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INTRODUCTION

L’opinion classique est de faire du cortex moteur
primaire (M1) une surface vouée au transfert de
messages d’exécution motrice qui ont été élaborés
en amont dans le cortex cérébral. Anatomiquement,
MI est le site de convergence des entrées (inputs)
venant du cortex pré-moteur et des ganglions de
la base. Il est aussi le site principal d’origine du
faisceau pyramidal et des connexions directes
cortico-spinales. Les études fonctionnelles initia-
les utilisant la stimulation corticale ont conclu a
un role du cortex moteur limité a la sélectivité
musculaire et a ’encodage de la force musculaire
pour exécuter un mouvement.

Pour citer Penfield (1947), « un mouvement
produit par la stimulation du cortex moteur prend
place le plus souvent dans les membres du corps
qui sont capables d’activité volontaire de grande
habileté et complexe et cependant les mouve-
ments ainsi produits ne sont jamais complete-
ment habiles ni parfaitement adaptés ». Et a la
suite, « le patient conscient n’est jamais trompé
parce qu’il croit qu’il a fait lui-mé&me le mouve-
ment. Il sait qu’il ne 1’a pas projeté ». Ce fait,
confirmé par la pratique actuelle de la stimulation
magnétique transcranienne (TMS), contraste avec
les effets de la stimulation des autres aires motrices
plus antérieures. La stimulation de D’aire laté-
rale 6 de Penfield et Boldrey (1937) bien que ne
provoquant pas de mouvements patents provo-
quent fréquemment un intense « désir de bouger ».

Cependant, plus récemment, des données
expérimentales ont mis en évidence que la rela-
tion entre I’activité du cortex moteur et la produc-
tion de mouvements n’est pas, contrairement aux
résultats antérieurs, aussi simple que prévu.

Cette révision de la fonction du cortex
moteur (M1) est tirée de deux principales lignes
de recherche, s’occupant d’abord de la plasticité
de I’organisation somatotopique du M1 et ensuite
de sa participation aux fonctions cognitives (Jean-
nerod, 2005).

CHANGEMENTS PAR PLASTICITE
DANS LE CORTEX MOTEUR

L’organisation somatotopique de M1 n’est pas
stable. Elle peut se transformer radicalement dans
un certain nombre de situations (changements des
connexions périphériques neuromusculaires de
I’apprentissage moteur et de 1’entrainement). On
sait, depuis plus d’une dizaine d’années, que
I’organisation somatotopique de M1 est sujette a
une vaste réorganisation apres I’amputation d’un
membre ou apres une 1ésion nerveuse périphéri-
que (Donoghue et Sanes, 1987). Chez ’homme,
comme chez le rat, le territoire cortical controlant
les articulations amputées a tendance a rétrécir
tandis que les zones contrdlant les articulations
adjacentes restantes prend de I’ampleur (Pons et
al., 1991). Par exemple, apres I’amputation d’une
main, le territoire des doigts sera envahi par les
articulations proximales du méme membre



(coude et épaule) et méme la face. Comme on le
soupconnait, sans le prouver jusqu’a récemment,
ce phénomene de plasticité semble réversible. En
utilisant I’IRM fonctionnelle pour dresser une carte
de I’activation du cortex moteur, un cas d’hétéro-
transplantation des deux mains, plusieurs années
apres ’amputation, au niveau du milieu des avant-
bras, a été étudié par Giraux et al. (2000). Avant
la chirurgie, les aires correspondantes aux deux
mains ont été reproduites sur des cartes fonction-
nelles en demandant au sujet d’étendre et de
fléchir les doigts (manquants !). L’exécution de
ces mouvements était controlée par la palpation
des extenseurs et fléchisseurs, au moignon. Six
mois apres la chirurgie, les cartes des aires des
mains ont été¢ réexaminées durant les mouvements
des mains greffées. La comparaison d’activation
avant et apres la chirurgie révélait que les aires de
la main de chaque coté, initialement réduites a la
portion la plus latérale de I’aire normale pres de
celle de la face, s’étaient déployées en plein
milieu pour réoccuper le territoire entier, tandis
que I’aire du coude, qui s’était dilatée dans la par-
tie de I’aire de la main, était repoussée dans son
site anatomique normal.

La réorganisation motrice corticale est asso-
ciée a des phénomenes sensitifs subjectifs comme
les douleurs fantomes (Flohr et al., 1995 ; Lotze
et al., 2001). La restauration partielle de la topo-
graphie normale par I’entrainement réduit les
douleurs fantomes. Lotze et al. ont montré qu’un
large usage d’un systeme de prothese myoélectri-
que par I’amputé peut empécher cette réorganisation
corticale réactionnelle et avoir un effet positif sur
les douleurs fantomes.

