles post-
Rolandique et le rythme béta central dans les aires motrices pré-Rolandique comme le
confirme 1’étude de Szurhaj & collaborateurs (2003). Le réle fonctionnel de ces phénoménes
de désynchronisations/synchronisations des rythmes mu et béta reste encore mal connu malgré
de nombreuses recherches sur le sujet.

Plusieurs hypothéses ont cependant été proposées afin d’expliquer la fonction de la
désynchronisations pré-mouvement et de la synchronisation post-mouvement. Il est intéressant
de noter que le décours temporel de la désynchronisation contralatérale du rythme mu au
mouvement est en tout point identique lors des mouvements des doigts, qu’ils soient rapides ou
lents, alors que les caractéristiques du mouvement sont différentes. En effet, les mouvements
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rapides sont préprogrammés et ne nécessitent pas de feed-back sensoriel venant de la
périphérie alors que les mouvements lents dépendent des afférences provenant des récepteurs
kinesthésiques évoqués par le mouvement lui-méme (Stancak & Pfurtscheller, 1996). De plus,
’ERD du rythme mu controlatéral présent avant le mouvement n’est pas uniquement
indépendante de la durée du mouvement mais est aussi similaire pour les mouvements de la
main, des doigts et du pouce (Pfurtscheller et al., 1998). Une des interprétations de ces données
est que cette signature électrophysiologique refléterait une pré-activation non spécifique des
neurones des aires sensori-motrices qui ne serait pas uniquement indépendante de la vitesse
d’exécution du mouvement (rapides vs lents) mais également du type de mouvement a venir
(poignet vs doigt). Cette interprétation serait également étayée par le fait qu’un mouvement
imaginé est aussi associé¢ a une ERD du rythme mu (Pfurtscheller et al., 1999). Enfin, une
désynchronisation des fréquences basses du rythme alpha retrouvé dans les aires centrales et
les aires pariétales (Babiloni et al., 1999) indiquerait 1’existence d’un circuit neuronal distribué
dans le cortex qui serait activé par différents types de comportement moteur (Pfurtscheller et
al., 2000). Ainsi, ’ERD du rythme alpha serait un mécanisme neurophysiologique servant a
générer une attention motrice dans toutes les aires corticales impliquées dans la tdche motrice
incluant les aires sensorimotrices primaires, le cortex pariétal et les cortex pré-moteurs
(Pfurtscheller et al., 2000). Klimesch (1998) avait déja supposé I’implication fonctionnelle du
rythme alpha bas dans les processus attentionnels. De facon similaire, il apparait que la
désynchronisation du rythme béta faciliterait la réalisation du mouvement. En effet, une étude
utilisant la TMS a montré que, par rapport a un état de repos, I’induction d’un mouvement est
facilitée pendant la préparation motrice et inhibée pendant le rebond béta (Chen et al., 1998).
L’ERS béta est atténué¢ quand, au méme moment, le cortex moteur est activé par une tiche
d’imagerie motrice (Salenius et al., 1997; Schnitzler et al., 1997). Ces résultats soulignent que
les réseaux neuronaux des aires motrices primaires, qui sont responsables de la génération des
oscillations dans le rythme béta, sont modulés par les activités mentales (Neuper &
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Pfurtscheller, 2001). Ainsi, il existerait une relation entre 1’excitabilité¢ des réseaux du cortex
moteur primaire et des bandes de fréquences spécifiques dans la bande béta. Enfin, a I’aide de
mesures de cohérence entre 'EMG et ’ERD mu et béta, il apparait que les composantes de
’alpha haut et du béta joueraient un role important dans les mécanismes de couplage des aires
motrices primaires de la main et des muscles correspondants (Mima et al., 2000).

De fagon générale, dans les réseaux neuronaux sous-jacents ou les circuits neuronaux,
un EEG désynchronisé signifie qu’un petit nombre de neurones ou une assemblé de neurones
travaille de fagon indépendant ou relativement désynchronisé (Steriade et al., 1990). En termes
de théorie de l'information, un systeme désynchronisé représente un état de préparation
maximale associ¢ a une capacité maximum de traitement de l'information (Thatcher et al.,
1983). En conséquence, I’ERD peut étre interprétée comme le corrélat électrophysiologique
d’une augmentation de [I’excitabilité neuronale ou d’une activation des aires corticales
(Pfurtscheller, 2001), impliquées dans le traitement de 1’information cognitive ou sensorielle
ou dans la production d’un comportement moteur. A I’inverse, une large amplitude de
synchronisation peut caractériser un réseau neuronal avec un traitement de I’information réduit
et avec peu ou pas de comportement moteur. Le terme de ‘idling system’ a été introduit par
Adrian and Matthews (1934) pour décrire un systeme dans lequel aucune information n’est
regue ou en cours de traitement. Ce terme de ‘the idling hypothesis’ a été repris par le groupe
de Pfurtscheller (1996b) pour signifier que la synchronisation du rythme alpha conférait aux
aires corticales un niveau réduit de traitement de I’information.

Cependant, une activité d’alpha synchronisée peut étre observée sélectivement soit dans
des taches ou une réponse apprise doit étre retenue soit au dessus d’aires cérébrales qui ne sont
pas impliquées dans la tache (pour revue Klimesch et al., 2007). Ces résultats ont permis aux
auteurs de proposer que ’ERS alpha serait le reflet d’un processus de controle inhibiteur. Ce
concept d’inhibition a été décrit sous le terme de ‘the inhibition-timing hypothesis’ développé
par Klimesch & collaborateurs (2007) qui s’opposerait au concept de ‘the idling hypothesis’
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développé par le groupe de Pfurtscheller (1996a, 1996b). Ainsi, les oscillations alpha seraient
un phénomene actif mais refléteraient un certain type de processus top-down : I'inhibition
serait un important facteur pour controler le timing exact d’un processus cortical (Klimesch et
al., 2007). A I’opposé, 'ERD alpha refléterait la libération progressive de l'inhibition associée
a I'émergence de la propagation des processus complexes d'activation (Klimesch et al., 2007).
Au cours de cette these, nous avons considéré la désynchronisation dans le rythme mu
et béta comme étant la signature électro-physiologique des activités corticales nécessaires a la
genese d’un contrdle moteur ou postural. En lien avec nos résultats expérimentaux, 1’origine et
le role fonctionnel de ces signatures électrophysiologiques seront discutés plus largement au

cours de la discussion générale.

c. L’analyse en potentiels évoqués et en temps-fréquence: les

oscillations évoquées et induites

L’activité oscillatoire corticale, enregistrée en EEG, peut étre divisée en oscillation
évoquée et en oscillation induite (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999), comme I’illustre la Figure
26. Les oscillations évoquées et induites se distinguent par leurs liens temporels avec la
présentation du stimulus (David et al., 2006). L’oscillation évoquée est caractérisée par un
verrouillage de phase a partir de la présentation du stimulus (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999).
Plus simplement, le délai entre I’apparition du stimulus et ’expression de ’oscillation évoquée
dans le signal EEG est similaire d’un essai a ’autre. Ce phénomene, reproductible, est de faible
amplitude (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999), c’est pourquoi il nécessite I’emploi des
méthodes de moyennage de D’activité encéphalographique (MEG ou EEG) au cours d’un
enregistrement afin de mettre en évidence les oscillations évoquées d’origine corticales,

appelées potentiel 1ié a I’événement : event-related potentiel (Derambure et al., 1999).
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Contrairement aux oscillations évoquées, les oscillations induites ne sont pas en phase
avec la présentation du stimulus (David et al., 2006). Le délai temporel entre le stimulus et la
réponse oscillatoire induite est variable d’un essai a I’autre : son rapport temporel avec le début
du stimulus est assez vague (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999). Cette réponse ne peut pas étre
révélée par une méthode classique de moyennage utilisée pour mettre en évidence les
oscillations évoquées. Dans ce cas, des méthodes spécifiques basées sur des approches
d’analyse en temps-fréquence sont nécessaires pour les détecter et les caractériser.

A titre d’exemple, les ondes négatives et positives présentes lors des taches en TR de
choix associées au patron d’activation-inhibition seraient considérées comme des oscillations
évoqueées par le stimulus alors que les désynchronisations du rythme mu et du rythme béta en

regard des aires sensori-motrices se référent a des oscillations induites.
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Figure 26 — Les oscillations évoquées et induites et leurs liens avec le stimulus. En A,
plusieurs essais avec des enregistrements EEG sont représentés, avec une faible amplitude
d’oscillations gamma en phase avec le stimulus (carré bleu) et des bouffées caractérisées par
une variation en latence (carré vert). En B, moyenne a travers les essais menant aux potentiels
évoqués classiques. A noter que les activités non en phase avec le stimulus disparaissent. En C
et D, représentation en temps-fréquence calculée sur chaque essai (C), puis moyennées a

travers les essais (D). A noter la disparition des activités en phase avec le stimulus. (Adaptée de
Tallon-Baudry & Bertrand, 1999).
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Chapitre 1 : L’électroencéphalographie : de la nature du signal a

I’analyse des signaux.

En quelques lignes...

Les générateurs du signal EEG proviennent de I’activité post-synaptique des
neurones pyramidaux dont les corps cellulaires sont situés dans la couche V du cortex. Cette
activite peut étre modélisée par un dip6le de courant dit « source » qui engendre des
courants secondaires dit « volumiques ». Le signal EEG se compose de plusieurs rythmes
(e.g. delta, theta, alpha, béta, gamma) qui possedent leurs propres caractéristiques
fréquentielles, leurs localisations et leurs réactivités. L’ensemble de ces rythmes corticaux
mature au cours des différentes étapes de la vie. Dépendants de la référence utilisée, les
signaux enregistrés sont assujettis a de nombreux artefacts tels que les mouvements des yeux
(saccades et clignements) et des artefacts musculaires... De plus, les courants mis en
synchronie dans le temps et I’espace sont captés, par diffusion, a la surface du scalp. Les
méthodes de I’ICA et I’estimation du Laplacien de surface ont été employées pour pallier a
ces difficultés. Elles permettent, pour la premiere, d’extraire les artefacts oculaires et
musculaires et, pour la seconde, d’améliorer la résolution spatiale et de s’affranchir de la
référence. Dans des taches motrices, I’analyse par moyennage (Event-related potentiels)
permet de mettre en évidence le patron d’activation-inhibition au dessus du cortex moteur
alors que les analyses en temps-fréquence révelent une diminution du rythme mu et béta en
regard du cortex moteur controlatéral, appelée désynchronisation. Une distinction entre les

oscillations induites et évoquées peut étre faite.
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Chapitre 2 : Les choix méthodologiques

1. L adolescence: le choix des ages

Ce travail de thése s’intéresse principalement a 1’adolescence, nous avons choisi
d’enregistrer une population d’adolescents agés de 11 a 16 ans. Cette population a été divisée
en deux groupes d’ages: 11-13 ans et 14-16 ans. Ce choix se justifie par le fait que
I’adolescence peut étre divisée en deux périodes fonctionnelles : la premiére dite précoce se
situe au moment du début de la puberté lorsque les changements hormonaux et physiques sont
les plus prégnants, la seconde dite tardive constitue le cceur de 1’adolescence (Duzgun et al.,
2011).

L’ensemble de ces groupes d’ages a été comparé a un groupe controle de sujets adultes.
Une maturation cérébrale pouvant encore s’opérer autour de I’age de 20 ans et un déclin de
certaines structures cérébrales pouvant survenir aprés 45 ans, nous avons sélectionné des
adultes agés de 25 a 40 ans.

Enfin, au moment de I’adolescence, des différences de genre sont observées au niveau
de certaines structures cérébrales (Clarke et al., 2001), c’est également le cas dans le controle
postural (Viel et al., 2009), ¢’est pourquoi nous avons équilibré nos groupes d’adolescents en

genre dans le but de faire une comparaison entre filles et garcons.

2. Le délestage bimanuel : un paradigme pour tester I’anticipation et la

coordination posture-mouvement

Pour explorer la fonction d’anticipation au cours de ’adolescence, nous avons choisi

d’utiliser la tache bimanuelle de délestage, inspirée d’une situation écologique : la tiche du
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garcon de café. En effet, quand un gargon de café porte des bouteilles et des verres disposés sur
un plateau, et qu’il souléve un des éléments du plateau, la stabilité horizontale du support est
néanmoins préservée. En revanche, le soulévement réalis¢é par un tiers provoque
invariablement une flexion de I’avant bras vers le haut et généralement quelques éclats de
verre ! La stabilisation optimale du plateau, dans la premiére situation, est due aux propriétés
d’anticipation du SNC. Grace aux APAs présents par le fait que le délestage est effectué sur la
base d’un mouvement volontaire dont le sujet posséde une représentation interne, la rotation du

coude consécutive a la décharge soudaine du plateau est minimisée (Hugon et al., 1982).

La tache bimanuelle de délestage implique 'utilisation d’un bras postural, qui supporte
le poids, et d’un bras manipulateur, qui le déleste. La séparation anatomique est nette entre le
bras qui contrdle la posture et celui qui exécute le mouvement (Massion et al., 1999). Cette
situation écologique constitue donc un modele intéressant pour étudier de fagcon spécifique la
coordination entre le controle de la posture et/ou du mouvement. Cette coordination et cette
anticipation reposent sur une représentation de I’action qui évolue au cours du développement.
C’est pour cela que ce protocole est tout a fait pertinent au cours de 1’adolescence.

Plusieurs situations expérimentales, illustrés dans la

Figure 27, sont proposées a chaque sujet au cours des différentes études de ce travail de thése :

(1) la situation de délestage imposé

Le poids est maintenu en suspension au dessous du poignet jusqu’au moment ou
I’expérimentateur, en coupant le circuit électromagnétique, provoque lui-méme le délestage de
I’avant-bras du sujet. Cette situation passive constitue une situation de référence dans laquelle
I’avant-bras subit une rotation vers le haut consécutive a la chute du poids. Afin de maintenir

un effet de surprise maximal, I’attention du sujet est dirigée soit vers un programme vidéo soit
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vers un point de distraction de I’environnement dans lequel se situe le sujet au moment ou est
effectué le délestage imposé au sujet.

(2) la situation de délestage volontaire

Le sujet doit lui-méme soulever verticalement, avec sa main droite, le poids placé au
dessus du support posé sur son avant-bras gauche. La main droite du sujet est positionnée au
dessus de la charge, les doigts préts a la saisir sans, toutefois, étre en contact avec le matériel.
Lors des études comportementales, une instruction verbale donnée par I’expérimentateur
indique au sujet le moment ou il doit soulever la charge, sans mesure de temps de réaction.
Lors des études en électroencéphalographie, un indice visuel, ou GO, est utilisé pour contenir
les processus de préparation et d’anticipation motrices dans une fenétre temporelle la plus
reproductible possible. Ainsi, une diode lumineuse de couleur verte est positionnée devant la
main gauche et dans 1’axe de I’avant-bras postural. L’éclairage de cette diode indique au sujet
qu’il doit soulever la charge. Afin d’obtenir une certaine reproductibilit¢ dans I’exécution du
geste, une consigne de rapidité et une indication de I’amplitude du geste sont également
données au sujet. De plus, des essais durant lesquels les sujets avaient pour consigne de ne pas
soulever le poids ont été introduits pour maintenir chez le sujet un haut niveau d’attention. Ces
essais, dit NOGO, étaient déclenchés par I’éclairage d’une diode de couleur rouge.

(3) la situation d’apprentissage

Cette situation a pour but de tester les capacités d’apprentissages d’une nouvelle
coordination totalement artificielle imaginée au laboratoire, entre le soulévement volontaire
d’un objet par le bras droit, et ses conséquences sur le délestage de 1’avant-bras postural
gauche. Il s’agit en fait de combiner les deux situations précédentes. Un poids est placé sous
I’avant-bras postural, comme en situation de délestage imposé. Le sujet a pour consigne de
soulever avec son autre main un poids placé devant lui sur un support. Le soulévement de ce

poids déclenche, par I’intermédiaire d’un circuit électromagnétique, le délestage du poids placé
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sous I’avant-bras postural du sujet. Ainsi, le sujet déclenche lui-méme le délestage de son

avant-bras postural gauche, mais de fagon indirecte.

Chaque étude présente des plans expérimentaux différents, qui seront détaillés dans la

section « Matériels et méthodes » de chaque article expérimental.

Situations expérimentales

-A- Situation imposée -B- Situation volontaire

-C- Situation d’apprentissage

Figure 27 — lllustration des différentes conditions expérimentales lors de la téche
bimanuelle de délestage. En A, situation de délestage imposé dans laquelle le sujet subit la
chute du poids. En B, situation de délestage volontaire dans laquelle le sujet doit soulever, avec
sa main droite, le poids posé sur son avant-bras gauche. En C, situation d’apprentissage dans
laquelle le soulévement de 1’objet, posé sur une plateforme a la droite du sujet, déclenche la
chute du poids positionné au dessous de 1’avant-bras gauche.

La Figure 28 illustre les différents types d’enregistrements effectués conjointement lors

de la réalisation des différentes situations expérimentales. Trois types de mesures
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expérimentales sont réalisées : les données comportementales (force du poids au moyen de
jauge de contrainte, et rotation du coude au moyen d’un potentiométre), des données
¢lectromyographiques (activités musculaires enregistrées sur les muscles moteurs et posturaux)
et des données électroencéphalographiques (casque muni de 64 électrodes). Les données EEG
n’ont été recueillies que lors des études s’intéressant aux corrélats électrophysiologiques lors
de la réalisation de la tache bimanuelle de délestage. L’enregistrement de I’activité musculaire
s’est focalisé sur le Biceps Brachii et le premier muscle interosseux dorsal (FDI) pour le bras
moteur. Le premier est impliqué dans le soulévement du poids, le second informe sur la saisie
de I'objet. L’enregistrement de I’activité musculaire de deux muscles fléchisseurs (Biceps
Brachii et Brachioradialis) et d’un muscle extenseur (Triceps Brachii) a été réalisé pour leur
implication dans la stabilisation de I’avant-bras postural. Seules certaines activités musculaires

spécifiques ont ét¢ analysées et sont décrites au cours des résultats expérimentaux.
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Figure 28 — Illustrations des différents parametres enregistrés.
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3. Détermination de la charge a délester au cours des études

expéerimentales

Dans les ¢études développementales précédentes utilisant la tache bimanuelle de
délestage (Schmitz et al., 1999, 2002), la charge a délester a été calculée en proportion du
poids moyen des enfants dans chaque groupe, par référence au rapport entre la charge et le
poids moyen des adultes (1 Kg pour 70 Kg; Hugon et al., 1982). Récemment, une étude
réalisée dans notre groupe a cherché a étudier I’influence de la charge du poids sur la fonction
d’anticipation chez les adultes. Les résultats montrent que plus la charge est importante, plus la
latence de I’inhibition des muscles fléchisseurs est précoce. Il existe donc une relation forte
entre la charge et la latence d’apparition de I’inhibition des muscles. L’étude des parametres
temporels dans cette tiche au moment de I’adolescence constitue le cceur de cette these. Il nous
a donc semblé indispensable de contrdler plus finement la charge a délester.

De plus, au cours de 1’adolescence, une grande hétérogénéité existe entre les individus.
En effet, chaque adolescent peut présenter une grande variabilité de taille et de poids. Pour
permettre une comparaison fiable entre les groupes, nous avons donc choisi d’ajuster, pour
chaque sujet, la charge a délester a chaque sujet sur la base d’un paramétre comportemental. En
effet, la charge du poids a délester a été choisie de telle facon que la rotation du coude soit
comprise entre 8 © et 12 © lors du délestage imposé.

Pour les deux études comportementales de ce travail de these, la masse est repartie de la
fagon suivante : (1) Groupe adulte : soit 1000 grammes ou 800 grammes. (2) Groupe 14/16 ans
: soit 1000 grammes ou 800 grammes. (3) Groupe 11/13 ans : soit 800 grammes ou 600
grammes.

Concernant les deux études utilisant la technique de 1’électroencéphalographie, une
contrainte supplémentaire se rajoute. En effet, en EEG, le rapport signal/bruit est élevé, il faut

donc veiller a ce que le nombre d’essais soit suffisant pour extraire correctement les activités
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¢lectrophysiologiques d’intérét. Cette contrainte prise en compte, nous avons également veillé
a éviter toute fatigue musculaire a nos sujets. Ainsi, le choix de la charge du poids a délester
s’est porté sur la charge minimum choisie précédemment. La masse est donc répartie de la
fagon suivante : (1) Groupe adulte : 800 grammes. (2) Groupe 14/16 ans : 800 grammes. (3)

Groupe 11/13 ans : 600 grammes.

- 148 --



ASPECTS METHODOLOGIQUES

Chapitre 2 : Les choix méthodologiques

En quelques lignes...

Au cours de cette thése, trois groupes d’ages ont été étudiés : une population
d’adolescents répartie en deux groupes d’ages (11-13 ans et 14-16 ans) ainsi qu’un groupe
d’adultes contréles &gés de 25 a 40 ans. S’inspirant d’une situation écologique « la tache du
garcon de café », la tache bimanuelle de délestage se décline autour de trois situations
expérimentales : la situation imposée, la situation volontaire et la situation d’apprentissage.
Différents types d’enregistrements ont été realisés conjointement tel que des paramétres
comportementaux (force du poids et rotation du coude) et I’activité électrophysiologique

(Electromyographie et Electroencéphalographie).
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Chapitre 1 : Maturation de la fonction d’anticipation

au cours de I’adolescence : Expressions motrice et cérébrale
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ABSTRACT

The aim of this study was to explore, during adolescence, alterations in the use of a
sensori-motor representation as unveiled by the measurement of anticipatory postural control
in a bimanual load-lifting task. We hypothesised that adolescence constitutes a period of
refinement of anticipatory postural control due to on-going updates of the body schema and
sensori-motor representations. The anticipatory postural control was assessed using a
bimanual load-lifting paradigm in which subjects stabilise their left postural forearm, which is
supporting an object, while they use their right hand to lift up the object. Kinematics and
electromyographic data were recorded in two groups of adolescents (11-13 and 14-16 years of
age) and a group of adults. Age and gender effects were tested. During voluntary unloading,
the postural forearm stabilisation in adolescents was still different from the adult one,
suggesting that further improvement of the postural forearm stabilisation must take place after
the age of 16. No differences occur in the two adolescent groups. Moreover, girls presented a
better stabilisation of the postural forearm than boys, indicating an earlier refinement of
anticipatory postural control. The decrease of activity over postural flexors, which ensure
postural stabilisation, appeared later in adolescents with respect to adults. Delayed timing
adjustments and increased variability could reflect intense developmental processes underlain
by an intense period of CNS maturation during adolescence. We discuss the role of brain

maturation in the refinement of sensori-motor representations and the update of body schema.

GRAPHICAL ABSTRACT
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HIGHLIGHTS

- We examined the proper use of anticipatory postural control in adolescents.

- Marked refinement in postural stabilisation occurred between adolescents and
adults.

- Girls showed better anticipatory postural control than boys.

- Adolescents presented late latencies of EMG events and increased variability.

- Refinement of internal models might alter anticipatory control during adolescence.

INTRODUCTION

In order to achieve a specific goal, voluntary action requires an anticipatory behaviour,
which predicts the consequence of the planned action. In the domain of postural control, the
anticipation behaviour provides the preservation of the reference posture during the
movement and thus enhances the efficiency of the movement (Massion, 1992). Computational
theories of motor control have proposed that the brain uses multiple internal models or
internal representations to ensure accurate control of movements (Wolpert, 1997). Whenever
a motor command is issued, the appropriate forward model predictor generates an estimation
of the consequences of an action (Wolpert & Kawato, 1998), which is integrated in the
planning of an action to maintain postural control (Gallistel, 1980; Wolpert & Ghahramani,
2000).

Moreover, the perception of the location of our own body and limb in space is an
essential requirement for controlling our spatial actions and daily interactions with the
environment (Maravita et al., 2003). The requirement for some representation of the body’s
current posture has long been acknowledged by the classical notion of the ‘body schema’

(Head & Holmes, 1911). The body schema is defined as an representation of the geometry of
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the body, its dynamics and its orientation in relation to the vertical plane, to the relative
position of body parts, and to the environment (Head & Holmes, 1911). This dynamic
representation interacts with motor systems in the genesis of actions and the control of
posture (Gurfinkel et al., 1988; Schwoebel et al., 2002).

In the literature, anticipatory behaviour has often been studied using an ecological
task: the “barman test” or the bimanual load-lifting task, in which the subjects use their right
(motor) hand to voluntarily lift a load placed on their left (postural) forearm (for review
Massion et al., 1999). In this posture-movement coordination task, the anticipatory behaviour
is expressed by the use of anticipatory postural adjustments (APAs), which are initiated
before the unloading movement begins (Bouisset & Zattara, 1981). APAs thus enable the
consequences of the mechanical effects of the movement to be predicted and cancelled in
order to maintain the reference posture (Massion et al., 1999). In adults, APAs are
characterised by a stabilisation of the postural forearm due to an decrease of activity of the
flexor muscles before the onset of unloading (Hugon et al., 1982). The development of APAs
is characterised by an early emergence and a slow maturation through childhood. This
maturation is characterised by the selection of efficient muscular patterns and the accurate
adjustment of timing parameters before unloading (Schmitz et al., 1999, 2002). Indeed,
children aged 3-4 years already use APAs to stabilise the postural forearm when performing
the bimanual load-lifting task (Schmitz et al., 1999). However, from 4 to 6 years, the co-
contraction of the two antagonist muscles remains a dominant strategy used by children to
maintain a stable forearm position (Schmitz et al., 2002). The decrease of activity over the
flexor muscle becomes a dominant strategy only around the age of 7/8 years. Nevertheless at
the age of 8 years, the precise timing of the latency of the decrease of activity, required for the
fine adjustment of APAs with the movement, has not yet reached an adult level (Schmitz et

al., 2002). Schmitz and coll (2002) have suggested that in the bimanual load-lifting task, the
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building of anticipatory control is closely linked to the construction of sensori-motor
representations of the load to be lifted as well as the consequences of the unloading on the
postural forearm. Thus it has been speculated that the slow maturation of anticipatory control
is linked to the slow maturation of internal models of action. Various other studies have also
emphasised that coordination between posture and movement is slow to mature, and
continues to develop into the latter stages of childhood (Haas et al., 1989; Grasso et al.,
1998; Hay & Redon, 1999; Assaiante et al., 2000). To our knowledge, there are no studies to
date the development of anticipatory control beyond childhood and none has specifically
studied this development during adolescence.

Adolescence constitutes a major transitional period from childhood to adulthood and
co-occurs with the onset of puberty. Under hormonal influences, the onset of puberty is
characterized by, over a relatively short period, important structural changes, in terms of size,
shape and body composition (Grumbach, 2000; Rogol et al., 2002). On average, girls enter
and complete each stage of puberty earlier than boys do. In addition, maturational brain
processes, which is characterised by substantial structural (Paus, 2005a) and functional (Luna
et al., 2010) changes are continuing well through adolescence. Consistent with the basic
processes of neural maturation, i.e synaptic pruning and myelination (Giedd et al., 1999;
Sowell & Trauner, 2002), grey matter loss and white matter increase has a crucial impact on
the organisation of cortical neuronal networks (Casey et al., 2005; Uhlhaas et al., 2010).
Finally, all of these modifications are accompanied by pronounced inter-individual and
gender differences, suggesting a strong relationship between cerebral development and
gonadal steroid hormones (Grumbach, 2000; Sisk & Foster, 2004; Blakemore et al., 2010;
Lenroot & Giedd, 2010).

The aim of this study was to explore, during the key period of ontogenesis that

constitutes adolescence, the maturation of sensori-motor representations by examining the
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anticipatory postural control in a bimanual load-lifting task. Using motor imagery, Choudhury
and coll (2007b) have showed that internal models are refined during adolescence. We
hypothesised that the changes occurring during adolescence lead to a period of refinement of
anticipatory control thanks to the update of body schema and the improvement of sensori-
motor representation use. The late building of the anticipatory control could either be
characterised by a disappearance of immature patterns of antagonistic muscle contraction,
which are typical in young children, and/or by an improvement of the timing parameters,
which are essential for the coordination between the unloading of an object and postural

stabilisation.

EXPERIMENTAL PROCEDURES

1. SUBJECTS:

Twenty-four healthy teenagers and twelve young adults participated in the experiment.
Three age groups were compared: a group of twelve teenagers aged 11 to 13 years (5 boys, 7
girls, mean + SD : 12 years 3 month + 9 month, one left-handed), a group of twelve teenagers
aged 14 to 16 years (6 boys, 6 girls, 15 years 1 month + 11 month, two left-handed) and a
group of twelve adults aged 23 to 40 years (6 males, 6 females, 29 years + 5 years 9 month).
Teenagers were all at school, and had no significant history of medical, psychiatric or
neurological illness. All participants as well as the parents of each teenager gave their
informed consent before the beginning of the experiment. Local ethics committee approval
(Comité de Protection des Personnes Sud Méditerranée 1) was obtained in accordance with

the ethical standards of the Declaration of Helsinki.

2. TASK AND EXPERIMENTAL SET UP

The subjects were comfortably seated on a hardback chair. In the bimanual load-lifting

task, the postural arm supports the load while the motor arm lifts the load (Dufosse et al.,
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1985; Massion et al., 1999). The left arm, chosen as the postural arm for all subjects, was
fixed vertically, with a support, just above the elbow. The subjects were asked to maintain the
left forearm in a horizontal and semi-prone position throughout the entire session, with no
specific instructions. Wrapped around each subject’s wrist was a metallic wristband equipped
with a strain gauge, enabling a load to be either suspended by means of an electromagnet or

placed on top of the forearm.
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Fig. 1A, B Experimental setup and raw trial recordings of an adult during the imposed
situation (left) and the voluntary situation (right). A) The experimental setup included a
strain gauge (G), placed on the subject’s forearm, that recorded the force. A potentiometer (P)
at the elbow joint axis measured the elbow angle. During the imposed situation, the load (L)
suspended by means of an electromagnet (E) was released by the experimenter switching off
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the magnet. During the voluntary situation, the load (L) placed onto the platform was
voluntary lifted by the subject. B) The parameters recorded are as follows, from top to
bottom: elbow rotation angle, force, EMG of the biceps brachii on the motor arm, and of the
biceps brachii, triceps brachii and brachioradialis on the postural forearm. The decrease of the
force indicated the onset of unloading (vertical line), used as a reference time. During the
imposed situation (left), note the upward rotation, and the decreased activity on the postural
biceps brachii and brachioradialis that corresponds to the unloading reflex. The motor arm
biceps brachii is silent during this imposed situation. During the voluntary situation (right),
note the reduced elbow rotation. On this trial, the increased activity on the motor biceps
brachii was time locked with the decreased activity on the postural biceps brachii and
brachioradialis, and appeared before unloading.

Two complementary situations were performed by each subject: first, the imposed
situation and secondly the voluntary situation. The imposed situation consisted of a passive
situation during which the suspended load was released by the experimenter switching off the
magnet at unpredictable times. This passive situation was used as a control situation in order
to measure the effectiveness of the stabilisation during the bimanual load-lifting task. In
contrast, during the voluntary situation, the load placed on top of the wristband was
voluntarily lifted by the subjects with their right hand. The beginning of each active trial was
indicated by a verbal instruction given by the experimenter. Subjects were instructed to lift
the load after this instruction. This classical experimental arrangement has been described in
previous papers (Massion et al., 1999; Schmitz et al., 2002) and is schematically depicted in
Fig. 1. The general procedure was as follows: a series of 10 passive trials in the imposed
situation followed by a series of 10 active trials in the voluntary situation. A 5-min rest period
was proposed between each series. An entire session usually lasted less than 30 minutes.

To obtain reliable comparisons of the postural stabilisation level in each individual, we
adjusted the weight of the load to be lifted for each participant according to a kinematics
measure. Indeed, during the imposed situation, the release of the load induces an upward
elbow rotation whose angular amplitude depends on the forearm length and on the load’s
weight. In consequence, the load’s weight was chosen so as the imposed unloading produced

an upward rotation with an angular amplitude that was comprised between 8 © and 12 °. For
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each group, we proposed a minimal and a maximal load’s weight as follows: 800g or 1000g

for the adult and the 14- to 16-year-old groups, and 600g or 800g for the 11- to 13-year-old

group.

3. KINEMATICS, FORCE AND ELECTROMYOGRAPHIC ACQUISITION

In each trial, the force exerted by the load and the angular elbow displacement signals
were recorded on the postural side, digitalised and stored on a computer disk (Windelest®,
TechnoConcept, France). Electromyographic (EMG) signals were recorded with a TELEMG
multi-channel electromyograph (BTS). Both kinematics and EMG signals were acquired with
a 500 Hz sampling-rate.

The change of force was measured by a strain gauge fitted to the metallic wristband
supporting the weight. The angular displacement of the forearm was measured by a
potentiometer placed along the elbow joint axis. EMG data were acquired using bipolar
surface electrodes (surface area: 2.5 mm?) placed over the surface of two flexors (biceps
brachii, brachioradialis) and one extensor (triceps brachii) on the postural forearm, and one
flexor (biceps brachii) on the motor arm. The EMG signals were amplified, filtered (5-100 Hz

band pass) and rectified using the MatLab software program (The Math-works, Inc).

4. FORCE, KINEMATICS AND ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS

Each trial was viewed offline on a monitor screen. Fig. 1B illustrates a single trial
recorded during the two situations. Measurements were performed with the MatLab software
program (The Math-works, Inc.). The onset of unloading (T0), used as a reference time, was
defined as the time of the first maximal value of the second derivative of the force signal
transmitted by the strain gauge (Fig. 1B). The upward movement of the postural forearm was
quantified both in the imposed and voluntary situations by measuring the maximum angular

amplitude (MA) after unloading. To compare the performance of the three groups during the
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voluntary situation, for each trial, the MA was expressed in percentages (MA%) of the mean
value obtained in each subject during the imposed situation. For each trial in the voluntary
situation, the MA latencies were measured as the time-interval between the onset of the
unloading and the time when the elbow rotation reached its MA. The individual standard
deviation of MA was chosen as an index reflecting intra-individual variability.

To characterise identifiable EMG events in the voluntary situation, the EMG signals of
each muscle were first visually inspected trial-by-trial on a monitor screen. EMG events
consisted in activations, characterised by an increasing of activities, and a decreasing activity
characterized by an EMG signal near to zero. In some trials, it was not possible to find
identifiable EMG events. More precisely, we have considered as a non-identifiable trial, a
trial where the trace of the EMG level of activity did not change around unloading, or when
the change in activity was estimated as too weak to be relevant. In the 11- to 13- year-old
teenagers, 12% of the trials were non-identifiable, 15% of the trials were non-identifiable in
the 14- to 16- year-old teenagers, and in adults only 3% of the trials were non-identifiable.
EMG recordings on the postural arm were quantified by means of the two following indexes
(Schmitz et al., 1999, 2002):

1. To evaluate the repertoire of muscle activation patterns during the voluntary
situation in each age group, we quantified the presence of activations and/or decrease of
activity in the recorded muscles on the postural arm. This first step resulted for each subject in
rates of EMG events per muscle. In a second step, responses were analysed for two pairs of
antagonist muscles (biceps brachii/triceps brachii and brachioradialis/ triceps brachii). This
resulted for each subject in rates of co-contraction pattern (simultaneous increasing of activity
in both flexor and extensor muscles, see Fig. 4A) and decrease of activity patterns (decreasing
activity on the flexor muscle, see Fig. 4B and 4C). The response rates of these specific

patterns were calculated for each subject by dividing the number of trials in one pattern by the
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total number of trials, and were expressed in percentages. Non-identifiable trials were
eliminated from the total number of trials.

2. The latencies of decrease of activity were measured on the two flexors, as they are
the main muscles involved in producing APAs in this task. They were measured as the time-
interval between the unloading onset and the onset of the decrease of activity. In each trial,
the onset of the decreasing activity was determined by visual inspection, using an interactive
software program enabling a trained examiner to visually determine the onset to the nearest
millisecond in reference to the baseline EMG activity. Although laborious, this method was
preferred to an automated one because it guarantees an accurate and reliable detection(Van
Boxtel et al., 1993), particularly in developmental studies (Schmitz et al., 2002).

In the imposed situation, a reactive postural correction, expressed by an unloading
reflex, was seen at the level of the flexors of the postural forearm (Hugon et al., 1982). To
evaluate a possible maturation of the unloading reflex during adolescence, the latencies of the
decrease of activity were also measured on the two flexors in the imposed situation, as

defined above in the voluntary situation.

5. STATISTICAL ANALYSIS

Statistical analyses were performed with the SigmaStat software program. The
kinematics analyses were conducted over a minimum of 10 trials by subject. For EMG
analysis, non-identifiable trials were eliminated from the total number of trials. For each
subject, all analysed variables were averaged over the number of usable trials. However,
because of the small size and the non-normal distribution of our samples, we applied non-
parametric statistics. The statistics given in the text and the figures therefore refer to medians
and interquartiles. Within each group, the effect of the situation was analysed using the

Wilcoxon's signed rank test for within-subject comparisons. The developmental age group
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effect was analysed using the Kruskal-Wallis test, a nonparametric version of the classical
one- way ANOVA. When a global significant age group effect was found, in order to define
which group differed from the others, we applied multiple comparison procedures (post-hoc
tests) using the Dunn's Method. Lastly, gender differences were assessed using a Mann—

Whitney U test. Differences with a p value <0.05 were considered statistically significant.

