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Résumé

Agir avec notre environnement nous est possible grace a la connaissance précise de notre
corps en action sous la forme d’une représentation interne appelée le schéma corporel (SC). Le
SC se fagonne au cours de I’ontogénése a partir de ’intégration des différentes modalités
sensorielles. La proprioception, en renseignant directement sur la position du corps, reste la
modalité essentielle pour la construction et la mise a jour du SC. Les travaux de cette thése ont
eu pour but de comprendre la construction du SC au cours de 1’enfance et de 1’adolescence en
explorant I’intégration proprioceptive au niveau comportemental et au niveau de la maturation
des bases neuronales sous-jacentes.

La premicre étude a évalué le neurodéveloppement de I’intégration proprioceptive a partir
du paradigme de vibration tendineuse permettant d’induire des illusions de mouvement, en
IRMf chez des enfants (7-11 ans) et des adultes. Les résultats révelent que les bases neurales
de l’intégration proprioceptive sont déja établies a partir de 7 ans. Cependant, il existe une
immaturité reflétée par une moindre activation des régions pariétales et somatosensorielles ainsi
que ’activation exclusive du cortex frontopolaire. Ces résultats confirment une lente maturation
de I’intégration proprioceptive, poursuivant son développement au cours de I’adolescence et
suggérent un désengagement du cortex frontopolaire avec 1’dge une fois le réseau de
I’intégration proprioceptive consolidé.

La seconde étude a exploré le développement de 1’acuité proprioceptive a partir d’un
protocole de repositionnement articulaire, corrélé a des enregistrements d’IRMf de repos chez
des enfants (8-12 ans) et des adultes. Notre objectif était de savoir dans quelle mesure la lente
maturation de I’intégration proprioceptive contribue au développement cérébral du réseau sous-
tendant le SC. Il ressort que 1’acuité proprioceptive est sous-tendue dés 8 ans par une interaction
entre les réseaux sensorimoteur (SMN) et frontopariétal (FPN). Néanmoins, I’interaction FPN-
SMN est encore immature chez I’enfant. En effet, chez I’adulte, il ressort que plus forte est la
connectivité FPN-SMN, meilleures sont les performances, alors que les enfants présentent une
relation inverse. De plus, une corrélation positive entre les connexions cerebello-corticales et
I’acuité proprioceptive est révélée uniquement chez I’enfant. Ainsi, une diminution des
connexions cerebello-corticales laisserait la place a une contribution plus importante des
connexions cortico-corticales avec I’age.

La derniere étude a utilisé une tache de discrimination visuelle de postures du corps couplée
a I’exécution de mouvements congruents ou incongruents, afin d’explorer depuis 1’enfance (7
ans) aux adultes, le lien fonctionnel du couplage perception-action qui est essentiel pour la
construction du SC. Nos résultats révelent une facilitation pour percevoir des changements
corporels par rapport a des formes d’objet dés 7 ans. Cette facilitation présente une longue
maturation reflétée par 1’amélioration des performances avec 1’age. De plus, un couplage
perception-action congruent ou incongruent apparait avoir plus d’impact chez les enfants et les
adolescents par rapport aux adultes. La construction d’une représentation stable reposant sur
I’intégration multisensorielle est fonctionnelle des 7 ans mais poursuit sa maturation au cours
de I’adolescence.

L’ensemble des travaux de cette theése révele une mise en place précoce et une maturation
tardive des bases neurales du SC, étayée par une moindre activation du réseau specifique ainsi
que par I’engagement du cortex frontopolaire et du cervelet uniquement chez ’enfant. Ces
structures auraient un role consolidateur pour organiser le neurodéveloppement en accord avec
la fonctionnalité¢ du SC. Enfin, la construction d’une représentation du corps a partir d’une
intégration multisensorielle est moins efficace chez les enfants et les adolescents, suggérant la
longue maturation du SC dans un corps et un cerveau en pleine mutation jusqu’a 1’age adulte.




Abstract

The precise knowledge about how our body is involved in action allows us to act or interact
with the environment. At the cerebral level, this knowledge is stored in an internal
representation labelled the body schema (BS). BS is built up through ontogenesis based on the
integration of sensory information. Proprioception, providing direct information about
positional changes and movements of body parts is the most essential sensory modality to build
and update BS. This thesis' aim was to highlight the building of the BS through childhood and
adolescence by exploring proprioceptive integration by both behaviour and by the maturation
of its cerebral basis.

The first study evaluated the proprioceptive integration neurodevelopment using tendon
vibration paradigm in children (7-11 years old) and adults. Our results reveal that the neural
basis subtending the BS was already well established as early as the age of 7, although still
immature in some aspects. This included a lower level of somatosensory and posterior parietal
regions activation, and the exclusive activation of the frontopolar cortex in children compared
to adults. These results support the slow maturation of the proprioceptive integration which may
present a protracted development through adolescence and also suggested the disengagement
of the frontopolar cortex with age once the proprioceptive integration network is consolidated.

The second study evaluated the proprioceptive acuity development using a joint position
matching task combined with resting state fMRI data in children (8-12 years old) and adults.
The aim of the study was to evaluate the extent to which the slow proprioceptive integration
would contribute to the cerebral development subtending BS. Overall, the proprioceptive acuity
IS subtended by inter-network connectivity between the sensorimotor (SMN) and the
frontoparietal network (FPN) as early as the age of 8. Yet, an inverse relationship between the
FPN-SMN and the proprioceptive accuracy is reported between both groups, meaning that the
higher connectivity between the FPN and the SMN is related to better performances in adults
while it is related to poorer performances in children. In addition, a positive correlation between
cortico-cerebellar functional connectivity and the proprioceptive acuity is revealed only in
children. Therefore, a disengagement of cortico-cerebellar connections would leave room for a
more important contribution of cortico-cortical connections with age.

At last, using a same-different matching task of body posture combined with the execution
of congruent or incongruent action, the last study explored from childhood (7 years old) to
adulthood the perception-action coupling which is essential to the BS building. Our results
revealed a facilitation effect in the perception of postural changes compared to objects’ shapes
as early as 7 years of age. This facilitation effect presents a protracted maturation reflected by
the performances' improvement with age. In addition, congruent and incongruent perception-
action coupling appears to have a larger impact in children and adolescents compared to adults.
The ability to build a reliable body representation based on multisensory integration appears
efficient as early as the age of 7, but continues its maturation through adolescence.

Overall, this thesis' work have revealed the early establishment and the late maturation of
the BS neural basis which is reflected by the lower activation level, the immature functional
connectivity within the BS neural network and by the engagement of the frontopolar cortex as
well as the cerebellum only in children. These structures would occur as a consolidator in order
to organize neurodevelopment in regard to the BS functioning. Finally, the internal body
representation building based on multisensory integration is less efficient in children and
adolescents which may reflect the slow maturation of the BS in a developing brain.
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Préambule

Alors que vous étre confortablement installé a votre bureau en lisant ce manuscrit, vos
jambes sont probablement cachées de votre vue, pourtant, vous étes en mesure de dire tres
exactement comment elles sont positionnées. De la méme fagon, si vous souhaitez attraper un
objet, vous étes capable de savoir quel segment corporel mobiliser et de le localiser tout au long
de I’exécution de votre action. Ces connaissances implicites que 1’étre humain possede sur ses
différents segments corporels engagés dans 1’action, leurs caractéristiques, leurs localisations
dans D’espace ainsi que leurs interactions avec ’environnement, sont stockées au niveau
cérébral sous forme d’une représentation interne appelé le schéma corporel.

Dans le courant actuel de pensées, les représentations internes apparaissent étre le
fondement méme d’une motricité optimale nous permettant d’interagir ou d’agir avec notre
environnement ainsi qu’avec nos congéneres. Cependant, au cours de la vie, d’importants
bouleversements morphologiques et cérébraux vont se produire, notamment au cours de
I’enfance et de I’adolescence. Il apparait alors essentiel que le schéma corporel puisse s’adapter
en fonction de ces changements afin de toujours permettre une motricité finalisée et
opérationnelle. Si le développement des représentations internes est bien documenté grace aux
données comportementales, en revanche la connaissance de leurs corrélats cérébraux depuis
I’enfance jusqu’a I’dge adulte demeure encore largement insuffisante. Par conséquent,
comprendre comment le cerveau en développement va gérer la construction et I’adaptation de
ces représentations du corps, constitue I’objectif de mes travaux de these.

Pour cela nous avons exploré le traitement central des informations sensorielles,
principalement proprioceptives, essentielles pour la construction et la mise a jour des
représentations internes du corps, chez ’enfant et I’adolescent au développement typique. A
partir de protocoles expérimentaux couplant comportements et imagerie cérébrale, nous avons
exploré le développement cérébral des représentations du corps a la fois dans ses aspects
fonctionnels et structurels. Ce manuscrit de these debute par une revue de la littérature
regroupant les différentes approches conceptuelles du schéma corporel au cours de I’ontogénése
ainsi que les corrélats cérébraux associés. La partie expérimentale est constituée de trois études
destinées a répondre aux questions de l’intégration et de 1’utilisation des informations
proprioceptives dans la construction du schéma corporel dans un cerveau en développement au
cours de I’enfance et de I’adolescence. La dernicre partie est ’occasion de discuter de 1’apport

spécifique de nos travaux et de nos interprétations au regard des connaissances actuelles de la
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littérature, notamment sur les grands principes neurodéveloppementaux ainsi que sur
I’importance de 1’intégration proprioceptive et de la repondération sensorielle pour la mise a
jour des représentations du corps en action. Des perspectives sont esquissees pour conclure cet
ouvrage afin d’approfondir les connaissances dans le domaine encore novateur de la

construction du schéma corporel dans un corps et un cerveau en pleine mutation.
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|. Introduction géneérale

Chapitre 1. De la perception de I’action a la formation des représentations

internes

Evoluer dans notre environnement est possible grace a notre capacité d’agir et d’interagir avec
notre milieu sur la base d’un couplage entre les informations provenant de notre propre corps
et les informations provenant de 1’environnement physique et social. Pour agir efficacement il
est nécessaire d’avoir une connaissance précise de nos capacités corporelles engagées dans
I’action. Cette connaissance comprend la composition des différentes parties du corps, la
localisation des différents segments corporel dans 1’espace, les relations qu’entretiennent ces
segments corporel ou encore les limites physiques du corps. Ces informations se retrouvent au
niveau cérébral sous forme de représentations internes renseignant sur les caractéristiques de

I’action que le corps réalise et sur son interaction avec 1I’environnement.
A. Le couplage perception-action
A.1. Les apports initiaux de la psychologie écologique

I1 nous est possible d’agir et d’interagir avec notre environnement grace a un couplage qui est
réalisé entre ce que nous percevons de notre environnement et I’action que nous réalisons pour
agir sur cet environnement. Il existerait une relation étroite entre la perception de
I’environnement et les capacités motrices de I’individu qui pergoit cet environnement,
permettant ainsi la création d’une interaction fonctionnelle précoce (Witt, 2011). Le couplage
perception-action provient de 1’approche écologique développée par Gibson (1977, 1979) sur
le postulat que la perception premicre des objets entraine la création d’affordances qui sont
définies comme les possibilités d’agir sur un objet. Plus précisément, percevoir un objet revient
a percevoir ses caractéristiques propres (e.g. sa forme, sa taille, son orientation) permettant
d’interagir avec lui. Le couplage perception-action favorise la notion que la perception implique
des processus reliant I’environnement a I’action potentielle pouvant étre réalisée par celui qui
percoit. Le monde serait donc percu par I’Homme au travers de capacités et d’intentions
d’actions. En conséquence, un environnement identique serait percu difféeremment par deux

observateurs qui possédent des habiletés motrices différentes (Witt, 2011).
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A.2. La perception et la reconnaissance du mouvement humain

La théorie du couplage perception-action, telle qu’elle est envisagée aujourd’hui dans le champ
de la cognition motrice, comprend également le lien entre la perception d’une action réalisée
par un tiers et I’influence que cela peut avoir sur I’action de 1’observateur. Ce systéme de
perception pour I’action permettrait la reconnaissance et la compréhension du mouvement
observé tout en évaluant I’intention de I’acteur (Wilson & Knoblich, 2005). Cette théorie de
perception pour I’action suppose la création d’un lien associatif entre un mouvement et ses
répercutions visuelles nécessaire a la création d’une résonance entre la perception et I’action
(Thornton & Knoblich, 2006).

Pour percevoir le mouvement humain, les informations visuelles vont projeter sur les aires
visuelles primaires (V1 ; cortex occipital ; aire de Brodmann (BA) 17) afin de réaliser un
traitement précoce de I’information permettant d’extraire les caractéristiques de la forme
observée. Ces informations visuelles projettent ensuite sur des aires visuelles secondaires (V2 ;
BA 18), en occipito-temporal, permettant ’identification de ce qui est observé (i.e. voie ventrale
dite « du quoi ») et en occipito-pariétal permettant une analyse visuo-spatiale du signal (i.e.
voie dorsale dite « du ou ») (Goodale & Milner, 1992; Milner & Goodale, 2008). Cependant,
les études évaluant la perception du mouvement humain rapportent que les mécanismes visuels
ne semblent pas étre les seuls impliqués dans la discrimination d’un mouvement humain. En
effet, les réseaux anatomiques identifiés chez le singe présentent des connexions entre V1 et
’aire motrice primaire (M1). La voie dorsale et la voie ventrale identifiées lors du traitement
des informations visuelles vont projeter sur les aires frontales motrices, rendant ainsi possible
une contribution dans I’action de ce systeme de doubles voies du traitement de 1’information
visuelle (Goodale & Milner, 1992).

La perception minimaliste de points lumineux en mouvement sous forme humanoide permet
non seulement de reconnaitre et de discriminer un mouvement biologique mais également
d’extraire des caractéristiques spécifiques de 1’action observée comme 1’intention ou encore
I’humeur et le genre de I’acteur (Johansson, 1973). Cependant, 1’orientation de ces stimuli
semble étre une condition essentielle pour reconnaitre un mouvement humain. En effet, des
stimuli de mouvement humain présentés a I’envers impactent négativement les performances
de discrimination visuelle, qui peuvent se révéler similaires a la perception de points lumineux
présentés de maniere aléatoire (Troje & Westhoff, 2006). Il semblerait donc que la capacité

d’un individu a reconnaitre un mouvement humain implique bien évidemment des réseaux du
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traitement des informations visuelles mais nécessite aussi les réseaux du traitement des

informations motrices, en étroite connexion avec le répertoire sensorimoteur de 1’individu.

A.3. La découverte des neurones miroirs et leur réle fonctionnel

Au cours des années 1990, sont découverts dans les aires cérébrales prémotrices chez le singe,
des neurones activés a la fois lors de 1’observation d’une action et lors de 1’exécution d’une
action identique ou similaire (di Pellegrino et al., 1992; Rizzolatti & Craighero, 2004). La
découverte de ces neurones, appelés neurones miroirs, a permis d’étendre le role des aires
motrices a une valence de plus haut niveau cognitif en les faisant intervenir dans la perception
et la compréhension de gestes exécutés par un tiers.

Les études en électrophysiologie chez le macaque ont permis de découvrir dans la région
prémotrice ventrale (Rizzolatti et al., 1996), puis dans le cortex pariétal (Caggiano et al., 2009)
et le cortex frontal (lacoboni et al., 2005) une nouvelle classe de neurones visuo-moteurs
sensible aux mouvements biologiques. Ce type de neurones possede un patron de décharge
similaire lors de I’exécution et de I’observation d’une action (e.g. saisie de nourriture) identique
ou similaire réalisée par un autre individu (i.e. humain ou singe) et dirigée vers un but (di
Pellegrino etal., 1992; Gallese et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996). Pour que ces neurones soient
actifs lors de I’exécution d’une action, une interaction entre 1’effecteur biologique (e.g. main,
bouche) et un objet (e.g. nourriture) doit avoir lieu. En effet, ces neurones spécifiques ne vont
pas s’activer lors de la seule observation de 1’objet, ni lors de I’exécution d’une action avec un
outil, ou encore lors de I’exécution d’une action intransitive (i.e. sans objet) (Rizzolatti et al.,
1996; Rizzolatti & Luppino, 2001). Ces neurones miroirs présentent une genéralisation dans
leurs activations, ¢’est-a-dire qu’ils vont étre actifs indépendamment de 1’objet ou de I’effecteur
utilise. Cependant, certains groupes de neurones vont coder pour une action spécifique alors
que d’autre vont pouvoir coder jusqu’a trois actions. Cette derniére information a entrainé une
différentiation de ces deux types de neurones (Gallese et al., 1996), le premier ayant une
activation strictement congruente (i.e. strickly congruent : une seule action codée), le second
ayant une activation considérée comme globalement congruente (i.e. broadly congruent :
codage d’actions similaires). Néanmoins, ces deux types de neurones vont avoir une activité
correspondante en termes de but a coder et des moyens mis en ceuvre (i.e. quel effecteur utiliser)

pour atteindre ce but (Rizzolatti & Craighero, 2004, pour revue).
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Une des hypotheses retenues pour expliquer le réle fonctionnel des neurones miroirs est que
I’observation d’une action dirigée vers un but serait a la base de la compréhension de 1’action
(Rizzolatti et al., 2001). 1l a ainsi été révélé chez le singe, que la décharge de ces neurones était
enregistrée méme lorsque 1’animal ne pouvait accéder visuellement au déroulement complet de
I’action réalisée. En effet, ces neurones vont étre capables de décharger, que la fin d’un geste
de saisie soit cachée ou non (Umilta et al., 2001). Cela suggere que le singe posséde
suffisamment d’informations liées au mouvement exécuté (i.e. type d’effecteur et objet a saisir)
pour « comprendre » ce que I’expérimentateur réalise. Cependant, ces neurones déchargent
uniquement si le geste a un but réel, c’est-a-dire que la simple information visuelle de
I’exécution de I’action (i.e. mimer I’action) ne suffit pas a induire une activité neuronale. C’est
donc la compréhension du geste réalisé qui va déterminer la décharge neuronale (Umilta et al.,
2001), donnant aux neurones miroirs une fonctionnalité dans la compréhension d’une action
dirigé vers un but. Pour que cette compréhension de 1’action soit effective, il est suggéré que le
singe se baserait sur une représentation mentale liée a 1’action lorsque celui-ci n’a pas accés

visuellement a la fin du mouvement.

A.4. Le systeme de neurones miroirs chez [’ Homme

Suite a la découverte des neurones miroirs chez le singe, deux théories sur le lien fonctionnel
entre la perception et I’action font leur apparition chez ’Homme. La premiére théorie énoncée
par Prinz (1997) décrit un nouveau principe de codage commun (the common coding principle)
dans lequel percevoir un évenement et planifier une action partageraient des représentations
cérébrales communes. Plus tard, Hommel et al. (2001) énoncent la théorie du codage
d’événement (The theory of event coding) ou ils suggerent que les représentations sensorielles
utilisées dans la perception recouvrent les représentations motrices utilisées dans la
planification du mouvement. Un grand nombre d’études, utilisant différentes méthodes
d’exploration du cerveau humain (stimulation magnétique transcranienne (TMS),
électroencéphalographie (EEG), imagerie par résonnance magnétique fonctionnelle (IRMf)),
viennent étayer ces theories et révelent chez I’Homme I’existence d’un systéme analogue a celui
du singe: le systéme de neurones miroirs (Figure 1 ; Buccino et al., 2004a, 2004b, 2001 ; Decety
etal., 1997 ; Fadiga et al., 1995 ; Grafton et al., 1996 ; Grézes et al., 2003 ; Hari et al., 1998 ;
lacoboni et al., 1999 ; Nishitani & Hari, 2000 ; Rizzolatti et al., 1996).
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Left hemisphere Right hemisphere

parietal parietal

Figure 1 : Le systeme de neurones miroirs chez ’Homme. Estimation des contrastes lors de
I’observation de 8 actions pour 8 régions d’intérét obtenue par un masque inclusif avec I’exécution
motrice et exclusivement avec 1’observation d’images brouillées. Extrait de Gazzola et al., 2007.

De plus, ces études révelent de nouvelles fonctionnalités liées a ce systéme qui n’étaient pas
présentes chez le singe. Par exemple, une étude en TMS révele que les mouvements intransitifs
ne possédant ni sens, ni but, seraient codes chez I’ Homme par un systeme analogue a celui des
neurones miroirs (Fadiga et al., 1995; Maeda et al., 2002; Patuzzo et al., 2003). Fadiga et al.
(1995), examinant les potentiels évoqués moteur (MEPs) lors d’une stimulation par TMS, ont
révélés une facilitation du cortex moteur lorsque les participants observaient des mouvements
transitifs (i.e. geste de saisie) ou intransitifs (i.e. mouvement du bras) par rapport a I’observation
d’objet. Cette facilitation est reflétée par ’augmentation de I’amplitude des MEPs par rapport
a la condition contrble (i.e. observation d’objet), pour les muscles que les participants
utiliseraient pour réaliser eux-mémes ce type de mouvement. Il est alors suggéré par ces auteurs
que la facilitation observée résulterait d’une facilitation de 1’activation du cortex moteur
primaire suite a I’activation miroir du cortex prémoteur. De plus, les études en IRMf ont permis
de confirmer a la fois une activation de ce systéme miroir pour des mouvements engendrant une
action mais €galement de préciser que I’activation de ce systeme reposerait sur le répertoire
moteur spécifique de ’observateur (Buccino et al., 2004a, 2004b). Une comparaison entre
I’observation d’une action (i.e. mordre) réalisée par différentes espéces (i.e. homme, singe,
chien) révele une activation cérébrale commune indépendamment de I’espéce qui réalise
I’action. Cependant, lorsqu’il s’agit de gestes de communication spécifique a I’espece, (i.e.
chien qui aboie) aucune activation miroir n’est engendrée (Buccino et al., 2004b). De plus, une
activation somatotopique du cortex prémoteur apparait également lors de 1’observation d’une
action. Autrement dit, voir un mouvement réalisé par une bouche, une main ou encore un pied
active les mémes régions fonctionnelles spécifiques du cortex prémoteur comme si
I’observateur effectuait reellement ces mouvements (Buccino et al., 2001a). La reconnaissance

d’actions pourrait reposer sur ces différents mécanismes. Le premier mécanisme utiliserait le
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répertoire moteur a disposition de 1I’individu qui observe, entrainant I’activation de son systéme
sensorimoteur. Le second, permettant la reconnaissance d’une action n’appartenant pas au
répertoire moteur de ’observateur, serait essentiellement possible grace aux informations
visuelles sans implication aucune de son systeme moteur (Buccino et al., 2004c).