La méthode d’entrainement visuo-moteur
utilisée par Giraux et Sirigu (2003) consiste en un
transfert par un jeu de miroirs, de I’image d’un
membre bougeant normalement a la place du
membre paralysé. Apres quelques séances, le
patient imagine que c’est son membre paralysé
qui bouge. Il en résulte une réextension de la zone
du cortex primaire qui s’était atrophiée.

Les modifications par la plasticité de M1 ne
sont pas limitées au cas des changements périphé-
riques comme 1’amputation : on les observe aussi
durant I’entralnement moteur. Les études en neuro-
imagerie et en TMS montrent que 1’entrainement
a long terme des mouvements des doigts, comme
chez les musiciens professionnels, produit une
augmentation de I’amplitude d’activation et un
élargissement de la surface corticale des doigts
(Karni et al., 1995 ; Pascual-Leone et al., 1995 ;
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Jancke et al., 2000 ; Nordstrom et Butler, 2002).
Bien que I’effet de cet entrainement puisse en
partie étre expliqué par des facteurs périphériques
(augmentation de la réafférence d’input a partir
du membre qui bouge durant les mouvements
répétés : Johnson, 1982), il est clair qu’il est
influencé par des facteurs centraux.

Evidemment, le méme effet peut étre observé
pendant I’entrainement mental en 1’absence de
mouvements évidents du membre entrainé. Ainsi,
MI est exposé a des changements a long terme
dans son arrangement intrinseque et sa connecti-
vité. Ce fait expérimental n’était pas attendu d’un
systtme devant transmettre des commandes
d’exécution et qui ouvre de nouvelles possibilités
pour réinterpréter son rdle dans les fonctions
motrices.

FONCTIONS COGNITIVES
ET CORTEX MOTEUR

Le second apport de données qui conduit & recon-
sidérer la fonction de M1 provient d’expériences
montrant qu’il est impliqué dans des activités
cognitives en relation avec la fonction motrice et
lorsqu’aucun mouvement ne se manifeste. Georgo-
poulos et ses collegues ont démontré chez le
singe 1’existence de changements ordonnés dans
I’activité des neurones de M1 durant une opéra-
tion cognitive. Dans leur expérience, un singe est
amené a tendre son bras vers une cible virtuelle,
différente de ce qu’on lui montre. Pendant le pro-
cessus de sélection de la cible précédant 1’exécu-
tion du mouvement, I’activité de la population
codant la direction du mouvement (vecteur de
population) change progressivement de la direc-
tion de la cible montrée au singe vers la direction
de la cible virtuelle suggérant que I’animal accom-
plit une rotation mentale du vecteur de population
jusqu’a ce qu’il s’accorde a la direction deman-
dée (Georgopoulos et al., 1989).

Selon Georgopoulos (2000), M1 devrait étre
considéré comme une aire cognitive, c’est-a-dire
une aire impliquée dans les processus cognitifs
moteurs plus que comme une aire vouée a I’exé-
cution et au contrdle de la motricité, au niveau
spinal. Dans les chapitres suivants, nous exami-
nerons le réle du M1 comme producteur d’ima-
gerie motrice et d’états assimilés, ensemble
d’opérations cognitives ol aucune action n’est
ouvertement exécutée. L activation de M1 durant
des opérations cognitives motrices participe a la
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simulation du processus nerveux qui sert de base
a la représentation des actions (Jeannerod, 2005).

ACTIVITE DU CORTEX MOTEUR
PENDANT LES ETATS MOTEURS
COGNITIFS

Les deux chapitres précédents ont mis en évi-
dence I’activité du M1 durant des phénomenes
cognitifs. La plasticité anatomique et fonctionnelle
du M1, soulignée par ces récentes découvertes,
écarte clairement 1’idée d’une organisation rigide
dont on pourrait s’attendre d’'un mécanisme pure-
ment moteur. En fait, la participation de M1 a un
phénomeéne moteur cognitif comme 1’imagerie
motrice ne constitue pas vraiment une surprise.