RESULTS

1. KINEMATICS AND EMG RECORDINGS DURING IMPOSED AND VOLUNTARY
SITUATIONS:

Figure 1-B- illustrates a trial obtained in one adult subject. Parameters of force, elbow
rotation and EMG activity recorded on the motor arm and the postural arm are shown during
the imposed situation (Fig 1-B- left) and the voluntary situation (Fig 1-B- right).

During the imposed situation, the unpredictable change in force was followed by an
elbow rotation, reaching its maximal value around 12°. No muscular activity was observed on
the Biceps Brachii of the motor arm. On the postural arm, the two flexors (Biceps Brachii and
Brachio Radialis) showed a decrease of EMG activity which appeared with a latency of + 50
ms and + 62 ms respectively, and corresponds to the unloading reflex (Hugon et al., 1982). In
this trial, the Triceps Brachii showed no increase of muscular activity after the unloading.

By contrast, during the voluntary situation, the elbow rotation appeared to be reduced
(the maximal amplitude reached about 3°) as compared to the one obtained during the
imposed situation. The Biceps Brachii of the motor arm was involved in the lifting of the
load, as shown by the increase of EMG activity starting 51 ms before the unloading onset.
This contraction was observed concomitantly with the decrease EMG activity of the postural
flexors shown on this example. Indeed, the two flexors showed a decrease of activity

appearing before the unloading onset (-22 ms for the Biceps Brachii and -24 ms for the
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Brachio Radialis), signalling an anticipatory EMG event. The Triceps brachii showed an
increase of EMG activity starting 46 ms before the unloading onset. The pattern of decreased
activity on the flexors was specific to the APAs, resulting in the maintenance of the horizontal

stabilization of the postural arm.”

2. KINEMATICS ANALYSIS:

In the imposed situation, whatever the kinematic parameters the statistical analysis did
no reveal any age group effect (elbow rotation MA and MA latency).

In the voluntary situation, whatever the groups, the elbow rotation MA was
significantly reduced as compared with the MA obtained in the imposed situation (W=-78,
p<0.001; W=-78, p<0.001 and W=-78, p<0.001 for adult, 14- to 16-year-old and 11- to 13-
year-old groups respectively). This result indicates that the APAs, which minimise the

upward elbow rotation, were present for all groups of subjects (Figure 2A).

2.1. DEVELOPMENTAL EFFECT

The kinematic parameters obtained in each age group in the voluntary situation are
presented on Fig. 2.

Concerning the MA%, the statistical analysis revealed a global age group effect
(H=12.194 p=0.002). More precisely, post-hoc tests revealed that the MA% of the adult group
was significantly lower than those of the teenagers (Q=2.964, p<0.05 and Q=3.081; p<0.05
for the comparison with the 11- to 13-year-old and the 14- to 16-year-old groups
respectively). No significant differences were observed between the two groups of teenagers.

Similarly, concerning the MA latency, a global age group effect was found
(H=16.853, p<0.001). Again, post-hoc tests indicated that the MA% of the adult group was

significantly lower than those of the teenagers (Q=3.216; p<0.05 and Q=3.817; p<0.05 for the

-164-



ETUDES EXPERIMENTALES

comparison with the 11- to 13-year-old and the 14- to 16-year-old groups respectively). No
significant differences were observed between the two groups of teenagers.

Concerning the intra-individual variability index, measured as the individual standard
deviation of the MA, the statistical analysis revealed a significant age group effect (H=9.07,
p=0.0111). The post-hoc tests revealed a significant reduction of the variability index for the
comparison between the 14- to 16-year-old group and the adult group (Q=2.780, p<0.05)
only.

2.2 GENDER EFFECT

As no significant difference was observed between the 11- to 13-year-old and the 14-
to 15-year-old teenagers for the MA and MA latency, we gathered the measures obtained in
the two groups of teenagers. The kinematic parameters measured in the voluntary situation in
teenagers, expressed as a function of gender, are presented in Fig. 3.

The statistical analysis revealed a decrease of the MA% in the group of girls, attesting
a better stabilisation of the postural forearm in this group (T=184, p=0.008). No difference

was reported neither for the variability index nor the latency of the MA.
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Fig. 2: Kinematics data during the voluntary situation - Age group effect: Box
plots, medians and quartiles for each age group: adults (white), 14- to 16-year-old teenagers
(grey) and 11- to 13-year-old teenagers (hatched) -A- Postural stabilisation: maximal
amplitude of the elbow rotation expressed in percentage (MA%) of the maximal amplitude
obtained during the imposed situation -B- Latency of the maximal amplitude (MA) -C- Intra-
individual variability of the MA expressed by individual standard deviation in each group.
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Gender effect in adolescents
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Fig. 3: Kinematics data during the voluntary situation - Gender effect in teenagers: Box
plots, medians and quartiles for each gender group: girls (vertically hatched) and boys
(horizontally hatched) -A- Postural stabilisation: maximal amplitude of the elbow rotation
expressed in percentage (MA%) of the maximal amplitude obtained during the imposed
situation. -B- Latency of the maximal amplitude (MA) -C- Intra-individual variability of the
MA expressed by individual standard deviation in each gender group.
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3. ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS:

In the imposed unloading, it has been previously shown that the EMG responses were
characterised by a decrease of activity on the postural flexors, i.e. biceps brachii and
brachioradialis, which appeared after the unloading onset in adults as well as in children
(Schmitz et al., 2002). No age group effect was found here in the imposed situation,

concerning the latency of the decrease of activity of the biceps brachii and brachioradialis.

3.1 CO-EXISTENCE OF IMMATURE AND MATURE PATTERNS DURING

ADOLESCENCE

Three types of anticipatory EMG responses can be observed during the voluntary
situation (Fig. 4). Fig. 4A illustrates a co-contraction of the antagonist muscles, Fig. 4B an
early decrease of activity on the flexors and Fig. 4C a late decrease of activity on the flexors.
Note that these three different EMG pattern examples were recorded in the same teenager,
and therefore reveal the co-existence of both immature and mature muscular patterns. The
first type of response (Fig. 4A) was characterised by a simultaneous increase of activity
between the two flexors and the extensor, corresponding to a co-contraction pattern of
activity. This pattern, previously described in children (Schmitz et al., 1999, 2002) and
commonly found in developmental studies in lifting tasks (Gachoud et al., 1983) as well as in
locomotor tasks (Berger et al., 1985; Forssberg, 1985), was considered as an immature
pattern.

The second type of response was characterised by a sudden decrease of activity of the
flexors, and often associated to an increase of activity of the extensors (Fig. 4B and 4C).
During adolescence, the onset of this decrease of activity showed a great variability, starting
either before the unloading onset (example - 25 ms, Fig 4B), or after the unloading onset

(example + 35 ms, Fig. 4C).
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(A) Pattern of cocontraction of the two antogonistes muscles
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Fig. 4: Three types of EMG responses recorded in the same adolescent from the 11- to
13-year-old group during the voluntary situation: EMG activity recorded on antagonist
postural muscles : two flexors (biceps brachii and brachioradialis) and one extensor (triceps
brachii) -A- Co-contraction pattern characterized by a simultaneous increase of muscular
activity in the flexors and the extensor -B- and -C- Decrease of activity pattern characterized
by a reduction of activity on the flexors. Note that the decrease of activity can appear before (-
B-) or after (-C-) the unloading onset in the same teenager.

3.2 TOWARD THE DISAPPEARANCE OF THE IMMATURE PATTERN

The main purpose of Fig. 5 is to illustrate the distribution of the two main patterns (co-
contraction/ decrease of activity) used during voluntary unloading with respect to age (part A)

and gender (part B). Rates of the co-contraction and the decrease of activity patterns were
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calculated for two pairs of antagonist muscles (biceps brachii/triceps and

brachioradialis/triceps), and for each group.

(A) Percentage of trials with no identifiable EMG patterns

11/13 years 14/16 years Adults
| e% | [ ew [ [ e% ]

I:l Significant trials I:I Non significant trials

(B) Age effect (C) Gender effect in adolescents
11/13 years  14/16 years Adults Girls Boys
3,70 % 3,70 % 0% 1,28 % 6,57 %
Flexor :
Biceps Brachii
Extensor :
Triceps Brachii
96,30 % 96,30 % 100 % 98,72 % 93,43 %
2,59 % 4,32 % 0% 1,10 % 6,24 %
Flexor :
Brachio Radialis
Extensor :
Triceps Brachii
97,41 % 95,68 % 100 % 98,90 % 93,76 %
Il Pattern of cocontraction [[] Pattern of reduction of activity

Fig. 5: Rates of EMG patterns during the voluntary situation: -A- Percentages of non-
significant trials for each group. -B- and -C- Pie graphs representing the rate of co-contraction
(black) and decrease of activity (shaded) patterns measured in two antagonist muscles (top:
biceps brachii/triceps brachii; bottom: brachioradialis/triceps brachii) -B- Rates in each age
group -C- Rates in each gender group.

3.2.1. Developmental effect

In both pairs of antagonist muscles, age group changes were found concerning the rate
of these two patterns differed between teenagers and adults. While still remaining present in
teenagers (representing 3.70 % of the trials for the biceps brachii/ triceps brachii for the two

groups of teenagers and 2,59 % and 4,32 % of the trials for the brachioradialis/ triceps brachii
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in the 11- to 13-years-old and the 14- to 16-years-old group respectively), the co-contraction
pattern was inexistent in adults. This percentage represents one to two trials in two to three
subjects depending on which muscle and group were considered. Conversely, the decrease of
activity pattern was the only one to occur in adults while, though massively expressed, it was

not expressed in all trials in teenagers.

3.2.2. Gender effect
The co-contraction pattern was more expressed in boys than in girls. Indeed, in boys,
this immature pattern was present in 6,57 % and 6,24% of the trials for the biceps brachii/
triceps brachii and the brachioradialis/ triceps brachii respectively whereas in girls, it was
observed in 1,28 % and 1,10 % of the trials only for the biceps brachii/ triceps brachii and for
the brachioradialis/ triceps brachii respectively. This percentage represents one trial in one

girl and one to two trials in four boys depending on which muscle was considered.

3.3. THE LATENCY OF THE DECREASE OF ACTIVITY ON THE POSTURAL

FLEXORS MUSCLES

Fig. 6 represents the latency of the decrease of activity measured on the two postural

flexors as function of age (part A) and gender (part B).
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Latency of decrease of activity for the two postural flexors

(A) Age effect
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(B) Gender effect in adolescents
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Fig. 6: Latency of the decrease of activity on the postural flexors during the voluntary
situation: Box plots, medians and quartiles representing the decrease of activity latency onset
for the biceps brachii (left) and the brachioradialis (right) -A- For each age group: adults
(white), 14- to 16-year-old teenagers (grey) and 11- to 13-year-old teenagers (hatched) and -
B- For each gender group: girls (vertically hatched) and boys (horizontally hatched).

3.3.1 Developmental effect

The statistical analysis revealed a global age group effect for the biceps brachii
(H=11.95; p=0.003) as well as for the brachioradialis (H=8.75, p=0.013), indicating an
improvement in the timing adjustment with age. Post-hoc tests showed a significant
difference between the 14- to 16-year-old age group and the adult group for the latency of the
decrease of activity both on the biceps brachii (Q=3.45, p<0.05) and on the
brachioradialis(Q=2.96, p<0.05).

Note that in the 14- to 16-year-old group, the latencies of the decrease of activity
appeared relatively late and very near to the unloading onset, whereas in the 11- to 13-year-

old group they surprisingly appeared earlier, but still not as early as in the adult group. No
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significant difference could nevertheless be found, probably due to the particularly great inter-

individual variability in the 14- to 16-year-old group.

3.3.2 Gender effect:
No gender effect was evidenced, even if the latency of the decrease of activity seemed
to appear earlier in girls for both flexor muscles. Here again, the large inter-individual

variability observed in boys could explain the absence of gender effect.

DISCUSSION

The adolescence constitutes an ultimate period of maturation concerning cognitive
functions such as executive function, social cognition and language... (see for review Paus,
2005a; Blakemore & Choudhury, 2006) but empirical research on motor development during
the adolescence is still lacking. The aim of this study was to explore, during adolescence,
alterations in the use of a sensori-motor representation as unveiled by the measurement of
anticipatory postural control in a bimanual load-lifting task. We hypothesised that
adolescence constitutes a period of refinement of anticipatory control due to on-going updates
of the body schema and sensori-motor representations. We tested the effect of age on two
groups (11- to 13 and 14- to 16 years of age) as well as the effect of gender, which has been
shown to affect posture during this developmental period (Morris & Udry, 1980;
Franchignoni et al., 1985; Rogol et al., 2002; Viel et al., 2009). Kinematics data showed an
effect of age and also an effect of gender concerning the postural stabilisation during the
voluntary situation. Muscular pattern quantification revealed that, unlike in adults, the
immature pattern was still present in the adolescents. Lastly, the latencies of the decrease of

activity on postural flexors occurred later in adolescents in comparison with adults.
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Postural stabilisation in adolescence is still different from the adult level

The development of skilled manual actions involving grasping, transporting and
manipulating objects is characterised by an early emergence and a progressive refinement
during ontogenesis. Von Hofsten (1982) demonstrated that infants can grasp objects from an
early age, although it takes several years before children can perform as skillfully as adults
(Forssberg et al., 1991, 1992). In particular, in reaching and grasping coordination tasks, the
acquisition of an optimal coordination of the reaching and grasping commands is reached
only around 12 years of age (Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Olivier et al., 2007), an age that
corresponds to the beginning of adolescence. In a similar way, the development of APAs is
characterised by an early emergence and a slow maturation through childhood (Schmitz et al.,
1999, 2002). In the bimanual load-lifting task, the postural forearm stabilisation was still
different from the adult one, suggesting that further improvement of the postural forearm
stabilisation must take place after the age of 16. In both adolescent groups, the maximum
elbow rotation amplitude during voluntary unloading was around 20 % of that observed in the
imposed condition. However, Schmitz et al. (2002) observed an equivalent postural forearm
stabilisation of around 22.8 % in children as young as 7-8 years. Thus, it seems that
adolescent performances do not differ greatly from children’s, and that they are still far from
equaling those of adults (around 8 %). Moreover, due to the major changes that occur at the
onset of puberty, we chose to divide the teenage group into two distinct stages: an early stage
(11-13 years), characterized by the onset of puberty, and a later stage (14-16 years), when
adolescence has set in. The direct comparison between these two adolescent groups showed
no developmental effects between the beginning and the middle of adolescence. Taken
together, these results suggest that after the age of 8 years, the acquisition of anticipatory
control follows a linear evolution that probably reaches the level of adult at the end of the

adolescence only.
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Variability in adolescence: an indicator of developmental processes

A number of studies on motor development have reported a significant intra-individual
variability in young children (Forssberg et al., 1991; Assaiante & Amblard, 1995; Konczak et
al., 1995; Assaiante et al., 2000). This intra-individual variability that decreases with age
(Forssberg et al., 1991; Schmitz et al., 2002) constitutes in itself a fundamental
developmental phenomenon (Konczak et al., 1995; Forssberg, 1999; Schmitz et al., 1999;
Assaiante et al., 2000). In our study, two main results revealed the existence of a high
variability. Firstly, our variability index (individual standard deviation) of the stabilisation
performance remained greater in the adolescents than in the adults revealing a significant
reduction during the adolescence. Secondly, the electromyographic analysis reported the co-
existence of several muscular strategies underlying postural stabilisation in adolescents. As
reported by Schmitz and coll. (1999, 2002), these were the co-contraction pattern of the two
antagonist muscles, an immature strategy, and reduced postural flexor activity, a mature
strategy. From 4 to 6 years, the immature strategy remains a dominant strategy used by
children to maintain a stable forearm position. The mature strategy is progressively adopted
throughout childhood and becomes a dominant strategy only around the age of 7/8 years
(Schmitz et al., 2002). However, Schmitz et al. (2002) showed that at 8 years of age, the
immature strategy is present with a still important proportion (around 25%). Our results show
that, during adolescence, the co-contraction pattern almost completely disappears in favor of
the pattern of reduced postural flexor activity. The rate of EMG pattern observed in the
adolescents groups suggested that the selection of the most appropriate motor strategy
continues until the end of childhood to completely disappear during adolescence. Thus, our
study confirms that these variability phenomena are an indicator of important developmental

processes that seem to continue up to the late adolescent period.
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Timing adjustments: an indicator of CNS maturation

Another parameter requiring a particularly long maturation process throughout
ontogenesis is temporal organisation (Schmitz et al., 2002; Assaiante et al., 2005). The
electromyographic analyses revealed a latency of the decrease of activity on postural flexors
earlier in adults than in the adolescent groups. In teenagers, we observed both early decrease
of activity (like in adults) and delayed decrease of activity, the latter occurring simultaneously
with the movement, suggesting a great variability in the appearance of the onset of decrease
of activity. In both cases, however, the decrease of activity occurred in an anticipatory
fashion. Indeed, they occurred within a time window before proprioceptive information could
be used to activate feedback control. Moreover, no significant differences were reported
between the adolescents aged 11-13 and those aged 14-16 whereas a later postural flexor
inhibition could be observed as a trend in the 14-16 year old group (Fig 6A). The great inter-
individual variability presented in teenagers aged 14-16 years old could explain the absence
of significant differences between the two adolescent groups.

Thus, our results again emphasise that APAs timing parameters take longer to mature,
which is probably the reason for the performance difference between adolescents and adults.
Other studies have also reported the time-lag during ontogenesis between the initial control of
segmental stabilisation and the subsequent mastering of the corresponding temporal
organization, which takes more time to mature (Assaiante et al., 2000, 2005). Accurate timing
parameters appear to be a key factor in the construction of APAs. They mature slowly
throughout childhood and adolescence (Eliasson et al., 1995; Schmitz et al., 2002) and they
are affected in neurodevelopmental disorders such as autism (Schmitz et al., 2003) and
developmental coordination disorders (Jover et al., 2010) or in neurological conditions such

as Parkinson's disease (Viallet et al., 1987). The basal ganglia, via their thalamic connections
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to the SMA, participate actively in these timing adjustments, which are crucial to the
coordination between unloading and postural forearm stabilisation (Jacobs et al., 2009).
Furthermore, some studies have reported that important brain developments occurring
during adolescence are specifically observed in these subcortical regions (Sowell &
Thompson, 1999), particularly in boys (Giedd et al., 1999). Recently, Madsen and coll.
(2011) identified the nature of change occurring in the neostriatum (putamen and caudate
nuclei) during ontogenesis. It consisted in a grey and white matter maturation with
microstructure changes e.g. cell density, axonal or dendritic arborization and/or myelination
and correlated to the motor performance variability (Madsen et al., 2011). Thus, we could
make the hypothesis that the maturation of the connections between the neostriatum and the
SMA via the thalamus, during adolescence would be crucial to the acquisition of the precise

temporal organization, essential to perform the bimanual load-lifting task.

Refinement of internal models and body schema during adolescence

Internal models i.e. forward models make predictions of the sensory consequences of
actions on the basis of an efference copy (Wolpert, 1997). In our task, a forward model would
enable the CNS to predict the co-ordination between the change in force due to unloading and
the postural stabilisation of the forearm during the voluntary unloading. Moreover, the body
schema interacts with motor systems in the genesis of actions and the control of posture
(Gurfinkel et al., 1988; Schwoebel et al., 2002). Kinematics and EMG differences between
adolescents and adults observed in our study suggested an improvement of anticipatory
control between adolescence and adulthood. A number of studies have suggested that body
changes and sensory information transmitted during the execution of an action influence the
construction of body schema and internal models of action, which are essential to anticipatory

control (Head & Holmes, 1911; Decety & Boisson, 1997; Wittling, 1998). In accordance with
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our hypothesis, during adolescent growth, internal models are refined such that motor
predictions take account of new body size. These changes may have some consequences in
the development of the neural networks supporting internal models. Indeed, lesions studies
(Sirigu et al., 1996; Wolpert, Goodbody, et al., 1998b) and neuroimaging studies (Stephan et
al., 1995; Gerardin et al., 2000) have suggested that body schema and internal models of
action are based on a network including the parietal cortex. During adolescence, this region
undergoes development of both the grey and white matter, in particular with synaptic
elimination and myelination (Giedd et al., 1999; Sowell & Trauner, 2002; Gogtay et al.,
2004; Toga et al., 2006). One possible explanation for the observed refinement in sensori-
motor representation is the occurrence of maturational processes in parietal circuitry, which
might give rise to an increased ability to process efference copy in internal models, during
adolescence. Thus, on-going maturation of the parietal cortex could account for the

improvement in anticipatory control between adolescence and adulthood.

Girls differ from boys: Influences of puberty

Studies exploring the neuromotor development highlight a gender effect in tasks
exploring timed performance (Largo et al., 2003; Larson et al., 2007) movement quality
(Largo et al., 2003), mirror movement (Koerte et al., 2010) and gaits and stations (Larson et
al., 2007). In agreement with the literature, we also observed a difference between girls and
boys: the girls presented a better stabilisation of the postural forearm. Even if no effect of
gender was found for the latency of the decrease of activity neither for the Brachii Biceps, nor
for the Brachioradialis, the onset appeared slightly earlier in the girls suggesting an earlier
development of anticipatory control in girls.

Although we confirm a fact well known in the development literature (See for review

Branta et al., 1984), we wish to mention some assumptions that could explain these gender
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differences. The difference in puberty onset, that generally occurs around the age of 11 years
in girls and 12 years in boys (Morris & Udry, 1980; Rogol et al., 2002), might induce gender
differences in both body changes (Neu et al., 2002) and brain maturation (Blakemore et al.,
2010). Two hypothetical avenues can be explored: the biomechanical differences and the
brain differences.

The onset of puberty contributes to the muscular and morphological development of
the body and, in particular, the forearm. However, this development does not influence grip
strength, which develops with age ands is the same for both sexes (Neu et al., 2002). In
addition, in our study, no age or gender differences were observed during imposed unloading
which was subject to biomechanical constraints, since the contraction of the flexor muscles
supporting the weight on the postural forearm was calibrated so as to exert a force that
opposed from that of the weight. Indeed, we controlled morphological differences (weight,
height, forearm length) between individuals, age-groups and gender-groups by constraining
the consequence of the imposed unload to a restrained range of value (the upward rotation
was comprised between 8° and 12°) in adapting the weight of the load for each subject. Thus,
morphological and biomechanical constraints resulting from the inter-individual variability
cannot be used to explain the differences observed since the force, which differed from that of
the weight and had to be disregarded during voluntary unloading, was the same for each
subject.

It has also been proposed that the improvement in anticipatory control observed during
adolescence could be due to an update of the body schema and the refinement of the sensori-
motor representations thanks to the occurrence of maturational processes in parietal circuitry.
These developmental phenomena in the parietal cortex peak approximately one year earlier in
girls, corresponding to the varying onset of puberty between girls and boys (Giedd et al.,

1999). A wealth of evidence from nonhuman animal studies indicates that the hormonal
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events of puberty exert profound effect on brain maturation and behaviors (Spear, 2000; Sisk
& Foster, 2004; Cahill, 2006). We put forward the hypothesis that the onset of puberty, under
hormonal influences, could be one precursor of the refinement of the sensori-motor

representations thanks to the maturation of parietal circuit.

CONCLUSION

In conclusion, despite the known early emergence of anticipatory control (Schmitz et
al., 1999, 2002), our results show a particularly slow maturation process, which continues
beyond adolescence and into adulthood. This development is more advanced in girls,
suggesting that puberty has a greater influence. The updating of internal models of action and
body schema as well as the development of the associated brain regions such as the parietal
cortex could underlie the final maturation of the anticipatory function. Finally, timing
adjustments, which are essential to the coordination between posture and movement, may be
linked to the late development of subcortical regions such as the basal ganglia. Futures studies
using cerebral investigations to sound the development of the cerebral processes involved in
anticipatory control should enable us to make substantial progress in answering these major
questions, thus establishing a link between brain development and its functional

mmvolvements.
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ABSTRACT

Anticipatory postural adjustments (APAs) compensate in advance for the destabilizing
effect of a movement. This study investigated the specific involvement of each primary motor
cortex (M1) during a bimanual load-lifting task in which subjects were required to maintain a
stable forearm position during voluntary unloading. Kinematics, electromyographic and
electroencephalographic (EEG) data were recorded in eight right-handed healthy subjects
lifting a load placed on their left forearm. Two EEG analyses were performed: a time-
frequency (TF) analysis and an event-related potential (ERP) analysis. The TF analysis
revealed a mean power decrease in the mu rhythm over the left and right M1 concomitant
with lifting onset. Each decrease showed specific features: over the right M1, contralateral to
the postural forearm, there was a steeper slope and a greater amplitude than over the left M1.
Although a mu rhythm desynchronization has until now been the signature of cortical activity
related to a motor component, we show that it can also be related to postural stabilization. We
discuss the involvement of the mu rhythm desynchronization over the postural M1 in the high
temporal precision enabling efficient APAs. ERP analysis showed a negative wave over the
left M1 and a concomitant positive wave over the right M1. While the negative wave
classically reflects M1 recruitment related to the forthcoming lifting, the novelty here is that
the positive wave reflects the transmission of inhibitory commands towards the postural

forearm.

KEYWORDS

Anticipation, Posture, Coordination, Motor, Mu desynchronization, ERP, EMG,

Kinematics

INTRODUCTION

The execution of a voluntary movement triggers postural perturbations, which can be
predicted and cancelled by the central nervous system. In order to minimize the destabilizing
effects of the movement on the posture, the anticipatory postural adjustments (APAs) occur

before the onset of movement and prevent the forthcoming disturbance of posture (Bouisset &
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Zattara, 1981; Massion et al., 1999). Spatial and temporal coordination between movements
and APAs is crucial for the efficiency of a gesture, but up to now the underlying central
organization has not been fully understood.

The coordination between a movement and its postural counterpart has been
extensively studied using the bimanual load-lifting task, derived from the so-called “barman
test”. When a barman lifts up a bottle from the tray he is holding, the hand supporting the tray
stays stabilized in a horizontal position, although unloading the tray should provoke an
upward forward movement. This is due to the use of APAs. In the experimental context, the
subjects use their right (motor) hand to voluntarily lift a load placed on their left (postural)
forearm (Hugon et al., 1982). The advantage of this paradigm is that it enables a clear
anatomical separation of the movement and its associated APAs. Here, APAs are
characterized by a stabilization of the postural forearm due to an inhibition of the flexor

muscles before the onset of unloading (Hugon et al., 1982).

Models of brain lesions (See for review Massion et al., 1999), EEG (Martineau et al.,
2004), magnetoencephalography (Ng et al., 2011) and fMRI (Schmitz et al., 2005) recordings
during the bimanual load-lifting task have shown the involvement of the sensorimotor cortex,
the supplementary motor area (SMA) and the basal ganglia within the hemisphere
contralateral to the postural arm in the production of APAs. As an alteration of the postural
performance was found in patients with a lesion of the primary motor cortex (M)
contralateral to the postural arm only, the specificity of the role of each M1 has been
questioned (Viallet et al., 1992). Kazennikov et al. (2005) suggested that the M1 contralateral
to the lifting arm actively inhibits the corticospinal neurons of the M1 contralateral to the
postural arm through interhemispheric transcallosal connections. This seems contradictory to

results showing that patients with a complete resection of the corpus callosum have good
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postural stability (Viallet et al., 1992; Diedrichsen et al., 2005a). In another posture-
movement coordination task, transcranial magnetic stimulation (TMS) over each M1 altered
the movement but did not affect the posture, suggesting that each command develops
independently (Taylor, 2005). The specificity of the postural and the lifting commands arising
from each M1 therefore remains unsolved.

Studies with EEG have revealed that during the planning and the execution of
movements, the mu rhythm, characterized by frequencies in the 8-13 Hz band, is suppressed
above the sensori-motor areas. This phenomenon first described as ‘blocking’ of the central
mu rhythm in man (Gastaut et al., 1952) has been later referred to as ‘event-related-
desynchronization’ (ERD). ERD can be observed in response to a variety of different type of
tasks. In general, ERD reflects active information processing in the sense of excitatory brain
processes (Klimesch et al., 2007). More specifically, in motor tasks, it has been interpreted to
reflect an increased cortical excitability of the M1 contralateral to the moving side
(Pfurtscheller & Lopes da Silva, 1999). A previous study in children revealed an ERD in the
theta rhythm (equivalent to the mu rhythm in adults, into account the maturational process
(Cochin et al., 2001)) over the M1 contralateral to the postural arm in the bimanual load-
lifting task (Martineau et al., 2004). However, due to the small number of trials, the exact
timing was not determined. Moreover, in between-hand choice tasks, premovement potentials
have revealed a negative wave over one M1 and a positive wave over the other, reflecting a
specific activation of the M1 contralateral to the responding hand and an inhibition of the M1

contralateral to the non-responding hand (Vidal et al., 2003).

The aim of this study was to clarify the contribution of each M1 during the

coordination between posture and movement that takes place in the bimanual load-lifting task.

We assumed that a detailed comparison between EEG activities recorded over each M1 would
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reveal common and/or distinct features, which should help to disentangle the specificity of the
motor and the postural commands. Originally, in order to capture a broad range of EEG
features, we performed two types of EEG analysis because of their complementarities: a time-
frequency analysis (TF) and an event-related potentials (ERP) analysis. We used TF analysis
based on Gaussian Morlet’s wavelet transform (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999) instead of
the traditional ERD/ERS quantification, because this approach provides an overview of the
activity over broad frequency ranges, which enables a specific frequency band to be chosen
for each subject for a detailed analysis (Graimann & Pfurtscheller, 2006). We hypothesized
that a time-frequency (TF) analysis focused on oscillatory activities would highlight features
in the sensori-motor rhythms differentiating the postural and lifting programs, while an event-

related potential (ERP) analysis would specify the role of each M1.

MATERIALS AND METHODS
1. SUBJECTS
Eight healthy subjects [four males, 29.11 + 4.3 years old, (mean + SD)] participated in
this experiment. All participants, chosen in the general population, used they right hand for
every day manual activities and did not show any particular motor expertise. All participants
gave their informed consent before the trial and local ethics committee approval (Comité de
Protection des Personnes Sud Méditerranée 1) was obtained in accordance with the ethical

standards of the Declaration of Helsinki.

2. TASK AND EXPERIMENTAL SET-UP

The experimental arrangement has been described in previous papers (Massion et al.,

1999; Schmitz et al., 2002) and is schematically depicted in Fig. 1A.
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The subjects were comfortably seated on a hardback chair in a Faraday cage. In the
bimanual load-lifting task, the postural arm supports the load while the motor arm lifts the
load (Dufosse et al., 1985; Massion et al., 1999). The postural arm, chosen as the left arm for
all subjects, was fixed vertically just above the elbow. The subjects were asked to maintain
the left forearm in a horizontal and semi-prone position throughout the entire session, with no
specific instructions. Wrapped around each subject’s wrist was a metallic wristband equipped
with a strain gauge, enabling a load to be either suspended by means of an electromagnet or
placed on top of the forearm. In order to measure the effectiveness of the stabilization during
the bimanual load-lifting task, repetitive imposed unloadings were used in a control situation.
This consisted of a passive situation during which the suspended load was released by the
experimenter by switching off the magnet at unpredictable times. In this situation, no
anticipation was observed; a reactive postural correction, expressed by an unloading reflex,
was seen at the level of the flexors of the postural forearm (Hugon et al., 1982). In contrast, in
the voluntary situation, the load placed on top of the wristband was voluntarily lifted by the
subjects with their right hand. The beginning of each active trial was indicated by a green
LED located close to the weight placed on the postural arm (GO signal). Subjects were
instructed to lift the load as quickly as possible when the green LED appeared. In order to
maintain a high level of attention, NO GO trials signaled by a red LED were also presented to
the subjects (who were instructed not to lift the load in those trials). Only GO trials were
included in the analysis. Moreover, to limit the ocular artifacts in EEG signals, subjects were

informed that they could blink or close their eyes only between trials.
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Fig. 1A, B: Experimental setup and raw trial recording during voluntary unloading. Part
A: G: strain gauge measuring the force exerted by the load. P: potentiometer measuring the
elbow rotation. L: 800g-load. Motor EMG: EMG recording sites in the motor arm (biceps
brachii and abductor pollicis brevis). Postural EMG: EMG recording sites in the postural arm
(brachioradialis and biceps brachii). Part B: Parameters recorded (from top to bottom) are:
force, elbow rotation angle, rectified EMG of the biceps brachii and abductor pollicis brevis
on the motor arm, and of the biceps brachii and brachioradialis on the postural forearm. The
decrease in force indicated the onset of unloading (vertical dashed line), which was used as a
reference time (T0). The maximum angular amplitude (MA) of the upward movement of the
postural forearm was measured after unloading. The muscular activity (activations for the
motor arm and inhibitions for the postural arm) occurred before TO.
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Compared to previous studies (Dufosse et al., 1985; Massion et al., 1999), the weight
of the load was reduced from 1000 g to 800 g in order to avoid any muscular fatigue caused
by the high repetition of lifts in the voluntary situation (n=210). The general procedure was as
follows: a series of 10 passive trials in the imposed situation followed by six series of 35 trials
in the voluntary situation, making a total of 210 GO trials. A 5-min rest period was proposed

between each series. An entire session usually lasted less than 2 hours.

3. DATA ACQUISITION AND ANALYSIS

In each trial, the force exerted by the load and the angular elbow displacement signals
were recorded on the postural side, digitalized and stored on a computer disk (Windelest®,
TechnoConcept, France). Electromyographic (EMG) signals were recorded with a TELEMG
multi-channel electromyograph (BTS). Both kinematics and EMG signals were acquired with
a 500 Hz sampling rate. EEG and electrooculographic (EOG) data were continuously
monitored with a 512 Hz sampling rate by the BioSemi Active Two system (BioSemi,
Amsterdam). Because the EEG and the EMG signals were sampled with independent
amplifiers and acquisition cards and also with different sampling rates, a common trigger

ensured the time correspondence between the two data sets.

3.1. KINEMATICS, FORCE AND EMG ACQUISITION

The change of force was measured by a strain gauge fitted to the metallic wristband
supporting the weight. The angular displacement of the forearm was measured by a
potentiometer placed along the elbow joint axis. EMG data were acquired using bipolar
surface electrodes (surface area: 2.5 mm?) placed over the surface of two flexors
(brachioradialis, biceps brachii) on the postural forearm, and one flexor (biceps brachii) and

one abductor (abductor pollicis brevis) on the motor arm. The EMG signals were amplified,
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filtered (5—100 Hz band pass) and rectified using the MatLab software program (The Math-

works, Inc).

3.2. KINEMATICS, FORCE AND EMG ANALYSIS

Fig. 1B illustrates a single trial recorded during the voluntary situation. Each trial was
viewed oftline on a monitor screen. Measurements were performed with the MatLab software
program (The Math-works, Inc.). The onset of unloading (T0), used as a reference time, was
defined as the time of the first maximal value of the second derivative of the force signal
transmitted by the strain gauge. The upward movement of the postural forearm was quantified
both in the imposed and voluntary situations by measuring the maximum angular amplitude
(MA) after unloading. In the voluntary situation we also measured the reaction time (RT),
defined as the time-interval between the onset of the GO signal and T0. A visual inspection
made it possible to characterize identifiable EMG events for each trial. They consisted of
activations or inhibitions, for which we measured the EMG latencies i.e. the time-interval
between TO and the onset of the EMG event, and the EMG duration i.e. the interval between
the onset and the end of EMG activity. The onset of the EMG event was determined visually
and marked with a cursor using the computer mouse. Although laborious, this method was
preferred to an automated one because it guarantees an accurate and reliable detection (Van
Boxtel et al., 1993).

We compared MA obtained in the imposed and voluntary situations to ensure the
presence of APAs during the bimanual coordination. Furthermore, in order to detect any
possible effects of the muscular strain on APAs effectiveness throughout the entire voluntary
situation, we verified that the kinematics and muscular events were not altered. Differences in
MA and in the latency and duration of the postural muscle inhibitions were tested by

comparing the first 25 and the last 25 trials. Statistical analyses conducted for the kinematics
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and EMG data were performed using the Wilcoxon test. Differences with a P value <0.05

were considered statistically significant.

3.3. EEG DATA ACQUISITION

During the voluntary situation, EEG was recorded from 64 pre-amplified Ag/AgCl
scalp electrodes placed according to the standard 10-20 electrodes placement system. In order
to detect ocular artifacts, EOG was recorded using electrodes situated above and below the
left eye and both outer canthi. EEG and EOG data were amplified and filtered with a
bandwidth between 0.1 and 200 Hz. A selective 50 Hz ‘notch’ filter was used. The data were

offline referenced to the left mastoid.

3.4. EEG DATA ANALYSIS

The acquired EEG data were subjected to the following preprocessing steps:
Preprocessing as well as artifact removal were performed in the MATLAB environment
program (The Math-works, Inc.) with the EEGLAB toolbox (Delorme and Makeig, 2004) as
well as in BrainVision Analyser software (Brain Product Gmbh). First, all data were filtered
with a band pass between 0.1 and 200 Hz.

Subsequently, since the bimanual motor task involved the muscles of the shoulder
girdle, we used independent component analysis (ICA) to remove muscle artifacts as well as
ocular ones. The use of ICA allows direct examination of information components in the data
rather than their summed effects at the scalp electrodes. By removing or minimizing the
effects of overlapping components, ICA enables a detailed examination of the separate
dynamics of electrical brain activity as well as artifacts in order to remove them (Delorme et
al., 2007). In addition, if the artifact ICA components were deemed unsatisfactory, the EEG

recordings were visually inspected and trials presenting with residual artifacts were rejected.
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The Laplace transform was applied to the monopolar averages after spherical spline
interpolation, with 3 as the order of spline (Pernier et al., 1988; Perrin et al., 1989). All
further statistical analysis were performed on Laplacian transform.