Les différentes ¢tudes évaluant ce lien fonctionnel entre I’observation d’action et I’exécution
d’une action sous tendue par un systeme d’activation miroir, souligne que ce systéme
permettrait la compréhension de I’action grace a la transformation de I’action observée en une
action propre de 1’observateur (Gallese et al., 2004; Keysers & Gazzola, 2006; Rizzolatti &
Craighero, 2004). Les mécanismes centraux attestant d’un lien fonctionnel entre la perception
d’une action et le systtme moteur ont été mis a jour grace aux techniques de neuroimagerie
chez ’'Homme et impliqueraient donc les représentations sensorielles, sollicitées lors de la
perception d’une action et les représentations motrices, utilisées lors de la planification et
I’exécution d’une action (Decety & Grezes, 1999; Rizzolatti & Craighero, 2004). Ce systeme
miroir chez ’Homme permettrait de corréler les mouvements observés a nos propres
mouvements afin d’en reconnaitre la signification. Ceci suggere que la perception de soi et la
perception d’autrui reposerait sur un partage des représentations communes (Decety &

Sommerville, 2003) liées au systeme sensorimoteur de celui qui observe ou percoit.

A.5. Influence bilatérale entre la perception d’une action et l’exécution d’'une action

Au niveau comportemental, il existe un couplage étroit entre 1’observation d’un mouvement et
I’exécution d’une action. En effet, I’influence de la perception sur 1’action ou de 1’action sur la
perception, laissent entrevoir le recouvrement de ces deux modalités. Par exemple, Hamilton et
al. (2004) ont montré que ’action peut biaiser la discrimination d’un objet. Ainsi I’évaluation
du poids d’une boite portée par un acteur apparait dépendante du poids (e.g. Iégere ou lourde)
de la boite que les sujets devaient soulever. Lorsque les sujets soulevaient activement la boite,
ils estimaient que le poids de la boite de ’acteur était lourde lorsque la leur était légeére et
inversement. L’action réalisée par 1’observateur entraine donc un biais dans 1’évaluation du
poids de la boite porté par 1’acteur. De plus, la perception et I’exécution d’une action peuvent
s’influencer 1'un l’autre. En effet, selon la congruence entre le mouvement observé et le
mouvement réalisé, une modulation du couplage entre la perception d’une action et I’exécution
apparait. Lorsqu’il existe une congruence (ou compatibilité) entre le mouvement observé et
I’exécution d’une action, la perception de I’action entraine une réduction du temps nécessaire

aux participants pour donner une réponse (Brass et al., 2001a; Brass et al., 2001b; Reed &
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Farah, 1995) suggérant que le temps pour planifier le mouvement est réduit (Craighero et al.,
2002). En revanche, I’incongruence (ou incompatibilité) entre le mouvement observé et
I’exécution d’une action provoque une détérioration de la capacité de 1’observateur a extraire

des informations relatives au mouvement observe, comme par exemple la vitesse de marche.

A.6. Influence de ’expérience motrice sur la perception du mouvement

La découverte des neurones miroirs, comme base neurophysiologique du couplage perception-
action amene 1’idée que ce sont les aptitudes motrices d’un individu qui vont affecter son
jugement sur ce qu’il pergoit. Cela signifie que les expériences ou habiletés motrices de deux
personnes peuvent engendrer une impression différente du monde qui les entoure. En effet, plus
un mouvement pergu est familier avec notre propre répertoire moteur, meilleure est 1’aptitude
a discriminer ou méme a anticiper le mouvement observé (Knoblich & Flach, 2001). Au niveau
cérébral, I’observation d’un mouvement faisant partie du répertoire moteur propre a un individu
entraine I’augmentation de 1’activité des régions sensorimotrices (e.g. prémoteur, pariétal,
cervelet) par rapport a un mouvement qui est vu fréquemment mais qui n’a jamais été exécuté
par le sujet (Calvo-Merino et al., 2006). Inversement, plus les performances d’exécution pour
un nouveau mouvement sont élevées, meilleure est la discrimination visuelle de ce méme
mouvement (Casile and Giese, 2006). Les mécanismes neuronaux mis en jeu lors de
I’observation du mouvement reposent fortement sur ceux utilisés lors de la planification et
I’exécution du mouvement. L’activation des réseaux sensorimoteurs lors de la perception d’un
mouvement familier a son propre répertoire moteur permettrait d’estimer avec une plus grande
précision la finalité d’une action (Craighero et al., 2002; Knoblich and Flach, 2001). Le
couplage fonctionnel perception-action semble essentiel pour comprendre 1’action exécutée et
permet d’inférer I’intention d’une autre personne. Ces inférences semblent étre plus précises
lorsqu’elles reposent sur notre propre répertoire moteur. La nécessité de conserver une trace
précise des informations générées lors de 1’exécution d’une action semble alors essentielle pour
que ce couplage fonctionnel soit efficace. Les représentations internes permettent précisément
de conserver au niveau cérébral les informations liées a I’exécution d’une action incluant
I’utilisation de son corps, les spécificités de I’action exécutée ou encore les conséquences

sensorielles de I’exécution d’une action ou d’un changement dans 1’environnement.
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B. Les représentations internes

Les représentations internes sont définies comme un ensemble de connaissances implicites
concernant les caractéristiques physique du corps, de I’environnement extérieur ainsi que de
leurs interactions (Wolpert and Ghahramani, 2000). Au niveau physiologique, les
représentations internes reposent sur 1’activité de structures cérébrales constituant un large
réseau fonctionnel (cf. chapitre 2). Gréce a leur plasticité, ces réseaux neuronaux sont construits
et réactualisés au sein du systeme nerveux central (SNC). Les informations sensorielles
générées par le corps, ainsi que celles de I’environnement vont étre intégrées par les
représentations internes, les transformant en un seul percept, permettant de contrdler
I’exécution d’une action ainsi que de déterminer les commandes motrices nécessaires a la
réalisation de la performance motrice. Plusieurs représentations semblent coexister au niveau
cérébral, les unes codant les informations liées a ’action les autres codant les informations liées

au corps.

B.1. La théorie des modéles internes

Pour pouvoir exécuter un mouvement il est nécessaire que le SNC programme une commande
motrice. Les représentations internes liées a 1’action reposent sur une théorie modélisant
I’interaction des systémes sensoriels, moteurs et environnementaux — i.e. la théorie des modeles
internes — qui serait réalisée et intégrée par le SNC. Deux types de modeles internes semblent

coexister permettant 1’optimisation du contrdle et de 1’exécution de 1’action.

La premiére étape de la réalisation d’un mouvement se déroule de facon inverse. Le modele
inverse repose sur la capacité de générer une commande motrice nécessaire a la réalisation
d’un comportement souhaité a partir de la connaissance de 1’état actuel du systeme. Le mode¢le
inverse intégrerait les informations sensorielles provenant du corps mais aussi les informations
provenant de D’environnement, avant de générer l’action. A travers ce modele, des
transformations sensorimotrices seraient réalisées afin de passer d’un mouvement codé
vectoriellement a 1’exécution réelle de ce mouvement dans le but d’atteindre 1’état souhaité
(Krakauer et al., 1999). Pour que le mouvement réalisé soit optimal, le changement d’état
consécutif a la commande motrice envoyée doit étre connu par le SNC de maniére précise et
quasi-instantanée afin d’atteindre 1’état planifié. Cependant, les informations sensorielles

générées lors de D’exécution du mouvement présentent des délais temporels et sont
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accompagnees de bruits ce qui suggére que le modele inverse est couplé a un autre systeme —
le modele direct ou prédictif — lui permettant de fonctionner en s’affranchissant de ces

contraintes.

I1 est actuellement admis que lors de I’exécution d’un mouvement, les informations sensorielles
consécutives aux mouvements vont pouvoir étre prédites sur la base du modele prédictif ou
direct (Miall & Wolpert, 1996; Wolpert et al., 2003, 1995). Ainsi la commande motrice va étre
affinée et optimisée en temps réel. La divergence entre les prédictions sensorielles et la réalité
des réafférences est la meilleure illustration du rdle de ce modeéle. Le modele direct permettrait
la correction en temps réel du mouvement lors de la détection d’une différence entre ce qui a
été estimé et la réalité, permettant la réactualisation des représentations de 1’action. Le modele
direct semble nécessaire pour résoudre les problémes rencontrés dans le contrdle moteur. En
effet, le délai important dans la transmission des informations sensorimotrices ne pourrait
permettre un contréle de 1’action grace aux retours sensoriels. L’implémentation du mode¢le
direct permettrait d’estimer les conséquences sensorielles d’une action afin d’étre utilisées par
le modele inverse avant que les informations sensorielles ne soient réellement intégrées. La
prédiction de ces informations sensorielles serait permises grace a la génération d’une copie de
la commande motrice (i.e. copie d’efférence) mais aussi des retours sensoriels qui informent
sur I’état actuel du systéme (Friston, 2011; Wolpert et al., 1995; Wolpert & Ghahramani, 2000).
Ces prédictions d’états futurs vont alimenter le modéle inverse qui peut des lors générer les

commandes motrices en réduisant la différence entre ce qui a été estimé et ce qui a été réalisé.

Ces modéles vont donc reposer sur 1’état du corps agissant a un instant t afin de générer une
estimation de son état pendant et aprés I’exécution d’une action. Il est évident que pour générer
correctement et de fagon précise une action, I’obtention des informations sur I’état du corps est
nécessaire. Une erreur en provenance de 1’état du corps aurait un impact direct sur le
mouvement réalisé. L’exemple de I’utilisation de retours sensoriels a propos du corps en action
(e.g. effecteurs utilisés, position) suggére ’existence d’une représentation interne du corps

agissant : le schéma corporel (Gallagher 2005).
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B.2 L’imagerie motrice pour accéder aux représentations internes

L’imagerie motrice est un terme désignant la capacité d’un individu a générer une image
mentale de soi en action (e.g. du corps dans sa globalité ou de ses segments) au cours de laquelle
sont conservées les consequences sensorielles ainsi que les contraintes biomécaniques de
I’action (Annett, 1995; Jeannerod, 1994; Lotze & Halsband, 2006). Cette image mentale du soi
en mouvement correspond a une imagerie mentale dynamique d’une action sans pour autant
générer de réel mouvement. Cependant, méme si imaginer une action n’entraine pas son
exécution, au niveau neurophysiologique il a été observé une activation des aires cérébrales
appartenant au contréle moteur (e.g. cervelet, aires motrices et prémotrices, aires pariétales).
Imaginer une action reviendrait donc a simuler une action qui serait inhibée avant son exécution
(Decety & Ingvar, 1990; Jeannerod, 2001, 1994; Johnson, 2000 ; Prinz, 1994). Nous avons
décrit précédemment, que le systtme de neurones miroirs chez I’Homme présentait un
recouvrement lors de I’observation et de I’exécution d’action mais cette activité commune est
également présente pour les actions imaginées (e.g. Buccino et al., 2001b; Decety et al., 1997;
Decety and Grézes, 2006).

Deux imageries motrices peuvent étre évoquées, une imagerie motrice interne ou 1’individu se
représente I’action en premicre personne et une imagerie motrice externe ou l’individu se
représente I’action a la troisieme personne, c’est a dire lors de I’observation d’un autre individu
effectuant une action. Cette aptitude permettrait donc d’interroger la qualité des représentations
internes, puisque lors de la simulation d’action, les paramétres biomécaniques et temporels
(Decety et al., 1989; Sirigu et al., 1996) caractérisant le mouvement sont conservées. En effet,
il a été rapporté avec le paradigme de chronométrie mentale, que le temps nécessaire pour
réaliser une action est identique a celui nécessaire pour imaginer réaliser la méme action
(Decety et al., 1989; Decety and Michel, 1989). Ce résultat majeur révele une invariance
temporelle entre action réalisée et simulée, suggérant que les caractéristiques de 1’action sont
encodées de la méme fagon que I’action soit imaginée ou exécutée. De plus, il a également été
observé qu’une action difficile ou impossible a réaliser du fait des contraintes biomécaniques
est plus difficile a imaginer (Parsons, 1994). Les représentations internes qui sont impliquées
dans I’exécution d’une action seraient ¢galement impliquées dans celles permettant de simuler
I’action (Jeannerod, 1995). L’équivalence fonctionnelle au niveau cérébral entre agir et sSimuler

une action suggére une activation de processus et de commandes équivalentes impliquant les
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représentations internes du corps en mouvement, faisant de 1’imagerie motrice un acces

privilégié pour évaluer la qualité des représentations internes au service de I’action.

Cependant, il est important de préciser quelques distinctions suggérées par Jeannerod (1995).
Lors de I’exécution d’une action, si I’exécution et la représentation concordent, 1’acces aux
représentations internes ne pourrait pas étre conscient car la représentation du mouvement serait
supprimée des le début du geste. En revanche, les actions simulées, n’étant pas exécutées,
n’entraineraient pas la suppression de leurs représentations qui resteraient donc accessibles

consciemment par I’individu (e.g. Blakemore & Decety, 2001; Skoura et al., 2005).

B.3. Le schéma corporel : les représentations internes du corps au service de [’action

Pour agir efficacement il est nécessaire de connaitre la position du corps dans 1’espace ainsi que
sa géométrie et les relations qu’entretiennent les différents segments corporels engagés dans
I’action. Cette représentation interne des segments corporels en mouvement a été
conceptualisée sous le terme de schéma corporel (Head & Holmes, 1911 ; Dijkerman & de
Haan, 2007; Maravita et al., 2003; Naito et al., 2016).

B.3.1 De l'image du corps au schéma corporel

L’image du corps et le schéma corporel ont été des concepts longtemps indissociables et méme
interchangeables en raison de leurs caractéristiques multimodales permettant le maintien d’une
représentation tridimensionnelle cohérente. Influencé par le modéle perception-action et par le
modele des deux voies de traitement des informations visuelles, une distinction fonctionnelle a
été suggérée par Paillard (1991, 1999) entre image du corps, nécessaire a la perception de son
corps et schéma corporel qui contiendrait les informations sur son propre corps agissant, telles
que sa position dans 1’espace, essentielle a I’exécution des actions. Cette distinction entre image
du corps et schéma corporel repose grandement sur la dissociation fonctionnelle observée chez
des patients atteint de désordres corporels relevant de troubles neurologiques (e.g. lésions
cerébrales, épilepsie). Par exemple des patients déafférentés (i.e. privé d’afférences
proprioceptives) ou apraxiques présenteraient une atteinte du schéma corporel (Buxbaum &
Coslett, 2001) alors que des patients atteints d’autotopagnosie (i.e. incapacité a pointer ou
nommer les différentes parties du corps) présenteraient plutot une atteinte de I’image du corps
(Gallagher, 2005 ; Head & Holmes, 1911 ; Sirigu et al., 1991). Ces troubles laissent suggérer
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I’existence de deux systémes distincts. Ainsi, I’image du corps pourrait étre atteinte sans que le
schéma corporel ne soit touché et a I’inverse une atteinte du schéma corporel n’engendre pas
forcément un trouble de 1I’image du corps. Le lien fonctionnel entre ces deux représentations
reposerait sur 1’image du corps qui viendrait alimenter le schéma corporel sur la connaissance
de I’état du corps afin de le contrbler dans une action. Plus précisément, 1’image du corps
pourrait étre définie comme la représentation «off-line» du corps, c’est a dire qu’elle
concernerait uniquement ce qui touche a I’état morphologique du corps et elle est décrite
comme hautement adaptable. Le schéma corporel, quant a lui, serait la représentation «on-line»
ou dynamique du corps concernant la configuration du corps qui peut étre utilisée pour planifier
et exécuter un mouvement (Carruthers, 2008). Bien que cela ne soit jamais clairement défini,
le concept d’image du corps se réfeére a I’image mentale et psychologique que nous avons de
notre corps et le schéma corporel se référe a un modele de la propre posture ou configuration
du corps qui serait mis a jour réguliérement grace a I’intégration de nouvelles informations
sensorielles produites par les changements posturaux du corps lors de mouvements (Head &
Holmes, 1911).

L’intégration des informations sensorielles provenant du corps et de 1’environnement jouerait
donc un réle essentiel dans la construction de la représentation de notre propre corps ainsi que
ses relations avec 1’environnement. Pour créer une représentation précise du corps dans
I’espace, le schéma corporel intégre a la fois des informations sensorielles générées par le corps
en mouvement via la transmission d’afférences sensorielles — i.e. vestibulaires, visuelles et
proprioceptives — et des informations motrices relatives a la planification, 1’exécution et le
controle du mouvement. L’ intégration de ces différentes informations produites lors de 1’action
permettrait chez I’adulte une mise a jour continuelle du schéma corporel (Head & Holmes,

1911 ; Maravita et al. 2003).
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B.3.2 L’intégration multisensorielle et la repondération sensorielle

Lorsque le corps interagit avec son environnement de multiples informations sensorielles vont
converger vers le SNC. Ces informations vestibulaires, tactiles, visuelles et proprioceptives
vont renseigner sur les changements posturaux du corps ou encore sur les modifications liées a
I’environnement. Ces informations peuvent véhiculer soit des informations convergentes soit
des informations divergentes. Les informations de nature différente seront traitées de fagon
séparée par le SNC, tandis que les afférences porteuses de la méme information pourront étre
traitées de facon convergente entrainant alors une intégration multisensorielle (King, 2005, pour
revue). Cette intégration multisensorielle se réalisera seulement si les deux évenements sont
liés spatialement et/ou temporellement. Cette intégration multisensorielle est importante dans
la mesure ou elle va renforcer la fiabilité des informations provenant de la périphérie permettant
alors 1’adaptation du comportement en fonction de la pertinence des informations recueillies.

De plus, il a été proposé que le SNC attribue aux différentes sources sensorielles un poids
variable dépendant de 1’état fonctionnel du systéme sensoriel lors de [’intégration
multisensorielle. L’intégration sensorielle serait optimale en pondérant I’information en accord
avec la tache réalisée (Ernst & Banks, 2002). Lors de ce processus, 1’information la plus fiable
possedera un poids plus important (sur-pondération) alors qu’une information moins fiable, sera
sous-pondérée limitant ainsi son influence. Néanmoins, la dépendance a un seul type
d’information sensorielle augmente le risque d’erreur, principalement lorsque cette information
de haute fiabilité n’est plus disponible. Pour éviter ce type d’erreur, le SNC est capable de
modifier le poids attribué a une information sensorielle, suite aux conditions environnementales
ou a la disponibilité des informations sensorielles. Ce phénomeéne de repondération sensorielle
(Nashner et al. 1982) est donc un processus dynamique qui va dépendre de I’intégration des
informations internes mais également externes pour permettre un contrdle du corps adapté en
réponse a des modifications environnementales (Asslander & Peterka, 2014). Ainsi
I’intégration multisensorielle serait influencée par un rapport de causalité (Kayser & Shams,
2015; Schutz & Kubovy, 2009) entre les différentes modalités sensorielles suggérant que
I’expérience va entrainer une intégration multisensorielle optimale afin de générer une réponse

comportementale la plus adaptée possible en réponse a un évenement.

L’un des outils les plus utilisés ces derniéres années pour décrire les mécanismes d’intégration
multisensorielle a été le modéle Bayesien. En se basant sur ce modéle, le SNC est supposé

générer des prédictions probabilistes en fonction de ce qui est pergu et d’éléments connus a

29



priori. Ces prédictions vont combiner des informations — des vraisemblances (Likelihoods) —
provenant de ’activation et les caractéristiques propres des canaux sensoriels (€.g. niveau
d’activation, fiabilit¢ de I’information) et des connaissances a priori — Priors — sur
I’environnement et le fonctionnement du systéme de perception qui sont basés sur 1’expérience
ou encore I’apprentissage (Klemen & Chambers, 2012). Ce modeéle suggére que si chaque
modalité sensorielle est considérée indépendamment 1’une de ’autre, alors le SNC ne peut
clairement distinguer 1’information transmise et ainsi former un percept cohérent. Néanmoins,
en supposant une intégration des informations sensorielles au niveau d’une source commune,
I’inférence Bayesienne prédit 1’intégration multisensorielle provenant de la combinaison de
deux sens en les pondérant selon leur fiabilité (Kayser & Shams, 2015). Ce modele permet de
décrire les mécanismes du SNC qui intervient dans le couplage perception-action. En effet, la
combinaison d’informations sur I’environnement et les connaissances stockées permettrait au
SNC d’interpréter une situation donnée et d’opérer un comportement appropri€, en réponse a
cet environnement et aux informations sensorielles générées (Ernst & Bulthoff, 2004, pour

revue).