Depuis 1995, beaucoup d’études utilisant des
méthodes métaboliques de la neuroimagerie fonc-
tionnelle (PET = émission de positons ou IRM
fonctionnelle) ont traité de ce probleme (Kim et
al., 1995 ; Leonardo et al., 1995 ; Grafton et al.,
1996 ; Lotze et al., 1999 ; Porro et al., 1996 ; Roth
et al., 1996). Typiquement, 1’activation de M1,
au cours du mouvement imaginé, n’est pas régu-
lierement trouvée chez tous les sujets, et lorsqu’elle
est présente, elle est moins intense que durant
I’exécution motrice (Hanakawa et al., 2003).
Cependant, I’activation est habituellement signi-
ficative au niveau d’un groupe de sujets (Miche-
lon et al., 2005). Les zones activées chevauchent
celles activées durant I’exécution avec les mémes
voxels' pris dans les deux conditions. Finalement,
I’activation de M1 durant I'imagerie motrice semble
étre transitoire. Elle culmine durant les premieres
secondes de la tache d’imagerie et par la suite a
tendance a disparaitre (Dechent ef al., 2004). La
participation de M1 pendant 1I’imagerie motrice
peut aussi étre détectée avec une technique de
magnéto encéphalographie (MEG). Dans ce cas,
Pactivation de M1 est inférée a partir de change-
ment spécifique de I’activité corticale, la suppres-
sion du rebond de 20 Hz induit par la stimulation
d’un nerf périphérique. Ce phénomene est observé
dans le gyrus précentral durant des mouvements
de manipulation des doigts (Schnitzler et al., 1997)
et aussi durant 1’imagerie motrice de tels mouve-
ments. Comme nous en discuterons ailleurs, ces
données de la MEG représentent une démonstra-
tion directe de 1’existence d’un systéme cortical
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Volume élémentaire de calcul de densité correspon-
dant a un carré de la matrice pour une épaisseur de plan
de coupe donnée.

pour accorder exécution, imagination et observa-
tion des mémes mouvements.

Dans presque toutes les études citées, un
grand soin est apporté par les expérimentateurs
au contrdle de I’absence de petits mouvements ou
de décharges électromyographiques durant la
tache d’imagerie, avec 1’idée que si une activité
EMG est enregistrée, I’activation ne serait pas
strictement mentale, mais passerait par 1’exécu-
tion. Cet argument est aussi repris dans la discus-
sion des possibilités d’imagerie mentale chez les
amputés. Quand ils imaginent bouger leurs mem-
bres amputés, une activation de leur cortex moteur
se manifeste (Ersland et al., 1996 ; Lotze et al.,
2001). Ce fait intrigue et pose la question sui-
vante : « Les images motrices des amputés sont-
elles des représentations d’actions dans la méme
acception que chez les individus normaux, ou de
véritables actions qui feraient contracter les mus-
cles s’ils étaient encore la ou encore connectés ? »
Une facon de vérifier ce point serait de voir si des
contractions sont présentes au niveau du moignon.
Si elles le sont, I’activation corticale est liée a une
exécution de mouvement avec le membre
amputé ; si ce n’est pas le cas, il s’agit bien d’une
imagerie motrice. Cela reste a tester.

Ensemble, ces découvertes plaident en faveur
d’un rdle de M1 et du faisceau pyramidal dans
I’imagerie motrice. Bien que ce point soit encore
matiere a controverse, on peut dire que le fait
contraire, soit le silence de M1 pendant I’'image-
rie motrice, serait encore plus surprenant pour
plusieurs raisons. En premier lieu, il faut rappeler
que M1 est directement connecté au cortex pré-
moteur, qui est fortement activé pendant I’image-
rie motrice. Le blocage de I’entrée monosynaptique
de convergence des différentes aires prémotrices
vers M1 demanderait un mécanisme inhibiteur
complexe et peu sir. En second lieu, 1’augmen-
tation de I’excitabilité du faisceau cortico-spinal
durant I'imagerie (comme la TMS le démontre)
peut étre expliquée par une activité synaptique
accrue au niveau des cellules du faisceau pyrami-
dal dans M1. Cette activité synaptique accrue,
mesurée par les méthodes de neuroimagerie fonc-
tionnelle (IRMf), est bien responsable de I’acti-
vation de M1 observée dans les études traitant de
I’imagerie motrice. Enfin, si des mouvements
imaginés engagent les mémes neurones que ceux
des mouvements patents, on pourrait s’ attendre a
ce que le fait d’imaginer un mouvement avec une
partie du corps activerait une aire distincte de
celle activée en imaginant un mouvement avec
une autre partie du corps, comme cela se produit



pour les mouvements réalisés ouvertement. Ehrsson
et al. (2003) ont tracé les cartes des zones acti-
vées pendant I’imagerie motrice avec la main, la
bouche, ou le pied. IIs ont trouvé que I’activation
suivait la méme organisation topographique que
durant les mouvements véritables.