We chose TO (i.e. the onset of unloading) as the reference time because TO is the
common event indicating accurate coordination between the postural arm and the motor arm.
This time reference has been classically used in other behavioral and EEG studies (Viallet et
al., 1992; Massion et al., 1999; Schmitz et al., 2002; Martineau et al., 2004). The pre-GO
signal period (defined from -1000 ms to -200 ms with respect to the GO signal) was
considered as a baseline level for both the time-frequency and the event-related potential

analyses.

3.5. TIME-FREQUENCY (TF) ANALYSIS

Each epoch was analyzed in the TF domain by convolution with complex Gaussian
Morlet’s wavelets (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999). This convolution provided for each trial
a TF power map P (t, f) = Ow (t, f) * s (t) (%, where w (t , f) was for each time t and
frequency f a complex Morlet’s wavelet w (t , f) = A*exp (-t 2/ 20 ?) * exp (2iJft), with A
= ([0)) Y and =1/ (20)p) and [Ir a function of the frequency f: [y = f/ 7. The
investigated frequency range was 5-49 Hz with a step of 1 Hz. After averaging the TF data
power across each single trial, the mean TF power data measured during the baseline was
subtracted from the TF power data. This correction was performed separately in each
frequency band. From the 64 original electrodes, we focused our analyses on C3 and C4
electrodes corresponding to the two motor cortices, M1 for the left M1 and M1r for the right
M1 respectively. Visual inspection revealed the most prominent task-related spectral power
change, mainly observed around the 10—13 Hz frequency band, corresponding to the sensori-

motor mu rhythm. Since the upper and the lower limits as well as the frequency bandwidth
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varied across subjects, we selected for each of them the band power with the most significant
variations during the task on the basis of the TF map obtained for M1r. We selected M1r
instead of M 1L because the most significant power variations occurred over this cortex. For
each subject we used the half-height bandwidth to select the subject’s mu frequency band.
Further analysis of the time course of spectral power (-1000 ms to 1000 ms relative to
reference time) was performed on the individualized mu frequency band.

Statistical analyses of the time course of spectral power were performed using the
Wilcoxon test. Differences with a P value <0.05 were considered statistically significant.

(1) To eliminate the possibility that further differences between M1r and M1y band
powers were due to different level of baseline activities, we first compared their absolute
powers during a period (F1) defined as a time window extending from -550 ms to -300 ms
with respect to the GO signal.

(2) For each M1 separately, to determine when the mu rhythm differed from the
baseline, a comparison between the power values and the baseline was performed.

(3) We then directly compared M1r and M1. band power amplitudes for (F2) defined
as a time window extending from TO to the point at which the forearm was stabilized (250 ms
after TO).

(4) To compare the time course of the spectral power related to M1z and to M1y, the
slope of the curve was estimated for each electrode (C3 and C4) and for each subject. The
slope estimation was based on a linear regression with a period starting at the first maximal
value of the second derivative of the spectral power time course and extending to T0O. We also
compared the initial slopes of the time course of the spectral power obtained over M1. and
MIgr to a theoretical zero value using the one-sample Wilcoxon test over two time periods.

The first (P1) extended from -300 ms to -250 ms with respect to TO. The second (P2)
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extended from -240 ms to -140 ms before TO. Differences with a P value <0.05 were

considered statistically significant.

3.6. EVENT-RELATED POTENTIAL ANALYSIS:

Separate event-related potential (ERP) averages were obtained for C3 and C4
electrodes over each sensorimotor cortex. We compared the initial slopes of the waves
obtained over M1 and Mlr to a theoretical zero value using the one-sample Wilcoxon test
during two time-windows: (P1) extending from -300 ms to -250 ms with respect to TO, and
(P2) extending from -240 ms to -140 ms with respect to TO. Differences with a P value <0.05
were considered statistically significant.

The TF, ERP and statistical analyses were performed with a software package for
electrophysiological analysis (ELAN-Pack) developed at the CRNL (Brain Dynamics and

Cognition team, Lyon, France; http://elan.lyon.inserm.ft/).

RESULTS

1. KINEMATICS AND EMG ANALYSES

The mean values of MA during the voluntary situation (1.3 + 3.2°) showed a
significant reduction (W= + 78; p< 0.001) as compared to the mean values during the
imposed situation (9.1 + 3.2°), indicating an effective stabilization of the postural forearm.

During the voluntary situation, the contraction of the muscle of the motor arm
appeared before unloading (—55 + 29 ms for the abductor pollicis brevis and —49 + 16 ms for
the motor biceps brachii). The two flexors of the postural forearm showed a decrease in
activity also starting before unloading (—14 + 11 ms for the postural biceps brachii and —8 + 8
ms for the brachioradialis), signaling an anticipatory EMG event. The duration of each

muscular event was 228 + 38 ms for the abductor pollicis brevis, 152 + 35 ms for the motor
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biceps brachii, 92 + 23 ms for the postural biceps brachii and 82 + 10 ms for the
brachioradialis.

The comparison between the first 25 and last 25 trials did not reveal any significant
differences for the mean values of MA (1.5 + 0,4° versus 1.4 + 0,4°), the latency (-14 + 14 ms
versus -16 + 13 ms) or the duration (78 + 13 ms versus 68 + 10 ms) of the biceps brachii
inhibition, and the latency (-6 + 9 ms versus -8 + 12 ms) and the duration (84 + 20 ms versus
66 + 7 ms) of the brachioradialis inhibition (p > 0.05).

Moreover, in the voluntary situation the mean RT was 333 ms with a low inter-subject

variability (+ 77 ms) and a low intra-subject variability (around + 60 ms).

2. TIME-FREQUENCY ANALYSIS
2.1. TIME-FREQUENCY MAPS (TF MAPS)

The TF maps are presented in Fig. 2 for C3 and C4 electrodes over the two motor
cortices: MIL and M1r. These maps show the mean power in the 5 to 49 Hz range as a
function of time for M1 and M1r during the voluntary situation. The mean power decreased

in the 10-13 Hz frequency band around TO over M1 (Fig. 2A) and M1r (Fig. 2B).
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Fig. 2A, B: Time frequency (TF) analysis in the 5-49 Hz frequency range, grand average
across subjects in the voluntary situation (-1000 ms to +500 ms). Part A: M1 = left
primary motor cortex. Part B: M1r = right primary motor cortex. A transient diminution in the
10-13 Hz frequency range occurred for M1 and M1r just before TO and during unloading.

2.2. TOPOGRAPHIC MAPS

To explore the spatial distribution of the mean power decrease in the 10-13 Hz
frequency band over each M1, the mean power has been mapped over the whole scalp as a
function of time (Fig. 3). After the presentation of the GO signal, a decrease of the mean
power occurred over the occipital areas at about -350 ms before TO. It increased with time and
reached its maximum around -150 ms. Over the central areas, a power decrease occurred
around -50 ms prior to TO and reached its maximum about 200 ms after TO. The Laplacian
transform enabled to clearly disclose the occipital from the central transient activity over the

motor areas in the 10-13 Hz frequency band.
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Fig. 3: Topographic representations (top view) of the TF energy time course (from —450
ms before TO to +250 after TO, with a 50-ms step) in the 10-13 Hz frequency range;
grand average across subjects. Two distinct diminutions occurred over the occipital and the
superior central areas.

2.3. TIME COURSE

For each subject, the individual M1r TF map was used to define the frequency band
specific to the mu rhythm. This resulted in a mean frequency band of 10.6 + 2.1 Hz for the
lower limit and of 13.2 + 2.1 Hz for the upper limit. The time course of each individually

defined band power was then averaged and extracted for M1 and M1r (Fig. 4).
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Fig. 4: Power profile in selected band power of the TF energy as a function of time over
M1, (black line) and M1r (grey line) averaged across subjects. The arrows indicate the
point at which the decrease in the selected band power became significantly different from the
baseline (p<0.05). The rectangular areas indicate the two time windows chosen for the
comparison of the mean amplitude (dotted rectangular area F1: from —500 ms to —300 ms
before the GO signal, ns; hatched rectangular area F2: from 0 to +250 ms after TO, p<0.05).

(1) As the tonic muscular activities recorded before TO on the postural and the motor
arms were different, it was first necessary to eliminate the possibility that the baseline
activities recorded over M1L and M1r were also different. A direct comparison between the
two baselines during F1 indicated no significant differences (p>0.05).

(2) The power profile averaged across subjects revealed a decrease above M1y starting
around -250 ms prior to TO. This decrease became significantly different from the baseline 20
ms after TO (z=-1.96, p<0.05). In a similar way, the amplitude of the mu rhythm above M1r
decreased around -250 ms but differed significantly from the baseline -7 ms before TO (z=-
1.96, p<0.05). The mu rhythm remained below the baseline level after the movement.

(3) The comparison between the amplitude of the M1r and M1r mean band powers

during F2 indicated that it was significantly higher for M1 than for M 1. (W=-24, p=0.046).
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(4) M1. and MIr mean band power slopes differed significantly from each other
(z=36, p=0.007). The slope comparison performed during (P1) and (P2) confirmed that M1

and M 1r slopes were both significantly negative (z=-24, p<0.05).

3. EVENT-RELATED POTENTIALS
Fig. 5 shows the ERPs time-locked to TO for C3 and C4 electrodes over the two motor

cortices: M1 and MIr. During (P1), the slope of the two signals did not differ from a
theoretical zero value (p>0.05). A negative wave, starting at -240 ms with respect to TO, was
observed over M 1L with a maximal peak about -40 ms before TO. Over M1, a positive wave
started concomitantly. The slope comparison performed during (P2) confirmed that the M1
slope was significantly negative (z=-55, p=0.039) whereas the M1r slope was significantly

positive (z=28, p=0.027).
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Fig. 5: Grand averages of surface Laplaciens as a function of time over M1 (black line)
and M1r (grey line) averaged across subjects. Negativity is up. The rectangular areas
indicate the two time windows chosen for the comparison of the slope to a theoretical zero
value (dotted rectangular area P1: from —-300 ms to —250 ms before TO, ns; hatched
rectangular area P2: from -240 ms to -140 ms before T0, p<0.05).
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DISCUSSION

To clarify the specific contribution of each M1 and the temporal organization of the
postural and motor commands during the bimanual load-lifting task, we explored the
characteristics of APAs using TF and ERP analyses. While models of brain lesions (See for a
review Massion et al., 1999) and fMRI recordings (Schmitz et al., 2005) have identified a
broad network of regions involved in the organization and the production of APAs during the
bimanual load-lifting task, here EEG analyses enabled to tackle the question of the cortical
dynamics and the nature of both M1 recruitment. Beyond this task, this is relevant to the
general understanding of the neurophysiological mechanisms yielding the coordination
between motor and postural control. The main results can be summarized as follows:

(1) TF analysis showed a mean power decrease in the mu rhythm over both motor
cortices (M1 and M1r) before lifting onset. Distinct features in terms of slope and amplitude
characterized mu rhythm variations recorded over each M1.

(2) ERPs showed a negative wave over M1p contralateral to the motor arm, and a
positive wave over M 1r contralateral to the postural arm.

Reduced maximal elbow rotation during the voluntary unloading situation indicated
the use of APAs, characterized by an early inhibition of the postural flexor muscles (Hugon et
al., 1982). Since EEG methods require a large number of trials, we needed to ensure that any
potential muscular fatigue would not alter the characteristics or effectiveness of the APAs, or
their central expression. This is unlikely since the effectiveness of the APAs did not vary
during the experimental session, as the stabilization was kept the same, and the latency and
the duration of the flexor inhibitions were identical throughout trial repetitions. The EEG
activities analyzed here therefore convey stable central processes underlying the organization
of the voluntary command on the one side, and the associated anticipatory postural control on

the other.
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Mu rhythm desynchronization characterizing the temporal organization of each
command

The topographic representation of the 10-13 Hz frequency band showed two power
decreases: one over the occipital areas and the other one over the motor areas (Fig. 3). Their
respective topography differentiates them into the occipital alpha rhythm above the visual
areas, related to the visual processing of the stimulus (GO signal), and the sensori-motor mu
rhythm over the M1 areas, involved in the production of a motor behavior (Pfurtscheller,
2003). Interestingly, the power decreases of the mu rhythm showed a bilateral and
symmetrical spatial distribution focussed over M1. Hence, the topographic maps did not
enable to distinguish spatial differences related to distinct controls (motor or postural) applied
to the lifting hand and the stabilized forearm.

TF analysis showed that, before lifting onset, a bilateral desynchronization over M1,
and M1r occurred in the alpha rhythm. The role of alpha oscillations still remains a matter of
debate. The pre-stimulus alpha activity is likely to be involved in the functional architecture
of the brain network when preparing for upcoming processing (Palva & Palva, 2011).
According to the “inhibition hypothesis”, information is gated through the brain by functional
inhibition of task-irrelevant areas, and is reflected by oscillatory activity in the alpha band
(Klimesch et al., 2007; Jensen & Mazaheri, 2010). While increased synchronization would
reflect inhibition, desynchronization, which translates the fact that the population of neurons
no longer oscillate in synchrony, is interpreted as functionally closely related to active
cognitive processing (Klimesch et al., 2007). The functional role of alpha oscillations may
also vary along the cortical hierarchy (Palva & Palva, 2011). Within the sensorimotor regions,
decreased alpha amplitude is classically taken to reflect a state of increased neuronal
excitability, or disinhibition, associated with active-processing (Pfurtscheller, 2003).

Moreover, one should also consider the variety of alpha rhythms in terms of functional
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rhythms (Pfurtscheller, 2003). In particular, the rolandic mu rhythm has been associated to
sensorimotor processes in motor tasks (Pfurtscheller, 2003). Indeed, during voluntary
unimanual finger movements, a mu ERD starts prior to the movement onset over the
contralateral sensorimotor areas (See for a review Pfurtscheller & Lopes da Silva, 1999).
Interestingly, the mu ERD becomes bilateral at the onset of the unimanual movement, but not
before (Pfurtscheller & Lopes da Silva, 1999). In our study, the mu rhythm desynchronization
over M1y that occurred before unloading onset related to the contralateral hand lifting the
object. The mu desynchronization over M 1r before unloading should therefore have related to
the left postural forearm stabilization. Taken together, this indicates that in the bimanual load-
lifting task, the mu desynchronization revealed the anticipatory mechanisms monitoring both
the motor and the postural commands.

A comparison of the mu rhythm desynchronisation over each M1 showed that distinct
features characterized them: over M1g, contralateral to the postural forearm, there was a
steeper slope and a greater amplitude, whereas over M1y there was a gradual slope and a
reduced amplitude. This result emphasizes the specific and distinct electrophysiological
signature of M1r involvement in postural stabilization and M1L involvement in the lifting
movement. Lastly, while a mu rhythm desynchronization has until now been the signature of
increased cortical excitability related to movement, the present study shows that it might also
be the signature of cortical activity related to postural stabilization.

Interestingly, this stabilization is characterized by an active muscular inhibition of the
postural flexors, which produces an almost total absence of movement. The flexor inhibition
of the postural arm occurs with a high temporal precision and a low inter- and intra-subject
variability (Schmitz et al., 2002). By contrast, the contraction of the biceps brachii of the
lifting arm occurs with more variability. The postural and manual muscular events therefore

present with differences in their temporal variability. A steep slope characterized the mu
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rhythm desynchronization over M1g, corresponding to the postural arm, whereas there was a
gradual decrease in M1L mu rhythm, corresponding to the motor arm. Taken together, this
suggests that the temporal precision of the muscle events occurring on the postural and the
motor sides might relate to the slope of the mu desynchronization. The rapid and strong
desynchronization of the M1r mu rhythm might therefore reflect processes involved in the
high temporal precision of the postural inhibition, which is essential to the efficiencies of the
APAs. The development of APAs in children is characterized by a progressive mastering of
muscular temporal adjustments (Schmitz et al., 2002). Further studies using a developmental
approach should confirm the link between the mu rhythm desynchronization and the temporal
precision of the muscular event. According to our assumption, if the slope of the mu rhythm
desynchronization reflects the high temporal muscle inhibition, a steeper slope should reflect

improved accuracy of the postural flexor inhibition onset.

An activation-inhibition EEG pattern mirroring the activation-inhibition muscular
pattern

In between-hand two-choice reaction tasks, the unimanual motor command is
expressed bilaterally: a negative wave is recorded over the motor regions contralateral to the
responding hand and is accompanied by a positive wave over the motor regions contralateral
to the non-responding hand (Vidal et al., 2003). The contralateral negativity/ipsilateral
positivity pattern corresponds to an activation/inhibition pattern of contra- and ipsi-
sensorimotor cortices respectively (Burle et al., 2004). In our study, ERPs revealed a negative
wave over M1y, contralateral to the manual arm, which reached its maximal value at the onset
of muscle contraction (i.e. the abductor pollicis brevis). The initial slope of this motor

potential arises from the pyramidal neurons of the motor cortex from which the efferent
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volley is sent to subcortical structures (Arezzo & Vaughan, 1980). Therefore, this activity
might reflect the implementation of the motor command involved in the load lifting.

Starting at the same time, a positive wave was found over Mg, contralateral to the
postural arm. Conversely, this positive wave might convey an active inhibition of the motor
cortex contralateral to the postural arm. This would correspond well with the fact that the

anticipatory postural command consists of inhibiting the postural muscle activity.

A specific role for a postural M1 in favor of independent control of posture and
movement

Studies focused on the coordination of bimanual movements have revealed the
significant role for interhemispheric coupling between the two sensorimotor cortices (Serrien
& Brown, 2002; Blum et al., 2007). Interhemispheric connectivity is dynamically modulated
during coordinated behavior as a function of the processing demands. Complex bimanual
coordination tasks (anti-phase movements) result in increased interhemispheric coupling,
reflecting increased information processing requirements (Serrien, 2008). The bimanual load-
lifting task involves another type of complex movement-posture coordination. A fundamental
and controversial question is whether the postural and the motor commands are generated by
common or independent processes (Massion, 1992). According to Kazennikov et al. (2005),
the activation of the M1 contralateral to the lifting hand triggers an interhemispheric
transcallosal inhibition of the M1 contralateral to the postural hand, therefore suggesting that
a unique command arises from the motor M1 and is transmitted to the postural M1. However,
in another posture-movement coordination task in which subjects’ arms were linked, causing
flexion about one elbow resulting in extension force about the other, TMS over each motor
cortex altered the contralateral (movement-related) EMG response but did not affect the

ipsilateral (posture-related) EMG response (Taylor, 2005). These results suggest that the
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postural and the motor commands develop independently and in parallel. Following
Kazennikov and collaborators’ assumption, the mu rhythm desynchronization over the two
M1 should present with similar features in terms of amplitude and slope but their onset should
differ. However, the interhemispheric comparison between each mu rhythm
desynchronization disclosed distinct amplitudes and slopes. Because of their different shape
and slope we could not specify which one started first. Nevertheless their time course was
also distinct as they varied significantly from the baseline at different times, the mu rhythm
desynchronization over the postural M1 coming first.

The ERP findings may be in agreement with Kazennikov and collaborators’
hypothesis, as the M1r inhibition (positive wave) might be caused by the opposite M1p
activation (negative wave). However, during a unimanual go/no-go task, when the inhibition
of the response is required (i.e. in a no go trial), a positive wave over the contralateral M1 can
be observed in the absence of a negative wave in the ipsilateral M1. This indicates that the
inhibition of the non-involved M1 is independent from the activation of the involved M1 (See
for review Burle et al., 2004). Thus, our results in both TF and ERPs shed light on the
independent role played by the postural M1 during the inhibition of the postural muscles. The
specific and opposite recruitment of each M1 is therefore more in line with a parallel and

distinct control of movement and posture.

To conclude, the two EEG analyses performed in this study highlight a specific mu
rhythm desynchronization and a positive wave over the M1 contralateral to the postural arm
as the expression of the electrophysiological signature of APAs. While the positive wave
might be at the origin of the transmission of the inhibitory commands towards the postural
flexor muscles, the mu rhythm desynchronization over the postural M1 might reflect the

processes involved in the high temporal precision enabling efficient APAs. The specific and
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opposite recruitment of each M1, confirmed by the two EEG approaches, seems to be in line
with the “parallel control” in which the APAs and the movement are initiated by separate

processes and are organized independently over each primary motor cortices (Massion, 1992).
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INTRODUCTION

The efficiency of the movement depends on the quality of its anticipatory component,
which predicts the consequence of the planned action. In particular, the postural perturbations
triggered by the execution of movement can be predicted and cancelled in advance by the
central nervous system. In the domain of postural control, the anticipatory behaviour is
expressed by the use of anticipatory postural adjustments (APAs) which occur before the
onset of movement and minimize the destabilizing effects of the movement on the posture
(Bouisset & Zattara, 1981; Massion et al., 1999). APAs associated to a voluntary movement
have been extensively studied using the bimanual load-lifting task, derived from the so-called
“barman test”. When a barman lifts up a bottle from the tray he is holding, the hand
supporting the tray stays stabilized in a horizontal position, although unloading the tray
should provoke an upward forward movement. This is due to the use of APAs. Transposed to
an experimental paradigm, the subjects use their right (motor) hand to voluntarily lift a load

placed on their left (postural) forearm (Hugon et al., 1982). The advantage of this paradigm is
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that it enables a clear anatomical separation of the movement and its associated APAs.

In adults, APAs are characterized by a stabilization of the postural forearm due to an
decrease of activity of the flexor muscles before the onset of unloading (Hugon et al., 1982).
During the ontogenesis, the maturation of APAs is characterized by a selection of efficient
muscular patterns across the childhood (Schmitz et al., 1999, 2002) and the accurate
adjustment of timing parameters before unloading through childhood and adolescence
(Schmitz et al., 2002; Barlaam et al., 2012). Indeed, children aged 3-4 years already use
APAs to stabilise the postural forearm when performing the bimanual load-lifting task
(Schmitz et al., 1999). However, from 4 to 6 years, the co-contraction of the two antagonist
muscles remains a dominant strategy used by children to maintain a stable forearm position
(Schmitz et al., 2002) and this immature strategy disappears during the adolescence (Barlaam
et al., 2012). The decrease of activity over the flexor muscle becomes a dominant strategy
only around the age of 7/8 years. Further, the precise timing of the latency of the decrease of
activity, required for the fine adjustment of APAs with the movement, follows a linear
evolution that might reach the adult level at the end of the adolescence only (Schmitz et al.,
2002; Barlaam et al., 2012). Indeed, delayed timing adjustments of the APAs were still
marked at the end of the adolescence (Barlaam et al., 2012).

Adolescence is defined as the period of life that starts with the biological changes of
puberty and ends at the time at which the individual attains a stable, independent role in
society. Under hormonal influences, the onset of puberty is characterized by, over a relatively
short period, important structural changes, in terms of size, shape and body composition
(Grumbach, 2000; Rogol et al., 2002). Moreover, the key period of adolescence constitutes
the last period of brain maturation, which has a crucial impact on the organisation of cortical
neuronal networks (Casey et al., 2005; Uhlhaas et al., 2010). A number of MRI studies have

reported, between 10 and 18 years of age, an intense period of grey matter tissue loss which
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appears to occur most severely in the association cortices (Giedd et al., 1999; Sowell &
Thompson, 1999; Sowell & Trauner, 2002). In parallel, axonal myelinisation increases over
the adolescent period, especially in the parietal and frontal lobe, constituting a gain of white
matter volume (Paus et al., 2001). Complementing the neuroanatomical studies, changes in
brain function during adolescence have been investigated by electrophysiological means.
Spectral analysis of EEG activity reveals a summation of waves of different frequencies.
These are typically described in broad frequency bands termed delta (1-4 Hz), theta (4-7 Hz),
alpha (8-12 Hz), beta (12-30 Hz) and gamma (30+ Hz). The continuation of EEG maturation
from childhood to adolescence involves a process of substitution in which slower frequencies
(delta and theta range) are replaced with faster frequencies (alpha and beta range), first in
posterior sensorimotor regions and then in more anterior regions of the frontal cortex
(Matousek & Petersen, 1973; Gasser, Verleger, et al., 1988; Clarke et al., 2001; Cragg et al.,
2011b). Moreover, in adults, the dominant frequency is in the alpha range, typically 10 Hz.
The peak frequency in this range changes considerably during the first years of life (Koroleva
et al., n.d.; Katada et al., 1981). Although a dominant value within the alpha range is typically
reached by approximately 10 years of age (Lindsley, 1939; Katada et al., 1981), this continues
to mature during adolescence (Marcuse et al., 2008). To our knowledge, there are no studies
that relate the development of anticipatory control, characterized by a progressive mastering
of the muscular temporal parameters and EEG maturation during the adolescence.

A previous EEG study using two complementary analyses (i.e. time-frequency
analysis and event-related potentials) revealed, in adults, a specific mu rhythm
desynchronization and a positive wave over the sensori-motor cortex contralateral to the
postural arm as the expression of the electrophysiological signature of APAs during the
bimanual load-lifting task (Barlaam et al., 2011). The authors hypothesized that the positive

wave might be at the origin of the transmission of the inhibitory commands towards the
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postural flexor muscles whereas the mu rhythm desynchronization over the postural sensori-
motor cortex might reflect the processes involved in the high temporal precision enabling

efficient APAs (Barlaam et al., 2011).

The aim of this study was to explore the expression of the maturational processes at
work during the adolescence, using the electrophysiological signature underlying the APAs
unveiled in adults (Barlaam et al., 2011) as a reference. A previous study in children revealed
an event-related desynchronization in the theta rhythm, equivalent to the mu rhythm in adults,
taking into account the maturational process (Cochin et al., 2001) over the sensori-motor
cortex contralateral to the postural arm in the bimanual load-lifting task (Martineau et al.,
2004). Here we explored the possible coexistence of the mu and the theta rhythms as
revealing oscillatory maturational processes in the adolescence. In adults, the rapid and strong
desynchronization of the mu rhythm over the postural sensori-motor cortex might reflect
processes involved in the high temporal precision of the postural inhibition, which is essential
to the efficiencies of the APAs (Barlaam et al., 2011). We hypothesized that the delayed
latencies of the decrease of muscular activity, characterizing on-going maturational processes
in the teenagers (Barlaam et al., 2012), would be reflected by alterations of the adult-like

characteristics of the desynchronisation of the mu rhythm during the adolescence.

MATERIAL AND METHODS

1. SUBJECTS

Twenty-four healthy teenagers and eleven young adults participated in the experiment.
Three age groups were compared: a group of thirteen teenagers aged 11 to 13 years (6 boys, 7
girls, mean + SD: 12 years 2 month + 1 years), a group of eleven teenagers aged 14 to 16

years (7 boys, 5 girls, 14 years 6 month + 9 month) and a group of eleven adults aged 23 to 34
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years (4 males, 7 females, 26 years 5 month + 3 years 3 month). Teenagers were all at school,
and had no significant history of medical, psychiatric or neurological illness. All participants
as well as the parents of each teenager gave their informed consent before the beginning of
the experiment. Local ethics committee approval (Comité de Protection des Personnes Sud
Méditerranée 1) was obtained in accordance with the ethical standards of the Declaration of

Helsinki.

2. TASK AND EXPERIMENTAL SET-UP

The subjects were comfortably seated on a hardback chair. In the bimanual load-lifting
task, the postural arm supports the load while the motor arm lifts the load (Dufosse et al.,
1985; Massion et al., 1999). The left arm, chosen as the postural arm for all subjects, was
fixed vertically, with a support, just above the elbow. The subjects were asked to maintain the
left forearm in a horizontal and semi-prone position throughout the entire session, with no
specific instructions. Wrapped around each subject’s wrist was a metallic wristband equipped
with a strain gauge, enabling a load to be either suspended by means of an electromagnet or
placed on top of the forearm. Two complementary situations were performed by each subject:
first, the imposed situation and secondly the voluntary situation. The imposed situation
consisted of a passive situation during which the suspended load was released by the
experimenter switching off the magnet at unpredictable times. This passive situation was used
as a control situation in order to measure the effectiveness of the stabilisation during the
bimanual load-lifting task. In contrast, during the voluntary situation, the load placed on top
of the wristband was voluntarily lifted by the subjects with their right hand. The beginning of
each active trial was indicated by a green LED located close to the weight placed on the
postural arm (GO signal). Subjects were instructed to lift the load as quickly as possible when

the green LED appeared. In order to maintain a high level of attention, NO GO trials signaled
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by a red LED were also presented to the subjects (who were instructed not to lift the load in
those trials). Only GO trials were included in the analysis. Moreover, to limit the ocular
artifacts in EEG signals, subjects were informed that they could blink or close their eyes only
between trials.

The general procedure was as follows: a series of 10 passive trials in the imposed
situation followed by 6 series of 20 active GO trials in the voluntary situation. A 5-min rest
period was proposed between each series. An entire session usually lasted less than 2 hours.

In a previous behavioural study, we adjusted the weight of the load to be lifted for
each participant according to a kinematics measure to obtain reliable comparisons of the
postural stabilisation level in each individual (Barlaam et al., 2012). In consequence, we
proposed a minimal and a maximal load’s weight as follows: 800g or 1000g for the adult and
the 14- to 16-year-old groups, and 600g or 800g for the 11- to 13-year-old group. Here, in
order to avoid any muscular fatigue caused by the high repetition of lifts in the voluntary

situation (n=120), the minimal weight of the load within each age group was chosen.

3. KINEMATICS, FORCE AND ELECTROMYOGRAPHIC ACQUISITION

In each trial, the force exerted by the load and the angular elbow displacement signals
were recorded on the postural side, digitalised and stored on a computer disk (Windelest®,
TechnoConcept, France). Electromyographic (EMG) signals were recorded with a TELEMG
multi-channel electromyograph (BTS). Both kinematics and EMG signals were acquired with
a 500 Hz sampling-rate.

The change of force was measured by a strain gauge fitted to the metallic wristband
supporting the weight. The angular displacement of the forearm was measured by a
potentiometer placed along the elbow joint axis. EMG data were acquired using bipolar

surface electrodes (surface area: 2.5 mm?) placed over the surface of two flexors (biceps
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brachii, brachioradialis) and one extensor (triceps brachii) on the postural forearm, and one
flexor (biceps brachii) on the motor arm. The EMG signals were amplified, filtered (5-100 Hz

band pass) and rectified using the MatLab software program (The Math-works, Inc).

4. FORCE, KINEMATICS AND ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS

Each trial was viewed offline on a monitor screen. Measurements were performed
with the MatLab software program (The Math-works, Inc.). The onset of unloading (T0), used
as a reference time, was defined as the time of the first maximal value of the second
derivative of the force signal transmitted by the strain gauge. The upward movement of the
postural forearm was quantified both in the imposed and voluntary situations by measuring
the maximum angular amplitude (MA) after unloading. To compare the performance of the
three groups during the voluntary situation, for each trial, the MA was expressed in
percentages (MA%) of the mean value obtained in each subject during the imposed situation.

To characterise identifiable EMG events in the voluntary situation, the EMG signals of
each muscle were first visually inspected trial-by-trial on a monitor screen. EMG events
consisted in activations, characterised by an increasing of activities, and a decreasing activity
characterized by an EMG signal near to zero. In some trials, it was not possible to find
identifiable EMG events. More precisely, we have considered as a non-identifiable trial, a
trial where the trace of the EMG level of activity did not change around unloading, or when
the change in activity was estimated as too weak to be relevant. The latencies of decrease of
activity were measured on the two flexors, as they are the main muscles involved in
producing APAs in this task. They were measured as the time-interval between the unloading
onset and the onset of the decrease of activity. In each trial, the onset of the decreasing
activity was determined by visual inspection, using an interactive software program enabling

a trained examiner to visually determine the onset to the nearest millisecond in reference to

-212-



ETUDES EXPERIMENTALES

the baseline EMG activity. Although laborious, this method was preferred to an automated
one because it guarantees an accurate and reliable detection (Van Boxtel et al., 1993),

particularly in developmental studies (Schmitz et al., 2002; Barlaam et al., 2012).

5. FORCE, KINEMATICS AND ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS
During the voluntary situation, EEG was recorded from 64 pre-amplified Ag/AgCl

scalp electrodes placed according to the standard 10-20 electrodes placement system. In order
to detect ocular artifacts, EOG was recorded using electrodes situated above and below the
left eye and both outer canthi. EEG and EOG data were amplified and filtered with a
bandwidth between 0.1 and 200 Hz. A selective 50 Hz ‘notch’ filter was used. The data were

offline referenced to the left mastoid.

6. EEG DATA ANALYSIS

All EEG analyses were performed with a software package for electrophysiological
analysis (ELAN-Pack) developed at the CRNL (Brain Dynamics and Cognition team, Lyon,
France; http://elan.lyon.inserm.fr/).

The acquired EEG data were subjected to the following preprocessing steps: First, all
data were filtered with a high pass band of 0,5 Hz. Subsequently, since the bimanual motor
task involved the muscles of the shoulder girdle, we used independent component analysis
(ICA) to remove muscle artifacts as well as ocular ones. The use of ICA allows direct
examination of information components in the data rather than their summed effects at the
scalp electrodes. By removing or minimizing the effects of overlapping components, ICA
enables a detailed examination of the separate dynamics of electrical brain activity as well as
artifacts in order to remove them (Delorme et al., 2007). In addition, if the artifact ICA
components were deemed unsatisfactory, the EEG recordings were visually inspected and

trials presenting with residual artifacts were rejected. The Laplace transform was applied to
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the monopolar averages after spherical spline interpolation, with 3 as the order of spline
(Pernier et al., 1988; Perrin et al., 1989). All further statistical analysis were performed on
Laplacian transform.

We chose TO (i.e. the onset of unloading) as the reference time because TO is the
common event indicating accurate coordination between the postural arm and the motor arm.
This time reference has been classically used in other behavioral and EEG studies (Viallet et
al., 1992; Massion et al., 1999; Schmitz et al., 2002; Martineau et al., 2004; Barlaam et al.,
2011). The pre-GO signal period (defined from -1000 ms to -200 ms with respect to the GO
signal) was considered as a baseline level for both the time-frequency and the event-related

potential analyses.

6.1. TIME-FREQUENCY (TF) ANALYSIS

Each epoch was analyzed in the TF domain by convolution with complex Gaussian
Morlet’s wavelets (Tallon-Baudry & Bertrand, 1999). This convolution provided for each trial
a TF power map P (t, f) = Ow (t, f) * s (t) (%, where w (t , f) was for each time t and
frequency f a complex Morlet’s wavelet w (t , f) = A*exp (-t 2/ 20 ?) * exp (2iJft), with A
= () Y and =1/ (20 and [Ir a function of the frequency f: [y = f/ 7. The
investigated frequency range was 5-49 Hz with a step of 1 Hz. After averaging the TF data
power across each single trial, the mean TF power data measured during the baseline was
subtracted from the TF power data. This correction was performed separately in each
frequency band. From the 64 original electrodes, we focused our analyses on C3 and C4
electrodes corresponding to the two motor cortices, M1 for the left M1 and M1r for the right
M1 respectively and CPz electrodes corresponding to the somato-sensory motor cortex.
Visual inspection revealed the most prominent task-related spectral power change, mainly

observed around the 10-13 Hz frequency band, corresponding to the sensori-motor mu
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rhythm but also observed around the 8-10 Hz frequency band, corresponding to the theta

rhythm and around the 20-25 Hz frequency band, corresponding to the beta rhythm. Since the

upper and the lower limits as well as the frequency bandwidth varied across subjects, we

selected for each of them the power band with the most significant variations during the task

on the basis of the TF map obtained for M1r. We selected M1r instead of M1L because the

most significant power variations occurred over this cortex. For each subject we used the half-

height bandwidth to select the subject’s frequency band. Further analysis of the time course of

spectral power (-1000 ms to 1000 ms relative to reference time) was performed on the

individualized frequency band of each rhythm.

Statistical analysis for the individualized mu rhythm were performed over different

variables:

1)

2)

3)

4)

The latency of the decrease of the mu rhythm measured as the time-interval
between the onset of the unloading and the onset of the mean power
decrease.

The absolute mu power mean amplitude during a baseline period (F1),
defined as a time window extending from -550 ms to -300 ms with respect
to the Go signal.

The ratio, expressed in percentage, between the absolute mu power mean
amplitude during a second period (F2), defined as a time window extending
from TO to the moment when the forearm was stabilized (200 ms after TO)
and the mu power mean extracted during the baseline period F1.

The velocity of the mean mu power decrease, calculated between the onset

and the end of the mean power decrease.

Statistical analysis for the individualized beta rhythm were performed over different

variable:
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1) The latency of the decrease of the beta rhythm measured as the time-interval
between the onset of the unloading and the onset of the mean power
decrease.

2) The absolute beta power mean amplitude during a baseline period (F1)
defined as a time window extending from -550 ms to -300 ms with respect
to the Go signal.

3) The beta power mean amplitude during a second period, (F3) defined as a
time window extending from TO to the moment before the onset of increase
of beta amplitude (100 ms after TO).

Statistical analysis for the individualized theta rhythm were performed over one

variable:

1) The latency of the decrease of the theta rhythm measured as the time-
interval between the onset of the unloading and the onset of the mean power

decrease.

6.2. EVENT-RELATED POTENTIAL ANALYSIS

Separate event-related potential (ERP) averages were obtained for C3 and C4
electrodes over each sensorimotor cortex. The initial slopes of the waves obtained over M1
and M1r were calculated during two time-windows a baseline period, (P1) extending from -
300 ms to -250 ms with respect to TO, and (P2) extending from -240 ms to -140 ms with

respect to TO. P2 period was chosen on basis on visual inspection of the time course of ERP.