B.3.3 La proprioception : [’information essentielle pour construire le schéma corporel

Malgré I’importance de I’intégration des différentes informations sensorielles, la
proprioception reste 1’information sensorielle essentielle pour percevoir son propre corps
engagé dans 1’action. Les informations proprioceptives sont transmises au SNC grace a la
présence de mécanorécepteurs présents au niveau des articulations, des jonctions musculo-
tendineuse (i.e. organes tendineux de Golgi) et des muscles (i.e. fuseaux neuromusculaires)
permettant alors de situer le corps dans I’espace. Ces récepteurs sensoriels sont sensibles a la
tension musculaire, a 1’étirement des différents muscles, ainsi qu’aux changements articulaires
renseignant sur la vitesse et le sens de déplacement d’un segment corporel (Albert et al., 2006;
Proske, 2005; Ribot-Ciscar et al., 1998). Les informations proprioceptives sont conduites par
des afférences primaires (i.e. fibres de type la) ou secondaire (i.e. fibres de type Il). Les fibres
de types la sont des fibres myélinisées a transmission rapide qui vont étre principalement
sensibles a la force d’étirement d’un muscle (Collins & Prochazka, 1996 ; Roll & Vedel, 1982),
renseignant sur le sens et la vitesse de déplacement d’un segment corporel. Les informations
dynamiques de la position du corps seraient largement supportées par ce type de fibres et
joueraient un role majeur dans la correction du mouvement en temps réel. Les fibres de types

Il myélinisées mais a conduction plus faible que les fibres la, semblent étre plutdt sensibles a
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I’état de tension d’un muscle. Ces fibres renseigneraient donc préférentiellement sur 1’état
statique des segments corporels. Les afférences proprioceptives transmettent les informations
relatives a la position statique mais également dynamique des différents segments corporels
permettant d’obtenir les informations liées a la position du corps en temps réel avant, pendant
et aprés I’exécution d’un mouvement (Shenton et al., 2004 ; van Beers et al., 2002).

L’importance de la contribution de la proprioception dans la construction du schéma corporel
est attestée par les études effectuées chez les patients déafférentés. En 1’absence de la vision,
cette pathologie entraine des déficits majeurs dans la perception de son propre corps mais
entraine également des déficits dans le contrle moteur. Différentes études ont rapporté des
déficits dans la précision de pointage (Blouin et al., 1993; Sarlegna et al., 2006), le contrdle
dynamique multi-segmentaire (Ghez & Sainburg, 1995; Sainburg et al., 1995) et dans
I’exécution de mouvements séquentiels (Bard et al., 1992), confirmant ainsi un trouble de la

représentation du corps en action.

B.3.4 Acuité proprioceptive et schéma corporel

L’acuité proprioceptive peut étre évaluée a I’aide de protocoles permettant d’estimer la position
de I’ensemble du corps ou de segments corporels spécifiques en I’absence de vision. Ces
protocoles évaluent quantitativement la capacité d’un individu a détecter, mémoriser ou
reproduire les changements imposés dans la position de ses segments corporels sur la base des
informations proprioceptives (Aman et al., 2014; Elangovan et al., 2014; Goble, 2010; Goble
et al., 2005). Les changements détectés peuvent étre liés a la position relative des segments du
corps (e.g. angles d’extension) ou a la vitesse de déplacement, informant dans quelle mesure la
proprioception contribue a la perception de la position du corps dans 1’espace. Ces protocoles
simples, apportent des indices quantitatifs précieux sur le seuil de détection d’un changement
de I’¢état du corps ou encore sur la précision et la fiabilité a reproduire un mouvement lorsque
seules les informations proprioceptives sont disponibles. De fagon plus spécifique, la
contribution des fuseaux neuromusculaires dans la transmission d’informations proprioceptives
et dans le contrdle du mouvement a pu étre évaluée grace a des stimulations vibratoires

appliquées au niveau des tendons musculaires.

L’application de vibrations au niveau des tendons musculaires va permettre de stimuler
mécaniquement les fuseaux neuromusculaires entrainant 1’étirement des fibres musculaires

pouvant ainsi générer, chez les participants, une perception de mouvement de 1’effecteur
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stimulé sans qu’aucune intention de mouvement ou encore qu’aucun mouvement réel ne soit
produit. Cette technique permet d’évaluer la sensibilité proprioceptive musculaire et il a été
rapporté que la modulation de fréquence et de durée de la stimulation vibratoire peuvent
influencer la perception des individus sur la vitesse de déplacement du segment stimulé (Roll
and Vedel, 1982).

En résumé, parmi les multiples informations sensorielles arrivant au SNC, la proprioception,
en renseignant directement sur la position et la dynamique des segments corporels reste la
modalité la plus importante pour 1’¢laboration et la plasticité du schéma corporel (Paillard,
1982 ; Proske & Gandevia, 2012). La modulation de 1’exécution d’une action, le contrdle en
temps réel d’un mouvement vont reposer sur 1’élaboration du schéma corporel qui intégre les
différentes informations sensorielles et motrices lui donnant la fonction de superviseur de 1’état
du corps dans son intégralité lors de la planification, de I’exécution et de la fin d’un mouvement

pour renseigner sur la qualité de 1’atteinte du but.

C. La plasticité du schéma corporel

La mise a jour ainsi que l’adaptation du schéma corporel suggere que ce systeme de
représentations est plastique. En effet, plusieurs études ont pu mettre en avant la haute
adaptabilité du schéma corporel en fonction de I’entrée des différentes informations sensorielles
géneérées au cours du mouvement (Maravita et al., 2003, pour revue). La manipulation des
différentes informations sensorielles en introduisant expérimentalement des conflits sensoriels
a permis d’apporter une mesure de la plasticité et de la flexibilité des mécanismes sous-tendant

la représentation du corps.

C.1 La plasticité de l'image du corps

Le paradigme d’illusion de la main en caoutchouc (Botvinick & Cohen, 1998) ou en
anglais «the rubber hand illusion » (RHI) a permis de démontrer que 1I’'image du corps pouvait
s’adapter en fonction de la congruence des informations visuelles et tactiles. Lors de ce
paradigme, les participants voient une main en caoutchouc dans une position anatomique
congruente avec leur propre main qui est visuellement cachée par un écran. Une stimulation
tactile est induite sur la main en caoutchouc ainsi que sur la main du participant de fagon

synchrone. Cette stimulation entraine un conflit dans la localisation des informations
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sensorielles entre ce qui est vu et ce qui est senti. Ce conflit sensoriel provoque chez le
participant, une erreur dans la localisation du stimulus ressenti, pointant la main en caoutchouc
au lieu de sa propre main. De plus, les participants rapportent également un sentiment
d’appartenance a son propre corps de la main en caoutchouc (e.g. Botvinick & Cohen, 1998;
Ehrsson et al., 2005b, 2004; Walton & Spence, 2004). Ces deux résultats suggérent

I’incorporation de cette fausse main a la représentation de son propre corps.

L’illusion repose sur la congruence des informations visuelles et tactiles qui vont modifier la
perception de localisation de la main des participants. L’intégration congruente de ces deux
informations sensorielles va avoir un poids plus important que I’intégration des afférences
proprioceptives. Cependant, lorsque la position de la main en caoutchouc n’est pas compatible
avec la position de la main réelle, ’effet de la RHI disparait, montrant ainsi que la
proprioception peut réduire I’influence des informations visuelles et tactiles lorsque ces
différentes informations divergent. De facon plus globale, I’intégration d’informations
sensorielles congruentes les unes avec les autres, va pouvoir moduler la représentation du corps.
Lorsque ces informations divergent et que les informations visuelles ne sont plus fiables, le
poids des afférences proprioceptives va étre dominant pour maintenir les représentations du

corps.

Au niveau cérébral, il apparait une augmentation d’activation de la région prémotrice lors de
I’observation de la main virtuelle en IRMf, pouvant refléter la correspondance entre les
informations somatiques et visuelles qui conforte les hypothéses énongant que 1’attribution du
soi serait médiée par I’intégration cohérente des diverses informations sensorielles (Ehrsson et
al., 2004). De plus, I’implication des cortex intrapariétaux et du cervelet a aussi été rapportée
dans ce type d’illusion, révélant alors I’implication d’un plus large réseau fonctionnel dans la
formation d’une représentation du corps (cf. chapitre 2). Enfin, I’augmentation de I’activité
cerébrale est apparente, si et seulement si, la main virtuelle est placée dans une position
anatomique possible ou congruente avec la position du bras du sujet (Ehrsson et al., 2004;
Graziano et al., 2000). Ainsi, les informations visuelles sur la position du corps en accord avec
les informations proprioceptives semblent fortement influencer 1’adaptation de la représentation

du corps.

Enfin, il a pu étre observé que seul le jugement perceptif du corps était sensible a 1’illusion

puisque I’exécution d’une action entraine la disparition de 1’effet de I’illusion corporelle induit
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par un conflit sensoriel (Kammers et al., 2009). Les conséquences de 1’action dans ce type de
paradigme permettent de réduire le conflit sensoriel et ainsi de maintenir une représentation du
corps fiable suggérant que 1’action peut entrainer une mise a jour du schéma corporel. Une fois
de plus, ce paradigme de RHI laisse également entendre une dissociation des représentations
du corps, I’'une impliquée dans le jugement perceptif du corps — I’image du corps, I’autre
impliquée dans les réponses motrices réalisées par le corps — le schéma corporel (Gallagher,
2005; Kammers et al., 2006 ; Graziano & Botvinick, 2002 ; Paillard, 1991, 1999).

C.2 Modulation des représentations du corps lors d’illusion de mouvement

Les expériences utilisant le paradigme d’illusion de mouvement ont pu mettre en évidence une
certaine plasticité des représentations du corps lors de la perception de mouvement. En
appliquant une stimulation tendineuse au niveau des poignets des participants, Lackner (1988)
a montré que si la main est en contact avec une autre partie du corps (e.g. le nez ou la taille),
les participants vont ressentir non seulement une flexion de leur poignet mais également une
distorsion de I’image de la partie du corps qui est en contact avec la main (e.g. allongement du
nez, réduction de la taille). La distorsion de I’image du corps est déterminée par le type de
stimulation sensorielle en accord avec un percept logique, dans le sens ou les modifications

dans la forme ou la taille du corps sont causées par I’illusion de mouvement de la main.

De plus, les études examinant la manipulation d’objet par le corps ont mis en avant qu’une fois
I’objet approché, il pouvait €tre intégré dans la représentation de notre propre corps grace aux
informations proprioceptives. En effet, Naito et Ehrsson (2006) ont montré qu’un objet pouvait
étre intégré dans I’illusion de mouvement. Lorsqu’une personne avec les yeux clos tient dans
sa main une balle et que les tendons du muscle extenseur du poignet sont stimulés, la personne
expérimente alors un mouvement de flexion du poignet accompagné de la balle qu’il tient. Ces
expériences démontrent que c’est la perception illusoire de mouvement qui va étre a I’origine
de l’intégration d’objet ou encore de la modification de la perception du corps. C’est en
connaissant la position du corps et en effectuant des mouvements que 1’objet va étre incorporé
dans notre propre représentation, ce phénoméne appelé object embodiment, permettrait une
extension physique de notre propre corps modulant ainsi le schéma corporel. Ce phénoméne a
pu étre également observé lors de 1’utilisation d’outil. En effet, il a été mis en évidence que
I’utilisation d’outil, permettant d’atteindre un espace hors de portée, affecte la cinématique du

mouvement du bras aprés utilisation répétée de cet outil (Cardinali et al., 2012). Les
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changements observés sont alors attribués a une modification de la représentation du bras qui
semble s’étre allongée. Par la suite, les participants vont ¢galement percevoir une stimulation
tactile sur le bras ayant utilisé 1’outil, plus éloignées les unes des autres. Ce phénoméne est
observé uniquement lorsque I’action a été réalisé avec 1’outil, le simple fait de tenir 1’outil
n’entraine pas de modification de la cinématique ou de la perception sensorielle. Ces résultats
confirment qu’une modification sensorimotrice de la représentation du bras a eu lieu grace a

I’incorporation d’un objet dans la représentation du corps effectuant I’action.

En résumé le schéma corporel se caractérise par un encodage spatial du corps intégrant la
position et la configuration du corps dans I’espace, permettant aux représentations de I’action
d’intégrer les modalités du corps agissant pour atteindre un but. Le schéma corporel est une
entité supramodale qui intégre les différentes informations sensorielles provenant du corps —
i.e. tactile, vestibulaire, proprioceptive, permettant ainsi de créer une représentation amodale
tridimensionnelle ajustée a son environnement. La plasticité du schéma corporel, comme
observée lors de I'utilisation d’outil ou dans les paradigmes d’illusion de mouvement,
permettrait une mise a jour continue et rapide afin d’ajuster les représentations du corps aux

multiples changements susceptibles d’impacter I’action dans un environnement donné.
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Chapitre 2 : Les bases neurales du schéma corporel

L’explosion d’études de neuroimagerie a permis de cibler les différentes structures cérébrales
impliquées dans le schéma corporel mais également dans quelle mesure 1’activation de ces
structures va permettre la formation d’un réseau sous tendant les représentations internes du
corps servant 1’action. A partir d’une revue récente de Naito et collaborateurs (Naito et al.,
2016), le schéma corporel reposerait sur 1’interaction fonctionnelle de trois réseaux majeurs
comprenant le réseau sensorimoteur, un réseau pariétal spécialisé, et le réseau frontopariétal.
Ces trois réseaux sont impliqués dans I’intégration des informations sensorielles. Celles-Ci
arrivant d’abord au niveau des aires somatosensorielles primaires vont converger vers les aires
pariétales associatives pour étre intégrées et traitées a un plus haut niveau cognitif, permettant
de former et de maintenir une représentation cohérente du corps lors de ’action. De plus, les
relations qu’entretiennent ces différents réseaux permettraient le partage fonctionnel
d’information a I’intérieur méme ou entre ces différents réseaux. Cette organisation renforcerait
le maintien des représentations et permettrait d’accéder consciemment a ces représentations a

partir de I’activation d’un réseau fronto-pariétal.

A. Le réseau sensorimoteur

De par leur organisation somatotopique, le systeme sensoriel ainsi que le systeme moteur vont
contribuer a la formation d’un réseau fonctionnel interagissant dans le but de contrdler ’action.
Ces deux systemes forment un réseau cortical distribué composé de régions spécialisées et
interconnectées. L utilisation des illusions de mouvement en IRMf a permis de révéler qu’en
plus des aires somatosensorielles primaires et secondaire (S1 et S2 respectivement), le cortex
moteur primaire (M1), le cortex prémoteur dorsal (PMD), 1’aire motrice supplémentaire
(AMS), I’aire motrice cingulaire (CMA), les ganglions de la base (Lehéricy et al., 2004) et le
cervelet (Naito et al., 2007, 2005, 2002b, 2002a; Strick et al., 2009) sont également activés.
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A.l. Le systeme sensoriel

A.1.1 L’organisation somatotopique du systeme sensoriel

La transmission des informations sensorielles est permise grace a la présence de récepteurs
sensoriels (i.e. les mécanorécepteurs) situés sur le corps. Les fibres nerveuses des
mécanorécepteurs vont projeter depuis la périphérie jusqu’a la voie dorsale des ganglions de la
moelle épiniere pour atteindre ensuite la colonne dorsale de la corde spinale pour projeter sur
les noyaux meédullaires. Ces fibres apres décussation atteignent ensuite le thalamus et vont se
projeter sur les aires somatosensorielles au niveau du cortex pariétal. Les aires
somatosensorielles peuvent étre décomposées en deux aires principales : le cortex
somatosensoriel primaire (i.e. S1; BA 1, 2, 3) et le cortex somatosensoriel secondaire (i.e. S2 ;
BA 5,7 ; Woolsey & Fairman, 1946 ; Maeda et al. 1999).

Il a été bien établie que le cortex somatosensoriel primaire est organisé de fagon somatotopique
(Penfield & Rasmussen 1952 ; Maldjian et al., 1999) et présente une activation controlatérale
lors d’une stimulation unilatérale (Maldjian et al. 1999) suivant la décussation des fibres
sensorielles. Le cortex somatosensoriel secondaire présente quant a lui, une activité bilatérale
suite a une stimulation unilatérale (Del Gratta et al., 2002; Hari et al., 1993; Lin & Forss, 2002;
Mima et al., 1998; Wegner et al., 2000) mais semble également posséder une organisation
somatotopique (Maeda et al. 1999). S1 et S2 possédent des connexions ipsilatérales réciproque
via les connexions cortico-corticales. Les connexions entre ces deux aires permettraient de
conserver une organisation topique. En effet, I’activation spécifique d’une aire de Sl
correspondant a une partie du corps entraine ’activation des régions codant pour cette méme

partie du corps au niveau de S2 (e.g. Barba et al., 2002; Manzoni et al., 1986).

A.1.2 Fonctionnalité de [’organisation somatotopique du systeme sensoriel

Suite a une stimulation électrique directe de S1 chez des patients épileptiques, une sensation
spécifique provenant de leurs corps a été rapportée (Mazzola et al., 2006). La localisation de
cette sensation ¢tait dépendante de I’aire stimulée ; la stimulation de [’aire cérébrale
représentant la main au niveau de S1 entraine effectivement une sensation provenant de la main
des participants. Une stimulation adjacente au niveau de S2 va, quant a elle, entrainer une

sensation moins précise au niveau de la main (Mazzola et al. 2006). Cette organisation topique
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est la premiére démonstration de la présence au niveau cérébral d’une représentation sensorielle
organisée de notre propre corps. La formation de la carte somatotopique permettrait la
localisation précise d’une stimulation qu’elle soit tactile ou proprioceptive mais interviendrait
¢galement dans la conscience de posséder un corps. La modulation de ’activité du cortex
somatosensoriel, comme il a pu étre montré a 1’aide de stimulation multisensorielle ou encore
d’une activité motrice, entraine des modifications dans la perception d’une expérience
sensorielle sur notre corps (Blakemore & Decety, 2001). Ces modifications perceptuelles sont
également lié a I’image que nous avons de notre propre corps (Schaefer et al., 2008).

Néanmoins, le cortex somatosensoriel a lui seul ne semble pas suffisant pour supporter la
conscience de posséder un corps. D’autres régions cérébrales, en particulier celles impliquées
dans le traitement des informations motrices, semblent également impliquées dans la perception
consciente d’une stimulation sensorielle. En effet, des connexions directes et indirectes ont été
révélées entre S1, S2 et les aires prémotrices, principalement 1’aire motrice supplémentaire
(AMS ; BA 6) et I’aire motrice primaire (M1) (Brochier et al., 1999; Hiraba et al., 2000; Lin et
al., 1993; Pavlides et al., 1993). Le traitement des informations sensorielles au niveau cortical,
est a la fois essentiel pour localiser un changement provenant du corps et/ou de I’environnement
mais également pour le contrdle du mouvement. De plus, le traitement précoce des informations
sensorielles va également participer a I’apprentissage moteur. En effet, une 1€sion au niveau de
S1 peut entrainer chez des primates non humains un déficit dans ’apprentissage de nouveaux

mouvements (Pavlides et al., 1993).

A.2. Le systeme moteur

A.2.1. Le réle des aires motrices primaires

De facon similaire au cortex somatosensoriel, le cortex moteur primaire présente également une
organisation somatotopique des différents muscles du corps (Penfield & Rasmussen, 1950). M1
va recevoir les informations de commandes motrices issus du cortex prémoteur mais également
les nombreuses informations sensorielles grace aux connexions qu’il entretient avec le cortex
pariétal, lui permettant d’envoyer la commande motrice appropriée aux muscles effecteurs afin
d’adapter le comportement de I’individu aux changements pergus. Cependant, il a également
été montré que I’aire motrice primaire ne serait pas uniqguement un relai entre la commande
motrice et ’exécution de ’action mais jouerait un role dans I’apprentissage de séquence motrice

(e.g. Sanes & Donoghue, 2000, pour revue). Dans les paragraphes précédents, nous avons déja
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évoqué I’implication des aires motrices dans 1’intention de 1’action ou encore dans la capacité
a comprendre I’exécution d’un mouvement (Rizzolatti et al., 2001; Umilta et al., 2001) donnant
au cortex moteur primaire un role déterminant dans la compréhension de 1’action. De plus, les
aires motrices primaires sont actives lorsqu’une illusion de mouvement est induite a 1’aide de
vibrations tendineuses. L’activation de ces structures en [’absence d’une intention de
mouvement ou de réel mouvement suggere que M1 n’est pas uniquement dévolue a I’exécution
motrice mais contribue également a la perception sensorielle d’'un mouvement en recevant et

traitant les informations provenant des muscles utilisés pour 1’action (Naito et al., 2016).

A.2.2. Les aires prémotrices et l'intention de [’action

Les cartes cytoarchitectoniques du cortex humain font la différence entre les aires motrices
précentrales, correspondant au cortex moteur primaire et les aires motrices intermédiaires,
correspondant au cortex prémoteur. Le cortex moteur latéral (BA 6) joue un rdle dans la
sélection des programmes moteurs mais également dans 1’apprentissage moteur (Moran &
Schwartz, 1999). De plus, les régions prémotrices seraient impliquées dans I’intention de
I’action (Deiber et al., 1999; Jenkins et al., 2000; Nachev et al., 2007). Plus précisément,
I’activation de ’AMS a pu étre observée lorsque les sujets ont conscience de réaliser un
mouvement (Lau et al., 2004). Lors d’une stimulation intracérébrale de I’AMS, les patients
rapportent une envie de bouger et I’augmentation du niveau de stimulation entraine I’exécution
d’un mouvement (Fried et al., 1991). De plus, il a été supposé que I’AMS pouvait étre
responsable du mouvement en supprimant les signaux inhibiteurs exercés au niveau de M1,
suggérant que cette suppression de I’inhibition pourrait étre responsable de I’envie de bouger

lors de la stimulation électrique (Ball et al., 1999).