LES CONSEQUENCES DE L'INSCRIPTION
CORPORELLE DES REPRESENTATIONS
D’ACTION

L’entrainement mental

Dans les années soixante, la littérature sur la psy-
chologie du sport offrait une richesse d’études
rapportant les effets mesurables de I’imagerie
mentale sur les performances motrices qui sui-
vaient (Driskell er al., 1994 ; Feltz et Landers,
1983). Actuellement, I’entrailnement mental est
couramment utilisé par un grand nombre de spor-
tifs et de musiciens. Il est prouvé qu’il agit sur
plusieurs aspects de la performance motrice,
normalement estimés comme spécifiques des résul-
tats de I’entrainement, ainsi la force de la contrac-
tion musculaire (Yue et Cole, 1992), I’amélioration
dans la rapidité et la précision du mouvement
(Pascual-Leone et al., 1995), la réduction de
variabilité et 1’augmentation de la qualité des
mouvements dans le temps (Vogt, 1995).

Une des explications initiales donnée a ces
phénomenes privilégiait le role de facteurs cogni-
tifs. Par exemple, I’entrainement mental pouvait
modifier 1’organisation perceptive et fournir une
nouvelle intériorisation de I’action a exécuter
(Johnson, 1982). Ici nous développerons une
hypothese de travail différente basée sur des faits
expérimentaux. L’étude des images motrices et
des états qui y sont rattachés a révélé qu’ils
étaient des états mentaux se traduisant dans le
corps. Notre hypothése postule le fait que se
représenter une action et I’exécuter sont fonction-
nellement équivalents. Comme nous 1’avons vu,
de nombreux aspects des actions patentes sont
représentés dans le SNC, et les images motrices
semblent suivre les mémes regles de codage et de
contraintes inhérentes aux actions exécutées. Il
n’est donc pas surprenant que les changements
survenant a tous les niveaux du systeme moteur
durant I’imagerie motrice affectent la performance
motrice qui s’ensuit. Par le jeu d’une simulation
« cachée » sur les voies motrices, 1’activité du
systeme moteur facilite I’exécution ultérieure. La
facilitation représente une base physiologique
pour les diverses formes d’entrainement (entrai-
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nement mental, par exemple) et apprentissage (par
I’observation) ayant pour conséquence la repré-
sentation intériorisée de 1’action. Les données
expérimentales appuient fortement cette explica-
tion. Pascual-Leone et al. (1995) ont mesuré les
changements d’excitabilité du cortex moteur
(utilisant la TMS) durant 1’entrainement mental
de mouvements des doigts (en jouant du piano).
IIs ont trouvé que la taille de 1’aire excitable vouée
aux mouvements des doigts augmentait au fur et
a mesure des répétitions sur les périodes d’entraine-
ment. Point intéressant a noter : la méme augmen-
tation dans la taille de I’aire excitable se produisait
par le strict entrainement mental de mouvements
des doigts. Plus récemment, Lafleur et al. (2002)
ont démontré que 1’apprentissage d’une tiche
motrice en utilisant I’imagerie mentale induit
un pattern de changements dynamiques dans
I’activation corticale similaire a celle produite par
la pratique physique. Dans les deux conditions,
une premiere phase est observée ou se produit une
augmentation d’activité du cortex pré-moteur, du
cortex pariétal et du cervelet. Puis, cette activation
tend a disparaitre et a étre remplacée par 1’activa-
tion des ganglions de la base et du cortex préfrontal
(dans les régions orbito-frontale et du gyrus
cingulaire antérieur). D’ou I'idée que 1’entraine-
ment mental, seul ou combiné a I’entrainement
physique pourrait aider a la réhabilitation de patients
ayant des troubles moteurs apres des 1ésions cen-
trales (Jackson et al. 2004, Lacourse et al. 2005).

L’interprétation de la simulation due aux effets
de I’entrainement mental est confirmée récem-
ment par la mise en évidence que des sujets peuvent
apprendre a augmenter volontairement le degré
d’activation de leur aire motrice durant une action
manuelle imaginée (DeCharms et al. 2004).
Durant la période d’entrainement, des sujets recoi-
vent une information sur le niveau d’activation
grice a un signal de I'IRM fonctionnelle, conti-
nuellement actualisé, provenant de 1’aire motrice
corticale. Ainsi, ils deviennent capables d’élever
leur niveau d’activation en ayant recours a ce signal
de feed-back.