7. STATISTICAL ANALYSIS
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Statistical analyses were performed with the GraphPad prism software program.
Because of the small size and the non-normal distribution of our samples, we applied non-
parametric statistics. The developmental age group effect was analysed using the Kruskal-
Wallis test, a nonparametric version of the classical one- way ANOVA. When a global
significant age group effect was found, in order to define which group differed from the
others, we applied multiple comparison procedures (post-hoc tests) using the Dunn's Method.

Within each group, the comparison between M1r and M1L was made using the
Wilcoxon's signed rank test for within-subject comparisons. Lastly, gender differences in the
adolescent group were assessed using a Mann—Whitney U test. Differences with a p value

<0.05 were considered statistically significant.

RESULTS

1. KINEMATICS AND EMG ANALYSES

Figure 1 illustrates the postural stabilization, expressed by the maximal amplitude of
elbow rotation (in percentage of imposed situation), for each group during the voluntary
situation. The statistical analysis revealed a global age group effect (K=15,47, p<0.001). More
precisely, post-hoc tests revealed that the MA% of the adult group was significantly lower
than those of the teenagers (Q=11.09, p<0.05 and Q=16.31; p<0.01 for the comparison with
the 11- to 13-year-old and the 14- to 16-year-old groups respectively). No significant

differences were observed between the two groups of teenagers.
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Figure 1 — Postural stabilization: maximal amplitude of the elbow rotation expressed
in percentage (MA%) of the maximal amplitude obtained during the imposed situation — Age
group effect: Box plots, medians and quartiles for each age group: adults (white), 14- to 16-
year-old teenagers (light orange) and 11- to 13-year-old teenagers (orange).

The latencies of the decrease of muscular activity over the Biceps Brachii are
presented in Figure 2 for each group. The statistical analysis revealed a global age group
effect (K=6.75, p<0.05). Post-hoc tests showed a significant difference between the 11- to 13-

year-old age group and the adult group (Q=10.91, p<0.05).

Latency of inhibition over the Biceps Brachii

— H Adults
’— = 14 to 16 years
|— = 11 to 13 years

-40 -30 -20 -10 0 10 20

Figure 2 — Latency of the decrease of activity on the postural flexors during the
voluntary situation: Box plots, medians and quartiles representing the decrease of activity
latency onset for the biceps brachii. For each age group: adults (white), 14- to 16-year-old
teenagers (light orange) and 11- to 13-year-old teenagers (orange).
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No effect of gender in the teenagers groups was revealed for the postural stabilization

and the latencies of the flexor inhibition.

2. TIME-FREQUENCY ANALYSIS
2.1. TIME FREQUENCY MAPS

The TF maps of each group are presented in Figure 3 for C3: Left sensori-motor
cortex, in Figure 4 for CPz: the somato-sensory motor cortex and in Figure 5 for C4: Right
sensori-motor cortex. These maps show the mean power in the 5- to 49-Hz range as a function
of time during the voluntary situation.

Over the left sensori-motor cortex, the mean power decreased in the 10 to 13 Hz and
in the 20 to 25 Hz frequency bands around TO in each group (Figure 3).

Over the somato-sensory cortex, a decrease was observed in each group in the 10 to 13
Hz frequency band only (Figure 4).

Over the right sensori-motor cortex, the mean power strongly decreased in the 10 to
13 Hz frequency band around TO in each group (Figure 5). A similar, but less pronounced,
decrease was also observed in the 20 to 25 Hz frequency band (Figure 5). Lastly, in the two
groups of teenagers only, a mean power decrease was also observed in the 5 to 7 Hz

frequency band after TO.
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Figure 3 — Time-frequency (TF) analysis in the 5- to 49-Hz frequency range over C3 (left sensori-motor cortex), grand average
across subjects in the voluntary situation (—1000 to +500 ms) for each group: (A) Adults (left), (B) 14 to 16 year-old (middle), (C) 11
to 13 year-old (right).
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Figure 4 — Time—frequency (TF) analysis in the 5- to 49-Hz frequency range over CPz (somato-sensori cortex), grand average
across subjects in the voluntary situation (—1000 to +500 ms) for each group: (A) Adults (left), (B) 14 to 16 year-old (middle), (C) 11
to 13 year-old (right).
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Figure 5 — Time—frequency (TF) analysis in the 5- to 49-Hz frequency range over C4 (right sensori-motor cortex), grand average
across subjects in the voluntary situation (—1000 to +500 ms) for each group: (A) Adults (left), (B) 14 to 16 year-old (middle), (C) 11
to 13 year-old (right).
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2.2 SELECTION OF THE INDIVIDUALIZED FREQUENCY BAND CHARACTERIZING

EACH RHYTHM

For each subject, the individual right sensori-motor cortex TF map was used to define
the half-height bandwidth to select the subject’s frequency band specific to each rhythm of
interest (mu, theta and beta rhythms). The lower and the upper limits were averaged to extract
the mean frequency band of the desynchronisation to each rhythm of interest.

Concerning the mu rhythm, the mean frequency of the selected band was respectively
11.6 £ 1.9 Hz in adults (n=9), 10.6 + 0.6 Hz in the 14-16 years (n=9) and 10.2 + 0.7 Hz in the
11-13 years (n=13). Statistical analysis revealed a global effect of age (K= 4.28, p=0.023). Post
hoc tests showed a significant difference between the 11-13 years and the adults (Q=2.89 ,
p<0.05). No difference between the other groups was reported.

Concerning the beta rhythm, the mean frequency of the selected band was respectively
21.4 £ 4.6 Hz in adults (n=4), 18.8 + 1.9 Hz in the 14-16 years (n=7) and 20.1 + 1.2 Hz in the
11-13 years (n=11). No significant difference was observed as a function of age.

Concerning the theta rhythm, the mean frequency of the selected band was respectively
7.2 = 0.3 Hz in the adults (n=2), 5.7 £ 0.6 Hz in the 14-16 years (n=6) and 5.4 + 0,7 Hz in the
11-13 years (n=9). Statistical analysis revealed a global effect of age (K= 6.212, p=0.017).
Post-hoc tests revealed that the mean frequency range of the adult group was significantly
higher than those of the teenagers (Q=3.52, p<0.05 and Q= 2.71; p<0.05 for the comparison
with the 11-13 years and the 14-16 years respectively). No significant differences were

observed between the two groups of teenagers.

2.3. TIME COURSE OF THE MU RHYTHM

On the basis of each individually defined frequency band power, the time course of the
mu rhythm was averaged and extracted for the left sensori-motor cortex (C3), the somato-
sensory cortex (CPz) and the right sensori-motor cortex (C4) (Figure 6).
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Power profile of selected mu rhythm
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Figure 6 — Power profile in the mu band power of the TF energy as a function of time over
the left sensori-motor cortex (C3), the somato-sensory cortex (CPz) and the right sensori-
motor cortex (C4) averaged across subjects for each group : adults (green), 14- to 16-year-old
teenagers (blue) and 11- to 13-year-old teenagers (red).
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2.3.1. Latency

The power profile averaged across subjects revealed a decrease over the two sensori-
motor cortices, which started before TO, in each group (Figure 8). The latency of the mean
power decrease (i.e. time interval between the onset of the decrease and the onset of unloading)
was measured in each group. In the left sensori-motor cortex, the mean power decrease started
at -230 + 212 ms in adults, -48 + 93 ms in the 14-16 years and -336 + 200 ms in the 11-13
years. In the somato-sensori cortex, it started -275 + 110 ms in adults, -230 £+ 197 ms in the 14-
16 years and -271 + 125 ms in the 11-13 years. Lastly, it started in the right sensori-motor
cortex at -282 + 97 ms in adults, -145 + 72 ms in the 14-16 years and 260 + 130 ms in the 11-
13 years. Statistical analysis revealed a global effect of the age group in the two sensori-motor
cortices (K=9.74, p=0.007 for the left sensori-motor cortex and K=9.82, p=0.074 for the right
sensori-motor cortex). Post hoc test revealed, for the left sensori-motor cortex, a significant
difference between the 11-13 years and the 14-16 years (Q=12.27, p<0.01), and for the right
sensori-motor cortex, a significant difference between the 11-13 years and the 14-16 years
(Q=-11.15, p<0.05) on one hand, and between the 14-16 years and the adults (Q=11.44,

p<0.05), on the other hand. No effect of the age group was reported for the somato-sensory

cortex.
Left sensori-motor cortex Right sensori-motor cortex
Latency Latency
— —H Adus H — Adults
H H 1410 16years - 1410 16 years
— | 1110 13years — | 1110 13years
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Figure 7 — Latency of the mu rhythm desynchronisation over the left sensori-moror
cortex (left) and the right sensori-motor cortex (right). Box plots, medians and quartiles. For
each age group: adults (white), 14- to 16-year-old teenagers (light orange) and 11- to 13-year-
old teenagers (orange).
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2.3.2. Mean power amplitude

In order to be able to compare the mean power amplitudes between the groups, it was
first necessary to compare the baseline activities recorded in each group (Figure 9). The
absolute mean amplitudes were extracted during a baseline period (F1 : -550 ms to -300 ms
before GO) for each group and for each region of interest. Statistical analysis revealed a global
effect of age over the three regions of interest (respectively, K=9.74; p=0.007 for the left
sensori-motor cortex; K=6.63, p=0.03 for the somato-sensory cortex and K=12.54, p=0.001 for
the right sensori-motor cortex). Post hoc test revealed, a significant difference between the 11-
13 years and the adults (Q=11.26, p<0.05) in the left sensori-motor cortex and a significant
difference between the 11-13 years and the adults (Q=9.61, p<0.05), and between the 14-16
years and the 11-13 years (Q=13.17, p<0.01) in the right sensori-motor cortex. No age group

effect was reported for the somato-sensory cortex.

Because of those baseline differences, we then expressed the mean amplitude of the mu
power extracted during F2 (from TO to 200 ms after TO) in percentages of the absolute mean
amplitude extracted during the baseline F1. The statistical analyses revealed a global effect of
age over the two sensori-motor cortices (K=7.88; p=0,019 for the left sensori-motor cortex and
K=8.93, p=0.015 for the right sensori-motor cortex) and post hoc test revealed a significant
difference between the 14-16 years and the 11-13 years (Q=10.97, p<0.05 for the left sensori-
motor cortex and Q=11.32, p<0.05 for the right sensori-motor cortex). No age group effect was

reported for the somato-sensory cortex.

As the tonic muscular activities recorded before TO on the postural and the motor
arms were different, it was also necessary to eliminate the possibility that the baseline activities
recorded over the left sensori-motor cortex and the right sensori-motor cortex were different

within each group. A direct comparison between the two baselines during F1 indicated no
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significant differences (p>0.05). The same comparison during the F2 period revealed a

significant difference for the adults and for the 11-13 years (respectively, w=-33, p<0.05 and

w=-75, p<0.01).
Left sensori-motor cortex Right sensori-motor cortex
Mean amplitude during F2 period Mean amplitude during F2 period
expressed in % of the mean amplitude during F1 period expressed in % of the mean amplitude during F1 period
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14 to 16 years |— _| 14 to 16 years |— —l
11to 13 years |— —| 11to 13 years I— —l
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Figure 8 — Mean amplitude (%) of the mu rhythm desynchronisation over the left
sensori-moror cortex (left) and the right sensori-motor cortex (right). Box plots, medians and
quartiles representing the mean amplitude during F2 period expressed of % of the mean
amplitude extracted during the F1 period. For each age group: adults (white), 14- to 16-year-
old teenagers (light orange) and 11- to 13-year-old teenagers (orange).

2.3.3. Slope of the mean power decrease

We calculated the velocity of the decrease of the mu rhythm mean power for each
subject and over each region of interest. Statistical analysis revealed a global effect of age over
the two sensori-motor cortices (K=8.52; p=0.014 for the left sensori-motor cortex and K=9.08,
p=0.016 for the right sensori-motor cortex). Post hoc test revealed, for the left sensori-motor
cortex a significant difference between the 11-13 years and the adult group (Q=11.41, p<0.05)
and for the right sensori-motor cortex a significant difference between the 14-16 years and the
11-13 years (Q=-11.43, p<0.05). No age group effect was reported for the somato-sensory
cortex.

A comparison between the left and the right sensori-motor cortices showed a significant
difference for the adults and the 11-13 years (respectively, w=45, p=0.003; w=73, p=0,008) but

no for the 14-16 years.
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Figure 9 — Initial slope of the mu rhythm desynchronisation over the left sensori-
moror cortex (left) and the right sensori-motor cortex (right). Box plots, medians and
quartiles representing the slope extracted between the onset and the end of the mean power
decrease. For each age group: adults (white), 14- to 16-year-old teenagers (light orange) and
11- to 13-year-old teenagers (orange).

2.4. TIME COURSE OF THE BETA RHYTHM

On the basis of each individually defined band power, the time course of the beta
rhythm was then averaged and extracted for the left sensori-motor cortex (C3) and the right
sensori-motor cortex (C4) (Figure 10). The power profiles averaged across subjects revealed a
decrease over the two sensori-motor cortices, which started around -250 ms in all groups. The
latency of the mean power decrease (i.e. the time interval between the onset of the decrease and
the onset of unloading) was extracted for each subject: it started in the left sensori-motor cortex
at -314 + 105 ms in adults, -230 = 134 ms in the 14-16 years and -278 = 101 ms in the 11-13
years. In the right sensori-motor cortex, the latencies were -241 + 91 ms in adults, -208 + 104
ms in the 14-16 years and -264 = 110 ms in the 11-13 years. No age group effect was reported.
In order to be able to compare the mean power amplitudes between the groups, it was first
necessary to compare the baseline activities recorded in each group. No age group differences
(p>0.05) were found over the left sensori-motor cortex, while a significant group difference
was found for the right sensori-motor cortex (K=6.22; p=0.04). Post-hoc tests revealed that the
baseline of the beta power mean amplitude was lower in the 14-16 years as compared to the

adults (Q=-9.7; p<0.05). Over the right sensori-motor cortex, the between group comparison of
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the beta power mean amplitude of revealed a significant difference (K=6.26; p=0.03). Post-hoc

test revealed no significant difference.

Power profile of selected beta rhythm
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Figure 10 — Power profile in the beta band power of the TF energy as a function of
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time over the left sensori-motor cortex (C3) and the right sensori-motor cortex (C4) averaged
across subjects for each group: adults (green), 14- to 16-year-old teenagers (blue) and 11- to
13-year-old teenagers (red).

2.5. TIME COURSE OF THE THETA RHYTHM

On the basis of each individually defined band power, the time course of the theta
rhythm was then averaged and extracted for the left sensori-motor cortex (C3), the somato-
sensory cortex (CPz) and the right sensori-motor cortex (C4) (Figure 11).

The power profiles averaged across subjects revealed a decrease over the two sensori-
motor cortices, which started before TO in all groups. The latency of the mean power decrease
(i.e. the time interval between the onset of the decrease and the onset of unloading) was
extracted for each subject: it started in the left sensori-motor cortex at -217 + 433 ms in adults,
-91 + 63 ms in the 14-16 years and -270 + 155 ms in the 11-13 years In the right sensori-motor
cortex, the latencies were -327 + 204 ms in adults, -10 + 81 ms in the 14-16 years and -217 +
161 ms in the 11-13 years. Statistical analysis revealed a global effect of age for the two
sensori-motor cortices (K=59,8, p=0,031 for the left sensori-motor cortex and K=6,33, p=0,02
for the right sensori-motor cortex). Post hoc tests revealed, a significant difference between the
11-13 years and the 14-16 years for the left sensori-motor cortex (Q=6,5, p<0.05) and no

significant difference for the right sensori-motor cortex.
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Power profile of selected theta rhythm
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Figure 11 — Power profile in selected theta band power (5-7 Hz) of the TF energy as a

function of time over the left sensori-motor cortex (C3), the somato-sensory cortex (CPz) and
the right sensori-motor cortex (C4) averaged across subjects for each group : adults (green),
14- to 16-year-old teenagers (blue) and 11- to 13-year-old teenagers (red).
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3. EVENT-RELATED ANALYSIS

Figure 12 showed the ERPs time-locked to TO for C3 and C4 electrodes over the two
sensori-motor cortices for each group. During (P1), the slope of all signals did not differ from a
theoretical zero value (p>0.05). No effect of age was found over C3 and C4 electrodes.

For each group, a negative wave, starting at —240 ms with respect to TO, was observed
over the left sensori-motor cortex with a maximal peak about — 40ms before TO for the adults
and -140 ms for the two teenage groups. The slope comparison during (P2) confirmed that the
slope of the wave over the left sensori-motor cortex was significantly negative (respectively,
w=-54, p=0.01 for adults; w=-58, p=0.006 the 14- to 16-year-old group and w=-65, p=0.02 for

the 11- to 13-year-old group). No significant difference in function of age was observed.

Over the right sensori-motor cortex, a positive wave started concomitantly for the 11 to
13 years-old group and just before the TO for the adults and the 14 to 16 years-old group. The
slope comparison during (P2) confirmed that the slope of the wave over the right sensori-motor
cortex was significantly negative for the 11- to 13-year-old group (w=46, p=0.04) but no for

the two others groups. No age effect was reported.
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Event-related potentiels : Laplacian current
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Figure 12 — Grand averages of surface Laplacians as a function of time over the left
sensori-motor cortex (C3), the somato-sensory cortex (CPz) and the right sensori-motor cortex
(C4) averaged across subjects for each group: adults (green), 14- to 16-year-old teenagers
(blue) and 11- to 13-year-old teenagers (red).
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DISCUSSION

La richesse des résultats potentiels de cette étude, leur arrivée un peu tardive dans la
rédaction de cette thése et par ailleurs, le fait que des analyses sont encore en cours sur ces
données, nous a conduit a rédiger cette discussion de fagon peu classique. En effet, nous avons
choisi de simplement résumer les résultats principaux, de les replacer dans la littérature et

d’indiquer les limitations qui nécessitent des traitements complémentaires.

Les analyses en temps-fréquence : vers une distinction des adolescents agés de 14-16
ans dans le signature électrophysiologiques sous-tendant les APAs

Le rythme mu : Les analyses en temps-fréquence au cours de cette étude montrent une
désynchronisation du rythme mu au dessus du cortex sensori-moteur droit, gauche et du cortex
somatosensoriel chez nos deux groupes d’adolescents ainsi que chez nos adultes. Cette
désynchronisation débute avant le début du soulévement du poids. Cette signature
¢lectrophysiologique présente un contenu fréquentiel différent entre les adolescents et les
adultes, caractérisé par une fréquence de désynchronisation plus basse chez nos deux groupes
d’adolescents. Apres avoir extrait le décours temporel de la désynchronisation du rythme mu,
les différences développementales ont pu étre détaillées. Au dessus du cortex sensorimoteur
droit controlatéral au bras postural, nos analyses statistiques réveélent une latence d’apparition
de la désynchronisation du rythme mu plus tardive ainsi qu’une amplitude et une vitesse de
désynchronisation moins importantes chez les adolescents agés de 14-16 ans, au regard des
adultes et des adolescents de 11-13 ans.

La comparaison de la pente de la désynchronisation du rythme mu au dessus du cortex
sensorimoteur droit et gauche réveéle une différence inter hémisphérique chez le groupe des
adultes et des adolescents agés de 11-13 ans. Cette différence significative n’est pas présente
chez les adolescents dgés de 14-16 ans. En revanche, on retiendra qu’aucune différence

développementale n’est reportée au dessus du cortex somatosensoriel.
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Le rythme béta : Une désynchronisation du rythme béta au dessus des deux cortex
sensorimoteurs est également reportée pour chaque groupe d’adge. Bien que la fréquence
moyenne de désynchronisation du rythme béta apparaisse plus basse chez les adolescents,
aucune différence significative n’est reportée. Le début de la désynchronisation du rythme béta
est similaire pour chaque groupe d’age. L’amplitude de désynchronisation du rythme béta au
dessus du cortex sensorimoteur gauche controlatéral au bras moteur est plus faible chez les
adolescents agés de 14-16 ans que chez les adolescents agés de 11-13 ans et le groupe des
adultes. Par analyse visuelle, le décours temporel de la désynchronisation du rythme théta
présente au dessus du cortex sensorimoteur droit controlatéral au bras postural des adolescents
agés de 14-16 ans présente une amplitude plus faible méme si cette derniére n’est pas

confirmée par les analyses statistiques.

Le rythme théta: Chez nos deux groupes d’adolescents, une désynchronisation du
rythme théta est présente au dessus des deux cortex sensorimoteurs et du cortex
somatosensoriel. ~ Seulement deux sujets adultes présentent cette  signature
¢lectrophysiologique. La fréquence de désynchronisation du rythme théta est plus haute chez
les adultes que chez les deux groupes d’adolescents. La latence d’apparition de la
désynchronisation du rythme théta au dessus des cortex sensorimoteurs droit et gauche est plus
précoce chez les adolescents agés de 14-16 ans que chez les deux autres groupes de sujets.

Il a été rapporté dans la littérature que le contenu fréquentiel change avec 1’age, dans
notre étude, nous retrouvons également une augmentation des fréquences moyennes pour
lesquelles nous pouvons observer une désynchronisation. De plus, nous rapportons un faible
nombre de sujet présentant une désynchronisation du rythme théta alors que cette signature est
trés fréquente chez les adolescents. Cette évolution est classiquement reportée dans la
littérature au cours de I’analyse du tracé de repos (Samson-Dollfus et al., 1997). Il est

intéressant de retrouver ce patron développemental au cours de I’exécution d’une tache
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motrice. De plus, nos résultats révelent une différence marquée entre le groupe des adolescents
de 14-16 ans par rapport aux plus jeunes mais également par rapport aux adultes. En effet, il
apparait que les signatures électrophysiologiques présentes chez les adolescents agés de 11-13
ans sont similaires a celle des adultes.

L’adolescence est caractérisée par une maturation tardive des parameétres temporels de
I’inhibition des muscles fléchisseurs. De fagon intéressante, il apparait que Ila
désynchronisation du rythme mu au dessus du cortex sensorimoteur controlatéral au bras
postural présente des caractéristiques différentes en terme de latence, amplitude et pente chez
les adolescents agés de 14-16 ans. De plus, la désynchronisation du rythme mu est plus tardive
au dessus du cortex sensorimoteur impliqué dans le soulevement de 1’objet, suggérant un
décalage temporel entre les processus permettant le controle du mouvement et de la posture.
Or, une maitrise des parametres temporels est indispensable a la coordination posture-
mouvement, qui semble moins performante durant la période tardive de 1’adolescence. Ainsi,
comme nous l’avions supposé chez I’adulte, cette signature électrophysiologique pourrait
refléter les processus impliqués dans la précision temporelle élevée permettant I’efficacité des
APAs.

Chez les adultes, nous avons fait I’hypotheése que la coordination posture- mouvement
serait sous-tendue par I’utilisation d’un controle distinct et en parallele au dessus du cortex
sensorimoteur, sur la base d’une signature électrophysiologique différente entre les deux cortex
sensorimoteurs (Barlaam et al., 2011). Nos résultats en TF chez les adolescents montrent une
signature ¢lectrophysiologique similaire au dessus des deux cortex sensorimoteurs, suggérant
ainsi un contrdle unifié¢ au cours de I’adolescence. Des études menées chez I’enfant seraient
précieuses pour savoir si ce contrdle posture-mouvement unifié qui devient distinct chez
I’adulte est apparenté a un véritable processus développemental qui va du contrdle global chez
I’enfant vers un controle plus sélectif chez 1’adulte (Assaiante, 2012) ou bien s’il est la marque

de phénomenes spécifiques des changements transitoires de I’adolescence.
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Les potentiels évoqués chez les adolescents agés de 11-13 ans: variabilité dans I’envoi
de la commande inhibitrice sous-tendant I’inhibition musculaire

Les analyses en potentiels évoqués montrent une onde négative au dessus du cortex
sensori-moteur gauche controlatéral au bras moteur, présentant une pente similaire entre les
groupes d’ages. Dans une tache de réaction de choix, I’onde négative refléte une activation du
cortex moteur controlatéral a la réponse (Burle et al., 2004) dont la pente initiale représente
I’envoie de la volée efférente vers les structures sous corticales en particulier la moelle épinicre
(Arezzo & Vaughan, 1980). Ainsi, chez I’adulte, cette composante négative refléterait
I’implémentation de la commande motrice et 1’envoi de cette derniére permettant ainsi le
soulévement de I’objet. Dans les taches d’atteinte et de soulévement d’objet, ainsi que de
préhension, les enfants 4gés de 12 ans présentent des performances équivalentes aux adultes
(Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Olivier et al., 2007). Ainsi, le programme moteur permettant le
soulevement de I’objet présentent des caractéristiques similaires chez les adolescents et les
adultes. Il n’est donc pas étonnant de retrouver une similitude dans la signature
¢lectrophysiologique liée a la gene¢se du programme moteur permettant le soulévement de
I’objet dans notre étude.

Par ailleurs, au dessus du cortex sensorimoteur gauche, une onde positive est présente
de facon précoce chez le groupe des 11-13 ans alors que celle-ci est plus tardive chez les
adolescents agés de 14-16 ans et les adultes. Chez 1’adulte, notre étude précédente révele une
onde positive au dessus du cortex sensorimoteur droit, controlatéral au bras postural. Cette
composante positive refléterait une inhibition active qui serait responsable de la mise en place
des APAs, caractérisés par une inhibition des muscles fléchisseurs. Reportée dans la littérature
et dans notre étude explorant les signatures électrophysiologiques sous-tendant les APAs a
I’age adulte, I’onde négative et positive apparaissent dans des latences comparables (Vidal et
al., 2003; Barlaam et al., 2011). Or, dans cette étude, la latence d’apparition de ’onde positive

est reportée beaucoup tardivement qu’elle ne I’est classiquement.
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Plusieurs éléments peuvent expliquer ces différences inter études. Premiérement, il
nous apparait nécessaire de mentionner une différence majeure dans la consigne donnée au
sujet. En effet, dans notre premiere étude exclusivement réalisée chez 1’adulte, une pression
temporelle était donnée au sujet afin qu’il réponde le plus vite possible deés 1’apparition du
signal GO. Dans cette étude développementale, en revanche, aucune consigne de vitesse
n’avait ét¢ donnée aux sujets pour que les plus jeunes puissent soulever le poids avec une
précision équivalente. Par conséquent, les sujets privilégiaient la précision avec laquelle le
poids était soulevé plutot que la vitesse avec laquelle il soulevait le poids aprés 1’éclairage de la
diode. Deuxiémement, pour augmenter le nombre d’essais en situation de délestage volontaire,
les essais ou le sujet ne devait pas répondre suite a la présentation du signal NOGO ont été
réduit dans cette étude, réduisant aussi la pression temporelle que ces essais exercent en temps
normal dans les taches de TR de choix. De facon intéressante, dans une étude de TR simple,
Carbonnell & collaborateurs (2004) ont montré que I’onde négative était sensible au contexte
alors que l’activation ne I’est pas. Ainsi, une simple diminution des contraintes temporelles
dans lequel I’expérimentateur place le sujet pourrait expliquer la présence tardive de 1’onde
positive chez les adultes ainsi que chez les adolescents. Cette hypothése est étayée par le fait
que les adolescents dgés de 11-13 ans ont tendance a soulever le poids dans les essais NOGO,
traduisant ainsi leur pression temporelle intrinséque plus forte... ou leur impatience !

Malgré ces différences inter-études, il nous parait intéressant de discuter les différences
développementales révélées par la derniére étude de cette thése. A partir des graphiques
présentés en Figure 12, deux phases peuvent étre extraites au niveau de 1’onde positive chez les
adolescents agés de 11-13 ans : une précoce, caractérisée par une pente tres faible, et une plus
tardive, caractérisée par une pente plus forte. La composante tardive présente des
caractéristiques similaires aux ondes négatives présentes chez les adolescents plus agés et les
adultes. Nos résultats comportementaux montrent une trés grande variabilité dans la latence

d’apparition de I’inhibition des muscles fléchisseurs, sous-tendant la stabilisation posturale.
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Ainsi, les essais avec une latence trés précoce pourraient participer a la composante précoce de
I’onde positive alors que les essais présentant une latence plus proche du TO pourrait participer
a la composante tardive de I’onde positive. Ainsi, ce résultat suggere une corrélation étroite
entre le début de 1’onde positive et la latence d’appariation de I’inhibition des muscles
fléchisseurs. Il serait pertinent de différencier les essais sur la base de la latence d’apparition de
I’inhibition pour les répartir en deux groupes dans le but de vérifier notre hypothése. Un
second moyen pourrait étre envisagé : il s’agit de changer la référence temporelle qui est
utilisée pour moyenner les activités EEG. En utilisant le début de I’inhibition des muscles
fléchisseurs, ’onde positive devrait étre similaire chez tous nos groupes d’ages. Cette analyse
pourrait nous permettre de vérifier le role fonctionnel de 1’onde positive, comme étant

responsable de I’envoi de la commande inhibitrice.

Les implications fonctionnelles dans la maturation des représentations de I’action
Au cours de I’é¢tude comportementale, nous avons supposé¢ que la maturation de la fonction
d’anticipation était en lien avec la maturation des représentations du corps et de l’action
(Barlaam et al., 2012). Comprendre les mécanismes sous-jacents a 1’amélioration des
représentations de 1’action au cours de I’adolescence en étudiant la maturation des signatures
¢lectrophysiologiques permettrait d’expliquer I’amélioration de la fonction d’anticipation au
cours de I’adolescence. Deux processus ¢lectrophysiologiques différents pourraient étre
responsables des différences comportementales observées au cours de ’adolescence dans
I’expression motrice de la fonction d’anticipation. Chez les adolescents les plus jeunes, I’envoi
de la commande directement aux effecteurs pourrait varier d’un essai a I’autre, aboutissant a
une inhibition musculaire trop précoce ou trop tardive, ne permettant pas une stabilisation de
I’avant-bras optimale. Chez les adolescents les plus agés, la commande centrale sous-tendant le
réglage temporel de I’inhibition des muscles fléchisseurs, exprimés par une désynchronisation

du rythme mu, ne serait transitoirement plus aussi précoce, ayant pour conséquence un
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ralentissement dans les progres de la coordination posture- mouvement. Une maturation dans
ces deux processus permettrait une amélioration de la fonction d’anticipation. Plusieurs
questions demeurent sans réponse a ce jour : pourquoi ces mécanismes s’exprime-t-il
différemment au cours de 1’adolescence ? Sont-ils le reflet d’un méme processus de maturation
depuis l’enfance jusqu’a 1’dge adulte qui s’exprime différemment au moment de
I’adolescence ? Constituent-t-ils I’expression d’une régression que 1’on pourrait attribuer a la

détérioration du schéma corporel qui caractérise 1’adolescence ?

Les analyses en cours

L’étude comportementale étudiant la maturation de la fonction d’anticipation au cours
de I’adolescence a montré des différences de genre, qui sont classiquement reportés dans la
littérature aussi bien dans le domaine du controle moteur que dans I’étude de la maturation
cérébrale. Bien qu’aucune différence de genre n’est été reportée dans cette étude, il nous
apparait nécessaire d’explorer les différences de genre présentes au niveau des différentes
signatures ¢lectrophysiologiques identifiées dans cette étude, d’autant plus que les phénomenes
cérébraux sont sensibles a la puberté qui est plus précoce chez les filles que chez les garcons.
De plus, pour démontrer le lien entre les caractéristiques temporelles des signatures
¢lectrophysiologiques et la maturation tardive du réglage temporel au cours de I’adolescence,
il serait nécessaire d’explorer les différences développementales lorsque 1’on utilise le début
des activités musculaires comme référence temporelle. En effet, bien que ces analyses
effectuées lors de notre premiere étude EEG chez 1’adulte n’aient révél¢ aucune différence
entre le TO ou le début des activités musculaires dans les signatures électrophysiologiques, une
telle différence chez les adolescents pourrait nous conduire a un résultat développemental des
plus pertinents. Enfin, le travail expérimental de cette thése a permis de montrer le role
primordial du rythme mu dans la coordination posture mouvement. Il serait intéressant de

poursuivre 1’exploration des connections fonctionnelles nécessaires a la coordination posture-
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mouvement par des analyses de cohérence entre les différentes sources identifiées
précédemment pour définir si il existe un contrdle unifié ou en parallele au cours de

I’adolescence.
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Chapitre 1 : Maturation de la fonction d’anticipation au cours de I’adolescence :

Expressions motrice et cérébrale

En quelques lignes...

A travers I’exploration de I’expression motrice et cérébrale, ce premier chapitre
expérimental a permis d’étudier la maturation de la fonction d’anticipation au cours de
I’adolescence. Nos résultats comportementaux montrent que les performances de
stabilisation n’atteignent pas celles de I’adulte et sont comparables aux enfants de 7-8 ans,
suggérant une phase de plateau depuis la fin de I’enfance jusqu’a la fin de I’adolescence.
L’étude des activités musculaires sous-tendant la stabilisation posturale a montré une
disparition des patrons de co-contractions des deux muscles antagonistes, majoritaires chez
I’enfant, au profit des patrons d’inhibition des muscles fléchisseurs, présents chez I’adulte.
Néanmoins, la latence d’apparition de I’inhibition est plus tardive chez les adolescents que
chez les adultes, suggérant une maitrise encore imparfaite des parameétres temporels
jusqu’aux ages de 14-16 ans. Cette maturation serait plus avancée chez les filles que chez les
garcons, suggérant une influence majeure de la puberté et de la maturation cérébrale.

Chez I’adulte, deux signatures électrophysiologiques qui sous-tendent I’anticipation
posturale dans la tache bimanuelle de délestage ont été mis en évidence : (1) les analyses en
temps- fréquence montrent une désynchronisation du rythme mu au dessus des cortex
moteurs droit et gauche. Alors que la désynchronisation du rythme mu était jusqu’a présent
caractéristique de la planification et de I’exécution d’un mouvement (voir pour revue
Pfurtscherller & Lopes Da Silva, 1999), il est intéressant de noter que ce rythme fonctionnel
peut étre aussi étre impliqué dans la genése d’un contrdle postural statique, caractérise,

précisément, par une absence de mouvement. (2) les potentiels évoqués montrent une onde
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positive au dessus du cortex moteur droit, controlatéral au bras postural. Cette composante
positive refléterait une inhibition active du cortex moteur, controlatéral au bras postural.
Cette inhibition active serait responsable de la mise en place des APAs, caractérisés par une
inhibition des muscles fléchisseurs. Ce recrutement spécifique et opposé de chaque M1 est
en faveur d’un contr6le paralléle et distinct du mouvement et de la posture.

Les adolescents, les plus agés présentent une désynchronisation du rythme mu,
caractérisée par une latence plus tardive, une vitesse et une amplitude amoindries, alors que
les plus jeunes présentent une onde positive, caractérisée par une phase précoce et une
phase tardive. Cette altération dans les caractéristiques temporelles des signatures
électrophysiologiques pourrait étre responsable d’une altération du réglage temporel de
I’inhibition des muscles fléchisseurs. Une amélioration de la fonction d’anticipation serait

rendue possible par une maturation dans ces deux signatures au cours de I’adolescence.
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Chapitre 2 : Apprentissage d’une coordination posture-

mouvement au cours de I’adolescence: rble des informations

proprioceptives dans la réactualisation des modeles internes

de I’action
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ABSTRACT

Motor learning can be conceived as the establishment of an internal model in which the
corrective error signal produced by the comparison between the actual sensory feedback and
the predicted sensory feedback updates a forward model (Wolpert et al., 1995, Ioffe et al.,
2005). Anticipatory postural adjustments, which rely on the a priori existence of a sensori-
motor representation, are the expression of a forward model, also called feed-forward control,
that ensures the coordination of posture and movement. The aim of this study was to unveil the
muscular expression of the trial-by-trial learning of a new posture-movement coordination
resulting on the progressive set up of anticipatory postural adjustments. Young adults (n=11)
were engaged in a double unloading task, where the voluntary lifting of the load by the right
hand triggered the unloading of the load below the left forearm, itself involved in a postural
stabilization task. EIbow-joint rotation measurements and EMG recordings were used to assess
the improvement of the forearm postural stabilization through six learning sessions.

Kinematics results reported a decrease of the maximal amplitude of elbow rotation
across trials. The dominant muscular pattern underlying the improvement of the postural
stabilization was characterized by an inhibition of muscular flexors. A linear regression
analysis conducted between the latency of the inhibition and the elbow rotation maximal
amplitude showed a strong correlation between the two. Indeed, the earlier the latency, the best
the learned postural stabilization. Importantly, we show for the first time that motor learning
can be tracked using the onset latency of an inhibitory muscular pattern as the expression of the

progressive set-up of an internal model.

KEYWORDS

Motor learning, postural control, internal model, EMG.

INTRODUCTION

Co-ordination between posture and movement can be achieved either in a feedback
manner, or in a feed-forward one. Feedback control, which is expressed by postural corrections
occurring after the initiation of the movement, is elicited on the basis of sensory signals that

signal a disturbance of posture and/or equilibrium (Massion, 1994). Feed-forward control can
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be expressed by the use of anticipatory postural adjustments (APAs) prior to or concomitant
with the prime mover muscles. APAs minimize the effects of the forthcoming disturbance in
order to compensate in advance for the destabilizing effects of the movement. Feed-forward
control has classically been studied using the bimanual load-lifting task (Hugon et al., 1982;
Massion et al., 1999). In this task, the subjects use their right (motor) hand to voluntarily lift a
load placed on their left (postural) forearm. APAs enable the stabilization of the postural
forearm due to an inhibition of the flexor muscles before the onset of unloading (Hugon et al.,
1982). APAs are characterized by an early emergence and a late maturation during childhood
(Schmitz et al., 1999, 2002) and adolescence (Barlaam et al., 2012). APAs are acquired by
learning because their construction depends on the previous experience of the postural
disturbance associated with the movement performance.