Le mouvement volontaire va étre initié grace a 1’activation des cortex moteurs qui de facon
directe ou indirecte vont transmettre 1’information de mouvement jusqu’au tronc cérébral et a
la moelle épiniére contenant les motoneurones spinaux qui projettent sur les muscles. Toutefois,
avant que le signal moteur n’atteigne le tronc cérébral ou la moelle épiniére, plusieurs aires
corticales et sous corticales incluant les ganglions de la base et le cervelet vont avoir une action
sur le cortex moteur afin de « fagconner » le signal moteur descendant. Les ganglions de la base
et le cervelet vont avoir une influence essentielle et un role distinct sur ce signal moteur par

I’intermédiaire du thalamus (Groenewegen, 2003).
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A.3. Les ganglions de la base

Les structures cérébrales composant les ganglions de la base incluent notamment le striatum, le
pallidum, le noyau sous-thalamique et la substance noire. Chacune de ces structures peut étre
décomposées en différent sous-noyau, ainsi le striatum inclue le noyau caudé, le putamen et le
noyau accumbens. Le pallidum comprend le globus pallidus interne (GPi), le globus pallidus
externe (GPe). Enfin, la substance noire se distingue en pars compacta (SNc) et pars reticulata
(SNr). De par leurs connexions anatomiques avec les régions corticales, les ganglions de la base
vont former un circuit cortico- sous-cortical impliqués dans différents aspects des
comportements dirigés vers un but incluant le contrdle du mouvement ainsi que les processus
permettant d’induire le mouvement. Ce circuit cortico- sous-cortical présente deux voies
principales qui par un jeu de connexions inhibitrices et excitatrices entre les structures sous-
corticales vont permettre de favoriser I’initiation d’une action volontaire par (i) la voie directe

ou d’inhiber des mouvements inadaptés par (ii) la voie indirecte (Figure 2).
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Le striatum peut étre considéré comme une structure centrale dans les ganglions de la base grace
aux connexions qu’il entretient avec les aires corticales qui vont projeter sur le striatum de fagon
topologique, mais également avec les projections qu’il recoit en provenance du thalamus. De
plus, au travers de ces deux voies, le striatum va recevoir et intégrer les informations provenant
des différentes aires corticales, permettant d’agir sur le GPi et la SNr qui constituent la sortie
principale des ganglions de la base. Ces dernieres vont projeter de fagcon prédominante sur le
thalamus reliant ainsi les régions frontales contenant les aires motrices et prémotrices (Nakano,
2000). Les lésions spécifiques des ganglions de la base observées dans des pathologies
neurodégénératives (e.g. maladie de Parkinson) ou induites expérimentalement chez 1’animal
ont permis de mieux caractériser le role de ces structures. Les déficits observés au niveau
moteur presentent une pauvreté et un ralentissement des mouvements ou une exécution
involontaire d’action (DeLong, 1990; Marsden & Obeso, 1994) provoquée par un déreglement
de la balance inhibitrice/excitatrice qui engendre une hyper- ou hypo- activation des voies
cortico- sous-corticales. Les ganglions de la base joueraient un role dans la qualité et la

précision de 1’exécution d’une action (Mink, 1996).

A.4 Le cervelet

A.4.1 Le cervelet et I’adaptation motrice

De nombreuses études ont impliqué le cervelet dans le contr6le moteur, ainsi que dans les
apprentissages moteurs. Le cervelet permettrait de réguler la précision d’enchainement et la
durée des mouvements. Cette structure a également été¢ impliquée dans 1’adaptation motrice
consécutive a une modification non attendue introduite lors de 1’exécution d’un mouvement de
pointage ayant pour but d’induire une transformation visuo-motrice. Cette adaptation motrice
se retrouve altérée chez des patients présentant des lésions au niveau du cervelet (Morton &
Bastian, 2006; Nowak et al., 2002; Smith & Shadmehr, 2005). L’application d’une stimulation
transcranienne directe (tDCS) au niveau du cervelet qui augmente ainsi son excitabilité,
entraine une adaptation a une transformation visuo-motrice plus rapide, associée a une

diminution dans les erreurs de pointage des participants (Galea et al., 2011).
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A.4.2 Le cervelet : I’estimation d’erreur dans le modeéle inverse

Selon une théorie dominante, le cervelet serait impliqué dans la supervision et 1’optimisation
des mouvements grace aux retours sensoriels principalement proprioceptifs, lui permettant ainsi
d’estimer les erreurs d’une conséquence sensorielle (Desmurget & Grafton, 2000; Herzfeld &
Shadmehr, 2014). En effet, le cervelet présente une activité spécifique lorsque les conséquences
sensorielles d’une action divergent de celles initialement estimées. Plus précisément, 1’activité
cérébrale du cervelet a montré une corrélation avec la précision des prédictions sensorielles
(Blakemore et al., 2001). Dans une étude antérieure, les participants devaient utiliser leur main
droite pour manipuler un bras robotisé. Un délai, non perceptible par les participants, était
introduit entre le mouvement réalisé par leur main droite et la stimulation sensorielle pergue par
la main gauche, de facon a ce que les conséquences sensorielles de 1’action réalisée par la main
droite ne puissent étre prédites. Plus les stimulations sensorielles étaient divergentes de la
commande motrice qui les produisait, plus 1’activité du cervelet augmentait, suggérant une
détection par le cervelet d’une différence entre 1’intention propre d’un mouvement et les
conséquences liées a cette action (Blakemore et al. 2001). Ainsi, ’activation du cervelet
permettrait la détection des erreurs entre 1’état du systéme prédit et I’état du systéme effectif
lors de I’exécution de I’action, lui donnant la fonction de prédicteur du modele inverse des
représentations de 1’action (Desmurget & Grafton, 2000; Wolpert et al., 1998). Cependant, le
cervelet ne semble pas étre la seule structure impliquée dans 1’estimation des conséquences
sensorielles d’une action. En effet, le cortex pariétal postérieur interviendrait également dans
I’estimation des conséquences sensorielles d’une action en situation de conflit sensoriel

(Blakemore & Sirigu, 2003).
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B. Le systeme spécialisé du cortex pariétal postérieur

B. 1. Le réle du cortex pariétal postérieur

Le cortex pariétal postérieur (PPC) possede de nombreuses connexions avec les aires corticales
et sous corticales liées au traitement des informations sensorielles et motrices. De plus, le PPC
est une aire cérébrale intégrant différentes modalités sensorielles nécessaires a la réalisation
d’un mouvement (Dijkerman and de Haan, 2007). En effet, les neurones de cette région
possedent des champs récepteurs complexes entrainant une réponse a des stimulations
proprioceptives et tactiles de différentes parties du corps immobiles ou en mouvement (Taoka
et al.,, 1998). L’intégration multisensorielle au niveau du PPC, ses relations anatomiques
existantes avec les aires motrices et sensorielles lui confere un rdle majeur dans la formation
du schéma corporel (Naito et al., 2008). En effet, 1’activité fonctionnelle ainsi que 1’intégrité
des aires pariétales semblent critiques pour conserver une capacité consciente a générer un
mouvement. Par exemple, des patients 1ésés au niveau du cortex pariétal (i.e. apraxie), semblent
avoir perdu la capacité consciente a déterminer leurs intentions motrices (Sirigu et al., 2004).
De plus, une stimulation électrique du PPC chez des patients éveillés, provoque une sensation
d’intention de mouvement et d’exécution de mouvement sans qu’aucune réponse motrice ne
soit détectée. Ces résultats suggerent que 1’intention motrice mais également la conscience de
produire un mouvement sont les conséquences de 1’augmentation de I’activité du cortex pariétal

avant 1’exécution d’une action (Desmurget et al., 2009; Desmurget and Sirigu, 2009).

B.2. Le cortex pariétal et le schéma corporel

Les études neuropsychologiques évaluant des patients ayant des lésions du cortex pariétal ont
permis d’affiner le role de cette structure dans les représentations du corps en action. Il a pu
étre, ainsi, rapporté que des dommages cérébraux touchant le cortex pariétal gauche entrainaient
des déficits dans la capacité a générer ou a contrdler le mouvement (Goldenberg, 2009). Les
Iésions cérébrales touchant le PPC droit entrainent chez les patients une héminégligence spatiale
des stimulations provenant du c6té controlatéral a la Iésion, signifiant une perte de la capacité
a localiser spatialement une stimulation dans I’espace corporel (Ronchi & Vallar, 2010). Ces
patients cérébro-lésés présentent également des déficits dans la reconnaissance des parties de

leurs propres corps (De Renzi et al., 1970 ; Wolpert et al., 1998b) ou encore dans la sensation
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d’appartenance de leurs propres corps, suggérant fortement une perturbation des représentations
internes du corps (Daprati et al., 2010). Ces déficits reposeraient sur un défaut d’intégration
multisensorielle supporté par le PPC (Vallar & Ronchi, 2009). L’inactivation pharmacologique
de I’hémispheére droit de participants sans pathologie neurologique vient confirmer
I’implication du PPC dans la reconnaissance et la sensation d’appartenance de son propre corps
mais également dans I’estimation des habiletés motrices (Meador et al., 2000). De plus, il a pu
étre observé que des patients atteints d’apraxie, présentent des déficits dans I’exécution de
gestes principalement associés a la manipulation d’objets. Par exemple, ces patients n’arrivent
pas a associer un comportement moteur approprié (e.g. se brosser les dents) lors de la
présentation d’un objet spécifique (e.g. brosse a dent) (Bienkiewicz et al., 2014, pour revue).
C’est également cette méme structure qui serait impliquée dans 1’incorporation d’objet lors
d’illusion de mouvement intégrant les informations sensorielles provenant du corps avec des

informations provenant de 1’objet en contact avec le corps (Naito & Ehrsson, 2006).

Ces études montrent que le r6le du cortex pariétal et plus précisément du lobule pariétal
inférieur, serait d’associer les représentations sensorimotrices du corps et les représentations
internes de 1’action permettant de construire une seule représentation cohérente du corps dans
I’action (Naito et al., 2016). Le PPC integre les informations provenant du corps dans le but de
localiser I’exacte position des membres du corps. Les aires somatosensorielles associatives au
niveau du cortex pariétal antérieur sont capables d’intégrer les informations somatiques des
différentes parties du corps dans le but de former une représentation cohérente du corps entier.
Enfin, le cortex pariétal inférieur, ou plus précisément le lobule pariétal inférieur (IPL) semble
intégrer les différentes informations provenant a la fois du corps et de ’environnement (e.g.
objets en contact avec le corps). Ces fonctions attribuées au cortex pariétal sous-tendent une
certaine plasticité des représentations du corps et une implication dans la mise a jour des
représentations formées. Cependant, ces différentes structures pariétales entretiennent

¢galement des relations spécifiques avec d’autres structures corticales et sous-corticales.
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C. Le réseau fronto-pariétal

Les représentations du corps reposent sur un large réseau partageant des informations entre des
structures corticales (i.e. pariétales, frontales) et des structures sous-corticales et cérébelleuses.
Les aires pariétales vont étre étroitement interconnectées avec les aires frontales entrainant la
mise en place d’un réseau de haut niveau d’intégration supportant des fonctions cognitives
¢levées telle que la prise de décision ou I’accés conscient aux représentations internes. Le réseau
fronto-pariétal semble jouer un role majeur dans 1’élaboration des représentations internes et

leur acces conscient.

C.1 L’activité couplée du cortex frontal et du cortex pariétal dans les illusions de

mouvements

Les études évaluant des patients atteints d’apraxie rapportent I’implication d’un réseau cérébral
complexe, incluant le cortex pariétal et le cortex frontal, pouvant s’étendre jusqu’aux ganglions
de la base (Hanna-Pladdy et al., 2001). L’intégrité de la matiére blanche au niveau de ces
structures a également été mise en avant, suggérant que la transmission des informations a
travers différentes aires cérébrales est essentielle dans la modulation ou le maintien des
représentations internes du corps. Le cortex pariétal antérieur et postérieur ainsi que I’IPL
(BA40) et le gyrus frontal inférieur (IFG ; BA44) sont connectés anatomiquement par le
longitudinal fasciculus supérieur (SLF 111 ; de Schotten et al., 2011). La connexion entre ces
différentes aires cérébrales permettrait le traitement des informations Kkinesthésiques,
impliquant alors le cortex frontal inférieur dans les représentations du corps. L’une des preuves
expérimentales permettant d’attribuer au cortex frontal un role dans les représentations du corps
provient d’une étude montrant que 1’activation de 1’operculum frontal droit (BA 44), grace aux
connexions privilégiées qu’il entretient avec le cortex pariétal, jouerait un role essentiel dans le
processus d’incorporation d’une fausse main observée dans la RHI (Ehrsson et al., 2005b). Son
activation est notamment rapportée dans le sentiment d’appartenance du corps (Tsakiris et al.,
2007). De plus, il ressort des différentes études évaluant le réseau cérébral des représentations
du corps grace au protocole d’illusion de mouvement (Amemiya & Naito, 2016; Cignetti et al.,
2014; Naito et al., 2005), que le cortex pariétal inférieur, et plus précisément I’IPL verrait son

activité couplée au cortex frontal inférieur.
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C.2 La dominance hémisphérique droite du réseau fronto-pariétal pour la conscience

corporelle

I1 a été révélé que I’interaction fonctionnelle entre I’IPL et ’IFG forme un réseau spécifique
fronto-pariétal impliqué dans la perception consciente d’une illusion de mouvement. Plus
précisément, ’activité au niveau de I’hémisphére droit du réseau fronto-pariétal semble
predominer dans la formation des représentations du corps (Cignetti et al. 2014 ; Naito et al.
2005; Amemiya & Naito, 2016 ; Berlucchi & Aglioti, 1997; Daprati et al., 2010). Les
modulations du niveau d’activité du réseau fronto-pariétal droit apparaissent corrélées a la force
d’illusion induite chez les participants indépendamment de 1’effecteur impliqué (i.e. main ou
pieds). En effet, plus ce réseau est actif plus les participants percevraient de facon nette le
mouvement illusoire (Amemiya & Naito, 2015 ; Cignetti et al., 2014). 1l apparait que 1’accés
conscient aux représentations internes du corps en mouvement reposerait sur 1’interaction de
I’'IFG et de I’IPL via un mécanisme de seuillage d’activation (Cignetti et al., 2014). Ainsi, la
conscience corporelle révélée a travers les protocoles d’illusions de mouvements, reposerait sur
I’activation de ce réseau et comprend la perception, la connaissance et I’évaluation de 1’¢tat de

son propre corps (Berlucchi & Aglioti, 2010).

En résumé, I’'implication du réseau sensorimoteur dans la formation des représentations du
corps indique un couplage entre les représentations sensorielles et motrices. Ces aires
sensorimotrices vont permettre de localiser précisément les changements corporels percus grace
a leur organisation somatotopique. Ces informations sensorimotrices vont étre transmises et
distribuées au niveau d’un systéme pariétal spécialisé, responsable d’une intégration
multisensorielle. Ce systeme pariétal va permettre la transformation des différentes
informations en provenance du corps et de I’environnement en une seule modalité. Il semblerait
sous tendre les mécanismes d’adaptation et/ou de plasticité des représentations du corps en
fonction des informations sensorielles provenant de la périphérie. Enfin, le réseau fronto-
pariétal, principalement droit, jouerait un réle essentiel dans le contrdle et la supervision de
I’état du corps permettant aux sujets d’accéder consciemment a leurs représentations

corporelles pour pouvoir agir (Figure 3).

Cette construction hiérarchique de la transmission et de 1’intégration des informations
sensorielles pour créer une représentation cohérente du corps au service de I’action se met en

place graduellement au cours du développement. Les modifications observées au niveau de
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I’intégration des informations proprioceptives, de I’intégration multisensorielle mais également
les modifications cérébrales suggérent que ces représentations vont se construire au fur et a
mesure de la maturation des différents systémes. Les chapitres suivant ont pour objectif

d’apporter des arguments pour attester de la lente maturation du schéma corporel au cours du

développement.

Figure 3 : Représentation des trois réseaux majeur sous tendant le schéma corporel. (i) Le réseau
sensorimoteur impliqué dans le contr6le et la perception sensorimotrice, (ii) le réseau pariétal spécialisé
impligué dans la mise a jour des représentations internes, (iii) le réseau frontopariétal impliqué dans la
conscience du corps. Extrait de Naito et al., 2016
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Chapitre 3 : La construction du schema corporel

L’Homme posseéde des compétences remarquables dans sa capacité a percevoir et a controler
son propre corps lui permettant de s’adapter a son environnement. Ces compétences
reposeraient donc sur un reseau cerébral composé de structures spécialisées organisées en
réseaux et impliquées dans la formation de représentations internes du corps au service de
I’action. Cependant, ce niveau de contrdle rapporté chez adulte est le fruit d’une longue
maturation au cours des différentes périodes de la vie ou I’individu traverse de nombreux
changements morphologiques, physiologiques et cérébraux qui vont modifier a la fois sa
perception de I’environnement mais également la perception de son propre corps engagé dans
I’action. La question reste maintenant de savoir comment ce schéma corporel va étre mis en

place au cours du développement pour agir efficacement dans 1’environnement.

A. Couplage perception-action a la base des représentations internes

A.1 Un couplage perception-action opérationnel dés la naissance

C’est de fagon précoce que la perception de I’environnement module les réponses motrices de
I’individu. En effet, tres tot dans le développement, une modification des informations visuelles
liées a I’environnement va affecter le comportement de 1’enfant. L’émergence précoce de ce
couplage a été mise en évidence avec les travaux de Gibson et Walk (1960) utilisant le
paradigme de la falaise visuelle (Figure 4A). Ce paradigme expérimental consiste a créer un
conflit sensoriel entre les informations visuelles qui simulent une impression de vide et donc de
danger pour le jeune enfant et les informations tactiles qui rendent compte néanmoins de la
rigidit¢ du support transparent, autorisant la sécurité du déplacement. En dépit des
encouragements de leurs meres, les enfants 4gés de 6 a 14 mois, se déplacant a 4 pattes vont
rester immobiles ou ramper a I’opposé€ de la falaise visuelle quand ils doivent traverser la partie
transparente pour rejoindre leurs méres (Gibson & Walk, 1960). Ces résultats révelent que tres
tot, I’environnement peut étre visuellement discriminé mais surtout que la vision va prédominer
dans leurs actions puisque méme le fait de toucher la plaque transparente mais néanmoins
rigide, n’entraine pas la traversée de celle-ci. Ce résultat est a nuancer par des études ultérieures

rapportant que la quantité d’expérience motrice de I’enfant va jouer un role sur le comportement
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d’évitement de la falaise visuelle (Rader et al., 1980). En effet, des bébés (~8 mois) ayant une
expérience de marche a quatre pattes plus importante (jusqu’a 4-5 mois) présentent moins de
difficulté a explorer le c6té de la falaise par rapport a des bébés ayant une plus faible expérience
de marche a quatre pattes. Les auteurs suggerent que ces enfants possédant une expérience plus
importante vont utiliser, en plus des informations visuelles, les informations tactiles pour
explorer leur environnement (Rader et al. 1980). A I’inverse, Campos et al. (1992) rapportent,
quant a eux, que les enfants possédant trés peu d’expérience locomotrice (i.e. en rampant) ne
montrent pas de crainte quant a la traversée de la falaise visuelle, par rapport a des enfants ayant
une expérience locomotrice (e.g. a quatre pattes ou en trotteur) pour évoluer dans
I’environnement indépendamment de 1’age de 1’enfant. En dépit de certaines discordances, ces
¢tudes révelent que 1’acquisition de nouvelles compétences motrices mais également
I’expérience motrice d’une nouvelle habileté peut modifier la perception de 1’environnement
de I’enfant et ainsi engendrer de nouvelles opportunités d’exploration (Adolph et al., 1993)

pouvant moduler ou favoriser un comportement adapté a I’environnement.

Le paradigme de la chambre mobile (Lee & Aronson, 1974) permettant de modifier le flux
visuel, est également un célebre protocole de conflit sensoriel chez I’enfant, qui a permis de
mettre en évidence la prédominance visuelle sur les autres modalités sensorielles (i.e.
vestibulaire et proprioceptive) au service du contréle postural (Figure 4B). En créant un flux
visuel grace au mouvement tres lent des parois de la chambre, ce protocole entraine, chez des
enfants ages de 13 a 16 mois alors parfaitement immobiles, une compensation posturale de
rattrapage d’équilibre. Cette expérience révele, une fois encore, que les modifications visuelles
ont un impact direct sur 1’action motrice dés le plus jeune age et méme dés la naissance (i.e.
contréle postural de la téte chez le nourrisson ; Jouen et al., 2000). Perception et action sont

donc reliées a travers un processus dynamique dés la naissance qui permettrait la sélection d’un

49



Figure 4 : Exemple de deux paradigmes de conflits sensoriels utilisés chez I’enfant. A. Paradigme
de la falaise visuelle (Gibson & Walk 1960). L’enfant en arrivant au niveau de la plague trasparente
cesse toute exploration. B. Paradigme de la chambre mobile (Lee & Aronson, 1974), 1’augmentation des
oscillations posturales est représentée par la fleche bleue, le mouvement du mur permettant de manipuler
le flux visuel est représenté par la fléche rouge.

comportement approprié en réponse a I’environnement (Bertenthal et al 1994, Manoel and
Connolly, 1995; Thelen, 1995). En revanche, les oscillations provoquées par les modifications
de flux visuel vont étre largement diminuées chez ’adulte, soulignant I’importance de la
repondération sensorielle maitrisée chez I’adulte pour s’extraire des conflits sensoriels. Enfin,
le développement des aptitudes motrices, comme par exemple 1’acquisition de la marche
autonome permet d’accroitre les possibilités exploratoires donnant I’avantage de découvrir de
nouvelles affordances (Adolph et al., 1993; Gibson, 1988). Les nouvelles acquisitions motrices
amélioreraient alors la perception et la détection des changements pouvant étre introduit dans
I’environnement. La détection d’événements externes et internes nécessaires a 1’apprentissage
des conséquences d’un mouvement reposerait sur la relation causale expérimentée tres tot, entre

perception et action.
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A.2. Le développement de la perception de [’action

A.2.1 La perception précoce du Mouvement Humain

Dé¢s la naissance, de nombreuses études ont rapporté une sensibilité particuliére a I’observation
de mouvements biologiques (Fox & McDaniel, 1982 ; Meltzoff & Moore, 1977 ; Simion et al.,
2008). Le paradigme des points lumineux en mouvement a révélé des 2 jours de vie que le
mouvement humain est observé plus longtemps que des mouvements non biologiques,
traduisant ainsi une préférence pour le mouvement humain. De plus, la reconnaissance de
mouvement biologique, est également sensible a 1’orientation puisque ’effet d’inversion est
également présent chez les jeunes enfants (Fox & McDaniel 1982 ; Simion et al. 2008). La
discrimination précoce d’un mouvement biologique ainsi que la présence de 1’effet d’inversion
des la naissance suggere que la perception de mouvement n’est pas liée a I’expérience motrice
ou visuelle mais qu’elle reposerait sur un mécanisme intrinséque au systéme visuel, sensible
aux manipulations touchant la qualité du mouvement biologique (Simion et al. 2007). En
prenant en compte qu’il y aurait éventuellement un role de I’expérience motrice et sensorielle
au stade fecetal, il n’en résulte pas moins que ce systeme de reconnaissance de mouvement
biologique semble bien établi et opérationnel des la naissance.