Selon DeCharms et al., ce procédé fournit un
niveau d’activité dans le cortex sensori-moteur
similaire, ou meilleur encore, a ce qu’on observe
durant I’action manuelle véritable. Clairement, ce
type de résultat montre la possibilité d’augmenter
a volonté I'activité dans les aires spécifiques
du cerveau, ouvrant un nombre important d’appli-
cations pour planifier de nouvelles techniques
d’entrainement non seulement dans le domaine
de I’action, mais également au royaume du contrdle
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du comportement en général. Les procédés de
réhabilitation chez les patients ayant des troubles
moteurs centraux devraient tirer un grand béné-
fice de ces possibilités. Chez les patients ayant
souffert d’accidents vasculaires cérébraux, et gar-
dant une hémiparésie, les mouvements exécutés
par le coté altéré sont ralentis et les mouvements
imaginés sont plus lents que pour ceux du coté
épargné (Decety et Boisson 1990 ; Malouin et al.
2004). 11 est possible que la répétition systémati-
que par I’imagerie motrice chez ces patients aide
a restaurer leur efférences motrices en activant
leurs mécanismes substitutifs.

Enfin, la répétition mentale serait utile aux
patients qui subissent une longue immobilisation
d’un membre. Toute immobilisation prolongée
est typiquement suivie d’une période de faiblesse
musculaire et de maladresse motrice qui pourrait
probablement étre réduite en évitant la baisse de
I’activité du cortex moteur. L’imagerie motrice
profiterait au maintien de I’activité corticale, en
I’absence de mouvements effectués, en diminuant
la période de récupération.

Le couplage représentations motrices
a des neuroprotheéses

Nous avons démontré largement que les représen-
tations d’actions concernent 1’activation ordonnée
des mémes structures neurales que celles concer-
nées par les actions effectivement exécutées
(définition de la simulation d’action). En suivant
cette ligne de pensée, il semble logique d’affirmer
que, si ’activité neurale des aires motrices d’un
sujet qui imagine un mouvement pouvait étre
prélevée et couplée a un systeme appropri€, le
mouvement imaginé pourrait devenir visible. Cette
conjecture est a la base de la construction d’inter-
faces cerveau-machine hybrides qui pourraient
étre utilisées pour controler les mécanismes arti-
ficiels, avec I’ambition d’en faire un élément de
substitution aux fonctions motrices déficitaires
chez des patients porteurs de troubles moteurs
séveres ou de paralysie (Nicolelis, 2001 ; Cincotti
et al., 2003 ; Mehring et al., 2003).

Un singe a été entrainé a bouger un spot sur
un écran d’ordinateur uniquement en pensant a ce
déplacement. Une électrode est implantée pour
enregistrer I’activité d’une petite population neu-
ronale dans 1’aire M1 qui contrdle le mouvement
du bras de I’animal. D’abord, le singe a utilisé un
levier pour déplacer le spot sur I’écran. Ensuite,
la connexion entre le levier et I’ordinateur a été
remplacée par une connexion entre la sortie de la

microélectrode et le spot. Le singe a immédiate-
ment été capable d’utiliser le signal d’activité neu-
ronale pour accomplir la tiche. Pendant I’épreuve,
le singe ne faisait de mouvements des bras que
de facon intermittente. L’ importance de cette
découverte est double (Serruya et al., 2002). Non
seulement elle démontre que des primates comme
les humains peuvent générer des représentations
motrices qui ont des propriétés semblables aux
actions réelles, mais elle fournit aussi des indica-
tions importantes pour mettre au point des procédés
de réhabilitation. Considérant qu’un étre humain
peut apprendre a augmenter son activité corticale
a volonté (DeCharms et al., 2004), il lui serait
possible d’entralner mentalement son activité
corticale jusqu’a obtenir I’effet désiré, pourvu
qu’il recoive un certain feed-back sur I’effet
obtenu. De ce fait, ce méme sujet deviendrait
capable de manipuler un systeme de prothese
comme s’il s’agissait de son propre membre.

Le probléme de savoir si un feed-back est
nécessaire pour produire ’activité cérébrale
requise fait débat actuellement. Des rats acquierent
la capacité d’utiliser leur activité cérébrale pour
produire des mouvements de bras de robot s’ils
ont un feed-back visuel a partir du mouvement et
s’ils sont récompensés quand ils réussissent plei-
nement leur action. Une fois la compétence acquise,
cependant, ils continuent de générer 1’activité
neurale correcte afin d’étre récompensés, mais
arrétent de produire le mouvement ! En d’autres
mots, ils génerent 1’image mentale de 1’action
sans se soucier de la produire ouvertement.
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