Motor learning can be defined as the acquisition of new repertoires of movements and
the modification of the performance of motor skills through practice. A classical conception of
motor learning is based on the main role of feedback afferent control for error corrections
(Ioffe et al., 2007). Sensory error signals result from predicted feedback minus real feed-back
in a forward model, that simulates the outcomes of the planned action (Jordan & Rumelhart,
1992). Such an internal model underlies sensorimotor learning (see for review Lalazar &
Vaadia, 2008). Many adaptation paradigms, including saccade adaptation (Pélisson et al.,
2010), visuo-motor adaptation (Krakauer et al., 1999), reaching in force field (Shadmehr &
Mussa-Ivaldi, 1994; Thoroughman & Shadmehr, 1999) and grip force adaptation (Flanagan &
Wing, 1997b) have been used to study the role of feedback in the context of error-based
learning. In the field of postural control, yet, very little information is available about the
learning of the APAs associated with voluntary movements.

To explore the mechanisms of learning of a new postural control associated with a
movement, several studies (Paulignan et al., 1989; loffe et al., 1996; Diedrichsen et al., 2003)

have used a double unloading task in which the voluntary lifting of the load by the right hand
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triggers the unloading of the load below the left forearm, engaged in a postural stabilization
task. By manipulating different parameters (i.e. the mechanical parameters of voluntary
movement, the intensity of the central command and the joint involved in the voluntary
movement), Paulignan and coll (1989) showed that the acquisition of APAs depends on the
central control of the parameters of the movement in terms of force, displacement or
combination of both but also on the joint on which these muscles are acting. Moreover, the
presence of the voluntary movement performed by the subject was considered as a prerequisite
for acquiring the APAs in this task (Diedrichsen et al., 2003). Interestingly, the APAs acquired
when the left arm is the postural one cannot be transferred when changing arm as a new whole
learning is needed (loffe et al., 1996).

Learning-related changes in neural activity, and how they relate to modifications of
internal models, constitute a vast field of exploration. According to the forward model, the
acquisition of APAs in the double unloading task would involve the build-up of a novel
sensori-motor representation that results from the integration of the corrective error signal
provided by the comparison between the actual sensory feedback and the predicted sensory
feedback. As a result, feedback postural corrections would be progressively transformed into a
feed-forward control. Yet, electrophysiological evidences of such a trial-by-trial transformation
are still poor. Here we used EMG in order to find a reliable marker that could uncover the
sensorimotor transformation at work during the learning of a new posture-movement

coordination resulting on the progressive set up of APAs.

MATERIAL AND METHODS

1. SUBJECTS
Eleven right-handed adults aged 23 to 40 years (6 males, 5 females, mean + SD 30.3
years + 5.69 years) participated in this experiment. All participants gave their informed consent

before the beginning of the experiment. Local ethics committee approval (Comité de Protection
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des Personnes Sud Méditerranée 1) was obtained in accordance with the ethical standards of

the Declaration of Helsinki.

2. TASK AND EXPERIMENTAL SET-UP

The subjects were comfortably seated on a hardback chair. In the bimanual load-lifting
task, the postural arm supports the load while the motor arm lifts the load (Dufosse et al., 1985;
Massion et al., 1999). The left arm, chosen as the postural arm for all subjects, was fixed
vertically, with a support, just above the elbow. The subjects were asked to maintain the left
forearm in a horizontal and semi-prone position throughout the entire session, with no specific
instructions. Wrapped around each subject’s wrist was a metallic wristband equipped with a
strain gauge, enabling a load to be either suspended by means of an electromagnet or placed on
top of the forearm. On their right side, a similar load was placed on a platform equipped with a
second strain gauge. All subjects underwent three situations depicted in Figure 1: first, the
imposed situation, secondly the voluntary situation and lastly the learning situation. The
imposed situation consisted of a passive situation during which the suspended load was

released by the experimenter switching off the magnet at unpredictable times (Figure 1 -A-).
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Experimental situations

-C- Learning situation

Figure 1 — Experimental situations performed by subjects. (A) Imposed situation:
the load was released by the experimenter. (B) Voluntary situation: the load was lift by the
subject with his right hand. (C) Learning situation: the voluntary lifting of the load from the
platform by the right hand of the subject triggered the unloading of the load below his left
forearm.

This passive situation was used as a control situation in order to measure the onset
latency of the unloading reflex. During the voluntary situation, the load placed on top of the
wristband was lifted by the subjects with their right hand (Figure 1 -B-). This active situation
was also used as a control one in order to measure the effectiveness of the already built
anticipatory control. The learning situation consisted in a succession of trials in which the
voluntary lifting of the load from the platform on their right side triggered the unloading of the
load below the left forearm by means of an electronic circuit (Figure 1 -C-). The decrease in
the weight of the right load to 5 % of its initial value was the signal that triggered the load
release on the left postural forearm. The beginning of each trial was indicated by a verbal
instruction given by the experimenter. Subjects were instructed to lift the load after this
instruction. The general procedure was as follows: a series of 10 passive trials in the imposed
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situation, a series of 10 active trials in the voluntary situation, 6 series of 10 active trials in the
learning situation, a series of 5 passive trials in the imposed situation. A 2-min rest period was
proposed between each series during the learning situation. An entire session usually lasted
around one hour.

To obtain reliable comparisons of the postural stabilisation level in each individual, we
adjusted the weight of the load to be lifted for each participant according to a kinematic
measure. Indeed, during the imposed situation, the release of the load induces an upward elbow
rotation whose angular amplitude depends on the forearm length and on the load’s weight. In
consequence, the load’s weight was chosen so as the imposed unloading produced an upward
rotation with an angular amplitude that was comprised between 8 ° and 12 °. The load’s weight

was comprised between 800g and 1000g depending on the participants.

3. KINEMATICS, FORCE AND ELECTROMYOGRAPHIC ACQUISITION

The change of force of the load placed on the postural side was measured by a strain
gauge fitted to the metallic wristband supporting the weight. A second strain gauge measured
the change of force exerted by the load placed on the platform on the right side. The angular
displacement of the forearm was measured by a potentiometer placed along the elbow joint
axis. EMG data were acquired using bipolar surface electrodes (surface area: 2.5 mm?) placed
over the surface of two flexors (biceps brachii, brachioradialis) and one extensor (triceps
brachii) on the postural forearm, and one flexor (biceps brachii) on the motor arm.

In each trial, force and angular elbow displacement signals were recorded, digitalised
and stored on a computer disk (Windelest®, TechnoConcept, France). Electromyographic
(EMG) signals were recorded with a TELEMG multi-channel electromyograph (BTS). Both
kinematics and EMG signals were acquired with a 500 Hz sampling-rate. The EMG signals
were amplified, filtered (5-100 Hz band pass) and rectified using the MatLab software

program (The Math-works, Inc).
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4. FORCE, KINEMATICS AND ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS

Each trial was viewed offline on a monitor screen. Measurements were performed with
the MatLab software program (The Math-works, Inc.). The onset of unloading (T0), used as a
reference time, was defined as the first visible deflection of the force signal transmitted by the
strain gauge. The upward movement of the postural forearm was quantified by measuring the
maximum angular amplitude (MA) after unloading. To compare the performance between
subjects, for each trial, the MA was expressed in percentages (MA%) of the mean value
obtained in each subject during the imposed situation.

To characterise identifiable EMG events in the learning situation, the EMG signals of
each muscle were first visually inspected trial-by-trial on a monitor screen. EMG events
consisted in activations, characterised by an increase of activity, and in inhibitions
characterised by an EMG signal near to zero. EMG recordings on the postural arm were
quantified by means of the two following indexes (Schmitz et al., 1999; Schmitz et al., 2002;
Barlaam, 2012):

1. To evaluate the repertoire of muscle activity patterns during each series of learning
situation, we quantified the presence of activations and/or inhibitions in the recorded muscles
on the postural arm. This first step resulted for each subject in rates of EMG events per muscle.
In a second step, responses were analysed for two pairs of antagonist muscles (biceps
brachii/triceps brachii and brachioradialis/ triceps brachii). This resulted for each subject in
rates of co-contraction pattern (simultaneous increasing of activity in both flexor and extensor
muscles, see Figure 3 -A-) and inhibitions patterns (decreasing activity on the flexor muscle,
see Figure 3 -B- and 3 -C-). In some trials, it was not possible to find identifiable EMG events.
More precisely, we have considered as a non-identifiable trial, a trial where the trace of the
EMG level of activity did not change around unloading, or when the change in activity was

estimated as too weak to be relevant. The response rates of identifiable trials with specific
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muscle activity patterns and non identifiable trials were calculated for each subject by dividing
the number of trials by the total number of trials, and were expressed in percentages (Table 2).
2. The latencies of each inhibition were measured on the two flexors. They were
measured as the time-interval between the unloading onset and the onset of the decrease of
activity. In each trial, the onset of the decreasing activity was determined by visual inspection,
using an interactive software program enabling a trained examiner to visually determine the
onset to the nearest millisecond in reference to the baseline EMG activity. Although laborious,
this method was preferred to an automated one because it guarantees an accurate and reliable
detection (Van Boxtel et al., 1993). A decrease of activity seen at the level flexors was
described as reactive postural correction in the imposed situation and as APAs in the voluntary
situation (Hugon et al., 1982; Massion et al., 1999). The latencies of the decrease of activity
were also measured on the two flexors in the imposed and the voluntary situation, as defined

above in the learning situation.

5. STATISTICAL ANALYSIS
We tested if the values fitted a Gaussian distribution by using the D’Agostino and

Pearson normality test. When they fitted a Gaussian distribution, parametric tests wers used
and statistics given in the text and the figures refer to means and standard deviations. When
they did not fit a Gaussian distribution, non parametric tests were used and the statistics refer to
medians and interquartiles. Differences with a p value <0.05 were considered statistically
significant.

The kinematics analyses were conducted over a minimum of 10 trials by subject. To
evaluate the enhancement of postural performance during the learning process, several
statistical analyses were conducted on the kinematics parameters. First, using a one-sample t-
test, the value of MA% in each series was compared to the reference value of 100%, which

corresponds to the maximal level of elbow rotation obtained during the imposed unloading
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situation. Secondly, using a t-test, MA% in voluntary situation was compared to MA% in each
series of learning situation. The learning effect was analysed using a classical ANOVA for
repeated measures. When a global significant learning effect was found, in order to define
which series differed from the others, we applied multiple comparison procedures (post-hoc
tests) using the Bonferroni’s methods. Lastly, to characterise the learning dynamic in each
series, a non-linear regression analysis using an exponential decay as a learning model, was
performed. The ratio R2 was used to assess the goodness of fit.

Concerning the EMG analyses, all variables were averaged over the number of
exploitable trials for each subject and within each specific pattern. We compared the inhibition
latencies between the three experimental situations using a t-test. To evaluate the efficiency of
the double inhibition pattern, we quantified the mean elbow rotation amplitude during a resting
period before the onset of the EMG activity that was compared with the mean amplitude during
the first inhibition of the double inhibition pattern or an equivalent period for the single
inhibition pattern (Figure 4 —A-). Because of the non-normal distribution of these values, we
used non-parametric statistics (Mann Whitney test). To access the relationship between the
early onset of the inhibition and the level of postural stabilisation, we run a linear regression
with the onset of the decreased activity and the MA% as continuous variables. This was done
for each postural flexor. For each subject, the estimation of the slope was extracted. All values

were then compared to a theoretical zero value using a one-sample t-test.

RESULTS

1. IMPOSED UNLOADING

The comparison between the first session and the second session of the imposed
situation did not reveal any significant difference for the mean value of the MA expressed in
degree (respectively, 12 + 5.23 © versus 11.59 + 4.1 °). In the same way, any difference

between the first session and the second session of the imposed situation was reported for the
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latencies of the inhibition over the biceps brachii (respectively, 44.92 + 10.2 ms versus 45.28 +
9.5 ms), which characterised the EMG responses during this situation (Hugon et al., 1982;

Barlaam et al., 2011).

2. VOLUNTARY UNLOADING
During the voluntary situation, the mean values of MA % (8.82 + 4.4 %, Figure 2 -A-)

showed a significant reduction (t(121)= 68.61; p<0.0001) as compared to the reference value of
100%, indicating an effective stabilisation of the postural arm. The biceps brachii showed a
decrease in activity EMG starting before the unloading onset (—32.26 + 15.92 ms), suggesting

an anticipatory EMG event.

3. LEARNING SITUATION
3.1. KINEMATICS ANALYSIS

During the learning situation, the mean values of MA% of each series showed a
significant reduction as compared to the reference value of 100% (Table 1, Figure 2 -A-),
suggesting an effective learning during the first series of the learning situation. A significant
difference was found between the MA% mean value in each series and the voluntary situation,
suggesting that, at the end of the learning situation, the level of postural stabilisation did not
reach the level of the voluntary situation (Table 1, Figure 2 -A-).

A global effect was found in the learning situation (Fs61y=14.98; p<0.001). Post-hoc
test showed that the MA % of series 1 was significantly higher than those of the others series
(respectively, ti21)=3.71; p=0.008 for series 2; ta.21=4.59, p<0.001 for series 3; t(121)=5.92,
p<0.001 for series 4; t(1.21=6.86, p<0.001 for series 5; ta.21)=7.57, p<0.001 for series 6).
Similarly, the MA % of series 2 was significantly higher than those of series 5 (tu21)= 3.15,

p=0.041) and series 6 (t(1,21)=3.86, p=0.05).
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Non-linear regression

Figure 2 - B- illustrates the trial-by-trial evolution of the elbow rotation during all series
of the learning situation. To evaluate the dynamic of learning across the trials during each
series, a regression analysis was performed, on the basis of an exponential decay function. It
thus appeared that a non-linear regression analysis could underlie the acquisition process with a
good approximation for the four first series (R?=0.914 for series 1, R>=0.913 for series 2,
R?=0.77 for series 3, R?=0.56 for series 4). The non-linear regression did not converge for

series 5 and series 6.

Trial by trial analysis

To quantify the learning dynamic within each series, we compared the MA% of the first
trial and the last trial. These statistical analyses revealed only a difference for the three first
series (respectively, 85.9 + 27.37 % versus 49.61 + 18.09 %, ti21)= 5.69, p=0.002 for series 1;
55.33 + 22.30 % versus 43.97 + 19.98 %, ta.21=2.48, p=0.034 for series 2, 60.03 + 25.17
versus 46.54 + 20.49, tq1,21y=2.67, p=0.023 for series 3).

During the learning situation, we introduced a 2-min rest period between each series.
To measure the influence of this rest period on the learning processes, we compared the first
trial of a series with the last trial of the previous series. The comparison between the last trial
of series 1 and the first trial of series 2 (49.62 + 18.09% versus 55.3 + 22.3%; t121)=2.68
p=0.025) but also between the last trial of series 2 and the first trial of series 3 (43.97 + 19.98

versus 60.03 + 25.17; tq21y=2.93, p=0.015) has been found to be significantly different.
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Figure 2 — Kinematics data of the forearm stabilisation. (A) Postural stabilisation
during each situation: maximal amplitude of the elbow rotation expressed in percentage
(MA%) of the maximal amplitude obtained during the imposed situation. The dotted line
indicates the reference value of the imposed situation. Descriptive statistics are expressed as
means and standard deviations. (B) Trial-by-trial evolution of the MA% during each series of
the learning situation. A non-linear regression approximated the process of learning during the
four first series of the learning situation.
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MA % Latency of simple inhibition Latency 1 of double inhibition | Latency 2 of double inhibition
Situation f’g?}g‘g?;g? Comparison COOT]%“S Comparison Comparison Comparison
of Value value of to voluntary Value imposed to voluntary Value to voluntary Value to imposed
learning 100% situation sitﬁation situation situation situation
: t1,21=6,79 | t@21=9,74 t(1,21)=2,65 | t(1,21)=-4,027 t(1,21)=4,67
Series 1 | 61,87 + 18,60 p<O 0001 p<O 0001 12,61 + 37,20 0=0,029 0=0,003 -76,15 + 21,69 p<0,001 35,85 + 25,58 NS
: t1,21=8,79 | t@,21=7,03 t(1,21)=6,07 | t@21=-2,34 t(1,21)=2,37
Series 2 | 49,69 + 18,97 0<0,0001 p<O 0001 -12,86 + 30,4 0<0,001 0=0,047 -55,83 + 24,04 0=0,032 45,94 + 19,99 NS
: t1,21=11,23 | t@,21)=8,42 t(1,21)=5,48 | t@1,21)=-2,28 t(1,21)=4,36
Series 3 | 46,77 + 15,72 0<0,0001 p<O 0001 -12,72 + 28,69 0<0,001 0=0,048 -67 + 12,41 0<0,001 47,77 + 13,11 NS
: t(1,21)=13,26 | t@1,21)=7,70 t(1,21)=5,38 t(1,21)=3,13
Series 4 | 42,42 + 14,40 0<0,0001 p<O 0001 -7,62 + 27,83 0<0,001 NS -57,44 + 14,73 0<0,001 39,98 + 13,11 NS
: t1,21=17,37 | t@1,21)=9,33 t(1,21)=5,50 t1,21)=5,41
Series 5 [ 39,34 + 11,58 0<0,0001 p<O 0001 -20,26 + 34,49 p<0,001 NS -65,96 + 8,19 p<0,001 43,61 + 9,44 NS
: t1,21=17,54 | t(1,20)=8,99 t(1,21)=6,87 t(1,21)=3,50
Series 6 [ 37,01 + 11,91 0<0,0001 0<0,0001 -15,54 + 24,97 0<0,001 NS -69,81 + 29,02 0=0,003 40,97 + 12,25 NS

Table 1 — Values of MA%, latencies of simple double inhibition and statistical analysis for each series of the learning situation.

Descriptive statistics are expressed as means and standard deviations.
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3.2. EMG ANALYSIS
The EMG signals of two flexors (biceps brachii, brachioradialis) were recorded during
all the experiment. The results of EMG analysis, presented in this section, were identical for

the two flexors. We therefore chose to describe the results for the biceps brachii only.

Three EMG patterns

Four types of EMG responses, reported on Figure 3 -A-, can be observed during the
learning situation. Note that these four different EMG patterns were recorded in the same
subject, and therefore reveal the co-existence of several muscular patterns during the learning
process.

The first pattern was characterised by a simultaneous increase of activity between the
flexor and the extensor, corresponding to a co-contraction pattern of activity (Figure 3 -Al-).
The second pattern was characterised by a sudden decrease of activity of the flexor, often
associated with an increase of activity of the extensor. This decrease of activity started after
the unloading onset (+ 35 ms in the example in Figure 3 -A2-) as it was reported in the
imposed situation or before the unloading onset in the voluntary situation (- 25 ms in the
example in Figure 3 -A3-). In the third type of response, a complex EMG pattern was
composed of two inhibitions over the postural flexor. In this pattern of double inhibition, the
first inhibition over the postural flexor started before the unloading onset (- 60 ms in the
example in Figure 3 -A4-) whereas the second inhibition over the postural flexor started after

the onset of unloading (+ 40 ms in the example in Figure 3 -A4-).
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Figure 3 — EMG data of the forearm stabilisation. (A) Four types of EMG
responses recorded in the subject during the learning situation: EMG activity recorded on
antagonist postural muscles: one flexors (biceps brachii) and one extensor (triceps brachii).
(1) Co-contraction pattern characterised by a simultaneous increase of muscular activity in the
flexor and the extensor. (2) & (3) Single inhibition pattern characterised by a reduction of
activity on the flexor. Note that the decrease of activity can appear before (2) or after (3) the
unloading onset in the same teenager. (4) Double inhibition pattern characterised by two
reductions of activity on the flexor. (B) Latencies of the inhibition over the biceps brachii for
the single inhibition pattern (left) and the double inhibition pattern (right) during each
situation. For the learning situation, L1 and L2 represent the latencies of the first and the
second reduction of activity during the double inhibition pattern, respectively. Descriptive
statistics are expressed as means and standard deviations.
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Rates of the different EMG patterns were calculated for the pairs of antagonist
muscles (biceps brachii/triceps), and for each series. The main purpose of Table 2 is to
illustrate the distribution of the three main patterns (co-contraction pattern, single inhibition
and double inhibition) used during the learning situation. Note that we also reported the rate

of the non-significant trials.

Series 1 Series 2 Series 3 Series 4 Series 5 Series 6

Non significant trials 42,83% 31,82% 39,29% 34,55% 32,02% 28,18%

Co-contraction pattern 0,91% 0,91% 0% 0% 0% 0%

Single inhibition pattern | 48,08% 55,45% 46,97% 50% 52,32% 50%

Double inhibition pattern| 8,18% 11,82% 13,74% 15,45% 15,66% 21,82%

Table 2 — Percentages of EMG pattern (Co-contraction pattern, single inhibition and
double inhibition) in antagonist muscles (biceps brachii/ triceps brachii) and the non
significant trials during each series of the learning situation.

During the learning process, the rate of each EMG pattern varied. First, the co-
contraction pattern was only reported in the two first series but in very few trials (0.91 % for
the two series). Secondly, the rate of the main pattern, which was the single inhibition, was
constant whatever the series of learning (around 50%). Thirdly, we also noted a progressive
decrease of the non-significant trials (42.83 % for the series 1 to 28.18% for the series 6), in
favour of the enhanced expression of the double inhibition pattern (8.18 % for the series 1 to

21.82% for the series 6).

Latencies of the two patterns of inhibition of the biceps brachii
Figure 3-B- represents the latency of the inhibition measured on the biceps brachii for

each EMG pattern (on the left, the single inhibition; on the right, the double inhibition).
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For the single inhibition, the statistical analysis revealed a difference between each
series of the learning situation and the imposed situation (Table 1, Figure 3-B-). A significant
difference with the voluntary situation was only shown for the three first series of learning
(Table 1, Figure 3-B-).

Concerning the double inhibition, the comparison between the latencies of the first
inhibition in each series of learning situation and that reported during the voluntary situation
showed a significant difference (Table 1, Figure 3-B-). No difference was reported between
the latencies of the second inhibition in each series of the learning situation and that in the

imposed situation (Table 1, Figure 3-B-).

Effect of the double inhibition on the postural stabilisation

Figure 4 -B- represents the amplitude of the elbow rotation during the two periods
defined by the single and the double inhibition. No difference between mean amplitude of
elbow rotation extracted for the single and double inhibition was reported during the rest
period. The same comparison performed for the second period revealed (t(1,21y=5.77; p<0.001)
that the amplitude of the elbow rotation decreased during the first inhibition in the double
inhibition pattern whereas the elbow rotation was maintained stable during the single

inhibition.
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Figure 4 — Effect of inhibition pattern on the postural stabilisation. (A) Selected
time-window during a baseline period, before the onset of the EMG activity and during the
first inhibition of the double inhibition pattern and during an equivalent period for the single
inhibition pattern. (B) Box plots, medians and quartiles representing the amplitude of elbow
rotation for the single (in white) and double inhibition (in grey) during the period 1 (left) and
period 2 (right).
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3.3. LINEAR REGRESSION

To identify the relationship between the latencies of the inhibition and the postural

performance expressed by the MA%, a linear regression analysis was performed for each

subject. Figure 5 presents the mean linear regression between the latencies of the single

inhibition over the biceps brachii

and the MA% across the learning situation. For each subject, the estimation of the
g )

slope was extracted. The slope of the linear regression (0.936 + 0.86) was significantly

different from a theoretical zero value (t(1,21)=3.580, p=0.005).

On the graphic, we reported the values of the latencies of the inhibition and the MA%

found during the imposed and the voluntary situation. These values were situated along the

straight regression line.

Mean linear regression betweent the
latencies of inhibition over the biceps
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Figure 5 — Mean linear regression between the latency of single inhibition over the
biceps brachii and the MA% across the learning situation. The mean values of the latencies of
the inhibition and the MA% during each situation was reported on the graphic.
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Linear regression between MA (%) and latency of
inhibition on Biceps Brachii

Subject Number of Slope R?
trials
1 33 1,48 0,21
2 20 -0,28 0,01
3 29 0,91 0,11
4 36 0,48 0,05
5 33 1,30 0,09
6 12 1,61 0,53
7 43 1,73 0,11
8 18 -0,62 0,05
9 20 0,36 0,01
10 43 2,15 0,20
11 39 1,16 0,47

Table 3 — Characteristics per subject of the linear regression between the latency
of single inhibition over the biceps brachii and the MA% across the learning situation: the
number of trials with which we performed the linear regression, the value of sloop and of R?
of the linear regression for each subject.

DISCUSSION

Motor learning has been explored by means of paradigms based on environnemental
perturbations such as saccade adaptation (Pélisson et al., 2010)or visuo-motor adaptation
(Krakauer et al., 2000). Few studies have used a learning paradigm in which a new postural
control has to be learned. Indeed, in our experimental task, the introduction of a postural
perturbation allowed to identify, trial-by-trial, the temporal characteristics of the EMG
responses during the learning of a posture-movement coordination task. This learning
involves the formation of forward model based on the progressive transformation of feedback
postural corrections into a feed-forward control associated with voluntary movements
(Massion, 1998), as observed during the development of anticipatory postural adjustments in
children(Schmitz et al., 2002). Up to now, the evidence for the formation of internal models
associated to motor learning comes mainly from psychophysics. A measure of a neural

output, such as muscular expression, could provide insight into the neural basis of the
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formation of internal models. Here we showed a progressive shift towards an earlier onset of
the latencies of the inhibition over the postural flexor across trials as a marker of the on-line

built-up of a forward model.

Characteristics of the feedback and the feed-forward control for each subject

Two control situations were used to compare the output of the learning session: the
imposed situation and the voluntary situation. During the two unloading situations, passive
and active respectively, the inhibition of the postural flexor was the electromyographic
signature of the postural stabilization but these signatures differ by their latencies translating
two kinds of processes sustaining postural control. Indeed, in the imposed situation, the flexor
inhibition occurred around 45 ms after the unloading onset. On the contrary, in the voluntary
situation the inhibition of the postural flexor appeared around 30 ms before the unloading
onset, and resulted in the stabilization of the postural forearm despite the movement. The first
one refers to the unloading reflex, and can be considered as the extreme point of a feedback
reaction (Hugon et al., 1982) whereas the second constitutes the muscular expression of the
APAs thatare generated by a feed-forward mechanism (Massion et al., 1999). These two
control situations set up the upper and lower limits of the temporal muscular expression of the
feedback and feed-forward processes for each subject and enabled to identify the precise

evolution of this temporal signature during the process of learning.

The learning situation in the bimanual load-lifting task : on-line build-up of an
internal model.

It is classically reported that learning is marked by three distinct stages: an initial
exploratory stage, in which participants attempt to discover the basic mapping rules relating

motor and sensory signals; a skill acquisition stage during which control begins to develop
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and performance improves rapidly and a skill refinement stage, during which performance
improves more slowly (Flanagan et al., 2006; Taylor & Ivry, 2012). The postural performance
underwent a fast modification during the first trials, followed by a slower enhancement as
underlined by the non-linear regression across the different series of the learning situation. As
a result, there was no initial exploratory stage, in which the subject is supposed to establish
the basic mapping rules to implement in order to improve the postural performance. An
absence of the initial stage has also been found in motor learning tasks in which adaptation of
reaching movements to novel loads or visuomotor perturbations takes place (Flanagan et al.,
2006). This kind of paradigm has focused on adaptation, a form of learning characterized by
gradual improvements in performance in response to altered conditions (Krakauer &
Mazzoni, 2011). In the case of our paradigm, if a sensorimotor adaptation was at work, it
would arise from a modification of the unloading reflex. However, the comparison between
the first and the last sessions (i.e. after the learning situation) of the imposed situation showed
no difference in terms of postural stabilisation and latency of the unloading reflex. Moreover,
the postural stabilisation obtained during the learning situation was very different from those
obtained during the imposed situation. Taken together, these results indicate that a central
process, which differs from the mere adaptation of the unloading reflex, took place and can be
considered as a learning process.

Motor learning can be conceived as the establishment of an internal model in which
the corrective error signal provided by the comparison between the actual sensory feedback
and the predicted sensory feedback has been used to update a forward model (Wolpert et al.,
1995; loffe et al., 2007) We suggest that the processes underlying the sensori-motor
adaptation in our learning task would arise from the implementation of an error signal in the
internal model generating the motor program of the lifting of the load. In the bimanual load-

lifting task, in which the subject lifts the load placed on the left forearm, the control of the
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postural stabilisation of the left forearm and the lifting the load by the right arm was produced
by different and specific neuronal processes, suggesting dissociation between the posture and
the movement (Taylor, 2005; Barlaam et al., 2011). In the present learning task, we can
suppose, presenting similar characteristics with the bimanual-load-lifting task, dissociation
between the movement and the new postural control to learn. Thus, the enhancement of the
postural control during the learning situation would arise from an enhancement of the

effectiveness of internal model dedicated to the control of postural stabilisation.

Different muscular patterns underlying the learning of a new postural control:

To maintain a stable forearm position during the bimanual load-lifting task, several
muscular strategies have been identified during the ontogenesis: the immature strategy,
characterized by a co-contraction pattern (i.e. concomitant activation of the flexors and the
extensors over the postural arm) and the mature strategy, characterized by the inhibition
pattern (i.e. EMG activity near to zero over the postural flexors). Indeed, the co-contraction
pattern remains a dominant strategy used by children to maintain a stable forearm position
(Schmitz et al., 1999, 2002). The selection of the most appropriate strategy continues to the
end of childhood until the immature strategy disappears during the adolescence (Barlaam et
al., 2012). Moreover, previous a study has also shown that in making-joint movements,
subjects tend to reduce the level of co-contraction of flexors and extensors as they learn to
move a novel load (Milner & Cloutier, 1993). During the learning situation, the quantification
of the different muscular patterns showed that the co-contraction pattern was rarely present in
the first series and completely disappeared in the following series. Several studies have sought
to understand why certain motor patterns are preferred to others. These studies place motor
learning within an optimal control framework, in which a task is associated with a cost, for

example, the energy consumed or the time taken to complete the task (see for review
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Davidson & Wolpert, 2003). Planning or learning can be considered as to produce the
movement that best minimises the cost. Here, the co-contraction pattern is definitely
associated with a high cost and in consequence in adults it rapidly disappeared in favour of
the inhibition pattern, as it is the case, but to a longer time-scale, during the maturation of the

APAs across the onto genesis (Schmitz et al., 2002; Barlaam et al., 2012).

The double inhibition pattern: the expression of concomitant feed-forward and
feedback controls?

The rate of the double inhibition pattern has been calculated across each series of the
learning situation, its number increasing with the improvement of the postural stabilisation.
This pattern was characterised by the presence of two inhibitions over the postural flexor: the
first inhibition starting before the unloading onset (example - 60 ms, figure 3 -A4-) whereas
the second inhibition started after the unloading onset (example + 40 ms, figure 3 -A4-).

The main characteristics of the anticipatory or feed-forward control is to occur in a
temporal window at the time when the control of the movement is made without the online
use of sensory information, requiring an internal model for accuracy (Kawato, 1999). Thus,
the first inhibition would be the electromyographic signature of the feed-forward control of
the postural stabilisation. We evaluated the effect of the double inhibition pattern on the
postural stabilisation. The result showed a diminution of the elbow rotation in a temporal
window including the first inhibition whereas no decrease was reported in a similar temporal
window for the single inhibition pattern. Moreover, the latencies of the first inhibition of the
double inhibition pattern were earlier than those found during the voluntary situation. All
these results suggest that the first inhibition was ineffective to cancel the destabilisation
effects on the posture triggered by the fall of the load and even deleterious for the maintain of

the reference position of the postural arm before the execution of the learning task. The
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destabilisation of the posture triggered by the fall of the load and the first inhibition would
therefore be corrected in a feedback manner by the second inhibition of the flexors. Because
of the inefficiency and the optimal control framework, it would be interesting to increase the
number of the series for observe its disappearance as the internal model is updated.

We can wonder about the origin of the second inhibition: is it a mechanism reflex
or a process implying high-level structures? The latency of the second inhibition was similar
to these found during the imposed situation, suggesting that the second inhibition reflected the
unloading reflex measured in the imposed situation. Because of the high number of double
inhibition pattern, and the enhancement of the effectiveness of the unloading reflex across the
repetition of the imposed situation (Hugon et al., 1982), a modification of the unloading
reflex following the motor learning would then be expected. However, the maximal amplitude
of the elbow rotation and the latency of the unloading reflex were similar after the execution
of the learning situation. Thus, the origin of the latency of the second inhibition in the double
inhibition pattern would arise from a high-level corrective mechanism. Moreover, this latency
occurred in a temporal window in which the proprioceptive information informing on the
state of the musculo-skeletal system could be used for an online correction of the movement
as it is classically observed in learning motor tasks (Vercher et al., 2003). The second
inhibition of the double inhibition pattern could very well be the expression of an on-line

corrective mechanism.

Muscular expression of the Anticipatory Postural Adjustment on-line build-up
during the learning

The main pattern quantified during the learning situation was the single inhibition
pattern, corresponding to the mature pattern classically found during the bimanual load-lifting

task (Massion et al., 1999; Barlaam et al., 2011). The latency of the single inhibition was
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altered in parallel with the postural performance. Moreover, the linear regression analysis
between the latency of the single inhibition and the maximal amplitude of the elbow rotation
showed a strong correlation which was expressed by a straight line that significantly differed
from zero value and by a high R%. In consequence, the earlier latency, the better the postural
stabilization. The value of the latencies of the inhibition and the MA % reported during the
imposed and voluntary situation were also situated along the straight regression line. All these
results suggest that the acquisition of a new postural control in adult implies the progressive
transformation of a feedback postural corrections into a feed-forward control associated with
voluntary movements. Motor learning can be conceived as the establishment of an internal
model in which it has been integrated the corrective error signal provided by the comparison
between the actual sensory feedback and the predicted sensory feedback (Wolpert et al., 1995;
Ioffe et al., 2007). Thus, the information resulting from the feedback postural control could be
used to generate a corrective error signal which is integrated to the internal model that

generates a feed-forward control associated with voluntary movement.

CONCLUSION

To conclude, the enhancement of the postural stabilisation in a new postural control
learning task is related to the refinement of the timing adjustment of the inhibition of postural
flexors suggesting a progressive transformation of a feedback postural corrections into a feed-
forward control associated with voluntary movements. The mechanism is based on the
generation of a corrective error signal, which is integrated to an internal model of postural
control. Importantly, the possibility to track an on-going learning process with such a high
temporal precision could be used to sound dysfunctions in motor learning processes in

developmental pathologies.
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ABSTRACT

Adolescence is a critical period in development that most likely involves important
modifications of the body schema and of the sensorimotor representations. Moreover, it was
reported that adolescents transiently neglect proprioceptive information to control their
orientation and stabilize their body (Viel et al., 2009; Mallau et al., 2010). During motor
learning, the establishment of an internal model is based on the integration of the corrective
error signal provided by the comparison between the actual sensory feedback and the
predicted sensory feedback(Wolpert et al., 1995). By investigating the differences between
adolescents and adults and the updating process of internal model, mainly by using
proprioceptive information, we hypothesized that the corrective error signal would be less
efficiently evaluated in adolescents, which involved a late updating of internal model and a
less efficient motor learning.

Twenty-tree healthy teenagers and twelve young adults were engaged in a double
unloading task, where the voluntary lifting of the load by the right hand triggered the
unloading of the load below the left forearm, itself involved in a task of postural stabilization.
Elbow-joint rotation measurements and EMG recordings were used to assess the
improvement of the forearm stabilization through six learning sessions.

Regarding the motor learning processes, it emerged from our study that the skill
acquisition stage and the skill refinement stage were less efficient in adolescents with respect
to adults. The adolescents presented lower performance of postural stabilisation underlyed by
delayed latency of the inhibition over the flexors muscles, and required more learning
sessions, as compared to adults.

The online corrective control is available in adolescents, translating a motor system’s
ability to utilize predictive control in real time with sensory feedback. Nevertheless, the
corrective error signal, mainly based on proprioceptive information, would be under evaluated
in adolescents, resulting a late updating of internal model and a less efficient motor learning.
We conclude that these motor learning processes are still maturing during adolescence.

Lastly, the role of brain maturation occurring during the adolescence is discussed.

KEYWORDS

Adolescence, motor learning, anticipatory behaviour, postural control, body schema
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INTRODUCTION

Motor learning can be conceived as the establishment of an internal model in which it
has been integrated the corrective error signal provided by the comparison between the actual
sensory feedback and the predicted sensory feedback (Wolpert et al., 1995; loffe et al., 2007).
In a previous study, young adults were engaged in a double unloading task, where the
voluntary lifting of the load by the right hand triggered the unloading of the load below the
left forearm, itself involved in a task of postural stabilization (Barlaam et al., submitted). In
coordination with the lifting movement, the subject learned to control a new postural
reference position associated to the building of new internal model (Paulignan et al., 1989;
lIoffe et al., 1996; Diedrichsen et al., 2003). By examining the dynamic learning process of
this new posture-movement coordination, we showed a progressive transformation of initial
feedback postural corrections into a final feed-forward control associated with voluntary
movement (Barlaam et al., submitted).