Plus particulierement, les nouveau-nés sont sensibles a la perception de mouvement humain
specifiques, puisqu’ils sont capables de reproduire (Figure 5) et donc de différencier des
mimiques faciales (e.g. protrusion de la langue ; mimique de la bouche) qui leurs sont
présentées (Meltzoff & Moore 1977). Ces nouveau-nés seraient également capables de stocker
ces actions puisqu’ils arrivent a les reproduire quelques minutes apres leur présentation. Ces
résultats suggerent la mise en place dés la naissance, d’un mécanisme visuel pouvant extraire
des informations sur une action observée dans le but de les transformer en informations motrices

permettant la réplication de cette action (Meltzoff & Moore, 1994, 1977).
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Figure 5 : Exemple de photographies d’enfant Agés entre 2 et 3 semaines imitant (a) une
protrusion de la langue, (b) ’ouverture de la bouche, (c) une protrusion des lévres réalisée par un
expéerimentateur adulte.

Au-dela des capacités précoces de nouveau-nés ou de bébés agés de quelques mois, les
performances de discrimination/reconnaissance de mouvement humain ont aussi été évaluées
au cours de I’enfance. La précision dans I’identification de mouvements biologiques (i.e.
présentation d’un chien, d’un oiseau ou d’un humain) semble s’améliorer entre 3 et 5 ans, les
enfants de 5 ans atteignant un niveau de performance équivalent a celui des adultes (Pavlova et
al., 2001). Cependant, lorsque la difficulté dans la tche de discrimination de mouvement
biologique est plus difficile (i.e. ajout de bruit visuel), le niveau de précision décroit par rapport
aux adultes, chez des enfants agés de 4 a 7 ans, malgré un niveau de performance équivalent
lorsque les stimuli visuels ne sont pas bruités (Freire et al., 2006). De plus, Pavlova et al. (2000)
ont révélé que les adolescents (~14ans) étaient moins précis que les adultes pour discriminer
des mouvements humains (i.e. mouvement de marche) que ces stimuli soient présentés a
I’endroit ou a Dl’envers, laissant alors apparaitre une maturation de ce systéme jusqu’a
I’adolescence. Ces derniers résultats contrastent avec une étude plus récente de Cignetti et al.
(2013a) qui souligne la robustesse de la perception du mouvement humain chez des adolescents
de 13 a 17 ans. En effet, cette étude rapporte que les adolescents présentent les mémes
performances que les adultes lorsqu’il s’agit de catégoriser des mouvements humains réalisés

sur Terre ou dans I’Espace sur la base d’enregistrements de points lumineux en mouvement.
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A.2.2 Fonctionnement précoce du systeme miroir

La sensibilit¢ aux mouvements humains chez I’enfant de moins d’un an se traduirait au niveau
ceérébral par une activité plus importante des régions occipito-temporales (Hirai & Hiraki, 2005)
et pariétales (Reid et al., 2006), comme c’est le cas chez I’adulte (Grossman et al., 2000). 1l a
pu étre établi, grace a des enregistrements EEG (désynchronisation du rythme mu) qu’il existe
une activation commune des aires sensorimotrices entre 1’observation et la réalisation d’une
action dirigée vers un but, chez des enfants ages de 8 ans (Lepage and Théoret, 2006) mais
¢galement chez des enfants de moins d’un an (Nystrom, 2008; Southgate et al., 2009). Cette
activité suggere la présence d’un systéme miroir fonctionnel avant I’4ge de 1 an. De plus, une
¢tude en IRMf démontre que les enfants 4gés de 10 ans possédent un réseau d’activation
cérébral supportant un systeme miroir similaire a celui des adultes (Ohnishi et al., 2004). Ces
études indiquent que les substrats neuronaux sous tendant le systeme miroir sont déja bien

¢tablis et opérationnels assez tot au cours de I’enfance.

La mise en évidence d’un effet développemental clair de 1’activation de ce systeme miroir est
difficile a établir. Cependant, en comparant les résultats de certaines études (Lepage & Théoret
2007 ; Southgate et al. 2009 ; Marshall et al., 2011a) qui examinent les corrélats cérébraux dans
I’enfance (7-9 mois a 8 ans), il apparait une augmentation de I’amplitude de la
désynchronisation du rythme mu selon I’dge des enfants, lors de 1’observation mais également
lors de I’exécution d’une action (Marshall & Meltzoff, 2011, pour revue). Cette différence
suggere une maturation avec I’age de 1’activité des régions sensorimotrices impliquées dans ce
couplage perception-action (Lepage et Théoret 2007 ; Southgate et al. 2009 ; Marshall et al.
2011a). De fagon équivalente, I’aptitude a prédire la fin d’une action serait effective vers 1’age
de 11 mois, les enfants plus jeunes (~6mois) n’étant pas capable de reproduire 1’action s’ils
n’ont pas visuellement accés a la fin du mouvement (Falck-Ytter et al., 2006). Cette aptitude
reposant sur le systéme miroir (Umilta et al. 2001) pourrait révéler une maturation de ce systeme

lié¢ aux constructions des représentations de 1’action dirigée vers un but.
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A.2.3 Une théorie sur la genése des neurones miroirs

Une théorie décrivant I’ontogénése des propriétés des neurones miroirs (Heyes, 2010, 2001)
suggere que la spécificité des neurones miroirs s’acquiert grace a un apprentissage permettant
de renforcer les connections entre les neurones sensoriels du systéeme visuel (Figure 6), contenu
dans les aires visuelles extrastriées (BA 19) et les neurones moteurs des cortex prémoteur et
pariétal. Ce renforcement entre les connections permettrait une association forte et plus directe
entre les représentations sensorielles et motrices d’une action. Si 1’association est faite entre
une action observée et une action exécutée, alors les neurones moteurs codant cette action vont
devenir des neurones miroirs. Ce renforcement entre neurones moteurs et neurones visuels
pourrait étre acquis grace a 1’observation du mouvement d’autre individu ou encore de son

propre mouvement.

A. Before learning

Figure 6 : Représentation schématique de la création des neurones miroirs pendant I’observation
d’action. A. Avant apprentissage, les connexions (pointillés gris) entre les neurones sensoriels et
moteurs ne présentent pas de connexions privilégiées. B. Pendant I’apprentissage, lors de 1’observation
d’une action (a et d. observation d’un autre individu ou b et c. de sa propre action) un neurone sensoriel
et un neurone moteur vont étre activés de facon synchrone provoquant le renforcement des connexions.
C. Apreés apprentissage, durant I’observation d’une action spécifique les neurones sensoriels vont activer
via leurs connexions renforcées (fleche noire) les neurones moteurs codant cette action. Ces neurones
moteurs sont alors considérés comme des neurones miroirs. Extrait de Catmur, 2013.
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En accord avec cette théorie, les études examinant le MNS chez 1’adulte ont renforcé I’idée que
les bases neurales du couplage perception-action se développeraient a travers un apprentissage
basé sur I’expérience sensorimotrice. En effet, I’inversion de la sélectivité du MNS a été rendue
possible en entrainant les participants a réaliser une action pendant qu’ils en observaient une
autre (Catmur et al., 2007). Plus précisément, Catmur et al. (2007) ont révélé que 1’association
entre une action réalisée et observée va influencer 1’activation du MNS indépendamment de la
congruence de I’action. En effet, ces auteurs en entrainant un groupe de participant a exécuter
un mouvement incompatible (e.g. mouvement de 1’index) avec le mouvement observé (e.g.
mouvement de 1’auriculaire) ont révélé une modification de la réponse miroir. Apres
entrainement, lors de l’observation de I’action, le groupe ayant regu un entrainement
incompatible, présente une inversion des réponses motrices évoquées. En effet, il apparait une
augmentation de I’amplitude des MEPs pour le muscle de I’index lors de 1’observation d’un
mouvement de ’auriculaire. Cette inversion d’activité aprés un entrainement visuo-moteur
suggere que la réponse du MNS est dépendante de 1’association directe entre 1’exécution et

I’observation d’action. (Catmur et al. 2007 ; 2012 ; Heyes, 2001 ; Heyes 2010 pour revue).

A.2.4. L apprentissage et |’expérience module I’activité du MNS au cours du

développement

Au cours du développement, de Klerk et al. (2015) ont montré effectivement, que la force
d’association des événements visuels et moteurs, c’est-a-dire le couplage en temps réel entre
I’observation et I’exécution — et non uniquement 1’expérience motrice ou Vvisuelle, permettrait
de prédire le niveau d’activation des aires sensorimotrices lors de 1’observation d’une action.
Autrement dit, plus le couplage entre perception et action est synchrone (i.e. exécution et
observion en temps réel) plus I’engagement des aires sensorimotrices sera important lors de
I’observation de cette méme action. Ceci suggere que le développement du couplage
perception-action au niveau cérébral serait supporté par un processus d’apprentissage
permettant d’associer les événements observés et exécutés ou plus précisément d’associer les
évenements moteurs et sensoriels (de Klerk et al., 2015; Catmur et al. 2007 ; 2012). Cette
aptitude pourrait permettre par la suite de reconnaitre un mouvement plus facilement s’il a déja
été exécuté grace a I’activation plus importante du MNS. En effet, une corrélation positive entre
I’activité du MNS et I’observation d’une action contenue dans le répertoire moteur de I’enfant
a été révélée (van Elk et al., 2008), montrant que ce couplage au niveau cérébral (i.e. aires

centrale et pariétale) pouvait étre modulé par le niveau d’expérience motrice indépendamment
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de I’age des enfants. Plus précisément, van Elk et al. (2008) montrent une désynchronisation
du rythme mu plus importante (Figure 7) chez de jeunes enfants observant un mouvement
contenu dans leurs répertoires moteur (i.e. marche a quatre pattes) par rapport a un mouvement
qu’ils n’ont pas encore acquis (i.e. marche bipede). De plus, il apparait également une
corrélation positive entre 1’amplitude de la désynchronisation du rythme mu lors de
I’observation du déplacement a quatre pattes et le niveau d’expérience de 1’enfant, reflétant que
plus ’expérience de marche a quatre pattes est élevée, plus I’amplitude de la désynchronisation
du rythme mu sera élevée. Ces résultats révelent donc que 1’acquisition de nouvelles aptitudes

motrice ainsi que le niveau d’expertise va moduler 1’activation du MNS.

Crawl-Walk

7-9Hz Figure 7 : Carte topographique représentant le contraste
8 du spectre EEG dans la bande de fréguence du rythme mu (7-
9 Hz) enregistré chez des enfants agés entre 14 et 16 mois,
entre ’observation de la marche a quatre pattes et
I’observation de la marche bipéde. La couleur bleue indique

_0 une plus forte désynchronisation lors de 1’observation de la
marche a quatre pattes que pour la marche bipede. Extrait de
van Elk et al. 2008.

12 vz

De fagon plus spécifique, ce systéme d’apprentissage qui engendrerait la création de neurones
miroirs sous tendrait une capacité a transformer des informations visuelles en capacités motrices
qui pourraient étre stockées (van EIk et al. 2008) afin de pouvoir étre utilisées pour améliorer
la perception ou I’exécution d’une action. Ce stockage d’informations relatives a 1’exécution
d’un mouvement (e.g. P’effecteur utilisé et les conséquences de I’action) favoriserait la
construction au cours du développement des représentations internes qui a termes, permettrait
un controle et une exécution d’action efficace. Cependant, la plupart des études examinant ce
couplage perception-action au cours du developpement ne font pas état des representations du
corps chez les enfants, ni comment ce couplage perception-action viendrait influencer la mise
en place des représentations internes du corps en mouvement. Néanmoins, il a été suggéré que
la fonctionnalité¢ précoce du MNS serait établie grace a la présence d’un schéma corporel
primitif et fondamental permettant d’unifier dans un systéeme commun les actes visuellement

percus et ceux réalisés (Meltzoff & Moore, 1997, 1977).
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A.2.5. Le couplage perception-action : le socle des représentations du corps en action

Cette association entre les informations sensorielles externes (e.g. visuelles) et les informations
sensorielles internes (e.g. proprioception) pourrait étre a la base de la construction des
représentations internes du corps au service de 1’action. En effet, I’individu observant un
mouvement, va étre capable d’inférer 1’intention de 1’action et de comprendre le but de 1’action
grace a la présence de ce systeme miroir (Rizzolatti et al. 2001 ; Umilta et al. 2001). Cette
aptitude de « prédiction » de 1’action comme nous 1’avons vu, repose sur les mod¢les internes
de I’action intégrant la copie d’efférence émise lors de I’exécution d’une action (Desmurget &
Grafton 2000). Cette copie d’efférence serait la signature de 1’intention motrice de I’individu
(Jacob, 2007). Cependant, lorsque 1’observateur pergoit le mouvement d’un autre individu, il
n’a pas acces a la copie d’efférence générée directement par le mouvement. L’acces a cette
copie d’efférence pourrait étre obtenu via les informations visuelles du mouvement (Blakemore
& Decety, 2001) qui ont activé le MNS simulant de fagon interne 1’action ainsi que ses
conséquences sensorimotrices. L’activation du MNS pourrait alors générer une copie
d’efférence qui serait utilisée par les représentations internes. La mise en place d’'un MNS
précoce permettrait donc d’apprendre a associer les événements moteurs & leurs conséquences
sensorielles qui seront ainsi stockées dans les représentations internes du sujet et lui permettront

également d’inférer les intentions d’actions réalisées par autrui.

B. La maturation tardive des représentations internes du corps et de I’action

B.1. La construction des représentations du corps

B.1.1 Représentation spatiale du corps chez [’enfant de quelques mois

La construction d’un soi corporel via une intégration multisensorielle a été suggérée par
différentes recherches révélant que les bébés agés de quelques mois pouvaient percevoir une
synchronie entre les stimulations visuelles et tactiles opérées sur leurs segments corporels
(Zmyj et al., 2010) et également percevoir une synchronie entre les informations visuelles et
proprioceptives résultant d’un mouvement (Rochat, 1998; Rochat & Morgan, 1995). Ces études
révéelent la présence, dés le plus jeune age, d’un schéma corporel primitif (Meltzoff & Moore
1977, 1997 ; Heron-Delaney et al., 2011). Plus précisément, la mise en correspondance spatiale

entre vision et proprioception a été examinée chez le bébé en utilisant une méthode
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d’association de modalités sensorielles ou la préférence pour 1’observation d’un stimulus visuel
a été mesurée en manipulant la congruence entre informations visuelles et proprioceptives. Il
ressort de ces études que des 3 mois, il existe une capacité a reconnaitre les correspondances
visuo-proprioceptives lors de I’exécution de mouvements (Bahrick & Watson, 1985; Rochat &
Morgan, 1995; Schmuckler & Fairhall, 2001; Schmuckler & Jewell, 2007). De plus, en
manipulant I’orientation droite-gauche ou haut-bas des stimuli visuels, Rochat et Morgan
(1995) ont révelé que les bébés arrivaient a détecter et a conserver la correspondance visuo-
proprioceptive seulement si ’orientation spatiale droite-gauche était respectée. Il existerait
donc dans la représentation égocentrique de bébés agés d’environ 3 mois une dimension d’un
corps spatialement organisé Rochat (1998). Chez I’enfant de quelques mois, la capacité de mise
en correspondance des informations sensorielles provenant du corps en mouvement,
précédemment décrit comme le couplage perception-action, permettrait d’établir une

représentation spatiale organisée du corps.

B.1.2 Maturation d’une représentation spatiale visuelle du corps au cours de

[’enfance

En utilisant le paradigme de jugement d’ordre temporel (TOJ) chez des enfants 4gés de 5 a 10
ans, Pagel et al. (2009) ont révélé que cette représentation spatiale du corps continuerait sa
maturation au cours de I’enfance. Le paradigme du TOJ correspond a appliquer deux stimuli
tactiles de fagon successive sur deux points distinct du corps (e.g. I’'un présenté sur la main
gauche puis I’autre sur la main droite) en faisant varier le délai entre les deux stimuli. Les
participants ont pour consigne d’indiquer 1’ordre d’apparition des stimuli ressenti. Ce
paradigme a révélé chez I’adulte un effet dépendant de la posture des participants (Shore et al.,
2002 ; Yamamoto & Kitazawa, 2001). En effet, lorsque les bras sont croisés, il apparait une
imprécision plus importante pour détecter 1’ordre d’apparition des stimuli tactiles. Cet effet
bras croisés est considéré comme reflétant un défaut dans la re-cartographie de la représentation
somatotopique du corps lors d’un changement de posture vers ['utilisation d’un référentiel
spatial externe reposant sur la vision (Yamamoto & Kitazawa, 2001). Chez I’enfant, Pagel et
al. (2009) ont révélé, qu’indépendamment de la posture des bras (i.e. CroiSés ou non croises),
les performances du TOJ étaient améliorées en avec 1’age. De plus, seuls les enfants agés de 6
a 10 ans sont capables de produire 1’effet bras croisés ce qui n’est pas le cas des enfants de 5

ans. Ces auteurs concluent que 1’utilisation d’une représentation spatiale du corps sur la base

58



de la vision pour localiser les informations tactiles ou d’autres modalités sensorielles,

semblerait proche de I’adulte a partir de 6 ans.

B.1.3 La double trajectoire de maturation d 'une représentation spatiale du corps

L’utilisation du paradigme de la RHI chez des enfants de 4 a 9 ans, a pu révéler qu’il existait
deux trajectoires développementales impliquées dans construction des représentations spatiales
du corps. En effet, Cowie et al. (2013) ont montré que les mécanismes impliqués dans la
localisation du corps présentaient une dissociation dans leur maturation. Des I’age de 4 ans, les
enfants présentent une sensibilité équivalente a 1’adulte, révélant une intégration visuo-tactile
efficace dans la tache de RHI. Cependant, indépendamment de la synchronie des événements
sensoriels, les enfants présentent un biais perceptif en faveur de la fausse main lorsqu’il leur est
demandé de localiser les yeux fermés, leur index droit aprés la stimulation synchrone. Les
enfants jusqu’a 9 ans, vont percevoir la position de leur propre main plus proche de la fausse
main. Ces résultats révéelent d’une part qu’il existe une intégration visuo-tactile précoce et
fonctionnelle permettant d’élaborer a la fois le sentiment d’appartenance du corps mais
¢galement de localiser spatialement son corps. D’autre part, les mécanismes responsables de la
perception spatiale du corps reposant sur les informations proprioceptives présentent une
maturation plus tardive.

En I’absence de vision, il n’apparait pas chez les enfants de 4 a 9 ans la mise en place d’une
repondération sensorielle en faveur des informations proprioceptives. En effet, la perception
visuelle de la position de la fausse main cohérente avec la position de la propre main de 1’enfant
semble €tre prédominante jusqu’a 1’age de 9 ans pour localiser ses propres segments corporels.
Cependant, cette prédominance visuelle diminuerait vers la fin de I’enfance jusqu’a I’age adulte
(Cowie et al. 2013). En utilisant le méme paradigme chez des enfants plus agés, il apparait que
ce biais proprioceptif dans la localisation du corps disparaitrait vers 10-11ans (Cowie et al.,
2016). En effet, aprés 9 ans les enfants présentent dans la RHI des performances équivalentes
aux adultes lorsqu’il leur est demandé de pointer les yeux fermés, leurs mains. En I’absence de
vision, il semblerait qu’apres 1’age de 9 ans, les informations proprioceptives seraient utilisées
de facon plus efficace pour localiser leurs corps, ce qui n’apparaissait pas chez des enfants plus
jeunes. Les auteurs concluent que la mise en place des représentations du corps sur la base
d’une intégration multisensorielle permettant la localisation statique du corps présente un
développement tardif jusqu’a la fin de I’enfance, tout comme la repondération sensorielle au

service du contréle postural (Assaiante et al., 2011, 2014a). La construction du schéma corporel
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présenterait donc un développement séquentiel sous tendu par 1’utilisation des informations
sensorielles. Ceci est en accord avec d’autres études développementales qui ont révélé que les
processus d’intégration multisensorielle atteindraient un niveau semblable a ceux de ’adulte
aux environs de 10 ans. Ainsi, les enfants commenceraient a combiner et a repondérer, de fagon
plus ou moins optimale, les informations sensorielles (Gori et al., 2008 ; Nardini et al., 2010 ;

2008) en faveur de la proprioception pour localiser la position de leur main.