The execution of a voluntary action requires a range of sensorimotor representations
including the body schema as well as their interactions with the environment. These internal
representations develop with learning and actions throughout ontogenesis and are constantly
updated by different sensory inputs (Assaiante et al., 2005; Assaiante, 2011). The control of
body movements and the maintenance of balance involve an internal representation of the
position of the body parts in relation to each other, their inertia and the support conditions.
This internal representation, labelled the body schema (Head & Holmes, 1911; Clément et al.,
1984) relies heavily on proprioceptive messages supplied by type Ia muscle spindle afferents.
Moreover, the proprioception including both static (joint/lim position sense) and dynamic
(kinaesthetic movement sense) components (Goodwin et al., 1972; McCloskey, 1978;
Matthews, 1982; Clark et al., 1985; Proske et al., 2000) has been considered as a major

source of feedback to the central nervous system. Moreover, in our double unloading task,
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proprioceptive informations play a major role in building and updating the internal model that
constitutes the basis of the development of anticipatory function (Schmitz & Assaiante, 2002;
Schmitz et al., 2002). Moreover, 14-15 years-old adolescents have been shown to transiently
neglect proprioceptive information and to over-use visual information to control their
orientation and stabilize their body (Viel et al., 2009; Mallau et al., 2010). Adolescents
therefore seem to rely less on proprioceptive information and more on visual information than
adults for global or segmental postural control.

Puberty and adolescence mark the metamorphosis of the child into adult. Under
hormonal influences, the adolescent undergoes multiple changes in physical growth,
physiology and also cognitive and emotional skills, which begins at the moment of the
puberty (Sisk & Foster, 2004). This relatively short period is characterized by important
structural changes, in term of size, shape and composition body (Grumbach, 2000; Rogol et
al., 2002). Height and weight increases transiently alter the representation of the body and,
consequently, motor control (Choudhury et al., 2007b; Viel et al., 2009; Assaiante, 2011;
Barlaam et al., 2012). Moreover, a number of studies suggest that body changes as well as the
sensory information used during the execution of an action influence the construction of the
body schema and of the sensorimotor representations (Head & Holmes, 1911; Decety &
Boisson, 1997; Wittling, 1998; Barlaam et al., 2012; Assaiante et al., 2013; Cignetti, Zedka,
et al., 2013). In other words, adolescence is a critical period in development that most likely
involves important modifications of the body schema and of the sensorimotor representations.
The present study addressed this issue by investigating the differences between adolescents
and adults regarding the motor learning processes and the updating process of internal model,
mainly by using proprioceptive information. Taking into account the transient negligence of

proprioceptive information reported during adolescence, we hypothesized that the corrective
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error signal would be less efficiently evaluated in adolescents with respect to adults, which

involved a late updating of internal model and a less efficient motor learning.

MATERIAL AND METHODS

1. SUBJECTS

Twenty-tree healthy teenagers and twelve young adults were included in this study.
Three age groups were compared: a group of eleven teenagers aged 11 to 13 years (4 boys, 7
girls, mean+SD : 12 years 4 month + 9 month, one left-handed), a group of twelve teenagers
aged 14 to 16 years (6 boys, 6 girls, 15 years 1 month+11 month, two left-handed) and a
group of eleven adults aged 23 to 40 years (6 males, 5 females, mean + SD 30.3 years + 5.69
years). Teenagers were all at school, and had no significant history of medical, psychiatric or
neurological illness. All participants as well as the parents of each teenager gave their
informed consent before the beginning of the experiment. Local ethics committee approval
(Comité de Protection des Personnes Sud Méditerranée 1) was obtained in accordance with

the ethical standards of the Declaration of Helsinki.

2. TASK AND EXPERIMENTAL SET-UP

The classical experimental arrangement used in this study has been described in
previous papers (Paulignan et al., 1989; Schmitz & Assaiante, 2002) and is schematically
depicted in Fig. 1.

The subjects were comfortably seated on a hardback chair. In the bimanual load-lifting
task, the postural arm supports the load while the motor arm lifts the load (Dufosse et al.,
1985; Massion et al., 1999). The left arm, chosen as the postural arm for all our right-handed
subjects, was fixed vertically, with a support, just above the elbow. The subjects were asked

to maintain the left forearm in a horizontal and semi-prone position throughout the entire
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session, with no specific instructions. Wrapped around each subject’s wrist was a metallic
wristband equipped with a strain gauge, enabling a load to be either suspended by means of
an electromagnet or placed on top of the forearm. On their right side, a similar load was
placed on a platform equipped with a second strain gauge. Each subject performed two
control situations, which are the imposed and the voluntary situations, and the learning

situations.
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Figure 1 — Experimental setup and raw trial recordings of an adult during the
learning situation. (A) During the learning situation, the voluntary lifting of the load (L2)
from the platform by the right hand of the subject triggered the unloading of the load (L1)
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suspended by means of an electromagnet at his left forearm (G). The change of force of the
two loads was measured by a strain gauge fitted to the metallic wristband supporting the
weight (G1) and a second strain gauge placed on the platform on the right side (E2). (B) The
parameters recorded are as follows: force, elbow rotation angle, EMG of the biceps brachii
on the postural forearm. The decrease of the force of the left strain gauge (E1) indicated the
onset of unloading (vertical line), used as a reference time. The last trial of the series 1 and
the series 6 of the learning situation, respectively in red and in blue, was depicted for one
subject in each group, from top to bottom: adults, the 14 to 16 years-old group and the 11 to
13 years-old group.

The imposed situation consisted of a passive situation during which the suspended
load was released by the experimenter switching off the magnet at unpredictable times.
During the voluntary situation, the load placed on top of the wristband was voluntarily lifted
by the subjects with their right hand. This two control situation was used in order to evaluate
the unloading reflex (imposed situation) and to measure the effectiveness of the anticipatory
postural control (voluntary situation). The learning situation, depicted in the Figure 1 part A,
consisted in an active trial in which the voluntary lifting of the load from the platform on their
right side triggered the unloading of the load below the left forearm by means of an electronic
circuit. The decrease in the weight of the right load to 5 % of its initial value was the signal
that triggered the load release on the left postural forearm. The beginning of each active trial
was indicated by a verbal instruction given by the experimenter. Subjects were instructed to
lift the load after this instruction. The general procedure was as follows: a series of 10 passive
trials in the imposed situation, a series of 10 active trials in the voluntary situation, 6 series of
10 active trials in the learning situation, a series of 5 passive trials in the imposed situation. A
2-min rest period was proposed between each series during the learning situation. An entire
session usually lasted one hour.

To obtain reliable comparisons of the postural stabilisation level in each individual, we
adjusted the weight of the load to be lifted for each participant according to a kinematics

measure. Indeed, during the imposed situation, the release of the load induces an upward
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elbow rotation whose angular amplitude depends on the forearm length and on the load’s
weight. In consequence, the load’s weight was chosen so as the imposed unloading produced
an upward rotation with an angular amplitude that was comprised between 8 ° and 12 °. For
each group, we proposed a minimal and a maximal load’s weight as follows: 800g or 1000g

for the adult and the 14- to 16-year-old groups, and 600g or 800g for the 11- to 13-year-old

group.

3. KINEMATICS, FORCE AND ELECTROMYOGRAPHIC ACQUISITION

The angular displacement of the forearm was measured by a potentiometer placed
along the elbow joint axis. The change of force of the load placed on the postural side was
measured by a strain gauge fitted to the metallic wristband supporting the weight. A second
strain gauge measured the change of force exerted by the load placed on the platform on the
right side. EMG data were acquired using bipolar surface electrodes (surface area: 2.5 mm?)
placed over the surface of two flexors (biceps brachii, brachioradialis) and one extensor
(triceps brachii) on the postural forearm, and one flexor (biceps brachii) on the motor arm.

In each trial, force and angular elbow displacement signals were recorded, digitalised
and stored on a computer disk (Windelest®, TechnoConcept, France). Electromyographic
(EMG) signals were recorded with a TELEMG multi-channel electromyograph (BTS). Both
kinematics and EMG signals were acquired with a 500 Hz sampling-rate. The EMG signals
were amplified, filtered (5-100 Hz band pass) and rectified using the MatlLab software

program (The Math-works, Inc)

4. FORCE, KINEMATICS AND ELECTROMYOGRAPHIC ANALYSIS

Each trial was viewed offline on a monitor screen. Measurements were performed
with the MatLab software program (The Math-works, Inc.). The onset of unloading (T0), used

as a reference time, was defined as the first visible deflection of the force signal transmitted
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by the strain gauge. The upward movement of the postural forearm was quantified by
measuring the maximum angular amplitude (MA) after unloading. To compare the
performance between the three groups during the learning situation, for each trial, the MA
was expressed in percentages (MA%) of the mean value obtained in each subject during the
imposed situation.

To characterize identifiable EMG events in the learning situation, the EMG signals of
each muscle were first visually inspected trial-by-trial on a monitor screen. EMG events
consisted in activations, characterized by an increasing of activities, and in inhibitions,
characterized by an EMG signal near to zero. EMG recordings on the postural arm were
quantified by means of the two following indexes (Schmitz et al., 1999, 2002):

1. To evaluate the repertoire of muscle activity patterns during each series of learning
situation, we quantified the presence of activations and/or inhibitions in the recorded muscles
on the postural arm. This first step resulted for each subject in rates of EMG events per
muscle. In a second step, responses were analysed for two pairs of antagonist muscles (biceps
brachii/triceps brachii and brachioradialis/ triceps brachii). This resulted for each subject in
rates of co-contraction pattern (simultaneous increasing of activity in both flexor and extensor
muscles, see Fig. 3A) and inhibitions patterns (decreasing activity on the flexor muscle, see
Fig. 3B). In some trials, it was not possible to find identifiable EMG events. More precisely,
we have considered as a non-identifiable trial, a trial where the trace of the EMG level of
activity did not change around unloading, or when the change in activity was estimated as too
weak to be relevant. The response rates of identifiable trials with specific muscle activity
patterns and non identifiable trials were calculated for each subject by dividing the number of
trials by the total number of trials, and were expressed in percentages.

2. The inhibition latencies were measured on the two flexors. They were measured as

the time-interval between the unloading onset and the onset of the decrease of activity. In
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each trial, the onset of the decreasing activity was determined by visual inspection, using an
interactive software program enabling a trained examiner to visually determine the onset to
the nearest millisecond in reference to the baseline EMG activity. Although laborious, this
method was preferred to an automated one because it guarantees an accurate and reliable
detection (Van Boxtel et al., 1993), particularly in developmental studies (Schmitz et al.,
2002; Barlaam et al., 2012). A decrease of activity seen at the level flexors was described as
reactive postural correction in the imposed situation and as APAs in the voluntary situation
(Hugon et al., 1982; Massion et al., 1999). The latencies of the decrease of activity were also
measured on the two flexors in the imposed and in the voluntary situation, as defined above in

the learning situation.

5. STATISTICAL ANALYSIS

Before the statistical analysis, we tested if the values recorded were compatible with a
Gaussian distribution by using the D’ Agostino and Pearson normality test. For the values with
Gaussian distribution, parametric test was used and statistics given in the text and the figures
refer to means and standard deviations. For the values with no Gaussian distribution, non
parametric test was used and the statistics given in the text and the figures refer to medians
and interquartiles. Differences with a p value <0.05 were considered statistically significant.

The kinematics analyses were conducted over a minimum of 10 trials by subject. To
evaluate the learning phenomenon, several statistical analyses were conducted on the
kinematics parameters. First, using a one-sample t-test, the value of MA% in each series was
compared to the reference value of 100%, which corresponds to the maximal level of elbow
rotation obtained during the imposed unloading situation. Secondly, using a t-test, MA% in
voluntary situation was compared to MA% in each series of learning situation. Learning

situation effect was analyzed using the classical ANOVA for repeated measures. Group effect
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was analyzed using the classical ANOVA. When a global significant effect was found, we
applied multiple comparison procedures (post-hoc tests) using the Bonferroni’s methods.
Lastly, to characterize the process of acquisition in each series of learning, a non-linear
regression analysis, using the model of an exponential decay, was performed. The ratio R2
was used to assess the goodness of fit.

For EMG analysis, all analysed variables for each subject were averaged over the
number of usable trials in each specific pattern. For the latencies of the inhibition, the
comparison between the experimental situations (one series of learning situation and the
control situation) was assessed by using a paired t-test. To identify relationship between
latencies of decrease of activity and the postural performance expressed by the MA%, a linear
regression analysis was performed for each postural flexor. For each subject, the estimation of
the slope was extracted. All values were compared to a theoretical zero value using the one-
sample t-test. Lastly, we determine a window of 10 ms around each mean values of imposed
and voluntary situation and we extracted the mean values of the slope for each subject, to
determine the evolution of learning process in each group. A classical ANOVA was used to

extract the group effect.

RESULTS

1. KINEMATICS AND EMG RECORDINGS DURING THE LEARNING TASK:
COMPARISON OF THE LAST TRIALS BETWEEN THE FIRST AND THE LAST SERIES.

In the Figure 1 part B, parameters of force, kinematics and EMG activity recorded on
the Biceps Brachii of the postural arm was depicted in one subject of each group for the last
trial during the first and the last series of the learning situation, respectively in red and in blue.
During the last trials of the first series of the learning situation, the release of the left load

triggered by the lifting of the right load induced an elbow rotation, reaching its maximal value
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around 6°, 8°, 10° for the adults, the 14 to 16-years-old group and the 11 to 13-years-old
group respectively. On the postural forearm, the Biceps Brachii showed a decrease of EMG
activity, which appeared after the TO, with latency near to the unloading reflex. The last trial
of the last series of the learning situation showed a decrease of the maximal amplitude of the
elbow rotation around 1°, 2°, 3° for the adults, the 14 to 16-years-old group and the 11 to 13-
years-old group respectively. In the adults and the 14 to 16 years-old group, a double
inhibition pattern, characterized by two decrease of the EMG activity was shown on the
Biceps Brachii. The first decrease of the EMG activity appeared before the TO whereas the
second appeared with latency + 50 ms. In the 11 to 13 years-old group, a single inhibition
pattern was shown before the TO. From these 3 examples, typical of each age group, it was
possible to report both different learning process and final performance of postural
stabilization translating a developmental effect of motor learning processes between

adolescents and adults.

2. KINEMATICS AND EMG ANALYSIS OF THE IMPOSED AND VOLUNTARY
SITUATIONS

The comparison between the first session and the second session of the imposed
situation did not revealed significant difference for the mean value of the MA expressed in
degree for the adults and the 14 to 16 years-old group (respectively, 12 + 5.23 © versus 11.59
+ 4.1 ° for the adults and 12.49 + 3.58 ° versus 12.71 + 2.39 ° for the 14 to 16 years-old
group). By contrast, the same comparison in the 11 to 13 years-old group revealed a
significant difference (respectively, 12.06 + 1.89 versus 11 + 1.96, tq,21) = 2,268 ; p=0.047). It
has been previously shown that the EMG responses underlying the postural control in the
imposed situation were characterized by an inhibition on the postural flexors, which appeared
after the unloading onset in adults (Hugon et al., 1982; Barlaam et al., 2011). Any difference

between the first session and the second session of the imposed situation was reported for the
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latencies of the inhibition over the biceps brachii in adults and in the 11 to 13 years-old group
(respectively, 44.92 + 10.2 ms versus 45.28 + 9.54 ms and 51.40 + 7.34 versus 57.59 + 9.97
ms). By contrast, the same comparison in the 14 to 16 years-old group revealed a significant

difference (respectively, 45.83 + 8.06 versus 55.32 + 8.97, t(1,23=-2.962 ; p=0.013).

During the voluntary situation, the mean values of MA % for each group (8.82 + 4.4
% for adults, 19.46 + 10.93 for the 14 to 16 years-old group, 19.76 + 9.26 the 11 to 13 years-
old group, Figure 2 -A-) showed a significant reduction (t(1,21)= 68.61; p<0.0001 for adults, t,
23= 24.25; p<0.0001 for the 14 to 16 years-old group, ti,21= 29.99; p<0.0001 the 11 to 13
years-old) as compared to the reference value of 100%, indicating an effective stabilization of
the postural arm. The biceps brachii showed a decrease in activity EMG starting around the
unloading onset (—32.26 + 15.92 ms for adults, 4.83 + 15.43 for the 14 to 16 years-old group,

-19.06 + 14 .69 the 11 to 13 years-old), translating an anticipatory EMG event.

3. KINEMATICS ANALYSIS OF THE LEARNING TASK

During the learning situation, the mean values of MA % of each series showed a
significant reduction as compared to the reference value of 100% for each group (Table 1,
Figure 2 -A-), suggesting an effective motor learning during the first series. Whatever the
group, a significant difference was found between the mean value of MA % of each series and
of the voluntary situation, suggesting that, at the end of the learning situation, the
performance of the postural stabilization do not reach the level of the voluntary situation
(Table 1, Figure 2 -A-). Indeed, the global statistical analysis revealed a global effect of
learning situation for each group (Fs,61y=14.98; p<0.001 for adults; Fs567=19.23; p<0.001 for
the 14 to 16 years-old group; Fs,61y=35.24; p<0.001 for 11 to 13 years-old group). Post-hoc

test revealed difference inside each series for each group.
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Postural stabilisation during the learning situation
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Figure 2 — Kinematics data of the forearm stabilisation.(A) Effect of learning:
Postural stabilisation for each group. (B) Effect of age: Postural stabilization during the serie
1 and the serie 6 of the learning situation. The values depicted in this figure was the maximal
amplitude of the elbow rotation expressed in percentage (MA%) of the maximal amplitude
obtained during the imposed situation. The dotted line indicates the reference value of the
imposed situation. Descriptive statistics are expressed as means and standard deviations.
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Situation Adults 14-16 years 11-13 years
of Comparison to | Comparison Comparison to | Comparison Comparison to | Comparison
learning Value theorical value | to voluntary Value theorical value | to voluntary Value theorical value | to voluntary
of 100% situation of 100% situation of 100% situation
. t(1,21)=6,79 t,20=9,74 t(1,23=5,79 t(1,23=17,08 t,20=2,46 t,20)=20,91
Series1 | 61,87 +18,60 | 6 5001 p<o,0001 | ">80x1447 1 06 0001 p<0,001 | 8P EI8I| 106 6001 p<0,001
. t(1,20)=8,79 t1,20)=7,03 t1,23=7,72 t(1,23=13,46 t1,20)=3,89 t(1,21)=16,96
Series2 | 4969 +18,97 | 6 4001 p<o,0001 | 8394x16.161 26 0001 p<0,001 | /34022286 | 06 6001 p<0,001
. t1,20=11,23 t(1,20)=8,42 t(1,23=8,07 t1,23=11,40 t1,20)=5,39 t1,20)=13,90
Series 3 | 46,77 £15,72 | 6 5001 p<o,0001 | 21718351 106 0001 p<0,001 | 8368812233 1,06 6001 p<0,001
. t1,20)=13,26 t,20=7,70 t(1,23=9,30 t(1,23=10,70 t1,20)=5,39 t1,20)=13,90
Series 4 | 4242+ 14,40 | 6 5001 p<0,0001 | 234 E10740 126 0001 p<0,001 | 838822L74 1 06 0001 p<0,001
. t,20=17,37 t(1,21)=9,33 t(1,23=8,95 t(1,23=9,93 t1,20)=7,08 t20=11,77
Series5 | 3934+ 11,58 | " 5001 p<0,0001 | 2490x17.45 1 126 0001 p<0,001 | 209122018 | 06 5501 p<0,001
. t,20=17,54 t(1,21)=8,99 t(1,23=8,31 t(1,23=9,89 t,20=7,15 t(1,20)=11,63
Series 6 | 37,01 +11,91 | " 5001 p<0,0001 | 22419911 26 0001 p<0,001 | 284822019 1,06 6001 p<0,001

Table 1 — Values of MA% and statistical analysis for each group and for each series of the learning task. Descriptive statistics are
expressed as means and standard deviations.
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In adults, the MA % of series 1 was significantly higher than those of the other series
(respectively, ta,21)=3.71; p=0.008 for series 2; t1,21y=4.59, p<0.001 for series 3; t(1,21)=5.92,
p<0.001 for series 4; t1, 21)=6.86, p<0.001 for series 5; tu, 21=7.57, p<0.001 for series 6).
Similarly, the MA % of series 2 was significantly higher than those of series 5 (t(,21= 3.15,
p=0.041) and series 6 (t(1,21)=3.86, p=0.05).

In 14 to 16 years-old group, the MA % of series 1 was significantly higher than
those of the other series (respectively, t(1,23=4.033; p=0.003 for series 2; t(1,23=6.33, p<0.001
for series 3; t(1,23=7.97, p<0.001 for series 4; t,23=7.11, p<0.001 for series 5; t(1,23=8.016,
p<0.001 for series 6). Similarly, the MA % of series 2 was significantly higher than those of
series 4 (ta,23=3. 93, p=0.003), series 5 (t(,23= 3.07, p=0.049) and series 6 (t,23=3.983,
p=0.003).

In 11 to 14 years-old group, the MA % of series 1 was significantly higher than those
of the other series (respectively, t,21)=4.67; p=0.008 for series 2; t, 21y=8.29, p<0.001 for
series 3; ta, 21)=8.29, p<0.001 for series 4; t(,21=10.82, p<0.001 for series 5; t, 21y=10.99,
p<0.001 for series 6). Similarly, the MA % of series 2 was significantly higher than those of
the other series (respectively, ta,21=3.622, p=0.01 for series 3; t(1,21)=3.62, p=0.01 for series
4; t1,21y=6.14, p<0.001 for series 5; t(1,21y=6.31, p<0.001 for series 6).

Figure 2 -B- presented the effect of age during the first series revealing the dynamics
of learning, and during the last series attesting the final performance of postural stabilization.
The statistical analysis revealed a global age group effect for the first series (F230=5.33;
p=0.01) and the last series (F;30=3.642; p=0.038). More precisely, post-hoc tests revealed
only a significant reduction of the MA% for the comparison between the 11 to 13 years-old
group and the adult group (t1.21y=3.25; p=0.008 for the series 1; t(121)=2.56; p=0.047 for the

series 6).
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To evaluate the dynamic of learning across the trials during each series, a regression
analysis was performed, on the basis of an exponential decay function. This analysis aimed at
verifying that the course of the improvement of the performance between the first and the last
trial during each series followed a function, which is a good approximation of a learning
curve. For all group, it thus appeared that a non-linear regression analysis could underlie the
acquisition process with good approximation for the four first series (for adults, R*=0.914 for
series 1, R?=0.913 for series 2, R>=0.77 for series 3, R*=0.56 for series 4 ; for 14 to 16 years-
old group R?>=0.954 for series 1, R?*=0.957 for series 2, R>=0.75 for series 3, R?=0.67 for
series 4; for 11 to 13 years-old group R?=0.942 for series 1, R?=0.85 for series 2, R?>=0.58 for
series 3, R?=0.62 for series 4). For the adults, the non-linear regression did not converge for
series 5 and series 6 whereas the non-linear regression converged for the two adolescents
groups (for 14 to 16 years-old group R*=0.86 for series 5, R?=0. 3 for series 6; for 11 to 13

years-old group R?*=0.76 for series 5, R>=0.11 for series 6).

4. EMG ANALYSIS OF THE LEARNING TASK

The EMG signals of two flexors (biceps brachii, brachioradialis) were recorded during
all the duration of the experiment. The results of EMG analysis, presented in this section,
were identical for the two flexors. Thus, we decided to illustrate only the result for the biceps

brachii.

4.1. THE EMG RESPONSES
Four types of EMG responses, reported on the Figure 3, can be observed during the
learning task. Note that these four different EMG pattern were recorded in the same teenager,
and therefore reveal the co-existence of several muscular patterns during the learning

processes. The first type of response was characterised by a simultaneous increase of activity
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between the flexors and the extensor, corresponding to a co-contraction pattern of activity
(Figure 3 —A-). The second type of response was characterised by a sudden decrease of
activity of the flexors, often associated to an increase of activity of the extensors (Figure 3 —
B-). The onset of this decrease of activity started after the unloading onset (example + 50 ms,
Figure 3 —B-) as it was reported in the imposed situation or before the unloading onset as it
was reported in the voluntary situation (example - 20 ms, Figure 3 —C-). In a particular case, a
complex EMG pattern, composed of two inhibitions over the postural flexors, was reported.
In this pattern of double inhibition, the first inhibition over the postural flexor started before
the onset of unloading (example - 50 ms, Figure 3 —D—) whereas the second inhibition over

the postural flexor started after the onset of unloading (example + 40 ms, Figure 3 —D-).
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EMG pattern over the postural arm in a teenager
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Figure 3 — EMG pattern of the forearm stabilization

Four types of EMG responses recorded in the same teenager during the learning task: EMG activity recorded on antagonist postural
muscles: one flexors (biceps brachii) and one extensor (triceps brachii) (A) Co-contraction pattern characterized by a simultaneous increase of
muscular activity in the flexor and the extensor. (B) & (C) Single inhibition pattern characterized by a reduction of activity on the flexor. Note
that the decrease of activity can appear before (B) or after (C) the unloading onset in the same teenager. (D) Double inhibition pattern

characterized by two reductions of activity on the flexor.
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4.2. THE RATE OF THE EMG PATTERNS

Rates of the different EMG patterns were calculated for the pairs of antagonist
muscles (biceps brachii/triceps), for each serie and for each group. The main purpose of Table
2 is to illustrate, for each group, the distribution of the tree main patterns (co-contraction
pattern, single inhibition and double inhibition) used during the learning situation. Note that
we reported the rate of the non-significant trials, in which the trace of the EMG level of
activity did not revealed any EMG patterns described bellow.

The evolution of rate of EMG pattern revealed three main characteristics. First, the co-
contraction pattern was reported in very few trials and distributed across all the series.
Secondly, the rate of the majority pattern, which was the single inhibition, was constant
toward the series of learning (around 50%). Thirdly, we noted a diminution of the non-
significant to the profit of the pattern of double inhibition. Lastly, no differences between the

groups clearly appeared.

Adults

Series 1 Series 2 Series 3 Series 4 Series 5 Series 6

Non significant

trials 42,83% 31,82% 39,29% 34,55% 32,02% 28,18%

Co-contraction

0,91% 0,91% 0% 0% 0% 0%
pattern

Single inhibition | g (g4, 55.45% 46,97% 50% 52.32% 50%
pattern

Double inhibition 8,18% 11,82% 13,74% 15,45% 15.,66% 21.82%

pattern
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14 to 16 years-old group

Series 1 Series 2 Series 3 Series 4 Series 5 Series 6

Non significant

trials 42,63% 23,74% 14,07% 10,45% 11,01% 13,03%

Co-contraction

0, 0, 0, 0, 0, 0,
pattern 1.82% 0,00% 0,00% 0,00% 0,00% 0,91%

Single inhibition

pattern 52,83% 66,16% 70,48% 71,16% 72,63% 60,71%

Double inhibition

3,64% 10,10% 15,45% 20,20% 14,55% 25,35%
pattern

11 to 13 years-old group

Series 1 Series 2 Series 3 Series 4 Series 5 Series 6

Non significant

trials 36,36% 24,55% 22,83% 17,27% 18,18% 20,91%

Co-contraction

0,91% 0,91% 1,01% 0,00% 1,82% 0,00%
pattern

Single inhibition

pattern 56,36% 60,91% 48,59% 64,44% 62,73% 60,00%

Double inhibition

6,36% 13,64% 27,58% 18,28% 17,27% 19,09%
pattern

Table 2 — Percentages of EMG pattern (Co-contraction pattern, single inhibition and
double inhibition) in antagonist muscles (Biceps brachii/ Triceps brachii) and the non
significant trials during each series of the learning situation and for each group.

A linear regression across the series of the learning task was performed on the
percentage of double and single inhibition patterns and was reported thanks to a ratio of R?,
representing the goodness of the fit. The result of this analysis was presented in Figure 4For
the single inhibition pattern, a low R* was found, with R? equal to 0.23, 0.19 and 0.01 for the
11 to 13 years-old group, the 14 to 16 years-old group, and the adults respectively. For the
double inhibition pattern, the ratio of R? presented a gradual enhancement with age (0.382,
0.846 and 0.913 for the 11 to 13 years-old group, the 14 to 16 years-old group, and the adults

respectively), suggesting a developmental effect.
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Quantification of inhibition pattern over the Biceps Brachii

Single inhibition
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Double inhibition
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35+
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1 Series4 B Series5 [ Series 6

Figure 4 — Percentage of the double and the single inhibition patterns across each
series of learning task for each group. A linear regression was performed to evaluate the
evolution of each pattern during the learning processes.

4.3. THE LATENCIES OF THE TWO PATTERNS OF INHIBITION OF THE BICEPS BRACHI
The latency of inhibition measured on the biceps brachii for each EMG pattern (on the
left, the single inhibition; on the right, the double inhibition) during the imposed and

voluntary situations and during the learning task is presented in Figure 5.
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Because few trials with the double inhibition pattern were recorded during the first
series, we exploited only the last series whereas for the single inhibition, we exploited the first
and the last series. All values (mean and standard deviation) were presented in the Table 3.

For the single inhibition, the statistical analysis revealed a difference between the first
series of learning task and the imposed situation for the adults and the 11 to 13 years-old
group (Table 3, Figure 5-A-, respectively, ta.21=2.653, p=0.029 and t(.21)=4.897 p<0.001).
No difference was found for the 14 to 16 years-old group. A significant difference between
the voluntary situation and the last series of learning situation was only found for the adults
and the 11 to 13 years-old group (Table 3, Figure 5-A-, respectively, ta.21=2,249, p=0,048
and t(121=-2,678 p<0.001) .

Concerning the double inhibition, the comparison between the latencies of the first
inhibition in series 6 of learning task and that reported during the voluntary situation showed
a significant difference for each group (Table 3, Figure 5-B-, t121y=3.51; p=0.003 for adults;
t(1,23=3.22; p=0.012 for the 14 to 16 years-old group; t(121)=6.48; p<0.001 for 11 to 13 years-
old group). No difference was reported between the latencies of the second inhibition in each
series of learning situation and that in the imposed situation for the adults and 14 to 16 years-
old group (Table 3, Figure 5-B-). A significant difference was found for the 11 to 13 years-old

group (Table 3, Figure 5-B-, t121)=22.24; p<0.05).

-295-



ETUDES EXPERIMENTALES

Latency of the inhibition over the biceps brachii

-A- Single inhibition

-B- Double inhibition
Imposed .

o

Imposed —_—

Series 1 —a— o
—eo—1

Series 6 s —a—

Series 6 ' L
—eo—i —e—
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Latency (ms)
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Figure 5 — Latencies of the inhibition over the biceps brachii for the single inhibition pattern (A) and the double inhibition pattern (B)
during the control situation and the series 1 and 6 of the learning situation. For the learning situation, L1 and L2 represent the latencies of the first

and the second reduction of activity during the double inhibition pattern, respectively. Descriptive statistics are expressed as means and standard
deviations.
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Single Inhibition

Latency of simple inhibition

Adults 14-16 years 11-13 years
Series 1 12,61 + 37,20 36,91 + 30,12 31,42 + 13,82
Series 2 -12,86 + 30,4 16,92 + 25,80 12,15 + 23,11
Series 3 -12,72 + 28,69 8,29 + 28,68 11,99 + 20,87
Series 4 7,62 + 27,83 8,78 + 26,63 10,94 + 30,53
Series 5 -20,26 + 34,49 -1,01 + 29,93 7,12 + 23,90
Series 6 -15,54 + 24,97 -5,75 + 33,96 6,20 + 26,17

Double Inhibition

Latency 1 of double inhibition

Latency 2 of double inhibition

Adults 14-16 years 11-13 years Adults 14-16 years 11-13 years
Series 1 -76,15 + 21,69 -50,17 + 7,85 | -35,54 + 12,08 35,85 + 25,58 52,83 + 3,52 44,33 + 24,28
Series 2 -55,83 + 24,04 | -64,16 + 26,51 | -36,32 + 31,44 45,94 + 19,99 39,68 + 13,12 31,92 + 27,76
Series 3 -67 +12,41 -60,13 + 21,38 | -50,95 + 20,44 47,77 + 13,11 33,72 + 19,01 34,91 + 13,10
Series 4 -57,44 + 14,73 | -52,74 + 30,35| -51,93 + 18,32 39,98 + 13,11 37,50 + 43,96 38,51 + 19,60
Series 5 -65,96 + 8,19 | -55,18 + 29,08 | -54,31 + 19,91 43,61 + 9,44 44,32 + 18,47 32,82 + 18,37
Series 6 -69,81 + 29,02 -44,3 + 26,94 | -50,37 + 12,91 40,97 + 12,25 40,38 + 15,37 38,59 + 17,19

Table 3 — Values of latencies of simple and double inhibition for each group and for each series of the learning task. Descriptive

values are expressed as means and standard deviations.
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4.4. LINEAR REGRESSION BETWEEN THE LATENCY OF SINGLE INHIBITION OVER THE BICEPS
BRACHII AND THE M A% ACROSS THE LEARNING SITUATION

To identify relationship between the latencies of inhibition and the postural
performance expressed by the MA%, a linear regression analysis was performed for each
subject. The mean linear regression between the latencies of single inhibition over the biceps

brachii and the MA% across the learning situation is presented in the Figure 6.

Mean of linear regression on each group

1004

754

50

25+

-254

Latency of single inhibition
<

-754

'1 00 T T T T T T ] T T 1
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

MA expressed in %
of imposed unloading

—— 11 to 13 years-old group o Imposed situation
14 to 16 years-old group A Voluntary situation
— Adults o Learning situation

Figure 6 — Mean linear regression between the latency of single inhibition over the
biceps brachii and the MA% across the learning situation. The mean values of the latencies
of the inhibition and the MA% during each situation was reported on the graphic. In bleu,
adults, in green, the 14 to 16 years-old groups and in red, the 11 to 13 years-old groups.
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For each subject, the estimation of the slope was extracted. The slope of the linear
regression (0.936 + 0.86 for adults; 1.11 + 0.84 for the 14 to 16 years-old group; 0.61 + 0.57
for 11 to 13 years-old group) was significantly different of a theoretical zero value
(t1,22=3.580, p=0.005 for adults; t(1,24=4.579; p=0.0008 for the 14 to 16 years-old group;
t(1,22=3.57; p=0.005 for 11 to 13 years-old group).

On the graphic, we reported the values of the latencies of the inhibition and the MA%
found during the imposed and voluntary situation. For adults, these values located along the
straight regression line whereas the values for the two teenagers groups set out again of share
and others of the straight regression line. We determine a window of 10 ms around each mean
values of imposed and voluntary situation and we extracted the mean values of the slope for
each subject. For the window corresponding to the imposed situation, the comparison between
groups did not revealed statistical difference. For the window corresponding to the voluntary
situation, the same comparison revealed no statistical difference but a tendency to be different
(Test normality failed, non parametric version of the one-way ANOVA, F230=2.678, p=0.06).
Note that the straight regression line of the adults and the 14 to 16 years-old group converged
towards the same point whereas the straight regression line of the 11 to 13 years-old groups
converged towards a different point. The comparison between adults and the 11 to 13 years-old
group revealed a significant difference (t121=2.51, p=0.026) whereas no difference could be

reported between the adults and the 14 to 16 years-old group.

DISCUSSION

The aim of this study was to investigate the differences between adolescents and adults
during the acquisition of a new postural motor control in order to explore the updating of the
internal model during the adolescence. The main result showed that adolescents presented
lower performances of postural stabilisation compared to adults, underlying by delayed

latencies of the flexors inhibition, suggesting a less efficient motor learning.
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Postural learning in adolescents: Adaptation of the internal models dedicated to
anticipatory control

The comparison between the first series of learning situation and the imposed

situation revealed the installation of motor learning process as soon as the first series in both
adolescent groups, as in adults. Nevertheless, the statistical analysis on the maximal amplitude
of elbow rotation showed a developmental effect. Indeed, the postural stabilisation benefit
during the first series and the last series was different between the adolescent groups and the
adults, suggesting a different learning ability. It is classically reported that learning is marked
by three distinct stages: an initial exploratory stage, in which participants attempt to discover
the basic mapping rules relating motor and sensory signals; a second skill acquisition stage
during which control began to develop and performance improved rapidly and a third skill
refinement stage, during which performance improved more slowly (Flanagan et al., 2006;
Taylor & Ivry, 2012). In a previous study exploring the dynamic of the learning process in
adults in a similar paradigm, we showed that this coordination learning between posture and
movement involves only the skill acquisition stage and the skill refinement stage (Barlaam et
al., submitted). During adolescence, the improvement of postural stabilisation was less
efficient during the first series of the learning situation with a lower level of final performance.
Moreover, the statistical analysis reported between the series in each group showed a strong
improvement of the postural stabilisation during the three first series for the 11 to 13 years-old
group whereas it was the case only during the two first series for the 14 to 16 years-old group
and the adults. In the last series, the non-linear regression analysis still revealed an
enhancement of the postural performance during the adolescence. All these results suggested
that first the skill acquisition stage lasted longer in adolescents with respect to adults and
second the skill refinement stage started later in adolescents and probably continued after the
last series. In other words, the skill acquisition stage and the skill refinement stage were less

efficient in adolescents with respect to adults. During a similar double unloading task, the
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presence of the voluntary movement performed by the subject was considered as a prerequisite
for acquiring the APAs in this task (Diedrichsen et al., 2003). Moreover, Paulignan &
collaborateurs (1989) showed that the acquisition of postural anticipatory control depends on
the central control of the parameters of the movement in terms of force, displacement or
combination of both but also on the joint on which these muscles act. All these studies
suggested the importance of the voluntary movement in particular thespatio-temporal
parameters in the building of a new posture-movement coordination task. One of the
assumptions explaining the different ability of learning shown in adolescents would be that the
adolescents would have different spatio-temporal characteristics of voluntary lifting. However,
the literature reported that the acquisition of an optimal coordination of the reaching and
grasping commands is reached around 12 years of age (Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Olivier
et al., 2007), that corresponds to the beginning of adolescence. Thus, the spatio-temporal
parameters of the lifting movement have similar characteristic in adolescents and in adults. We
can suppose that, as in adults, the acquisition of the new postural control would imply, in
adolescents, an enhancement of the effectiveness of internal model dedicated to the control of
postural stabilisation rather than a modification of the internal model involved in the lifting

task (Barlaam et al., submitted).