B.2. La contribution inégale des informations sensorielles au controle postural

Il apparait au cours du développement une maturation de 1’utilisation des informations
sensorielles et de leur repondération en fonction de la tache réalisée pouvant étre en lien avec
la maturation tardive du schéma corporel. L’étude du contréle postural au cours du
développement, a permis d’évaluer la contribution des différentes modalités sensorielles ainsi
que les modifications de leurs poids respectifs en fonction de 1’age et aussi du contexte
environnemental. Le paradigme de la chambre mobile, précédemment décrit, a montré que les
oscillations posturales diminuent rapidement entre 4 et 6 ans suggérant la diminution d’une
dominance visuelle pour le contrdle postural de ’ensemble du corps et le role accru des
informations proprioceptives et vestibulaires en cas de conflit sensoriel, ce qui signe les débuts
de la repondération sensorielle. De fait, le contr6le postural serait dépendant de la stratégie
employée par les enfants pour repondérer la contribution des informations sensorielles

disponibles dans 1’environnement (Godoi & Barela, 2008).

Au cours du développement il a ét¢ montré que la vision était 1’information sensorielle
prédominante dans le contréle postural par rapport a la proprioception qui semble étre sous-
utilisée, notamment au moment de I’adolescence (Viel et al., 2009). Toutefois, la proprioception
contribue grandement au contrdle postural et I’intégration proprioceptive permet d’obtenir une
représentation de la position du corps en temps réel lors de I’exécution du mouvement (Shenton
et al., 2004 ; van Beers et al., 2002). Cette représentation du corps en action constitue un
préalable a I’expression d’une motricité harmonieuse et efficace a toutes les périodes de la vie
(Assaiante et al., 2014) et particuliérement au cours de 1’enfance et de I’adolescence pour
I’acquisition de nouvelles capacités motrices de plus en plus complexes (Bair et al., 2007 ;
Foudriat et al., 1993 ; Rinaldi et al., 2009).

Les enfants, comme les adultes, peuvent utiliser les informations visuelles, vestibulaires et

proprioceptives pour contréler leurs postures. Cependant, la contribution respective de ces

60



différentes modalités sensorielles semble varier au cours de 1’ontogénese (Assaiante &
Amblard, 1995). 1l a éteé rapporté que la vision est la modalité sensorielle prédominante au cours
de périodes transitoires ou I’enfant acquiert les grandes habiletés posturales, telles que la station
assise, la station debout et la marche bipede autonome (Butterworth, 1986 ; Bertenthal, 1996).
Cette prédominance visuelle est retrouvée également entre 3 et 6 ans pour controler 1’équilibre
dans des taches locomotrices sur supports étroits (Assaiante et al., 1998 ; Assaiante & Amblard,
1992) et diminue brutalement aux alentours de 7 ans, précisément au moment ou la stabilisation
de la téte sur I’espace est véritablement maitrisée, grace a I’utilisation des informations
vestibulaires.

A partir de 7 ans, la manipulation des informations visuelles (i.e. rotation de 1’environnement
visuel) affecte moins le contréle postural qu’une perturbation somato-sensorielle (i.e.
mouvement de la plateforme de support ; Peterka & Black, 1990). Bien que 1’utilisation des
informations kinesthésiques semble plus importante chez les enfants de 7-8 ans par rapport aux
enfants plus jeunes, la repondération sensorielle au service du contrdle postural n’atteint pas
encore le niveau de performance des adultes (Bair et al., 2007). En comparaison avec de jeunes
adultes, il a été ainsi rapporté que les enfants et les adolescents n’utilisent pas les informations
proprioceptives de maniére optimale pour maintenir leur posture érigée en dépit des oscillations
tres lentes du support sur lequel ils se tiennent vertical (Mallau et al., 2010 ; Vaugoyeau et al.,
2008 ; Assaiante et al. 2014). En effet, les enfants et les adolescents agés de 5 a 15 ans,
présentent une plus grande instabilité notamment lorsque I’acces aux informations visuelles est
supprimé, suggérant une longue maturation de 1’intégration sensorielle au service du contrdle
postural, ponctuée par une négligence transitoire des informations proprioceptives au profit

d’un regain des informations visuelles au moment de 1’adolescence (Viel et al. 2009).

B.3. Une lente maturation des représentations internes: évaluation par l’'imagerie

motrice

Une trajectoire développementale de la maturation de la capacité d’imagerie mentale a pu étre
établie en évaluant I’aptitude des enfants a intégrer dans leur simulation mentale d’action les
conséquences sensorielles ainsi que les contraintes biomécaniques d’'un mouvement. L’aptitude
de simulation de I’action peut étre évaluée dés lors que 1’activité motrice réelle de ce
mouvement est maitrisee par I’enfant (Rieser et al., 1994), révélant une fois de plus que la
motricité joue un rdle prépondérant dans la formation des représentations internes. Cette

capacit¢ a simuler mentalement une action émerge dans 1’enfance entre 5 et 7 ans
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(Caeyenberghs et al., 2009 ; Funk et al., 2005). Plus précisément, Funk et al. (2005) ont montré
que les enfants entre 6 et 7 ans arrivaient plus facilement a discriminer la position d’une main
photographiée lorsque celle-ci était présentée dans une posture respectant les contraintes
biomécaniques du corps (i.e. pouvant étre reproduite), mais également si la position de la main
photographiée était congruente avec la position de la main de 1’enfant au cours de la tache
(Cooper & Shepard, 1975). De plus, ces études utilisant des taches de rotation mentale d’image
révélent que peu d’enfants entre 6 et 7 ans sont performants lorsqu’il s’agit de juger de la
latéralit¢é d’une main humaine par rapport a des objets (Funk et al., 2005). Ces résultats
suggerent que dans un premier temps 1’imagerie motrice est fortement dépendante de 1’activité

motrice.

Par ailleurs, les études utilisant le paradigme de chronométrie mentale ont également révélé une
corrélation entre une action exécutée (i.e. marcher d’un point A a un point B en portant une
poupée) et la méme action imaginée est obtenue aux alentours de 7 ans (Molina et al., 2008).
Dans cette méme étude, lorsque les informations liées a 1’objet porté sont manipulées, comme
par exemple informer que le poids de la poupée est plus important, il existe une augmentation
du temps nécessaire a la simulation de 1’action uniquement chez les enfants de 7 ans (Droit-
Volet et al., 2005 ; Molina et al. 2008). La capacité a simuler les conséquences sensorielles
d’une action motrice serait accessible chez I’enfant a partir de 7 ans, avant cet age les
représentations internes d’une action ne semblent pas intégrer toutes les caractéristiques liées a
I’action. De plus, I’existence d’une asymétrie temporelle entre main droite et main gauche a été
rapportée lors de I’exécution mais également lors de la simulation de 1’action pour tous les
groupes d’age (i.e. I’action exécutée et simulée demandant plus de temps si elle est réalisée de
la main non dominante), rappelant que dés 6 ans, les contraintes liées aux caractéristiques
corporels des participants sont intégrées dans leurs représentations internes. Cependant, en ce
qui concerne la durée de I’action simulée et exécutée, malgré une ameélioration des
performances entre 6 et 10 ans, seuls les adultes présentent ’effet d’invariance temporelle (i.e.
isochronie entre mouvement exécuté et mouvement imaginé). En effet, les trois groupes
d’enfant mettent plus de temps pour exécuter ’action que pour I’imaginer (Skoura et al., 2009).
Ces résultats révelent que les enfants jusqu’a 10 ans ne prennent pas en compte dans leurs
représentations les contraintes de 1’environnement. Ce serait a partir de 10-11 ans que ces
contraintes commenceraient a étre intégrées. En effet, le temps de mouvement simulé variant
en fonction de la difficulté de la tache (i.e. échange vitesse-précision, loi de Fitts), le rapport

vitesse-précision n’est observé dans les actions simulées qu’a partir de 10-11 ans
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(Caeyenberghs et al., 2009). Ainsi, une amélioration de la capacité d’imagerie motrice est
rapportée entre 8 et 12 ans, suggerant un affinement dans la formation des représentations
internes (Caeyenberghs et al., 2009 ; Skoura et al., 2009). Les études développementales sur
I’imagerie motrice révelent une maturation longue qui ne serait pas achevé a la fin de I’enfance
mais continuerait au cours de I’adolescence (Choudhury et al., 2007a ; 2007b ; Smits-
Engelsman & Wilson, 2013). Cette lente maturation de 1’imagerie motrice serait en accord avec
la lente maturation des représentations internes intégrant de fagon plus précise les informations

en provenance du corps et de I’environnement.

B.4. Réactualisation des représentations internes au cours de l’enfance

Cignetti et al. (2013b), ont montré que la réactualisation des représentations internes pour
ajuster la posture verticale en réponse a des contraintes environnementales n’était pas optimale
chez des enfants de 7 a 11 ans dans une simple tache assis-debout / debout assis. En effet, en
modifiant I’inclinaison du support (i.e. inclinaison de 10° vers I’avant) sur lequel les
participants étaient installés, les adultes réduisent immédiatement I’amplitude de 1’inclinaison
du tronc afin d’obtenir une posture érigée parfaitement verticale. En ne modifiant pas
I’amplitude de leur mouvement du tronc, les enfants en revanche, présentent une posture érigée
légérement inclinée vers I’avant. Le méme résultat a été rapporté en présence comme en absence
de vision. La moins bonne efficacité dans le contréle du mouvement, notamment base sur les
afférences proprioceptives révelerait une sous-pondeération de ces afférences, notamment en
raison de leur caractere plus variable et donc moins fiable au cours de la croissance (King et al.,
2010). Ce résultat permet de souligner que la réactualisation immédiate des représentations
internes est longue a maturer, vraisemblablement en raison d’une intégration multisensorielle,
notamment vestibulaire et proprioceptive encore imparfaite. De plus, les auteurs rapportent que
I’absence de vision n’affecte pas les adaptations des adultes. Cette absence d’effet chez ’adulte
résulterait d’une maitrise de la repondération sensorielle et suggére I’importance des
informations vestibulaires et proprioceptives pour la mise a jour immédiate des représentations

internes de I’action (Assaiante et al., 2011).
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B.5. Amélioration de [’acuité proprioceptive avec l’dge

L’acuité proprioceptive a été évaluée au cours de différentes études développementales (Aman
et al., 2014 ; Elangovan et al., 2014 ; Goble, 2010 ; Goble et al., 2005). Ces études ont permis
d’établir une sous-utilisation des informations proprioceptives pour localiser précisément la
position des segments corporels mais également pour contr6ler le mouvement. En effet,
lorsqu’il est demandé a des enfants 4gés de 8 a 10 ans de reproduire, les yeux fermés, une
position qui a été précédemment atteinte avec leurs bras, le taux d’erreur observé est plus
important que celui des adolescents agés de 16 al8 ans (Goble et al., 2005 ; Goble, 2010). De
plus, les enfants présentent un profil de vitesse plus rapide mais également moins irrégulier que
celui des adolescents (Goble et al., 2005). Les auteurs concluent que le controle de mouvement
guidé par la proprioception s’améliore depuis I’enfance et au cours de I’adolescence réduisant
les erreurs de position d’environ 50%. D’autres études confirment que le degré d’erreur observé
chez les adolescents semble étre comparable au taux d’erreur des adultes (Darling, 1991 ; Inglis
etal., 1991). Ceci est en accord avec d’autres études qui ont établi que I’acuité et la sensibilité
kinesthésique s’améliore dans 1’enfance et atteindrait un niveau similaire a I’adulte de¢s la fin
de I’adolescence (e.g. Holst-Wolf et al., 2016 ; Pickett & Konczak, 2009 ; Visser & Geuze,
2000). Cependant, une étude récente (Holst-Wolf et al., 2016) examinant également le
développement de 1’acuité proprioceptive de 5 a 25 ans ne montre pas d’effet de I’age
directement sur I’erreur de position mais révele une variabilité décroissante avec 1’age. Ainsi,
le développement de 1’acuité proprioceptive serait davantage reflété par une amélioration dans
la précision a atteindre une méme cible plutét que par une modification dans le biais
systématique de D’erreur de position. En d’autre terme, ce serait la fiabilit¢ de la réponse
perceptive renseignant sur la position des segments corporels qui s’améliorerait entre le début
de I’enfance et 1’age adulte (Holst-Wolf et al., 2016). Dans tous les cas, I’ensemble de ces études

s’accordent sur le fait que I’acuité proprioceptive mature lentement au cours de I’ontogénese.

En résumé, la planification et le contrdle de 1’action repose sur le schéma corporel qui comprend
les informations relatives au corps en action. Ce schéma corporel pour étre fonctionnel nécessite
une mise a jour sensorimotrice dynamique et continue afin de s’adapter a différentes situations
pour permettre une action toujours cohérente et efficace. Au cours de 1’ontogénése, on assiste
a une veritable construction du schéma corporel sur la base des informations sensorielles. La
maitrise progressive de la repondération sensorielle & partir de 7-10 ans permet a la

représentation du corps en action de bénéficier de 1’intégration multisensorielle plus complexe
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et plus fiable. Au cours de cette période de I’enfance, il apparait que 1’information
proprioceptive deviendrait moins variable (Holst-Wolf et al., 2016) et commencerait a étre
intégrée dans les réactualisations des représentations internes (Bremmer et al., 2008). Malgré
une sous-utilisation des informations proprioceptives comparées aux adultes (Cignetti et al.,
2013b ; Contreras-Vidal, 2006), la repondération sensorielle en faveur de la proprioception chez
les enfants de 7-10 ans, entrainerait 1’amélioration des performances motrices. Ceci suggére
que leur schéma corporel, toujours en construction, devient de plus en plus efficace. Ainsi, la
construction du schéma corporel est un phénomeéne progressif et lent qui doit nécessairement
étre adaptable au cours du développement en raison des nombreux changements
morphologiques et de 1’acquisition de nouvelles compétences motrices (Assaiante et al.,

2014a).
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Chapitre 4. Le développement cérébral et les bases neurales du schéma

corporel

Au cours des 20 derniéres années, des progres significatifs en IRM ont permis de caractériser
la maturation cérébrale depuis la naissance jusqu’a I’age adulte a la fois au niveau structurel et
fonctionnel, ainsi que leur incidence mutuelle, pour mettre a jour les principes d’évolution et
les périodes critiques du neurodéveloppement (Paus et al., 2001, pour revue). A notre
connaissance, aucune étude n’a directement examiné le développement des bases neurales sous
tendant le schéma corporel. Cependant, les études développementales en IRM fonctionnelle, de
repos et structurelle vont apporter des indications indirectes sur la maturation des réseaux
impliqués dans la formation du schéma corporel. Cette maturation des réseaux formant le
schéma corporel pourrait ainsi refléter les modifications comportementales et 1’amélioration
des performances motrices rapportées dans la littérature au cours de 1’enfance et de

I’adolescence.

A. La maturation structurelle

Les études post-mortem sur le cerveau humain ont révélé une variété de changements
structuraux apparaissant avec le développement, incluant la taille globale du cerveau (Dekaban,
1978), lamyélinisation (Benes et al., 1994 ; Yakovlev & Lecours, 1967) et la densité synaptique
(Huttenlocher, 1979 ; Huttenlocher & de Courten, 1987). Ces données d’abord histologiques
suggerent un développement cérébral basé sur des processus dynamigues conduisant a des
changements progressifs (e.g. synaptogénése) de la naissance a la fin de I’enfance et régressifs
(e.g. élagage synaptique) jusqu’a I’age adulte. Dés lors, la période de I’adolescence apparait
comme une période critique dans le développement cortical humain, caractérisée par une sur-
production synaptique qui s’achéve a la fin de la puberté (Casey et al., 2008). Cependant, les
¢tudes développementales d’imagerie cérébrale quantitative in vivo ont permis de révéler des
changements au niveau des volumes des tissus cérebraux (Lenroot & Giedd, 2006) telle que sur
1’épaisseur corticale (Jernigan et al., 1991 ; Shaw et al., 2008 ; Sowell et al., 2002 ; Westlye et
al., 2010) pouvant se prolonger jusqu’a 1’age adulte (Dosenbach et al., 2010). Ces études
révelent des modifications avec 1’age du volume total de plusieurs régions corticales et sous-
corticales (Jernigan et al., 1991 ; Caviness et al., 1996 ; Giedd et al., 1999 ; 1996b ; 1996a ;
Pfefferbaum et al., 1994 ; Reiss et al., 1996 ; Sowell & Jernigan, 1998), présentant une
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augmentation du volume cérébral de 1’enfance jusqu’a 1’age adulte (Jernigan et al., 1991, Giedd
et al., 1999). Plus précisément, les régions corticales et sous-corticales vont présenter une
réduction de volume de matiere grise et une augmentation du volume de matiere blanche
(Jernigan et al., 1991 ; Pfefferbaum et al., 1994). Ces études s’accordent a présenter un
développement structurel rapide jusqu’a la fin de I’enfance qui ralentirait au cours de

I’adolescence et de I’age adulte.

A.1 La matiere grise

La maturation de la maticre grise, au cours de 1’enfance et de 1’adolescence, se traduit par une
évolution non linéaire localisée principalement au niveau cortical. En effet, la densité de matiére
grise augmente au cours de la période pré-pubertaire, suivie d’une subtile mais néanmoins
significative diminution apres cette période (Giedd et al., 1999 ; Jernigan et al., 1991 ; Sowell
et al., 2001). Plus précisément, les changements présentent une trajectoire développementale
specifique selon la région cérébrale observée. En effet, les régions frontales et pariétales
présentent une augmentation de la densité de matiére grise avec un pic maximal vers 12 ans
contrairement aux cortex temporal et occipital qui présentent ce pic vers 16 ans (Giedd et al.,
1999). Les cortex frontaux et pariétaux vont subir un processus d’élagage synaptique (Gogtay
et al., 2004 ; Lebel et al., 2008) entrainant une perte importante et continue de matiere grise
jusqu’a la fin de I’adolescence (Sowell et al., 1999a ; b ; 2003).

La diminution de la densité de matiére grise observée avec I’age montre une trajectoire touchant
dans un premier temps les aires somatosensorielles et visuelles de bas niveau suivie des cortex
associatifs de plus haut niveau (Gogtay et al., 2004). Les régions sensorimotrices considérées
stables entre 7 et 11 ans (Thompson et al., 2000) et impliquées dans des fonctions primaires
(e.g. M1) se développeraient donc plus tot que les régions impliquées dans des taches
intégratives plus complexes (e.g. lobe temporal). Les cortex sensorimoteurs (i.e. pariétal dorsal)
et les poles frontaux connaitraient une maturation plus rapide que le reste du cortex qui
s’étendrait de facon rostrale vers le cortex frontal et de fagon caudale et latérale vers le cortex
parietal (Gogtay et al., 2004). Enfin, la maturation du lobe frontal se terminerait, vers la fin de
I’adolescence avec la maturation du cortex préfrontal dorsolatéral.

Il ressort de cette étude (Gogtay et al., 2004) que la trajectoire que suit la maturation corticale
se ferait en parallele du développement de certaines fonctions cognitives selon un gradient du

plus basique au plus complexe (Sowell et al., 1999a). Plus précisément, les régions cérébrales
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impliquées dans les fonctions basiques (i.e. les aires motrices et sensorielles) seraient les
premiéres touchées par la perte de matiére grise, suivie des aires pariétales supérieures et
inférieures impliquées dans des taches cognitives plus complexes (e.g. attention, orientation
spatiale, intégration multisensorielle). Les dernieres structures touchées seraient les lobes
frontaux (Gogtay et al., 2004 ; Sowell et al., 2001 ; Toga et al., 2006) impliqués dans les
fonctions exécutives (e.g. inhibition de 1’action) dont les performances comportementales

s’améliorent avec 1’age (Blakemore & Choudhury, 2006 ; Luna et al., 2010).

En résumé, le développement de la matiere grise depuis I’enfance jusqu’a 1’age adulte rapporte
une maturation touchant en premier lieu les aires sensorimotrices puis les régions associatives
de plus haut niveau en passant par les cortex pariétaux dorsaux et terminant sa course par le

cortex préfrontal (Figure 8).

10 Figure 8 : Représentation
08 de la maturation
°l dynamique du volume de
06 matiére grise sur la surface
05 corticale. L’échelle indique
g‘; les unités rapportées en
62 couleur de volume de matiére
01 grise. Extrait de Gogtay et al.

00 = 2004.

Gray Matter

Les régions sensorielles et motrices sont les premieres au cours de l’enfance a étre
structurellement proches de celles d’adulte. Les régions composant les réseaux de plus haut
niveau cognitif présentent, quant a elles, d’importantes modifications au cours de 1’adolescence
(Zielinski et al., 2010). Enfin, il est également a noter, autour de la puberté, une diminution
progressive du volume de matiére grise dans les noyaux gris, en particulier pour le noyau caudé
(Sowell et al., 1999a).
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A.2 La matiere blanche

Bien que la configuration des tractus de matiere blanche soit sensiblement fixée pendant les
deux premiéres années de vie (Hagmann et al., 2010), les caractéristiques physiologiques de
ces tractus vont connaitre d’importants changements (e.g. diamétre axonal, épaisseur de la gaine
de my¢éline) jusqu’a 1I’dge adulte. En effet, les processus de myélinisation au cours du
développement vont entrainer une modification la taille de la gaine de myéline entourant les
axones, améliorant ainsi la vitesse de transmission neuronal (Aboitiz et al., 1992) au niveau
régional mais également a travers les réseaux cérébraux (Luna et al., 2010 ; Paus, 2010). De
facon générale, il a été montré par plusieurs études que le volume total de matiere blanche allait
suivre au cours du développement une trajectoire de courbe « en U » dont le pic maximal serait
atteint aux alentours de 35-40 ans (Bendlin et al., 2010 ; Good et al., 2001 ; Westlye et al.,
2010). L’imagerie par tenseur de diffusion (DTI) a permis d’évaluer plus précisément les
caractéristiques micro-structurelles des tractus de matiére blanche. En effet, dans la plupart des
régions cérébrales une augmentation robuste de I’anisotropie fractionnelle (FA) — qui refleterait
I’intégrité des tractus de matiére blanche (Assaf & Pasternak, 2008 ; Paus, 2010) — est observee
au cours du développement (Barnea-Goraly et al., 2005 ; Lebel et al., 2008 ; Lebel & Beaulieu,
2011). La trajectoire développementale des tractus de matiére blanche au cours du
développement montrent un changement non-linéaire (i.e. quadratique) de la FA au cours du
temps (Barnea-Goraly et al., 2005 ; Eluvathingal et al., 2007 ; Lebel et al., 2008 ; Schmithorst
etal., 2002).