Different muscular strategies underlying learning process of postural control in
adolescents
In adults, the quantification of the muscular pattern revealed three different muscular
strategies: the co-contraction pattern, the single inhibition pattern and the double inhibition
pattern (Barlaam et al., submitted). Because the co-contraction pattern is associated with a high
cost, we speculated that the pattern of inhibition of flexors muscles would be privileged in
order to improve forearm stabilisation, as it was reported in previous developmental studies

(Schmitz et al., 2002; Barlaam et al., 2012). In both adolescent groups, we reported identical
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muscular strategies in similar proportions, as compared to adults. Very few co-contractions
were observed while the pattern of inhibition of flexors muscles were dominant.

To evaluate the evolution of the inhibition patterns (single and double) across the
learning series, a linear regression analysis was performed for each group. It emerged from our
study that the percentages of single inhibition remained the same across the learning task,
independently of the group translating both an absence of training and a developmental effect.
In contrast, a specific training effect was reported concerning the double inhibition pattern in
adults as well as in 14 to 16 years-old group. Indeed, the percentages of the single inhibition
increased linearly in these both groups. By contrast, in the 11 to 13 years-old group, the
training effect was less efficient as compared to older adolescents and adults. Thus, the

younger adolescents would have a lower capacity to learn an anticipatory behaviour.

The second inhibition of the double inhibition pattern: an efficient online corrective
control available in adolescents

The pattern of the double inhibition over the flexors of the postural arm was
characterised by the presence of two inhibitions over the postural flexor: the first inhibition
over the postural flexor started before the onset of unloading whereas the second inhibition
over the postural flexor started after the onset of unloading. In adults, we speculated that the
first inhibition would be the electromyographic signature of the feed-forward control of the
postural stabilisation, while the second inhibition would be either the expression of a
mechanism reflex or an online corrective mechanism of the posture based on proprioceptive
feedback (Barlaam et al., submitted). Indeed, after a non-predictable perturbation on the
postural control, a reflex mechanism, with a higher reproducibility between trials, was
expressed by inhibition of postural flexors in order to re-establish the postural control (Hugon
et al., 1982). In our study, the comparison of the second latency of the double inhibition pattern

and the latency of the inhibition during the imposed situation revealed a significant difference
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for the 11 to 13 years-old group, suggesting that the second inhibition was not the expression
of the reflex mechanisms. The online corrective control is critical to our ability to move
flexibly and efficiently in response to dynamic changes in the environment. This form of
control depends on the motor system’s ability to utilize predictive control in real time with
sensory feedback (Desmurget & Grafton, 2000; Franklin & Wolpert, 2011; Izawa & Shadmehr,
2011). The second inhibition appeared in a time-window in which the proprioceptive
information originating from the shortening of the muscular fibre of the postural flexors could
not trigger the unloading reflex. Thus, the second inhibition would be the expression of online
corrective mechanism of the posture, which would imply the utilisation of an internal model of

postural stabilisation.

The improvement in the accuracy of reaching, reported during the ontogenesis, depends
on the integrity of online corrections (Bard et al., 1990), suggesting that in reaching movement,
online corrective control are mature during the adolescence. At the age of 12 years, reaching
commands present spatio-temporal parameters equivalent to adults whereas postural control are
still in maturation during the adolescent period (Viel et al., 2009; Barlaam et al., 2012). No
developmental difference was reported for the second inhibition of the double inhibition
pattern, suggesting that online corrective control involved in postural control are available

during adolescence.

An inefficient error corrective signal by negligence of the proprioceptive information
in the adolescence

In adults, it clearly appeared that the enhancement of the postural performance is
narrowly related to the enhancement of temporal mastery of flexors inhibition. Indeed, the
carlier the latency is, the best the learned postural stabilisation will be (Barlaam et al.,

submitted). Using a linear regression analysis between the latency of the single inhibition and
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the maximal amplitude of elbow rotation, the same relationship was found in both adolescent
groups. Nevertheless, the latency of the flexors inhibitions of the single pattern appeared later
in adolescents, as compared to adults. For example, during the first series of the learning task,
the latency of the single inhibition did not differ from the imposed situation in the 14 to 16
years-old groups, translating a delay in the learning process in the oldest teenagers. Moreover,
during the last series of the learning task, the latency of the single inhibition observed in the
younger adolescent still differed from the latency of the voluntary unloading. These results
could be interpreted in terms of an inefficient error corrective signal by negligence of the
proprioceptive information in the adolescence. Indeed, our learning task is mainly based on
proprioceptive information. The information resulting from the feedback postural control
would be used to generate a corrective error signal which is integrated to update the inverse
model (Wolpert et al., 1995; loffe et al., 2007; Barlaam et al., submitted). A major source of
feedback to the central nervous system arise from the proprioception including both static
(joint/lim position sense) and dynamic (kinaesthetic movement sense) components (Goodwin
et al., 1972; McCloskey, 1978; Matthews, 1982; Clark et al., 1985; Proske et al., 2000). By
neglecting transiently proprioceptive information to control their orientation and stabilize their
body, adolescents therefore seem to rely less on proprioceptive information and more on visual
information than adults for global or segmental postural control (Viel et al., 2009; Mallau et
al., 2010). Taken together, we hypothesized that the proprioceptive information would be less
efficiently evaluated in adolescents with respect to adults, generating a less efficient error

corrective signal in the adolescents.

Enhancement of motor learning during the adolescence: role of the maturational
processes in the parietal circuitry
Motor learning involves the activation in cortical and subcortical structures including

the basal ganglia, cerebellum, the supplementary motor area (SMA) as well as the primary
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motor (M1), premotor (PM), and prefrontal (PFC) cortices (See for review Halsband & Lange,
2006). More precisely, adapting or modifying movements in response to sensorimotor
perturbations has largely been considered a function of the cerebellum. The cerebellum
generates predictions of future states computed based on efferent copies of descending motor
commands (Barto et al., 1999; Bastian, 2006; Miall et al., 2007; Nowak et al., 2007; Tseng et
al., 2007; Miall & King, 2008). The main input to the cerebellum, the climbing fibres from the
inferior olive, have been proposed to act as a comparator between intended and achieved
movement, signalling errors in motor performance (Simpson, 1996). Discrepancies between
actual and predicted states are then used as error signals that drive the adaptation process by
altering the synaptic weights between the posterior parietal cortex (PPC) and M1 (Tanaka et
al., 2009). The posterior parietal cortex (PPC) is reported to play a key role in the
representation of action (Wolpert, Goodbody, et al., 1998a; Fogassi & Luppino, 2005), and
would be the neuroanatomical structure of the internal models. Throughout ontogenesis, the
action representation develops with learning and motor experience and are constantly updated
by different sensory inputs (Assaiante et al., 2005; Choudhury et al., 2007a; Assaiante, 2011;
Barlaam et al., 2012). The update of internal model may be linked to the development of both
the grey and white matter of the parietal cortex, in particular with synaptic elimination and
myelination (Giedd et al., 1999; Sowell & Trauner, 2002; Gogtay et al., 2004; Toga et al.,
2006; Barlaam et al., 2012). Moreover, axonal myelinisation increases over the adolescent
period, especially in the parietal cortex, constituting a gain of white matter volume (Paus et al.,
2001). One possible explanation for the observed refinement of the motor learning is the
occurrence of maturational processes in parietal circuitry and the axonal myelinisation over the
cortico-cortical connexion, which might give rise to an increased ability to evaluate the error

signal from the proprioceptive information and the internal models.
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CONCLUSION

To conclude, our developmental study about motor learning process showed that the
skill acquisition stage and the skill refinement stage were less efficient in adolescents with
respect to adults. The adolescents presented lower performance of postural stabilisation
underlying by delayed latency of the inhibition over the flexors muscles, and required more
learning sessions, as compared to adults. In adults, the mechanisms underlying the acquisition
of new anticipatory postural control would be lie on the acquisition of a new internal
representation, thanks to the integration of the corrective error signal provided by the
comparison between the actual sensory feedback and the predicted sensory feedback (Barlaam
et al., submitted). The online corrective control is available in adolescents, translating a motor
system’s ability to utilize predictive control in real time with sensory feedback. Nevertheless,
the corrective error signal, mainly based on proprioceptive information, would be under
evaluated in adolescents, that involved a late updating of internal model and a less efficient
motor learning. These motor learning process are still maturing during adolescence. We
assume that the refinement of the motor learning during the adolescence is the occurrence of
maturational processes in parietal circuitry and the axonal myelinisation over the cortico-
cortical connexion. Importantly, the possibility to track an on-going learning process with such
a high temporal precision during adolescence sheds new light on rehabilitation prospects for

developmental pathologies.
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Chapitre 2 : Apprentissage d’une coordination posture- mouvement au cours de
I’adolescence: rble des informations proprioceptives dans la réactualisation des modéles

internes de I’action

En quelques lignes...

Lors de [I’apprentissage d’une nouvelle coordination posture- mouvement, la
construction d’une nouvelle représentation sensorimotrice s’exprime par une forte
corrélation entre la diminution de la stabilisation posturale et la latence d’apparition de
I’inhibition sur le Biceps Brachii. Ainsi, chez I’adulte, I’apprentissage d’un nouveau
contrble postural se traduit par une apparition de plus en plus précoce des activités
inhibitrices sur les muscles fléchisseurs posturaux suggérant le passage d’un contréle
postural réactif vers un contréle anticipé. De fagon intéressante, I’information temporelle
contenue dans les activités musculaires présentes lors de la stabilisation posturale serait un
bon indicateur de la mise en place d’une nouvelle représentation sensorimotrice.

Chez les adolescents, les résultats comportementaux montrent, une dynamique
d’apprentissage et une performance finale de stabilisation posturale différentes de celles
rapportées chez I’adulte. Bien qu’une forte corrélation entre la diminution de la stabilisation
posturale et la latence d’apparition de I’inhibition sur le Biceps brachii soit également
rapportée chez les adolescents, la pente de la droite de régression est plus faible chez les
adolescents agés de 11-13 ans que chez les adultes, suggérant que les processus
d’apprentissage moteur s’opéreraient de fagon différente. Au vu de la négligence des
informations proprioceptives dans le contrdle postural rapportée chez les adolescents, nous
pouvons supposer que les informations proprioceptives seraient sous-utilisées pour

construire cette nouvelle représentation sensorimotrice.

307 -



DISCUSSION GENERALE




DISCUSSION GENERALE

Ce travail de thése a cherché a comprendre les liens qui unissent la construction du
schéma corporel, la fonction d’anticipation et la maturation cérébrale durant I’adolescence.
L’hypothese princeps suppose que les modifications corporelles observées au cours de
I’adolescence pourraient avoir des répercussions sur les représentations du corps et de I’action

et par conséquent sur la fonction d’anticipation.

Chapitre 1 : Réactualisation des représentations du

corps et de I’action au cours de |’adolescence : vers une

meilleure intégration des informations proprioceptives

1. Schéma corporel et fonction d’anticipation

Le corps est en changement continuel tout au long de la vie et surtout au cours de
I’enfance et de 1’adolescence ou une croissance importante est observée. La motricité associée
au controle postural nécessite 'utilisation d’une représentation du corps, également définie
dans la littérature sous le nom de schéma corporel. Les augmentations de taille et de poids
altérent transitoirement la représentation du corps et par conséquent le contréle moteur,
entrainant notamment des difficultés de coordination (Visser et al., 1998; Hirtz & Starosta,
2002b; Choudhury et al., 2007a; Viel et al., 2009). Le schéma corporel produit, sur la base
d’un référentiel égocentré, une représentation de la géométrie du corps, de sa dynamique et de
son orientation par rapport a la verticalit¢é (Head & Holmes, 1911). Cette représentation est
utilisée pour la perception de la position du corps et son orientation dans I’espace ainsi que
pour préserver la stabilité du corps au cours de la réalisation d’actions (Clément et al., 1984;
Gurfinkel et al., 1988; Assaiante et al., 2013). Construire et maintenir un schéma corporel

fonctionnel est le garant d’une motricité harmonieuse en accord avec 1’environnement dans
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lequel le corps est libre d’agir. D’apres Paillard (1980), le schéma corporel se construit
principalement a partir des informations proprioceptives, alors que I’image corporelle se
nourrit davantage d’informations extéroceptives, notamment visuelles. Ainsi les informations
proprioceptives sont prédominantes pour le schéma corporel alors que les informations
visuelles sont prédominantes pour les représentations de soi et de I’environnement, de fagon
plus générale. De plus, le schéma corporel est mis a jour continuellement a partir des
informations non seulement proprioceptives, mais ¢également kinesthésiques et tactiles
(Cardinali et al., 2009). En effet, de nombreuses études suggeérent que les modifications
corporelles ainsi que les informations sensorielles utilisées lors de la réalisation d’une action
influenceraient la construction du schéma corporel (Head & Holmes, 1911; Wittling, 1968;
Decety & Boisson, 1997).

Au cours des différentes études de ce travail de thése, toutes réalisées a partir du
protocole bimanuel de délestage, les informations proprioceptives ont été particulierement
mises a contribution. Nous avons pu mettre en évidence, tant au niveau des sorties motrices
que de leurs corrélats corticaux, des différences notables entre les adolescents, agés de 11 a 16
ans, et les jeunes adultes, que ce soit pour le développement de la fonction d’anticipation ou
lors de sa mise en place durant un apprentissage. Ainsi, il apparait qu’en dépit d’une apparition
précoce (Schmitz et al., 2002), la fonction d’anticipation mature lentement jusqu’a des ages
avancés de I’adolescence (Barlaam et al., 2012). De plus, la performance de stabilisation
posturale rapportée chez des enfants agés de 8 ans par Schmitz & collaborateurs (2002) est
similaire a celle rapportée par les adolescents dans cette thése, suggérant un plateau des
performances jusqu’a la fin de ’adolescence. Ce plateau pourrait étre interprété comme une
absence de progression dans la performance probablement a cause d’une altération provisoire
du schéma corporel en lien avec une moins bonne utilisation des informations proprioceptives.
En effet, il a été rapporté une négligence des informations proprioceptives au service du

contrdle de I’équilibre chez des adolescents agés de 14-15 ans (Viel et al., 2009). Ces résultats
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associés a la littérature décrite précédemment suggerent que 1’évolution des performances de
stabilisation posturale serait intimement liée a la maturation du schéma corporel. Ainsi, les
informations proprioceptives, mises en jeu au cours de la réalisation de la tdche bimanuelle de
délestage, nourriraient un schéma corporel en plein bouleversement. Cette réactualisation du
schéma corporel, encore imparfaite a I’adolescence, pourrait étre responsable de la maturation
tardive de la fonction d’anticipation ainsi que des capacités d’apprentissage amoindries

constatées au cours de I’adolescence.

2. Les modeles internes de I’action: réle des informations proprioceptives

Considéré a I’heure actuelle comme modele computationnel des représentations de
I’action, les modeles internes permettent de prédire les conséquences du mouvement et de
déterminer les commandes motrices nécessaires a la réalisation du but de I’action (Kawato et
al., 1987; Wolpert et al., 1995; Flanagan & Wing, 1997b). Pour générer le programme moteur,
le systéme neural utilise un modéle inverse qui détermine tous les parametres du mouvement
avant son exécution. Le mouvement est ainsi initi¢ et controlé en I’absence de retour sensoriel.
Il est, par conséquent, impossible de le modifier en cours d’exécution. Les modeles prédictifs
analysent ensuite le résultat du programme moteur et vérifient si la sortie correspond a
I’intention et si des erreurs subsistent pour apporter les corrections nécessaires (pour revues,
Wolpert et al., 1995; Miall & Wolpert, 1996). L'information contenue dans de telles erreurs de
prédiction motrices issues de 1’action réalisée indique non seulement au systéme que le but n’a
pas été atteint mais spécifie également la manie¢re dont la cible a ét¢é manquée. Le signal
d'erreur motrice, calculé a partir des informations sensorielles prédites et des informations
sensorielles recues suite a 1’exécution de la tache, est employé pour réactualiser le modele
interne inverse déja construit.

L’¢étude de la situation d’apprentissage de la tdche bimanuelle de délestage nous

procure des informations précieuses sur le role des informations proprioceptives dans la
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construction du modele inverse au cours du développement. Chez 1’adolescent, I’amélioration
des performances de stabilisation posturale est moins importante qu’elle ne 1’est chez I’adulte,
suggérant que le signal d’erreur serait moins précisément évalu¢ par les modeles prédictifs.
Compte tenu du role primordial de la proprioception dans la réactualisation des modeles
internes, on peut supposer qu’une mauvaise utilisation de ces informations sensorielles au
cours de I’adolescence serait responsable de performances motrices moins bonnes.

Dans le but précisément d’évaluer les capacités d’apprentissage en absence de retour
proprioceptif, nous avons eu I'opportunité de proposer la tiche d’apprentissage a la patiente
déafférentée québécoise. Ces enregistrements exceptionnels montrent une absence
d’amélioration des performances de stabilisation posturale au cours des sessions
d’apprentissage, suggérant ainsi I’impossibilit¢ de construire une nouvelle coordination
posture-mouvement. En absence de retour proprioceptif, le signal d’erreur ne peut pas étre
calculé ni alimenter le modele inverse pour qu’il soit mis a jour.

Il existe un lien étroit entre le schéma corporel et les modeles internes de 1’action. En
effet, le modele inverse est alimenté par le schéma corporel puisqu’il comprend a la fois des
informations a long terme comme la taille des membres mais également des informations a
court terme comme les angles des articulations et la position des membres. En parall¢le, le
systéme moteur anticipe les conséquences sensorimotrices du mouvement grice au modéle
prédictif. Ce modéle prédictif détermine quelle partie du corps exécute la commande motrice
d’une action donnée. Il en résulte un schéma corporel prédictif, qui porte des informations sur
les paramétres corporels qui seront changés par le mouvement. Ainsi, résultant des mécanismes
du retour proprioceptif présents lors de I’exécution de I'action, le signal d’erreur calculé a partir
des informations proprioceptives serait intégré dans les modeles internes de ’action mais il
contribuerait également a réactualiser le schéma corporel, en tenant compte des informations

sur les parameétres corporels qui ont été changés au cours de 1’adolescence.
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3. La maitrise des paramétres temporels: un indicateur de la

réactualisation des modeles internes inverses

Au cours de la tiche bimanuelle de délestage, nos études ont montré le role clé de
I’ajustement des parameétres temporels de I’inhibition des muscles fléchisseurs. En effet, au
cours du développement, le réglage temporel subit une maturation tardive, encore incompléte a
I’age de 16 ans. La lente maturation des ajustements temporels nécessaires a une coordination
bimanuelle maitrisée se retrouve dans d’autres tdches de coordination bimanuelle que le
délestage, par exemple lorsqu’il s‘agit de reproduire avec le doigt de chaque main différents
patrons de rythmes, a différentes fréquences. Une certaine stabilité dans la précision temporelle
apparait chez les enfants entre 7 et 9 ans, et progresse a nouveau entre 9 et 11 ans, avec peu
d’amélioration jusqu’a I’dge adulte dans les années qui suivent (Wolff et al., 1998). Dans une
tache d’imagerie motrice réalisée chez des adolescents, Choudhury & collaborateurs (2007) ont
montré une évolution avec 1’age de la corrélation entre le temps des mouvements imaginés et
exécutés, suggérant que l’adolescence serait une période de progres dans l’utilisation des
modeles internes. Ainsi, au cours de I’adolescence, 1’évolution de la fonction d’anticipation,
que nous avons mise en évidence par une meilleure maitrise du réglage temporel, serait li¢e a
une amélioration des mod¢les internes de I’action.

Par ailleurs, chez I’adulte, lors de I’apprentissage d’une nouvelle coordination posture-
mouvement, la latence d’apparition de I’inhibition est corrélée a la performance de stabilisation
posturale. Autrement dit : plus I’inhibition est précoce, meilleure sera la stabilisation posturale.
Il est intéressant de noter que cette relation forte, entre la performance de stabilisation posturale
et les paramétres temporels, a également été rapportée au cours de la construction de la
fonction d’anticipation chez des enfants sains (Jover et al., 2010).

Ainsi, comme nous I’avons précédemment indiqué, I’amélioration de la fonction
d’anticipation dans la tdche bimanuelle de délestage au cours du développement et la

construction d’une nouvelle coordination posture-mouvement reposerait sur la réactualisation
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des modeles internes de I’action, sur la base de I'intégration des informations proprioceptives
et d’un meilleur réglage temporel. Sur la base de I’ensemble de nos résultats, nous pouvons
supposer que les paramétres temporels des activités électromyographiques seraient un bon

indicateur de la réactualisation des modéles internes.

Chapitre 2 : Effet de genre chez I’adolescent : une différence

fille- garcon parfois absente

1. Maturation de la fonction d’anticipation: une expertise plus précoce

chez les filles

Lorsqu’on étudie ’adolescence, il est fréquemment rapporté dans la littérature (Branta
et al., 1984; Largo et al., 2003; Larson et al., 2007; Koerte et al., 2010; Assaiante, 2012) des
effets liés au genre. Notre étude comportementale explorant la fonction d’anticipation au cours
de I'adolescence a permis de révéler des différences de genre, qui sont illustrées par une
stabilisation posturale plus performante chez les filles que chez les gargons. Cette différence de
stabilisation posturale semble étre a nouveau sous-tendue par une inhibition des muscles
fléchisseurs plus précoce chez les filles, bien que cette différence n’ait pas pu étre confirmée
statistiquement en raison d’une forte variabilité interindividuelle. Cette différence de genre n’a
cependant pas été retrouvée lors de I’Etude 5 de cette thése explorant les capacités
d’apprentissage. L’hypothése fonctionnelle permettant d’expliquer les différences de genre
observées dans la maturation de la fonction d’anticipation suggeére le rdle de la puberté
puisqu’elle est rapportée plus précocement chez les filles. Ainsi, a un méme age chronologique,
les filles présentent une expertise de la tdche plus grande, aboutissant a une fonction

d’anticipation plus mature. Durant la situation d’apprentissage, tous les sujets n’ont jamais
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expérimenté la tdche qui leur est proposée. Nous pouvons donc supposer que le SNC est
complétement naif et qu’a un age équivalent, les filles comme les garcons partent d’'un méme

niveau d’expertise.

2. Une explication: les différences biomécaniques!

L’étude explorant la maturation des signatures électro-physiologiques (Etude 3) ne
reproduit pas les résultats reportés dans I’Etude 1. En effet, les résultats ne révelent aucune
différence de genre que ce soit au niveau des performances de stabilisation posturale ou de la
latence d’apparition de [D’inhibition des muscles fléchisseurs. Comment expliquer ces
résultats apparemment contradictoires ?

Une des premicres explications se situe au niveau des choix méthodologiques différents
entre les deux études. Comme nous I’avons illustré dans la section « Aspects
méthodologiques », la charge du poids a délester appliquée a chaque groupe d’ages differe
entre ces deux études. En effet, lors de I’Etude 1, nous avons adapté la charge du poids a
délester sur la base d’un parameétre comportemental (MA lors de la situation imposée) alors que
la charge du poids a délester était fixe pour chaque groupe d’ages lors de I’Etude 3. Or, une
¢tude non publiée dans notre groupe a montré, chez 1’adulte, que plus la charge du poids a
délester était importante, plus la latence d’inhibition des muscles fléchisseurs était précoce,
suggérant une relation forte entre la contrainte imposée et les paramétres temporaux des
activités musculaires. Par conséquent, une variation de la charge du poids d’une étude a I’autre
pourrait modifier les latences d’apparition des muscles fléchisseurs et les performances de
stabilisation posturale et ainsi masquer les différences de genre.

La seconde explication repose sur les différences biomécaniques qui peuvent survenir
au cours de I’adolescence. En effet, Fricke & collaborateurs (2008) ont montré que les
proportions entre la masse musculaire, le tissu graisseux et le tissu osseux étaient différentes

pour les filles et les garcons. De plus, la force isométrique maximale exercée par les muscles de

315 --



DISCUSSION GENERALE

I’avant-bras est proportionnelle a la taille du muscle mais pas forcément a 1’age (Tonson et al.,
2008). L’ensemble de ces résultats laisserait supposer qu’il existe des différences
biomécaniques entre les filles les garcons. Bien qu’aucune différence de genre n’ait été
reportée lors de taches de ‘force grip’ (Neu et al., 2002), il nous parait indispensable de
contrdler finement la charge du poids a délester entre chaque groupe d’ages pour que les
résultats expérimentaux ne puissent étre imputés a de potentielles différences dans les
parametres biomécaniques.

Une troisieme explication repose sur le fait que les adolescents présentent une grande
variabilité entre eux. En effet, ’age de début des changements et la vitesse de passage d’un
stade de développement au suivant varie beaucoup d’un individu a Pautre. Il en résulte que les
adolescents d’une méme classe d’age présentent une hétérogénéité considérable aux niveaux
morphologique, physiologique et psychologique. Ainsi, d’une étude a I’autre, les adolescents
peuvent présenter de nombreuses variations de taille et de poids ayant alors des conséquences
sur les performances de stabilisation posturale. Il serait donc intéressant d’augmenter
considérablement le nombre de sujets inclus pour confirmer, & une échelle plus grande, les
différences de genre observées dans I’Etude 1.

Enfin, bien qu’aucune différence comportementale n’ait été rapportée lors de I’étude de
la maturation cérébrale des signatures électrophysiologiques sous-tendant la fonction
d’anticipation, des différences de genre au niveau des paramétres extraits lors des analyses en
TF et en ERPs pourraient apparaitre puisque la maturation cérébrale est sensible a la puberté.
En effet, la maturation de la matiere grise est plus précoce chez les filles que chez les garcons
(Giedd et al., 1999). De fagon étonnante, certaines études dans la littérature reportent un
développement de la puissance de I’EEG plus tardive chez les filles que chez les garcons
(Matthis et al., 1980; Harmony et al., 1990; Clarke et al., 2001). Deux facteurs pourraient alors
expliquer ces différences de genre a priori contradictoire: (1) reportée plus précoce chez les

garcons, une maturation de la matiére blanche aboutirait a une meilleure synchronisation des
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activités cérébrales a destination d’'une méme structure. (2) la gyrification, plus tardive chez
les filles, modifierait 1’orientation des sources, aboutissant a une maturation des rythmes EEG
différente. Par conséquent, il nous parait intéressant d’étudier de facon plus précise les liens
entre la maturation structurale et la maturation des rythmes corticaux au cours de I’ontogenese,
nous permettant alors de mieux caractériser les générateurs de rythmes et les facteurs

influencgant les sources corticales enregistrées en EEG/ magnétoencéphalographie (MEG).

Chapitre 3 : Ontogenese et apprentissage : Similitudes

et divergences

1. Apprentissage et ontogenése: une succession d’étapes similaires

Chez I’adulte, I’apprentissage est décrit comme une succession de trois étapes marquées
par des processus spécifiques (pour revue Taylor & Ivry, 2012). D'une manicre générale,
I’étape cognitive est marquée par un recours massif aux processus cognitifs conscients durant
lequel le sujet cherche a comprendre le but de la tache, et a organiser une réponse pertinente.
L’étape associative se caractérise par une amélioration du timing de I’action et une élimination
des stratégies non pertinentes. Enfin, 1’étape automatique est caractérisée par une efficacité et
une efficience maximale de la performance lors de la réalisation de la tache apprise. Les
courbes d’apprentissage sont caractérisées par une phase initiale marquée par une amélioration
rapide des performances, suivies par une phase plus graduelle dans laquelle le gain des
performances s’accroit beaucoup plus lentement.

Le développement des APAs se caractérise par une amélioration trés rapide des
performances jusqu’a 1’dge de 8 ans, suivie d’un plateau au cours de 1’adolescence dans la
tache bimanuelle de délestage. Associée a I’amélioration des performances, on observe une

sélection de la stratégie musculaire la plus efficace, caractérisée par une inhibition des muscles
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fléchisseurs, pour assurer la stabilisation de I’avant-bras. En effet, si cette stabilisation de
I’avant bras est assurée dans une proportion non négligeable par un patron de co-contractions
chez les enfants de 5 a 8 ans (Schmitz et al., 2002), nous avons montré dans notre premicre
¢tude que ce patron musculaire se raréfie pour devenir anecdotique chez nos deux groupes
d’adolescents (de 11 a 13 et de 14 a 16 ans) au profit du patron d’inhibition des muscles
fléchisseurs. C’est sur ce patron d’inhibition des muscles fléchisseurs que nous avons pu
montrer une amélioration des paramétres temporels des activités anticipées jusqu’a des ages
tardifs de ’adolescence.

Ainsi, un paralléle peut étre fait entre les étapes de ’apprentissage d’une nouvelle tache
et la construction d’un controle anticipé au cours de I’enfance et de I’adolescence. Dans un
premier temps, une étape exploratrice permettrait de caractériser la tache et d’extraire les
informations pertinentes pour sa réalisation. Ensuite, une sélection de la stratégie la plus
efficace et pertinente serait faite, permettant ainsi une amélioration rapide des performances.
Enfin, 'amélioration des performances se ferait de facon progressive durant la derniére étape,

sous-tendue par une amélioration des parametres temporels des activités musculaires.

2. La variabilité, un indice révélateur des processus développementaux

La variabilité est ’expression d’un mécanisme exploratoire précieux du développement
qui diminue avec 1’dge. Dans la tache bimanuelle de délestage, trois indices permettent de la
quantifier : il s’agit de la déviation standard de la performance de stabilisation, de la
quantification des patrons d’activités musculaires présents lors de la stabilisation posturale et
des caractéristiques de la désynchronisation du rythme mu.

La premicre présente une diminution durant ’adolescence lors de la construction de la
fonction d’anticipation mais également chez les adultes lors de I’apprentissage d’une nouvelle

coordination posture-mouvement. Ainsi, un processus similaire s’opérerait lors de la
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construction d’une nouvelle coordination posture-mouvement et lors du développement de la
fonction d’anticipation au cours de 1’ontogenese.

La seconde permet de rapporter une diversité des réponses €lectromyographiques avec
la co-existence de stratégies matures et immatures, révélant ainsi I’étendue du répertoire initial.
Ce qui semble varier au cours du développement, c’est la fréquence d’occurrence de ces
diverses stratégies, avec une disparition progressive des plus immatures au profit des stratégies
les plus efficaces. Au cours de 1’étude de la construction des APAs, nous avons montré que le
répertoire dont disposent les adolescents présente plusieurs patrons EMG au service de la
stabilisation posturale, qui ont déja été reporté chez les jeunes enfants (Schmitz et al., 1999,
2002; Barlaam et al., 2012). Ce répertoire initial tend a se stabiliser au cours de I’adolescence
pour ne présenter qu’une seule stratégie a 1’age adulte. Cette coexistence de stratégies
musculaires matures et immatures au cours du développement laisse supposer qu’au cours de
I’apprentissage, les stratégies immatures, plus sélectionnées au cours de I’adolescence pourrait
a nouveau s’exprimer chez I’adulte. Leur évolution au cours des sessions d’apprentissage
présenterait des similitudes avec l’ontogenése et serait caractérisée par une disparition
progressive au cours de la mise en place de D’apprentissage. Au cours de notre étude
d’apprentissage d’une nouvelle coordination posture- mouvement, de nombreuses stratégies
musculaires différentes ont été rapportées. Néanmoins, le patron de co-contraction est resté trés
rare, laissant supposer soit une diminution du répertoire musculaire initial, soit une absence de
contrainte suffisamment forte pour faire réapparaitre ou persister ce patron primitif, comme
cela a été rapporté dans une étude similaire chez des enfants atteints de la Dystrophie
Musculaire de Duchenne (Jover et al., 2006).

Comme nous ’avons exposé précédemment, la Théorie de la Sélection (Edelman,
1993) permet d’expliquer la diminution de la variabilité intra-individuelle par le fait qu’au
cours de I’expérience, un patron serait favorisé et stabilisé pour se retrouver prédominant et

étre utilisé de facon exclusive ou presque a I’age adulte. La question se pose de trouver au
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cours des différentes phases du développement les facteurs déterminants pour la sélection et la
stabilisation d’une réponse donnée présente dans le répertoire initial. En effet, I’enfant doit
apprendre a effectuer une sélection de la stratégie posturale la plus appropriée en fonction des
contraintes de la tache a réaliser et du contexte environnemental. De fagon similaire, lors de
I’acquisition d’une nouvelle habilité motrice, les stratégies pour atteindre le but de l’action
doivent étre sélectionnées de fagon la plus approprié¢e (Taylor & Ivry, 2012). D’apres le modele
nomm¢é ‘drift-diffusion model’, ces stratégies sont choisies a partir de 1’accumulation de
variables de décision qui correspondent aux informations sensorielles recues au cours des
différents essais. Lorsque la variable de décision atteint une limite positive ou négative, le
processus décisionnel est terminé (Wolpert et al., 2011). Ainsi, nous pouvons supposer que
durant le développement, 1’expérience répétée de 1’action, par le processus d’entrainement,
fournirait les informations sensorielles nécessaires pour alimenter un modéle de type ‘drift-
diffusion model’. Une fois que la limite pour une stratégie particuliére est atteinte, cette
derniére est sélectionnée et correspond a la stratégie la plus pertinente pour la tiche donnée.
Enfin, il apparait chez les adolescents dgés de 14-16 ans que la désynchronisation du
rythme mu au dessus du cortex sensorimoteur controlatéral au bras postural est caractérisée par
une latence d’apparition plus tardive ainsi qu’une amplitude et une vitesse de
désynchronisation moins importantes que chez les adultes. Or, dans une tidche de TR,
I’apprentissage implicite ou explicite est précisément couplé a une augmentation progressive
de ’ERD dans la bande alpha (Zhuang et al., 199¢), suggérant qu’une désynchronisation dans
la bande alpha plus importante serait la signature électrophysiologique de I’acquisition d’une
nouvelle habileté. Au cours de ce travail de thése, nous avons supposé que le réglage temporel
serait un bon indicateur de la mise en place de I’acquisition d’une nouvelle représentation
sensorimotrice. Etant donné que 1’adolescence est caractérisée par une maturation tardive des
parametres temporels, nous pouvons supposer que la maturation de la désynchronisation du

rythme mu, en devenant équivalente a 1’adulte, serait le reflet de la réactualisation d’un modele
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interne préconstruit, comme cela est le cas chez I’adulte engagé dans une tache

d’apprentissage.

3. La maturation cérébrale: un avantage et un frein pour les capacités
d’apprentissage

L’enfant et 1’adolescent présentent de remarquables propriétés de plasticité qu’ils
peuvent exploiter a loisir au cours des multiples situations d’apprentissage que leur procurent
leur vie quotidienne. Sur cette base et compte tenu qu’ils possédent un répertoire moteur plus
¢tendu que l’adulte, il n’est pas surprenant de faire I’hypothése que les capacités
d’apprentissage seraient plus performantes chez ’enfant et ’adolescent que chez I’adulte. Or,
nos résultats nous révelent que I’apprentissage chez 1’adolescent est plus long a se mettre en
place que chez I’adulte, comme cela a déja été montré chez I’enfant (Schmitz & Assaiante,
2002). Comment expliquer ces résultats ? Les capacités d’apprentissage, sous-tendues par un
systéme encore immature, en particulier dans les réseaux neuronaux sous-tendant les
représentations du corps et de I’action pourrait-elles étre freinées par la maturation cérébrale

qui a lieu durant toute I’ontogenése ?

Chapitre 4 : Les corrélats neuronaux de la tache

bimanuelle de délestage : apport des investigations cérébrales

chez I’adolescent et I’adulte

1. Le cortex pariétal et le cervelet: implication dans la construction et la

reactualisation des représentations du corps et de I’action
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Au cours de ces dernieéres années, le bond des explorations cérébrales a permis de
mettre en évidence une maturation tardive du cerveau durant la période charniére de
I’adolescence (Casey et al., 2005; Paus, 2005a; Blakemore & Choudhury, 2006; Luna et al.,
2010). Cette maturation a des répercussions sur 1’organisation des circuits neuronaux et donc
par conséquent sur le développement cognitif, incluant les représentations du corps et de
’action qui conditionnent la fonction d’anticipation.

De nombreuses structures cérébrales ont été définies comme le support neuro-
anatomique des représentations du corps et de ’action. En effet, le cortex pariétal participerait
a la représentation du corps permettant I’intégration des informations sensorielles (Dijkerman
& de Haan, 2007; Evans & Blanke, 2013) mais également a la représentation de l’action
puisque cette structure contiendrait les modeles internes utilisés dans 1’émergence de la
conscience de I’action (Sirigu et al., 2004) et dans la planification du mouvement a réaliser
(Wolpert, Goodbody, et al., 1998a; Fogassi & Luppino, 2005; Culham & Valyear, 2006). De
plus, les étapes précoces de I’apprentissage moteur sont reliées a une augmentation de
’activation du cortex pariétal droit alors que dans les stades avancés, une activation prédomine
dans les aires pariétales postérieures de I’hémisphére gauche (pour revue Halsband & Lange,
2006).