Bien que de nombreux tractus de matiére blanche (e.g. corps calleux ; fasciculus longitudinal
inférieur) présentent une maturation précoce et rapide deés I’enfance (Lebel et al., 2008 ; Lebel
& Beaulieu, 2011 ; Westlye et al., 2010), d’autres vont présenter des processus de maturation
au cours de 1’adolescence qui vont perdurer jusqu’a 1’age adulte. Il a été suggeéré que la
maturation précoce du corps calleux reliant les cortex sensorimoteurs participant ainsi a la
propagation d’informations synchronisées entre les hémisphéres cérébraux, pourrait servir de
substrat pour la maturation des fibres connectant les aires impliquées dans des processus de
plus haut niveau cognitifs (Aboitiz & Montiel, 2003), suggérant que certaines fibres ne
commencerait leurs maturations qu’a partir du moment ou d’autres vont présenter un niveau de

maturité élevé.
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Par ailleurs, il ressort de ces différentes études que les tractus occipito-temporaux vont étre les
premiers tractus a présenter un niveau de maturation relativement complet vers 1’dge de 11 ans,
suivit ensuite des tractus fronto-temporaux dont fait partie le fasciculus longitudinal supérieur
qui connecte anatomiquement le lobule pariétal inférieur et le gyrus frontal inférieur formant
ainsi le réseau fronto-pariétal. Le fasciculus longitudinal supérieur présente une maturation
tardive, ses caractéristiques micro-structurelles atteignant un niveau équivalent a celui de
I’adulte a la fin de ’adolescence (Asato et al., 2010 ; Lebel et al., 2012 ; 2008 ; Lebel &
Beaulieu, 2011 ; Simmonds et al., 2014 ; Westlye et al., 2010 ; Zhang et al., 2007). Ces résultats
supportent une maturation tardive du réseau frontopariétal. Cependant, les fibres de projections
(e.g. corona radiata) connectant les ganglions de la base et le cortex ainsi que les connexions
cerébelleuses, qui bien que faisant partie du réseau sensorimoteur, connaissent également une
maturation tardive au cours de ’adolescence (Asato et al., 2010 ; Lebel et al., 2008 ; Simmonds
etal., 2014). 1l apparait donc que les réseaux frontopariétal et sensorimoteur vont connaitre une
maturation structurelle qui perdure jusqu’a la fin de I’adolescence. Enfin, les tractus fronto-
temporaux et sous-corticaux ne seraient pas matures avant 25-30 ans (Lebel et al. 2008 ; Lebel
& Beaulieu 2011 ; Paus et al., 1999 ; Paus, 2010).

A.3 La puberté impacte la maturation structurelle

La maturation structurelle va présenter une trajectoire différente en fonction de la puberté
(Blakemore et al., 2010 ; Lenroot & Giedd, 2006). En outre, Giedd et al. (1999) ont révélé que
les lobes frontaux et pariétaux allaient atteindre un pic de maturation de la matiere grise a 11
ans pour les filles et a 12 ans pour les gargons. Ces ages vont correspondre a I’émergence d’un
dimorphisme sexuel des hormones gonadotropiques suggérant une interaction entre les
hormones pubertaires et le développement de la matiére grise. De plus, il a été rapporté qu’une
augmentation du volume de matiére grise pouvait étre observée chez les garcons au niveau de
I’amygdale, alors qu’on observe ce méme effet au niveau de 1’hippocampe chez les filles au
moment de la puberté. La matiére blanche est elle aussi sensible a la poussée hormonale,
I’augmentation de volume étant différente en fonction du genre de I’individu. Les gargons
présentent une maturation plus longue que les filles (Perrin et al., 2009 ; 2008). Cependant, il
est a noter qu’avant I’apparition de la puberté, les trajectoires développementales des matieres

blanche et grise sont sensiblement identiques quel que soit le genre de I’individu.

70



B. La maturation fonctionnelle

B.1 D’une activation diffuse a une activation plus focale : un principe développemental

Certaines études développementales ont associ¢ 1’amélioration des performances
comportementales avec une augmentation de ’activité de certaines structures cérébrales clés
pertinentes pour la fonction ciblée. Par exemple, une augmentation de 1’activité du cortex
pariétal a ét¢ montrée associ¢ a 1’amélioration des performances dans une tidche évaluant
I’inhibition (i.e. tache de Stroop) au cours de 1’adolescence (Adleman et al., 2002). Ou encore,
I’augmentation du niveau d’activation des cortex préfrontal et pariétal a également été observée
pour des taches évaluant la mémoire de travail (Casey et al., 1995 ; Klingberg et al., 2002). Par
ailleurs, il a été suggeré que le développement des capacités cognitives ne serait pas uniguement
supporté par I’augmentation de I’activité¢ de structures clés mais également par 1’atténuation
d’aires cérébrales indiquées comme étant moins pertinentes pour réaliser la tache étudiée,
suggeérant ainsi un neurodéveloppement plus axé sur une activation focale des aires critiques
(Tamm et al., 2002). De facon plus spécifique, une activation fronto-striatale plus importante
est associ¢e a de meilleures performances d’inhibition de I’action (e.g. tdche de go/no-go) au
cours du développement et 1’amélioration des performances attentionnelles visuelles serait
associée avec une diminution de I’activité du cortex pariétal (Booth et al., 2004). Enfin, les
changements cérébraux peuvent également inclure I’activation de nouvelles régions a I’age
adulte pouvant étre associés a un changement de stratégies cognitives de 1’individu (Casey et
al., 2005 pour revue ; Durston & Casey, 2006).

En résumé, le neurodéveloppement cognitif se caractérise par des modifications du patron
d’activation, pouvant se traduire par une augmentation ou une diminution d’activité de régions
critiques, mais également par un changement dans 1I’étendue de ’activation (e.g. Booth et al.,
2004 ; Luna & Sweeney, 2004 ; Rubia et al., 2000). Plus précisément, les modifications
d’activation cérébrale au cours du développement sont caractérisées par le passage d’une
activation diffuse vers une activation plus focalisée (e.g. Holland et al., 2001 ; Luna et al., 2001 ;
Schlaggar et al., 2002 ; Tamm et al., 2002). De fagon similaire, ces résultats sont retrouves au
cours de I’apprentissage chez 1’adulte (Karni et al., 1998 ; 1995) suggérant un ajustement dans

I’activation des systémes neuronaux supportant une fonction cognitive donnée.
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B.2 La mise en place des réseaux fonctionnels a partir de [’'imagerie fonctionnelle de

repos

Le cerveau peut se definir comme un réseau fonctionnel et structurel spatialement distribué
connectant des régions ¢loignées qui vont partager des informations. L’imagerie fonctionnelle
de repos qui mesure les variations spontanées a basse fréquence du signal BOLD chez un sujet
au repos, a permis d’extraire des mesures corrélationnelles de 1’activité neuronale entre des
régions cérébrales anatomiquement distinctes (van den Heuvel & Hulshoff Pol, 2010).
L’exploration cérébrale en utilisant cette technique permet de caractériser les communications
fonctionnelles entre différentes aires cérébrales en évaluant les différents aspects architecturaux
(i.e. mise en place des nceuds) ainsi que de la connectivité fonctionnelle des réseaux cérébraux
a courte distance (i.e. connectivité intra-réseau) et a large échelle (i.e. connectivité inter-réseau).
De plus, il a été démontré que les réseaux cérébraux obtenus en imagerie de repos présentent
de fortes correspondances avec les réseaux observés en imagerie fonctionnelle (Cole et al.,
2014 ; Smith et al., 2009). En effet, au niveau des régions corticales, sous-corticales et
cérébelleuses il ressort en imagerie fonctionnelle de repos 13 réseaux majeurs incluant : des
réseaux de haut niveau cognitif (frontopariétal, cingulo-operculaire, saillance, attention dorsale,
attention ventrale et de mémoire), le default mode, le somatosensoriel-moteur, le sensoriel
(auditif et visuel), un réseau sous-cortical, un réseau cérébelleux ainsi qu’un réseau de
fonctionnalité inconnue (voir Power et al., 2011 ; Power & Petersen, 2013). Plus précisément,
il a pu étre observé que la force du couplage entre deux neeuds d’un réseau (e.g. le default mode
network) pouvait prédire des différences inter-individuelles de divers performances cognitives
(e.g. mémoire de travail, temps de réponse ; Hampson et al., 2006 ; Kelly et al., 2008).

En développement, cette méthode a permis d’examiner d’une part la mise en place des réseaux
majeurs (e.g. frontopariétal, cingulo-operculaire, sensorimoteur) et d’autre part, de révéler les
principes fondamentaux de I’organisation cérébrale au cours du développement (Fair et al.,
2009 ; Gao et al., 2015 ; Supekar et al., 2009).

La maturation des réseaux fonctionnels distincts serait gouvernée par plusieurs principes
fondamentaux (Menon, 2013, pour revue). Dans un premier temps, 1’architecture globale d’un
cerveau en développement est caractérisée par une organisation hiérarchique ou les réseaux
cerébraux vont étre construits a partir de la mise en place anatomique des régions clés (i.e.
nceuds fonctionnels) composant les réseaux fonctionnels établis dés 1’age de 2 ans (Fan et al.,

2011). A partir de 7-8 ans, les caractéristiques topologiques architecturales des réseaux

72



fonctionnels sont deja largement établies et présentent des niveaux de connectivité

fonctionnelle équivalents aux jeunes adultes (Supekar et al., 2009).

Cependant, les réseaux fonctionnels a large échelle vont subir au cours de 1’enfance et de
I’adolescence, une restructuration permettant la formation de réseaux hiérarchiques organisés
qui vont supporter des processus cognitifs complexes. Cette réorganisation fonctionnelle se
caractérise également par une diminution globale des connexions a courte distance et par un
renforcement des connexions a longue distance (Supekar et al., 2009 ; Fair et al., 2009 ; Vogel
et al., 2010). La réduction des connexions a courte distance contribuerait a augmenter le niveau
de ségrégation des informations neuronales, tandis que 1’augmentation des connexions a longue
distance faciliterait 1’intégration de I’information (Sporns, 2013). Ainsi, bien que les
caractéristiques topologiques globales (i.e. mise en place des nceuds fonctionnels) des réseaux
restent préservées au cours du développement, la maturation des réseaux fonctionnels se
caractérise par une restructuration des connexions fonctionnelles inter- et intra-réseaux. Ainsi
les enfants, comparés aux adultes, vont présenter une connectivité fonctionnelle intra-réseau
plus importante (Stevens, 2009) et une plus faible connectivité inter-réseaux pouvant traduire
d’une moins bonne organisation hiérarchique fonctionnelle (Supekar et al., 2009). Ces
différences développementales indiquent des réseaux fonctionnels chez les enfants, moins
spécialisés ou moins efficaces (Fair et al., 2009 ; 2007 ; Johnson & Munakata, 2005 ; Menon,
2013).

B.3 Lien entre maturation fonctionnelle et maturation structurelle

Le principe neurodéveloppemental d’un passage d’une activité cérébrale diffuse a une activité
plus focale pourrait refléter les conséquences fonctionnelles des processus d’élagage synaptique
ainsi que d’un renforcement des connections spécifiques entre structures. Cependant, peu
d’études (e.g. Jolles et al., 2011 ; Olesen et al., 2003) ont évalué dans quelle mesure les
modifications observées au niveau structurel, pouvaient impacter la réorganisation des réseaux
fonctionnels ou le niveau d’activité de régions cérébrales. Néanmoins, il a été rapporté que la
maturation de la mati¢re blanche au niveau frontopariétal était corrélée au niveau d’activation
du sulcus frontal supérieur et du lobule pariétal inférieur (Olesen et al., 2003). De plus, les
trajectoires developpementales de la maturation structurelle de régions spécifiques ont été
reliées a ’amélioration de capacités cognitives avec 1’dge. Par exemple I’amélioration des

habiletés motrices telle que la coordination bimanuelle (Muetzel et al., 2008) serait supportée
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par la maturation du corps calleux impliquée dans I’échange d’informations inter-

hémisphérique et dans I’intégration sensorimotrice.

Ainsi, il apparait que la maturation de la matiére blanche sous-tend 1’amélioration de
I’intégration des informations transmises ainsi qu’une réduction de ségrégation inter- structures
renforgant ainsi I’efficacité des réseaux en construction, ce qui est reflété par le renforcement
avec I’age du lien corrélationnel entre la connectivité structurelle et fonctionnelle (Hagmann et
al., 2010). Bien que peu d’études aient révélé un lien direct entre la maturation structurelle et
I’amélioration des performances comportementale (Klingberg et al., 1999 ; Sowell et al.,
1999a ; Wang et al., 2010), il ne semble pas déraisonnable de concevoir que les changements
structuraux vont influencer 1’activité fonctionnelle des structures concernées impactant sur les
capacités cognitives au cours du développement. Toutefois, il est a noter que la réorganisation
de connectivités fonctionnelles serait relativement indépendante des modifications

développementales de matiere grise (Jolles et al., 2011).

C. La maturation précoce du réseau sensorimoteur et tardive du réseau

fronto-pariétal

La construction des réseaux sous tendant la mise en place du schéma corporel vont également
étre soumis a ces principes neurodéveloppementaux susceptibles d’influencer le développement
des différentes structures spécifiques et réseaux composant le schéma corporel.

Le réseau sensorimoteur présenterait une activité intra-réseau synchronisée dés la naissance
(Doria et al., 2010 ; Lin et al., 2008). De plus, il apparait que 1’organisation fonctionnelle du
réseau sensorimoteur serait largement établie dés 1’age de 2 ans (Gao et al., 2015), avec une
connectivité architecturale similaire a 1’adulte. Les connexions du réseau sensorimoteur avec
d’autres réseaux cérébraux, comme par exemple le réseau visuel, diminuent rapidement et
précocement ce qui entrainerait une ségrégation fonctionnelle entre les deux modalités
sensorielles. Néanmoins, il apparait avec 1’dge une réduction des forces de connexions a
Iintérieur du réseau suggérant une spécialisation fonctionnelle tendant vers un patron
d’interactions entre les structures sensorimotrices primaires de ce réseau plus efficace (Tau &
Peterson, 2009). Les modifications de connexions intra-réseau continueraient jusqu’a 1’age de
10 ans (Jolles et al. 2011 ; Kelly et al. 2009).
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De plus, les régions sous-corticales semblent étre fortement touchées par les processus
développementaux. En effet, une reconfiguration des connexions sous cortico — corticales serait
I’une des caractéristiques importantes des modifications du réseau sensorimoteur. Les régions
sous-corticales seraient les premiéres régions a présenter des changements dans leur
connectivité fonctionnelle en lien avec le développement (Supekar et al., 2009). Chez I’enfant,
il apparait que les régions sous-corticales sont fortement connectées aux aires sensorielles
primaires, associatives et para-limbiques, tandis que 1’adulte présente de plus forte connexions
cortico-corticales entre les aires para-limbiques, limbiques et associatives (Supekar et al.,
2009). Contrairement aux autres réseaux, le développement fonctionnel des connexions sous-
corticales vont présenter une augmentation des connexions a courte distance et une diminution
des connexions a longue distance. De plus, en évaluant le développement du réseau
d’intégration proprioceptive, Cignetti et al. (2017) ont révelé que les connexions fronto-
striatales connaissent un développement prolongé au-dela de 1’adolescence avec une

contraction des patrons de connectivité fonctionnelle.

Contrairement, au réseau sensorimoteur le réseau fronto-pariétal va présenter un
développement prolongé (Figure 9). La topologie de ce réseau présente une architecture moins
spécialisée chez 1’enfant par rapport a I’adulte (Gao et al., 2005 ; Fair et al., 2007 ; 2009). Au
début de I’enfance (~7ans) les réseaux supportant de hautes fonctions cognitives sont
détectables présentant une organisation fonctionnelle robuste mais révélant tout de méme des
caractéristiques immatures (Fair et al., 2009 ; Jolles et al., 2010 ; Supekar et al., 2009). Ces
caractéristiques immatures concernent une architecture incompléte, une connectivité intra-
réseau plus faible, ainsi que la présence de connexions avec d’autre réseau n’existant pas chez
I’adulte (Fair et al., 2007). La maturation du réseau fronto-pariétal va donc présenter au cours
de I’enfance et de I’adolescence un renforcement des connexions intra-réseaux entrainant le
développement des connexions a longue distance permettant la maturation de 1’intégration et la

ségrégation fonctionnelle de ce réseau en parallele de I’amélioration des capacités cognitives.
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Figure 9 : Différence de trajectoire développementale pour le réseau sensorimoteur et
frontopariétal. A. Maturation précoce du réseau sensorimoteur présentant une connectivité
fonctionnelle intra-réseau équivalente de I’enfance a 1’age adulte (extrait de Kelly et al., 2009). B.
Maturation prolongé du réseau frontopoariétal depuis ’enfance jusqu’a 1’dge adulte révélant une
augmentation des connexions fonctionnelles intra- et inter-réseaux (extrait de Fair et al., 2009)
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I1. Objectifs expérimentaux

Mon travail de these a pour but de comprendre la construction du schéma corporel a
partir d’une approche neurosensorielle, au cours de I’enfance et de I’adolescence, deux périodes
caractérisées par un corps et un cerveau qui se transforment. A cette fin, trois études
développementales ont été réalisées afin d’explorer les différents processus (couplage-
perception-action ; repondération sensorielle ; intégration multisensorielle) qui vont conduire a
I’¢laboration et a la réactualisation des représentations internes du corps en action dans un
cerveau en pleine maturation. Parce que la proprioception constitue une modalité sensorielle
essentielle a 1’élaboration du schéma corporel, une exploration privilégi¢e du développement
de cette modalité sensorielle a été envisagée dans mon travail de thése, aussi bien au niveau

comportemental que cérébral.

La premiere étude a été réalisée en IRMf avec le paradigme de vibrations tendineuses
induisant des illusions de mouvement chez 32 enfants &gés de 7 a 11 ans. Elle avait pour but (i)
de révéler le neurodéveloppement de I’intégration proprioceptive et (ii) d’évaluer dans quelle

mesure la maturation structurelle influence la maturation fonctionnelle de ce réseau.

La seconde ¢tude a exploré le développement de 1’acuité proprioceptive a partir d’un
protocole de reproduction de positions articulaires, corrélé a des enregistrements d’imagerie
fonctionnelle de repos. Cette étude avait pour but de déterminer (i) dans quelle mesure la lente
maturation de I’intégration proprioceptive nécessaire a la réactualisation des représentations
internes du corps contribue a la maturation cérébrale du réseau sous tendant le schéma corporel
et (ii) d’évaluer la maturation des connexions inter- et intra- réseaux permettant la fonctionnalité

du schéma corporel.

Enfin, la derniére étude a exploré le lien fonctionnel qui se crée dans le couplage
perception-action et qui constitue un maillon essentiel pour la construction du schéma corporel.
A partir d’une expérience comportementale conduite aupres de 91 participants depuis des
enfants de 7 ans jusqu’aux jeunes adultes, la dualité vision- proprioception a été explorée chez
I’enfant et I’adolescent sur le versant perceptif a la fois de son propre corps mais aussi de la

vision du corps d’autrui.
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[11. Etudes expérimentales

Les modifications morphologiques, I’acquisition de nouvelles aptitudes motrices, I’expérience
sensorimotrice grandissante, ainsi que le développement cognitif entrainent de facon évidente
une modification du schéma corporel, essentiel afin d’agir ou d’interagir avec 1I’environnement
au cours du développement. De nombreuses études sensorimotrices chez I’enfant et I’adolescent
viennent étayer cette hypothése (Assaiante et al., 2014 ; Cignetti et al., 2013b ; Contreras-Vidal
et al., 2006). Néanmoins, bien que le développement au niveau comportemental soit bien
documenté, les corrélats cérébraux du schéma corporel en lien avec les changements opérant
avec 1’age n’ont jamais été directement étudiés. Seules des informations indirectes provenant
d’études en imagerie cérébrale (i.e. imagerie de repos, de diffusion, anatomique) permettent de
suggerer une trajectoire développementale des réseaux cérébraux sous-tendant le schéma
corporel. 1l apparait que les régions sensorimotrices, frontopariétales, leurs connexions, de
méme que leurs interactions avec les régions sous-corticales, connaissent une lente maturation
fonctionnelle (Cignetti et al., 2017 ; Gao et al., 2015 ; Jolles et al., 2011 ; Kelly et al., 2009)
mais aussi structurelle (Lebel et al., 2008 ; 2012 ; Lebel & Beaulieu, 2011 ; Simmonds et al.,
2014). 1l est donc légitime de supposer que les réseaux cérébraux sous-tendant le schéma
corporel connaissent une longue maturation aux différentes étapes clés que représentent

I’enfance et 1’adolescence.