Durant I’adolescence, de nombreuses études ont montré une maturation du cortex
pariétal, caractérisée par une diminution de la maticre grise et une augmentation de la matiere
blanche (Giedd et al., 1999; Sowell & Trauner, 2002; Gogtay et al., 2004; Toga et al., 2006),
suggérant 'importance de la maturation de cette région dans I’amélioration de I’efficacité des
représentations du corps et de I’action.

L’étude 3 des signatures électrophysiologiques a révélé une maturation des oscillations
dans le rythme théta au dessus du cortex somatosensoriel associatif au cours de I’adolescence.
Or, il apparait que ’activité du rythme théta joue un rdle dans I’organisation des activités

sensorimotrices, particulicrement dans le traitement des informations sensorielles (Sauseng et
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al., 2007). Ainsi, nous pouvons supposer que la maturation du rythme théta, a travers son role
dans I’intégration des informations sensorielles dans les représentations du corps et de I’action,
contribue a améliorer la fonction d’anticipation au cours de I’adolescence.

Le cervelet jouerait également un rdle crucial dans I’élaboration des modeles inverses et
prédictifs (pour revues Wolpert, Miall, et al., 1998; Kawato, 1999). Cette structure
contribuerait a 1’élaboration de la commande motrice par une transformation inverse (Wolpert,
Miall, et al., 1998), et a ’apprentissage de nouvelles taches motrices par I'intégration d’un
signal correctif de I’erreur (Flament et al., 1996; Imamizu et al., 2000; Jenmalm et al., 2006;
loffe et al., 2007). Par ailleurs, Stoodley & Schmahmann (2009) ont suggéré I’existence d’une
représentation du corps dans le cervelet, permettant une prédiction des conséquences
sensorielles de I’action. Peu d’études se sont intéressées au développement du cervelet au cours
de I’adolescence (Giedd, 2008). Au vu de ’augmentation du volume de mati¢re blanche au
cours de I’adolescence, une maturation des projections du cervelet vers le cortex préfrontal
dorso-latéral, les aires temporales supéricures et pariétales ont été rapportées grace aux
analyses en DTI. Cette évolution des connections pourrait alors avoir une répercussion sur les
réseaux impliqués dans la programmation des actions volontaires associées au controle postural
et étre ainsi impliquée dans la maturation de la fonction d’anticipation.

Par ailleurs, D’approche sélectionniste propose que des groupes neuronaux,
prédéterminés génétiquement, seraient sélectionnés par 1’expérience et ’environnement.
L’activité particuliére de réseaux neuronaux, liée a I’expérience de I’action, sélectionne les
circuits neuronaux préférentiels, par un renforcement ou un affaiblissement des liaisons
synaptiques (Edelman, 1993). En forme de U-inversé, la maturation de la mati¢re grise repose
sur un développement de I’arborescence dendritique, qui débuterait avec une synaptogenese
accrue durant I’enfance suivie d’un ¢lagage synaptique important au cours de 1’adolescence
(Giedd et al., 1999). L’ ¢élagage synaptique passerait par un mécanisme de sélection des groupes

neuronaux les plus appropriés. De la méme fagon, il existerait des boucles rétroactives entre les
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informations issues de la production de I’action et de son interaction avec I’environnement, et

la maturation des régions cérébrales impliquées dans la genese de I’action.

2. Les structures impliquées dans la fonction d’anticipation a I’age

adulte: vers un modele fonctionnel réactualisé

Dans leur mod¢le des structures impliquées dans la fonction d’anticipation telle qu’elle
s’exprime au cours de la tache bimanuelle de délestage, Massion & collaborateurs (1999) ont
proposé I’implication de nombreuses structures telles que le cortex moteur M1 controlatéral au
mouvement ainsi que les ganglions de la base et la SMA controlatérale a la posture. Sur la base
de nouvelles études d’investigations cérébrales, ce modele initial peut aujourd’hui étre
réactualisé comme nous le proposons a travers la Figure 29. En effet, une étude en IRMf a
permis de recenser des activités dans des structures précises qui sont les régions motrices (aires
motrices primaires, SMA), les ganglions de la base et le cervelet dans la production des APAs
(Schmitz et al., 2005), suggérant 1’implication d’un réseau complexe dans le controle postural
anticipé.

Grace a leur bonne résolution temporelle, les études en MEG réalisées par le groupe de
Ng & collaborateurs (2013) ont permis de montrer I’implication précoce (entre -1200 ms et -
800 ms avant le délestage) du cortex moteur primaire gauche lors de la réalisation de la tache
bimanuelle de délestage. Le cortex moteur primaire droit, quant a lui, ne serait activé que
tardivement (autour de -200 ms avant le délestage). A la lumiére de nos résultats
comportementaux, ces résultats nous paraissent étonnants puisque nous reportons, chez
I’adulte, des temps de réaction en moyenne de 400 ms. Il nous parait nécessaire de confirmer
ces résultats lors d’études futures réalisées en MEG. Par ailleurs, Kazennikov & collaborateurs
(2005; 2006) ont montré que le cortex moteur gauche inhiberait le cortex moteur droit impliqué
dans le contrdle postural. Bien qu’a confirmer, ces deux études laissent suggérer que le cortex

moteur droit serait la structure organisatrice des mécanismes sous-tendant le contrdle postural
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anticipé. Or, I’étude des corrélats neurophysiologiques chez 1’adulte nous a permis de mettre en
¢évidence les rdles fonctionnel concomitants des cortex sensorimoteur droit et gauche lors de la
tache bimanuelle de délestage (Barlaam et al., 2011). Plus particuliérement, I’analyse en
potentiels évoqués montre une onde négative au-dessus de M1 responsable du bras postural et
une onde positive au-dessus du M1 responsable du bras manipulateur. D’apres la littérature
(pour revue Burle et al., 2004), la composante négative refléte ’activation du cortex moteur
controlatéral a la réponse alors que la composante positive refléterait une inhibition active du
cortex moteur, controlatéral au bras postural. Ce recrutement spécifique et opposé de chaque
MI est plus cohérent avec un contrdle parallele et distinct du mouvement et de la posture.

De plus, il apparait que I’intégrité du corps calleux n’est pas nécessaire a une activité
bimanuelle telle que celle-ci (Viallet et al., 1992; Diedrichsen et al., 2005b), ce qui indiquerait
que la coordination nécessaire a 1’organisation des APAs passerait par des structures sous-
corticales. De fagon intéressante, une désynchronisation du rythme beta antérieure a celle
retrouvée dans le cortex moteur primaire droit est observée dans les noyaux des ganglions de la
base, le thalamus et la SMA de I’hémisphére droit (Ng et al., 2012, 2013). Par I'intermédiaire
de ces boucles cortico-striato-thalamo-corticales, les processus sous-jacents a cet ensemble de
structures peuvent €tre vus comme un mécanisme pour «diriger» l'information a I’intérieur des
aires motrices (Middleton & Strick, 2000). En particulier, les ganglions de la base jouent un
role important dans I’ajustement temporel de la sortie motrice, en l’occurrence lors de
I’utilisation des ajustements posturaux sur la base de I’expérience antérieure (Graybiel, 1998).
Dans la tache bimanuelle de délestage, les ganglions de la base pourraient ajuster les gains des
APAs en fonction de la perturbation a venir (Massion et al., 1999).

Enfin, Pactivation de la SMA gauche retrouvée dans I’é¢tude IRMf pourrait étre
impliquée dans la sélection du mouvement a réaliser (pour revue Nachev et al., 2008) ainsi que
dans I’intention de 1’action (Deiber et al., 1999; Jenkins et al., 2000; Nachev et al., 2007). Au

vu des théories du contrdle moteur présenté dans le Chapitre 2 du cadre théorique, la SMA
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pourrait alimenter les mod¢les internes inverses présents dans le cervelet pour fournir un signal
temporel aux structures corticales impliquées dans la production des APAs, permettant ainsi
une coordination étroite entre la posture et le mouvement. Les modeles internes inverses
utiliseraient également les informations issues de 1’état actuel du corps en provenance du

cortex pariétal pour construire les programmes moteur et postural.
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Figure 29 — Représentation schématique de I’organisation centrale de la coordination
posture-mouvement dans la tache bimanuelle de délestage. M1 : Cortex Moteur Primaire,
SMA : Aire Motrice Supplémentaire, Put : Putamen, GP : Globus Pallidus.
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Chapitre 5: Etude de la fonction d’anticipation au

cours de I’adolescence : vers une meilleure compréhension

des signatures physiologiques

1. La nature de la signature électromyographique des APAs: une levée

d’activation ou une inhibition active?

Les activités musculaires présentes dans la tdche bimanuelle de délestage se
caractérisent par une modification de I’activité de base au moment du délestage de 1’objet. En
effet, pour maintenir 1’avant-bras en position horizontale, le SNC met en place une activité
tonique et soutenue pour s’opposer a la force qu’exerce le poids sur I’avant-bras. Lors du
soulévement de l’objet, la fonction d’anticipation est mise en place pour abolir ’activité
tonique préalablement présente. Une question demeure: quels sont les mécanismes
physiologiques a ’origine de cette signature électromyographique caractéristiques des APAs.
Est-ce une levée de Il’activité musculaire initialement présente ou est-ce le reflet d’un
mécanisme cortical d’inhibition des unités motrices?

Le niveau d’activité musculaire représente une balance entre les populations des unités
motrices actives et inactives. La commande corticale qui méne a un équilibre entre les
populations des unités motrices actives et inactives peut impliquer un recrutement cortical de
nature différente si la commande produite consiste en une contraction ou pas. La signature
¢lectromyographique des APAs résulte du recrutement du cortex moteur primaire controlatéral
au bras postural. En effet, I’étude des expressions €lectrophysiologiques des APAs montre une
onde positive au-dessus du cortex moteur primaire controlatéral au bras postural, qui serait le
reflet de I'inhibition du cortex sensori-moteur. Les adolescents agés de 11-13 ans présentent un

décours temporel de I’onde positive, caractéris€¢ par une phase précoce et une phase tardive.
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Chez ces adolescents, une grande variabilit¢ s’exprime dans la latence d’apparition de
I’inhibition des muscles fléchisseurs. Nous avons fait ’hypothése que les essais avec une
latence trés précoce de I’inhibition musculaire pourraient participer a la composante précoce de
I’onde positive alors que les essais présentant une latence plus proche du TO pourraient
participer a la composante tardive de I’onde positive. Ce résultat suggére une corrélation étroite
entre le début de l’onde positive et la latence d’apparition de I’inhibition des muscles
fléchisseurs. Ainsi, la commande posturale anticipée provenant du cortex sensorimoteur
controlatéral au bras postural consisterait a inhiber l'activité musculaire présente pour maintenir
la position de référence. Le passage d'un état actif a un état inactif de I’activité musculaire

serait di 2 un mécanisme d’origine corticale caractérisé par sa nature inhibitrice.

2. La coordination posture-mouvement: le r6le fonctionnel de la
synchronisation inter-hémisphérique

Le r6le crucial de I’ajustement fin des paramétres temporels a été reporté lors de taches
bimanuelles impliquant la coordination des deux mains (Gerloff & Andres, 2002; Swinnen,
2002; Oliveira & Ivry, 2008). En effet, une coordination étroite est nécessaire entre les activités
musculaires liées aux mouvements de la main droite et ceux de la main gauche. De fagon
similaire, dans la tache bimanuelle de délestage, les activités musculaires liées au soulévement
de l'objet doivent étre coordonnées avec celles liées a la stabilisation posturale, renforgant
I’idée que la maitrise des paramétres temporels est un facteur crucial dans la coordination
posture-mouvement. Plusieurs questions demeurent encore sans réponse a I’heure actuelle :
Quels sont les mécanismes neuronaux sous-jacents chez 1’adulte ? Comment ces mécanismes
sont-ils mis en place au cours de I’ontogénese?

L’étude des coordinations bimanuelles permet de suggérer les mécanismes
neurophysiologiques qui prendraient part a cette coordination posture-mouvement. Les études

associées a I’enregistrement de potentiels de champs locaux chez le singe montrent une
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interaction inter-hémisphérique plus grande lors de mouvements symétriques que lors de
mouvements asymétriques ou de mouvements unimanuels (Cardoso de Oliveira et al., 2001).
Chez I’homme, des résultats identiques ont été retrouvés. En effet, Serrien & Brown (2002)
montrent que, dans une coordination bimanuelle en phase ou en anti-phase, une réduction de la
vitesse de mouvement est associée a un couplage fonctionnel réduit des régions
sensorimotrices primaires. Ces résultats soutiennent le réle fonctionnel de la synchronisation
inter-hémisphérique dans l'organisation des mouvements coordonnant deux mains (Gerloff &
Andres, 2002; Serrien & Brown, 2002). Par inférence, on peut supposer son role potentiel dans
la coordination posture-mouvement.

Une des propriétés attribuées aux oscillations corticales est leur role dans la
communication entre régions distantes. En effet, des décharges neuronales synchronisées et
rythmiques permettraient une coordination entre les différentes aires nécessaires a
’organisation optimale d’un mouvement complexe (Schnitzler et al., 2000). Chez I’homme, les
¢tudes en EEG lors de mouvements bimanuels mettent en évidence une connectivité
fonctionnelle exprimée par une augmentation de la cohérence en fronto- parietal dans le rythme
alpha (8-12 Hz). Les auteurs suggerent que l’activité en basse fréquence serait I’une des
caractéristiques des processus de distribution de I’information entre les différentes aires
(Serrien et al., 2004). De facon intéressante, le travail expérimental de cette thése a permis de
montrer le réle primordial du rythme mu dans la coordination posture mouvement. Il serait
intéressant de poursuivre [’exploration des connections fonctionnelles nécessaires a la
coordination posture-mouvement par des analyses de cohérence entre les différentes sources
identifiées précédemment.

Au cours de ce travail de thése, nous avons montré une maturation tardive de la
désynchronisation du rythme mu sous-tendant les APAs au cours de 1’adolescence. En effet, les
comparaisons inter-hémisphériques laissent penser a une absence de dissociation des activités

¢lectrophysiologiques entre la posture et le mouvement a 1’dge de 14-16 ans. Ce résultat
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suggere un contrdle unifié de la posture et du mouvement au cours de 1’adolescence. Ainsi, les
mécanismes neurophysiologiques permettant un couplage entre les deux hémisphéres ne
seraient pas encore fonctionnels au cours de 1’adolescence, suggérant que la maturation du

rythme mu pourrait en étre a I’origine.

3. Les oscillations évoqués et induites: modifications dynamiques et

structurales des réseaux neuronaux

Une distinction entre les oscillations évoquées et induites peut étre faite sur la base des
relations de phase avec le stimulus. A titre d’exemple, dans ce travail de thése, les ondes
négatives et positives mises en évidence par les analyses en ERP seraient considérées comme
des oscillations évoquées par le stimulus alors que les désynchronisations du rythme mu et du
rythme béta en regard des aires sensori-motrices mise en évidence par les analyses en TF se
référent a des oscillations induites. L’origine et le réle fonctionnel de ces activités oscillatoires
sont actuellement discutés dans la littérature.

En général, les oscillations peuvent étre le résultat de I’alternance d’un patron de
décharge de neurones, spécifiques par leurs caractéristiques biophysiques intrins€ques mais qui
pourraient aussi résulter des propriétés architecturales des réseaux neuronaux (Schnitzler et al.,
2000). L approche des modeles neuronaux offre la possibilité d’explorer les processus et les
mécanismes pouvant étre a ’origine des oscillations évoquées et induites (David et al., 20006).
De fagon intéressante, David & collaborateurs (2006) divisent les mécanismes neuronaux en
dynamiques (driving), correspondant au systéme de neurotransmission de la commande et
structuraux (modularity), correspondant aux mécanismes de modulation des réseaux
neuronaux. Les réponses évoquées peuvent étre la conséquence des changements de 1’état des
afférences neuronales, affectant 1’état environnemental du réseau. En contradiction, les effets

structuraux, causés par les afférences modulatrices, engagent des mécanismes qui affectent
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I’état neuronal. Parce qu’elles sont tardives, les oscillations induites peuvent étre, seulement,
causées par les mécanismes structuraux (David et al., 2006).

Au cours de cette thése, I’analyse en potentiels évoqués a permis de montrer que
I’inhibition des muscles fléchisseurs était sous-tendue par une onde positive au dessus du
cortex moteur, reflétant I’envoi de la commande vers les muscles effecteurs. L’analyse en
temps-fréquence a principalement révélé une désynchronisation du rythme mu qui serait le
reflet de la construction d’une nouvelle représentation sensori-motrice qui se met en place au
cours du développement. De plus, associé a 1’apprentissage, une réorganisation fonctionnelle
surviendrait dans le cortex moteur primaire, suggérant la mise en place d’une trace mnésique
(pour revue Sanes, 2000). Par conséquent, alors que les potentiels évoqués refléteraient les
perturbations dynamiques des réseaux neuronaux, permettant I’envoi de la commande
inhibitrice nécessaire a la stabilisation posturale, la désynchronisation serait I’expression des
modifications structurales permettant la construction des réseaux neuronaux impliqués dans

I’exécution de la tache bimanuelle de délestage.
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CONCLUSION

Ce travail de thése nous a permis de mettre en évidence qu’en dépit d’une apparition
précoce, la fonction d’anticipation mature lentement jusqu’a des ages tardifs de I’adolescence
et se caractérise par une amélioration des parametres temporels des activités motrices et
cérébrales. De fagon similaire, les mécanismes sous-tendant I’apprentissage d’une nouvelle
coordination posture- mouvement, aussi bien chez 1’adulte que chez I’adolescent, repose sur
I’acquisition du réglage temporel des activités musculaires. Par conséquent, nos études
confirment que la maitrise des paramétres temporels est un élément clé dans la maturation de la
fonction d’anticipation et de la construction d’une nouvelle coordination posture- mouvement.
Nous avons suppos¢ que cette maitrise des parametres temporels, qui est un indicateur de la
maturation du SNC (Schmitz et al., 2002 ; Barlaam et al., 2012), refléterait la réactualisation
des représentations du corps et de I’action particuliecrement nécessaires au cours de
I’adolescence en raison des changements corporels massifs. Cette réactualisation passerait par
I’intégration du signal d’erreur, qui résulte du retour des informations proprioceptives
provenant du corps en action. Etant donné que les informations proprioceptives sont négligées
au cours de I’adolescence, le signal d’erreur serait mal évalué durant cette période, expliquant
ainsi des performances encore inférieures a celles de I’adulte méme a 1’dge de 16 ans. Une
meilleure intégration des informations proprioceptives dans les représentations de 1’action et du
corps sera rendue possible par la maturation des régions cérébrales impliquées telles que

notamment le cortex pariétal et le cervelet.
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PERSPECTIVES

Tout en ayant démontré les liens qui unissent fonction d’anticipation, représentations du
corps et de I’action, et maturation cérébrale au cours de I’adolescence, cette theése souléve de
nouvelles questions qui se traduisent par un certain nombre de perspectives qui seront
évoquées dans cette dernicre partie. Certaines perspectives concernent directement la période
charniére de I’adolescence, et s’ouvrent vers la pathologie. D’autres perspectives élargissent
I’approche développementale depuis I’enfant jusqu’a la personne agée. Enfin, I’exploration du
schéma corporel est poursuivie a partir d’une autre modalité sensorielle : la vision, a 1’aide de
la perception du mouvement humain qui a la particularité d’étre opérationnelle tres tot au cours
du développement et qui néanmoins évolue au cours des différentes période de la vie, grace au

couplage perception-action sous tendu par le systéme des neurones miroirs.

1. La fonction d’anticipation dans une perspective vie entiere

a. La tache bimanuelle de délestage chez I’enfant: étude des

corrélats neurophysiologiques

Des enfants agés de 8 a 10 ans ont également été enregistrés dans la tiche bimanuelle
de délestage dans le but d’étudier la maturation cérébrale en lien avec la construction de la
fonction d’anticipation chez ’enfant. Dans les taches d’atteintes et de soulévement d’objets et
des mouvements de préhension, les enfants de ces ages présentent des performances différentes
de celles des adultes (Kuhtz-Buschbeck et al., 1998; Olivier et al., 2007). C’est également le
cas dans notre tache bimanuelle de délestage. Nous pouvons donc supposer que les activités
¢lectrophysiologiques en lien avec la commande motrice associée au soulévement de 1’objet

devraient présenter des caractéristiques différentes. En particulier, ’onde négative retrouvée au

335 --



CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

dessus du cortex moteur controlatérale de la main qui souleve I’objet présenterait une pente
différente de celle de I’adulte. Par ailleurs, nos résultats cinématiques et EMG montrent que la
performance de stabilisation ainsi que la latence d’apparition des muscles fléchisseurs,
présentent des différences notables avec nos groupes d’adolescents enregistrés au cours de ce
travail de thése. Nous pouvons donc supposer que les enfants présenteraient également des
variations dans la latence d’apparition de 1’onde positive correspondant a la signature
¢lectrophysiologique de I’inhibition des muscles fléchisseurs mais également dans les
caractéristiques temporelles de la désynchronisation du rythme mu. Cette derniére pourrait étre
différentes de celle de 1’adulte mais également de celle des adolescents. Compte tenu de la
maturation des rythmes électrophysiologiques, un nombre supérieur d’enfants devrait présenter
une désynchronisation du rythme théta, corrélats neurophysiologique du rythme mu chez

I’enfant (Cochin et al., 1999).

b. Réle clé de la puberté dans la maturation tardive de la fonction
d’anticipation
Ayant décrit des différences de genre sur la performance de stabilisation posturale dans
I’Etude 1, nous avons fait I’hypothése que la puberté jouerait un rdle important dans la
maturation des représentations du corps et de ’action. En effet, il apparait que la puberté est
plus précoce chez les filles que chez les gargons, entralnant de nombreuses différences de
genre au niveau hormonal et physique (Rogol et al., 2002; Fechner, 2003; DeRose & Brooks-
Gunn, 2006) mais également dans le développement cognitif (Blakemore et al., 2010). Si la
puberté n’est pas considérée avec précision dans les hypothéses de recherche, des conclusions
erronées pourraient étre faites sur le développement normal et pathologique des adolescents
(Dorn, 2006). Or jusqu’a présent, peu d’études en neurosciences se sont directement

intéressées au lien entre la puberté et le développement cognitif. A partir de I’étude de la
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maturation des signatures électrophysiologiques sous-tendant la fonction d’anticipation, nous
avons commencé a distinguer le développement de la fonction d’anticipation chez deux
groupes d’adolescents : au tout début de la puberté versus au coeur de 1’adolescence.

Il nous apparait crucial de focaliser les recherches futures sur le role de la puberté dans
le développement de la cognition motrice, tout comme dans celui de la cognition sociale,
comme souligné par Blakemore & collaborateurs (2010). Une quantification plus précise de
I’dge pubertaire permettrait de mettre en exergue une corrélation entre la puberté,
indépendamment de 1’dge chronologique, et les mesures comportementales et cérébrales
réalisées lors de la tdche bimanuelle de délestage. Ces données permettraient de mettre en
¢évidence le role clé de la puberté dans la maturation tardive de la fonction d’anticipation et des
représentations du corps et de I’action. Nous pouvons faire I’hypothése que plus le
développement pubertaire sera avancé, plus les représentations du corps et de 1’action seront
efficaces, aboutissant a une amélioration de I’efficacité de la fonction d’anticipation.

Plusieurs moyens de quantifications peuvent étre envisagés, depuis des dosages
hormonaux aux observations physiques. De nombreuses échelles de développement pubertaire
permettent de mesurer ’avancée pubertaire de chaque individu (Tanner, 1962; Petersen et al.,
1988). Basée sur 5 stades et découpée en 2 grands axes, I’échelle de Tanner permet de définir
le degré de maturation physique et morphologique de chaque individu (Tanner, 1962). Parce
qu’elle nécessite une observation clinique de chaque individu, il est difficile de la mettre en
place dans le cadre d’une étude en laboratoire. Plus réalisable, I'Echelle de développement
pubertaire de Petersen permet de catégoriser les adolescents en 5 stades — pré-puberté, début de
la puberté, puberté intermédiaire, puberté avancée et puberté complétée — sur la base d’un
questionnaire. Cette échelle se base, chez les gargons, sur la poussée des poils et la mue de la
voix et, chez les filles, sur la poussée des poils, le développement de la poitrine et les

menstruations (Petersen et al., 1988).
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Enfin, le début de I’adolescence est marqué par une augmentation massive de la
concentration de diverses hormones. Réparties en trois grands axes, qui sont la gonadarche,
I’adrenache et ’activation de ’hormone de croissance, les hormones sont responsables de la
maturation des organes génitaux, du développement des caractéristiques sexuelles secondaires
et de la poussée de croissance chez les adolescents (DeRose & Brooks-Gunn, 2006).
Récemment, une étude a cherché a corréler la développement pubertaire et les processus socio-
émotionnel (Goddings et al., 2012). Le développement pubertaire a été réalisé par un dosage de
la concentration de différentes hormones!® suite a un prélévement salivaire. Les résultats
montrent qu’une augmentation de la concentration hormonale (indépendante de 1’age) est
associée a une activité plus importante dans certaines régions du cerveau impliquées dans la
reconnaissance d’émotions sociales. Ainsi, un dosage des hormones a partir d’un prélévement
salivaire, associ¢ a la passation d’échelle de développement pubertaire, permettrait de
quantifier plus finement 1’age pubertaire des sujets. Le role de la puberté dans la maturation de
la fonction d’anticipation pourrait €tre précisé, sur la base de la distinction de plusieurs groupes

pubertaires.

c. Le contrdle postural anticipé au cours du vieillissement

Dans le protocole d’apprentissage de la tache bimanuelle de délestage, la patiente
déafférentée agée de 66 ans a également réalisé¢ la situation de délestage volontaire. Nos
résultats préliminaires montrent une amplitude de rotation du coude plus élevée que le groupe
de jeunes adultes contrdle, suggérant une altération de la fonction d’anticipation chez cette
patiente. Déja enregistré par Forget & Lamarre (1990) a I’dge de 37 ans, cette patiente

présentait des caractéristiques des APAs similaires au groupe d’adultes contrdle. Cette

19 Les auteurs ont quantifiés par dosage de concentration les hormones stéroidiennes tel que la
testostérone, 1’oestradiol et la DHEA.
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comparaison de résultats inter études souleéve la question du vieillissement dans la fonction
d’anticipation. Deux sujets d’ages similaires ont été enregistrés et présentent une performance
de stabilisation posturale comparable a la patiente déafférentée, suggérant une altération des
APAs au cours de vieillissement. Il serait intéressant de poursuivre 1’enregistrement de sujets

agés dans le but d’étudier le vieillissement de la fonction d’anticipation.

2. Construction des représentations du corps et de I’action : apport pour

les pathologies développementales

Explorer une période complexe comme 1’adolescence améne une meilleure
compréhension du développement cérébral sain dans le but d’offrir aux pathologies
développementales des informations précieuses pour répondre a la question récurrente d’un
¢ventuel retard ou d’un véritable dysfonctionnement. De nombreuses pathologies
développementales présentent des troubles de la motricité. Certaines se développent au cours
de I’enfance comme D’autisme et la dyspraxie alors que d’autres sont spécifiques de

I’adolescence comme ’anorexie.

a. Une atteinte de la construction des représentations de I’action

dans I’autisme ?

L’autisme est un des syndromes développementaux les plus handicapants dont les
caractéristiques principales sont des troubles sociaux et de la communication (DSM V). Si la
présence concomitante de troubles moteurs a été depuis longtemps soulignée, ceux-ci n’ont été
que peu explorés notamment en termes de leur spécificité et de leur origine. Pourtant, les
enfants atteints d’autisme possédent un développement sensorimoteur atypique. De

nombreuses études ont soulignées leurs capacités a exécuter un mouvement mais des difficultés
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lors de la planification de ce méme mouvement (Rinehart et al., 2001; Mari et al., 2003). Un
déficit fondamental dans la programmation de séquences motrices, un échec a prédire le
mouvement, ou un trouble dans le contrdle visuel du mouvement ont été suggérés par Hughes
(1996) pour expliquer une pauvreté dans les performances de planification du mouvement dans
I’autisme. Dans la tdche bimanuelle de délestage, notre groupe a reporté un déficit d’origine
centrale de la fonction d’anticipation chez I’enfant atteint d’autisme,(Schmitz et al., 2003;
Martineau et al., 2004). De plus, les il n’est pas a exclure que les anomalies du comportement
moteur reportées chez les enfants atteints d’autisme, puissent étre dues a une dyspraxie,
caractéristique du Trouble de I’ Acquisition de la Coordination (TAC), trouble développemental
¢galement. Les enfants TAC sont caractérisés par un trouble dans les coordinations motrices
qui peut se manifester par un retard considérable dans la réalisation d’actions, par des faibles
performances sportives et par une écriture dégradée (American Psychiatric Association, 2000).
A T’heure actuelle, on ignore toujours si les troubles moteurs présents chez les enfants atteints
d’autismes sont spécifiques ou au contraire s’il s’agit d’une dyspraxie associ¢ée. Un des
objectifs principaux d’un projet dans lequel je serai associée aprés ma thése consistera a
identifier les caractéristiques du comportement moteur d’enfants avec autisme et d’enfants
dyspraxiques par rapport au développement typique dans le but de discerner si les différences
entre les populations pathologiques proviennent d’un délai dans la maturation cérébrale ou au
contraire de fonctions cérébrales altérées (ANR SAMENTA ASD-BARN). Plusieurs
composantes du controle moteur seront évaluées (1) ’'intégrité des mécanismes de contrdle
correctif (feedback) (2) I'intégrité des mécanismes de contrdle anticipé (feedforward) (3) la
capacité a construire une représentation sensori-motrice et ses corrélats cérébraux. La situation
d’apprentissage issue de la tiche bimanuel de délestage, décrite dans cette thése, permettra
d’évaluer la capacité a construire une représentation de I’action sur la base du feed-back
proprioceptif dans ces différents groupes d’enfants. Enfin, aux enregistrements cinématiques et

musculaires classiques seront couplés des enregistrements en magnétoencéphalographie
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(MEG) afin d’explorer la dynamique cérébrale de la construction d’une représentation de
’action. Les processus tels que I’intégration des informations proprioceptives, 1'utilisation et la
mise a jour des représentations sensorimotrices et ’utilisation d’un contrdle anticipé seront

corrélés aux modulations topographiques et temporelles des oscillations corticales.

b. Anorexie — boulimie : entre image du corps et schéma corporel

L’adolescence constitue une période durant laquelle peuvent se développer des troubles
de I’alimentation tel que I’anorexie et la boulimie (Kirkcaldy et al., 2007). Connue comme
étant une des pathologies de I’adolescence, I’anorexie se caractérise par une modification du
corps et surtout de I’image de corps. En effet, de nombreux travaux mettent en évidence des
perturbations dans la représentation que les patientes se font de leur propre corps (pour revue
Cash & Deagle, 1997). Un biais de surestimation du poids et de la silhouette est ainsi
constamment retrouvé : il peut étre a l'origine d’un sentiment d’insatisfaction important.
Comme nous ’avons abordé au cours du cadre théorique, schéma corporel et image du corps
sont étroitement liés et interagissent pour construire une corporalité¢ de I’individu au cours de la
vie. Au vu des modifications du corps que subit I’adolescent, I’image du corps pourrait étre
modifiée. Il nous parait pertinent d’étudier la fonction d’anticipation chez des adolescents
souffrant d’anorexie pour évaluer les relations supposées entre image du corps, schéma
corporel et modification corporelle. De plus, les personnes souffrant d’anorexie présenteraient
une perturbation de I’intégration des informations afférentes quelles soient proprioceptives
et/ou visuelles (Keizer et al., 2011, 2012), laissant supposer un trouble de la fonction

d’anticipation dans cette pathologie.

3. La perception du corps en mouvement: implication des

représentations de I’action et du corps a I’adolescence
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Le corps n’est pas qu’une sortie motrice efficace pour se mouvoir dans 1’espace, c’est
avant tout un moyen d’expressions et de communication avec autrui. En effet, le corps en
mouvement est porteur de significations tant pour celui qui le produit que pour celui qui
I’observe. Au cours de I’évolution, ’espéce humaine a développé cette capacité a traiter les
informations portées par le corps. Plus précisément, les Hommes développent une sensibilité
visuelle au mouvement biologique, et en particulier au mouvement humain (MH). Cette
capacité est présente dés le plus jeune age, puisqu’il est reporté une préférence visuelle pour
des scénes comprenant du MH chez des bébés agés de 4 mois (Fox & McDaniel, 1982;
Bertenthal et al., 1987). La théorie du couplage de la perception et de 1’action propose que la
sensibilité¢ visuelle au MH résulterait d’un lien fonctionnelle étroit entre les systémes visuelles
et moteur (Viviani & Stucchi, 1992). En d’autres termes, les étres humains auraient une
meilleure compréhension des mouvements humains qu’ils sont en mesure de réaliser. Par
ailleurs, Reed & Farah (1995) ont démontré que ’utilisation du schéma corporel permettrait de
coder les mouvements exécutés comme les mouvements observés.

Un corrélat neurophysiologique découvert chez le singe puis chez I’homme est venu
corroborer cette théorie du couplage perception-action (Rizzolatti & Craighero, 2009; Turella
et al., 2009). Lors d’enregistrements intracérébraux chez le singe macaque, I’équipe de
Giacomo Rozzolatti a découvert une classe de neurones pré-moteurs qui déchargent non
seulement quand le singe exécute des actions intentionnelles de la main, comme attraper des
objets, mais aussi quand il observe d’autres individus exécutant des actions similaires (Gallese
et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996). Chez ’homme, une forte activation du cortex pré-moteur,
frontal inférieur et pariétal serait présente lors de ’observation de I’action (Hari et al., 1998;
Fadiga et al., 2005; Rizzolatti & Craighero, 2009). Par conséquent, les représentations de

I’action et du corps joueraient un role essentiel non seulement dans l’organisation de nos
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comportements moteurs mais pourraient également intervenir dans la perception et la
compréhension des comportements moteurs d’autrui.

Puisque 1’adolescence constitue une période de réactualisation des représentations de
I’action et du corps, il est l¢égitime de se poser la question d’éventuelles répercussions sur la
perception du MH? Certains chercheurs s’accordent a dire que cette capacité est
vraisemblablement acquise dés le plus jeune age (Lepage & Théoret, 2007), d’autres avancent
I’hypothese qu’il pourrait continuer a se développer au cours de ’adolescence, associ¢ a une
activité intense du mécanisme miroir (Kilner & Blakemore, 2007).

Un des moyens d’étudier les caractéristiques de la perception du mouvement humain
repose sur la modélisation en points lumineux animés développé par Johansson (Johansson,
1973). 1l s’agit de placer des marqueurs réfléchissants sur les principales articulations du corps
qui restituent le mouvement en forme de points lumineux. Ce paradigme nous semble
intéressant pour tester les capacités de reconnaissance du MH durant 1’adolescence. Nous
faisons I’hypotheése que les bouleversements hormonaux et physiques de 1’adolescence
pourraient avoir des répercutions sur les capacités de reconnaissance du MH. Une étude
comportementale récente (Cignetti, Caudron, et al., 2013) chez des adolescents agés de 14 a 17
ans rapportent une robustesse des capacités a distinguer du MH réalis¢ en micro ou en
normogravité, avec autant de succes que les adultes. Ce maintien des performances pourrait
néanmoins étre sous-tendu par des activations cérébrales distinctes de celles de 1’adulte.

A l’age adulte, la reconnaissance du mouvement humain, outre le réseau des
mécanismes miroirs, repose sur ’activation de nombreuses régions telles que le cortex pré-
moteur, le cortex pariétal, les aires de la jonction temporo-pariétal (Grosbras et al., 2012). Au
vu de la maturation cérébrale qui s’opére dans ces régions durant I’adolescence, quel role joue
le développement cérébral dans la perception du MH ? Comme nous I’avons discuté
précédemment, le rythme mu posséde une fonction importante dans le traitement de

I’information qui relie la perception et ’action et plus spécifiquement dans la transformation de
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‘‘seeing’” et ‘‘hearing’” en ‘‘doing’” (Pineda, 2005). Nous pouvons supposer que la
maturation du rythme mu pourrait étre corrélée a I’augmentation des capacités de
reconnaissance du MH au cours de I’adolescence.

Enfin, le réle principal attribué au mécanisme miroir est de nous permettre de
comprendre la signification des actes d’autrui, y compris les interactions sociales, et méme
leurs émotions, sur la base de notre patrimoine moteur. Le terme de phénoméne de résonance
motrice ou simulation motrice a été avancer pour décrire cette étroite correspondance entre
percevoir et agir (Rizzolatti & Arbib, 1998; Jeannerod, 2001). Ainsi, deux systémes sont mis
en résonance lors de la compréhension d’une interaction sociale: nous et I'autre. Il est 1égitime
de s’interroger sur le rdle que pourrait jouer I’adolescence dans la construction des mécanismes
de la compréhension des intentions d’autrui. Le paradigme proposé précédemment a déja été
utilisé avec succes par notre groupe pour explorer les liens entre langage du corps et
interactions sociales chez I’adulte (Centelles et al., 2011) et I’enfant sain et pathologique
(Centelles et al., 2013). Mais qu’en est-t-il au moment de I’adolescence, période de

bouleversement dans la relation avec autrui...?
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