A. Etude 1 : Comment le systeme des représentations du corps se développe ?

La premiere étude de cette thése concerne 1’exploration cérébrale des représentations du corps
lors de la perception d’illusion kinesthésique chez 1’enfant. Nous avons utilisé lors d’une IRM
fonctionnelle un protocole de vibrations tendineuses intégrant deux conditions : une condition
de stimulation a 100Hz qui provoque des illusions de mouvement et une condition de
stimulation a 30 Hz qui n’induit pas d’illusion de mouvement. Ce paradigme expérimental nous
a permis de mettre a jour les bases neurales du schéma corporel puis d’évaluer le degré de
maturité des réseaux sensorimoteur et frontopariétal chez des enfants agé entre 7 et 11 ans. Dans
un second temps, ’activation cérébrale évoquée par la stimulation tendineuse a été analysée en
corrigeant ou non ’activité fonctionnelle par les différences de matiére blanche (anisotropie
fractionnelle ; FA) et de matiére grise (densité de matiére grise ; dGM) existante entre le groupe
des enfants et le groupe des adultes estimant ainsi dans quelle mesure les facteurs structuraux
(i.e. FA et/ou dGM) influencent I’activation fonctionnelle de ces deux réseaux pendant le

développement.
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Abstract

Exploration of the body representation system (BRS) from kinaesthetic illusions in
fMRI has revealed a complex network composed of sensorimotor and frontoparietal
components. Here, we evaluated the degree of maturity of this network in children aged 7-11
years, and the extent to which structural factors account for network differences with adults.
Brain activation following tendon vibration at 100 Hz (“illusion’) and 30 Hz (‘no illusion”) were
analysed using the two-stage random effects model, with or without white and grey matter
covariates. The BRS was already well established in children as revealed by the contrast
‘illusion’ vs. ‘no illusion’, although still immature in some aspects. This included a lower level
of activation in primary somatosensory and posterior parietal regions, and the exclusive
activation of the frontopolar cortex (FPC) in children compared to adults. The former
differences were related to structure, while the latter difference reflected a functional strategy
where the FPC may serve as the ‘top’ in top-down modulation of the activity of the other BRS
regions to facilitate the establishment of body representations. Hence, the development of the
BRS not only relies on structural maturation, but also involves the disengagement of an
executive region not classically involved in body processing.

Keywords: Body representation system; Proprioception; fMRI; DTI; VBM; Children
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1. Introduction

Neural representations of the body formed within the human brain, known as the body
representation system (BRS), is central to the understanding of motor functions (Ehrsson et al.
2003; Longo and Haggard 2010). The BRS is constantly updated using sensory information,
especially proprioception that encompasses the perception of positional changes and
movements of body parts (Proske and Gandevia, 2012). Using vibration-evoked proprioceptive
illusions, neuroimaging studies suggested that two networks constitute the cerebral basis of the
BRS (Naito et al., 1999, 2002, 2016; Naito and Ehrsson, 2006): (i) a sensorimotor control
network — i.e. motor and somatosensory cortical regions, basal ganglia, thalamus, cerebellum —
that contributes to the formation of the body representations, and is involved in on-line control
(fast corrections) of movement, and (ii) a fronto-parietal network extending from the inferior
frontal gyrus to the posterior parietal cortex (e.g. inferior parietal lobule) that integrates
environmental information together with bodily information into a single percept, thereby
providing a corporeal representation adjusted to the environmental context. Furthermore, the
fronto-parietal network in the right hemisphere has also been found to be involved in corporeal
self-awareness (Cignetti et al. 2014; Naito et al. 2005). Although it is obvious that the BRS
must be updated during development due to many factors such as morphological changes,
acquisition of motor skills, and cognitive practice, age-related changes in its cerebral correlates
have never been investigated directly.

Indirect information on the developmental trajectory of the BRS comes from resting
state functional magnetic resonance imaging (fMRI) studies. The sensorimotor control network
is already topologically adult-like by the age of two while higher-order networks including the
fronto-parietal network are topologically incomplete, presenting a less specialized architecture
compared to adults (Gao et al. 2015). Further studies reported that within-network connectivity
changes stop in late childhood (~10 years old) for the sensorimotor network and that they
continue until adulthood for the frontal and parietal networks (Jolles et al. 2011; Kelly et al.,
2009). Therefore, the fronto-parietal network supporting the BRS presents an extended
development compared to the sensorimotor network. A recent fMRI study using tendon
vibration also demonstrated that the proprioceptive brain network still undergoes refinements
during and beyond adolescence, mostly the fronto-striatal connections that exhibit functional
pruning leading to a more restricted topology (Cignetti et al. 2017). Therefore, although the
sensorimotor network is likely earlier to mature compared to the fronto-parietal network, it may

not yet be mature by late childhood.
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Outcomes from structural MR studies would support this view. Studies on cortical grey
matter development from childhood to adulthood reported a maturational sequence from
sensorimotor to higher-order association regions, specifically from the precentral gyrus to the
prefrontal cortex in the frontal lobe and from the postcentral gyrus to the angular/supramarginal
gyri in the parietal lobe (e.g. Gogtay et al., 2004; Shaw et al., 2008). Likewise, a study by
Zielinski et al. (2010) showed that grey matter networks establishing sensory and motor regions
were already well-developed in early childhood, although not yet adult-like. In contrast, higher-
level cognitive networks were undeveloped in early childhood and showed an important amount
of change during adolescence. However, regional variations in the grey matter maturation
pattern of the sensorimotor network appear to exist, especially in the subcortical regions that
demonstrate important age-related changes in grey matter density during adolescence (Sowell
etal., 1999).

Considering white matter maturation, it is less clear whether the sensorimotor network
reaches maturity before the fronto-parietal network. Diffusion tensor imaging (DTI) studies
showed that the microstructural characteristics of association fibres, and especially the superior
longitudinal fasciculus that connects the parietal cortex to the frontal gyrus, become adult-like
by late adolescence (Asato et al., 2010; Lebel et al., 2008, 2012; Lebel and Beaulieu, 2011;
Simmonds et al., 2014). This supports an extended development of the fronto-parietal network.
However, late to mature in adolescence are also projection fibres, such as the corona radiatia
connecting the basal ganglia to the cortex, as well as cerebellar connections (Asato et al., 2010;
Lebel et al., 2008; Simmonds et al., 2014). Moreover, connections at terminal grey matter sites
in basal ganglia were found to mature even in later adulthood (Lebel et al., 2008; Simmonds et
al., 2014). Therefore, a set of white matter fibres involved in the sensorimotor network continue
to mature during and beyond adolescence, suggesting once again that this network is not
completely mature by late childhood.

Using a protocol of kinaesthetic illusions in children (7-11 years) and adults (25-40
years) in fMRI, the aim of the present study was to evaluate the degree of maturation of the
sensorimotor and fronto-parietal networks subtending the BRS by late childhood. We expected
to find larger differences in activation levels between children and adults in fronto-parietal
regions, i.e. a more immature fronto-parietal network by late childhood. A secondary objective
was to examine the extent to which structural brain maturation influences the functional
development of the networks that implement the BRS. To this end, we investigated group
differences in fMRI results while statistically controlling for differences in grey and white
matter between children and adults.
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2. Methods
2.1 Participants

Forty seven healthy right-handed individuals including fifteen adults (mean age + SD:
32.4 £ 4.5; 9 females) and thirty two children (from seven to eleven years old) took part in the
experiment. Data from 9 of the adult participants were previously reported by Cignetti et al.
(2014) and six additional adult participants were recruited to complete the adult group. The
children sample was finally restricted to twenty-two individuals (mean age + SD: 9.0 + 1.4; 15
females) due to the exclusion from the analysis of 10 children with excessive head movements
during fMRI scanning (cf. section 2.5.1 fMRI data analysis). Sex distribution did not differ
between the two age groups (y* (4, n=37) = 0.3; p=0.6). Adult participants, parents of minors,
and children gave written informed consent. The study was approved by the research ethics

committee CPP Sud-Méditerranée 1.

2.2 Paradigm

The cerebral correlates of the BRS were examined using a tendon vibration paradigm,
which consisted in vibrating the tendons of the right and left tibialis anterior muscles to excite
the muscle spindle primary endings (e.g. Cignetti et al., 2014; 2016a). To this end, custom-
made pneumatic vibration devices, driven by constant air pressure, were placed perpendicularly
to the anterior right and left ankles using elastic straps (contact area = ~ 6 cm?). Frequencies
were delivered at 30 Hz and at 100 Hz with a 0.5 mm amplitude, leading to four vibration
conditions: right and left tendon vibration at 30 Hz (R30 and L30; the control ‘no illusion’
condition) and at 100 Hz (R100 and L100; the ‘illusion’ condition). These stimulation
parameters were selected based on the fact that (i) 20-40 Hz frequencies drive weak discharges
of the primary endings, which are not likely to elicit kinaesthetic illusions, and (ii) ~100 Hz
frequency optimally activates primary endings, generally providing consistent illusory
movements (i.e. plantar-flexion) (Cignetti et al., 2014; 2017; Naito et al., 1999; Radovanovic
et al., 2002; Roll and Vedel, 1982; Roll et al., 1989).

2.3 Pre-scanning session

In the present study, participants first experienced a pre-scanning session lying supine
outside the scanner with the eyes closed, during which they were presented with the four
vibratory stimulations (12-s long R30, L30, R100, and L100 vibrations; each stimulation
presented twice). The vibration conditions were presented in a random order and each vibration

was followed by a rest period during which the participants were questioned as to whether the
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stimulation generated illusory movements, and were then requested to verbally describe them.
The six additional adults reported illusory movement at 100Hz but not at 30Hz stimulation.
Finer-grained evaluation was conducted in children to increase confidence in self-reports on
illusions. After the 12 seconds period of vibration, the children had to report about what they
felt and were asked to reproduce (if any) the illusory percept by moving their foot. In the 100Hz
condition, all children felt their foot ‘going down’ and produced a plantar-flexion. In the 30 Hz
condition, 6 children reported plantar-flexion illusion while the other 16 children reported a
‘vibrating” sensation. Children were also asked to (i) score the vividness defined as how realistic
the illusion was, between 0 and 4, a score of 0 corresponding to the absence of illusion and a
score of 4 to a plantar-flexion illusion similar to an actual movement (Naito et al., 1999), and
(i) to report the amplitude of the illusory movement, using an angle measurement scale. The
angle measurement scale corresponded to a lying individual with a degree of freedom about the
ankle. The experimenter rotated the foot until the estimated position was reached, as indicated
by the children. An angle of 0° corresponded to the absence of illusory plantar-flexion and a
positive value to a plantar-flexion, the larger the value the more important the plantar-flexion.
In sum, none of the adults reported experience of illusory movement in the 30Hz conditions
while all of them experienced illusory plantar-flexion in the 100 Hz conditions. Six children
out of twenty-two reported illusory movements in both the 30Hz and the 100Hz conditions,
with a tendency for less vivid and important illusions in the former conditions (vividness R30:
1.5+1.4; vividness L30: 1.3+£1.2; angle R30: 17.5+10.3°; angle L30: 19.2+9.3°) compared to
the latter conditions (vividness R100: 2.5+1.4, L100: 3+1; angle R100: 25.2+10.3°, L100:
23.5+13.8°). The other 16 children reported illusions in the 100 Hz conditions only (vividness
R100: 2.84£0.7, L100: 3.1£0.7; angle R100: 13.6+2.9°, L100: 18.545.1°).

2.4 MRI data acquisition

After the familiarization pre-scanning session, the subjects were placed head first and
supine into a 3T MRI scanner (Medspec 30/80 AVANCE, Bruker, Ettlingen, Germany).
Supports were used to minimize head movement, including a soft strap attached around the
head and air pads placed between the lateral sides of the head and the radio-frequency head
coil. The participants also wore a headphone for communication purpose. fMRI time series
were acquired with a T2*-weighted gradient echo-planar imaging sequence (42 interleaved
axial slices acquisition; 3 mm thickness; 0.5 mm interslice gap; reconstruction matrix = 64 x
64; field of view = 192 mm x 192 mm; repetition time = 2.8 s; echo time = 30 ms; flip angle =

84°). The scanning planes were parallel to the anterior commissure - posterior commissure and
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covered the top of the cortex down to the base of the cerebellum. The scanning session was
composed of five runs each lasting 5 minutes and including 12-s long conditions (epochs) of
vibration (R30, L30, R100, L100) and REST. Each vibration condition was repeated three times
per run. The order of vibration conditions was randomized within a run, and REST epochs were
inserted between all vibration conditions to ensure the relaxation of the muscle spindles. At the
end of each run, subjects were questioned about the illusory movements via headphones. For
each stimulation condition, we asked whether it induced illusory movements, and if yes,
whether all three repetitions (each stimulation condition having been repeated three times
within a run) induced illusory movements. Subjects answered the questions using a finger
button response system. Answers were identical to the verbal report of the pre-scanning session
for all participants. The six additional adults and all children reported consistent illusion for
the R100 and the L100 in all runs. In addition, the six children who reported having experienced
an illusion at 30Hz during the pre-scanning phase also reported consistent illusory movements
for the R30 and L30 stimulation in all runs. We preferred asking the subjects to report the
presence of illusions after each run instead of after each stimulation to avoid methodological
issues related to movement preparation. Indeed, reporting illusions on an epoch basis would
have involved pre-movement activity of the responding finger in areas that were processing
proprioceptive information, including precentral and parietal areas (Mars et al., 2008;
Rushworth et al., 2003; Toni et al., 1999).

Structural MRI data were also acquired using a 12 minutes three-dimensional T1-weighted
scanning sequence (MP-RAGE; repetition time = 9.4 ms; echo time = 4.4 ms; inversion time =
800 ms; field of view = 179 mm x 256 mm x 180 mm, reconstruction matrix = 256 x 256 x
180). Finally, the participants underwent an 8 minutes MR-diffusion scanning. MR-diffusion
images were acquired using a dual spin-echo, single shot echo-planar imaging sequence (TE =
86.659 ms; TR = 10400 ms; 52 axial slices, 2.3 mm thickness, without gap; field of view = 242
mm x 242 mm and matrix size = 128 x 128). Each MR-diffusion data set included 8 non-
diffusion-weighted and 36 diffusion-weighted images acquired with a b-value of 1000 s/mm2.

2.5 Data analyses

2.5.1 fMRI

Image pre-processing and statistical fMRI data analysis were conducted with SPM8
(Wellcome Department of Imaging Neuroscience, London, UK) running in Matlab 7.5
environment (Mathworks, Inc., Sherbon, MA, USA) and custom-made Matlab scripts. Each run
included 113 images, including six dummy images of magnetic field saturation that were
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discarded. The remaining images were first (i) slice-time corrected, (ii) realigned to the first
image of the time series to correct for head movement between scans, (iii) unwrapped to remove
residual movement-related variance (Andersson et al., 2001), and (iv) co-registered to high-
resolution structural data. The structural image was normalized to the MNI (Montreal
Neurological Institute) T1 template image and the resulting parameters were used for
normalization of the functional images, which were resampled to 3-mm isotropic voxel size and
smoothed with an 8-mm FWHM Gaussian kernel. Ten children in which translational and
rotational head movement as obtained from realignment (step ii) exceeded 3 mm and 3 degrees,
respectively, were discarded from the study. We applied this rule-of-thumb since higher amount
of motion are not corrected properly by applying motion correction procedures (Formisano et
al., 2005). Accordingly, the final children population considered for analysis included twenty
two individuals.

Pre-processed data were afterwards analysed using the univariate two-stage summary
statistics random effect model (Cignetti et al., 2016; Friston et al., 1995; Holmes and Friston,
1998). Task-dependent changes in BOLD signal were modelled as boxcar regressors time-
locked to the onsets of the vibrations (R30, L30, R100, and L100) and REST conditions. These
regressors were convolved with the canonical hemodynamic response function (HRF) of SPM8
and entered into the general linear model (GLM). Constant terms and parameters for head
movement estimated by motion realignment procedure were entered at the individual level as
covariates of no interest to account for shifting signal levels across runs and influence of head
motion on BOLD signal, respectively. Specifically, a 24-parameter autoregressive model
including current and past position parameters along with the square of each parameter was
used to account for the cumulative effects of motion on spin magnetization (Friston et al., 1996).
It has been demonstrated that this modelling-based strategy is the most efficient to account for
motion-related variations in the BOLD signal (Yan et al., 2013). Finally, a high-pass filter (cut-
off period = 128 s) was applied to remove low-frequency drifts in the data. Maps of parameter
estimates were computed from the GLM to reveal the magnitude of activation of the regions
subtending the BRS, i.e. individual SPM{t} maps of the contrast RL100 (illusion condition) >
RL30 (no illusion condition). Note that such contrast pooled the right and left stimulations.
Individual maps were then entered into a second-level random-effects GLM to evaluate group
differences. A summary measure of head motion (i.e. mean framewise displacement, labelled
mean FD) was also included as a covariate in the second-level random-effects GLM. The mean
FD was continuous and corresponded to the mean head displacement over the 5 functional runs
and was calculated as the summed absolute values of the derivatives of the translational and
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rotational realignment estimates (after converting rotational estimates to displacement at 50 mm
radius; Power et al., 2012), averaged over all scans. Associating subject-level correction with
the realignment parameters and group-level correction for mean FD appears to be an optimal
strategy to regress out motion-related artefacts from the data (Fair et al., 2013; Yan et al., 2013).
Multiple comparisons correction of statistical maps at the second-level was conducted using a
cluster-based extent thresholding of p < 0.05 (FWER-corrected) calculated based on the
Gaussian random field method and following a primary threshold set at p < 0.005. We set the
primary threshold at a relatively liberal threshold given that our working hypotheses dealt with
large-scale networks (i.e. fronto-parietal network and motor network including cortical and
subcortical structures), or equivalently large clusters of activation, and not anatomically
localized activity pattern (Woo et al., 2014).

The extent to which brain structure influenced BOLD contrast differences between the
two groups was examined from individual white (DTI) and grey (grey matter mask from T1
scan) matter information implemented into the second-level random effects GLM as covariates,
thereby adjusting functional results for structural differences between children and adults.

Details on how these covariates have been obtained are provided below.

2.5.2 White matter

Processing of MR-diffusion data was conducted using tools in FSL5.0 (Smith et al.,
2004). As a first step, non-brain tissues were deleted from diffusion- and non-diffusion-
weighted images (BET tool; Smith, 2002) and diffusion-weighted images were aligned to the
first non-diffusion-weighted image using affine registration (FLIRT tool; Jenkinson et al.,
2002). Affine registration was used to reduce misalignment between the images due to head
motion and eddy currents. The effects of subject motion on diffusion-weighted images were
assessed afterwards using the procedure developed in Yendiki et al. (2014), which relied on
four different measures: (i) the average image-by-image translation, (ii) the average image-by-
image rotation, (iii) the percentage of slices with signal drop-out, and (iv) the signal drop-out
severity. The average image-by-image translation and rotation indicated acceptable (i.e. ~3 mm
translation and ~3° rotation) between-image motion in all subjects. These four measures enable
the capture of the global frame-to-frame motion as well as the frequency and severity of rapid
slice-to-slice motion, and was used to detect volume data corrupted by motion. In particular,
one image among the 36 diffusion-weighted images demonstrated more than 5% of drop-out
for three children. These images were therefore removed from subsequent analysis. Finally, a
tensor model was fit to the images (DTIFIT tool) at each voxel and the fractional anisotropy
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(FA) was obtained voxelwise. FA images of each participant were aligned to a standard space
(FMRIB58 FA image) using a nonlinear registration and then, using an affine registration,
aligned to the MNI1152 template.

Individual FA values were finally extracted from 8 tracts of interest (averaged over the
left and right hemispheres for each tract) of the Johns Hopkins University (JHU)-ICBM-DTI-
81 white matter labels atlas (Mori et al., 2008, Wakana et al., 2007). These tracts included
association (i.e. corticospinal tract, corona radiata, external capsule, cingulum, superior
longitudinal fasciculus, and superior fronto-occipital fasciculus) and projection (i.e. anterior
limb of the internal capsule) fibres as well as cerebellar pathway (i.e. cerebral peduncle) that
interconnect the different cortical, subcortical and cerebellar regions most likely involved in
BRS processing. Finally, the set of FA values were decomposed into principal components and
the first component (accounting for 67% of variance; Fig. 1) served as the covariate that was

carried forward to the second-level GLM analysis of fMRI data.

2.5.3 Grey matter

Grey matter information was obtained using voxel-based morphometry (Ashburner and Friston,
2000; Good et al., 2001) implemented in VBMB8 toolbox. As a first step, all T1 images were
inspected for artefacts and the centre point was placed on the anterior commissure. All images
were subsequently (i) normalized (affine registration) to the MNI152 standard space (using a
Bayesian framework), (ii) segmented in grey matter, white matter and cerebro-spinal fluid
partitions, and (iii) smoothed with an 8-mm FWHM Gaussian kernel. Grey matter density
(dGM) was extracted from regions of interest (ROIs) of the probabilistic Harvard-Oxford
cortical and subcortical structural atlases that cover 48 cortical and 21 subcortical structural
areas (Desikan et al., 2006; Makris et al., 2006). Specifically, individual dGM was obtained
from fourteen ROIs (averaged over the left and right hemispheres for each ROI) that most likely
compose the sensorimotor and the fronto-parietal networks of the BRS, including the inferior
frontal gyrus, the insular cortex, the caudate, the putamen, the thalamus, the parietal operculum,
the postcentral gyrus, the precentral gyrus, the cingulate gyrus, the superior parietal lobule, the
precuneus, the superior frontal gyrus, the prefrontal cortex, and the middle frontal gyrus. As for
the white matter, principal component analysis was finally run to decompose the set of dGM
values. The first component accounted for 65% of variance of the data set (see Fig. 1), and
served as the covariate in second-level GLM analysis of fMRI data.
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Figure 1: Grey and white matter maturation. Mean + SE of the first principal component (1%PC) for
FA (filled line) and dGM (dashed line) for the children and the adults. The 1% PC accounted for 67%
and 65% of the variance of the FA and dGM data sets, respectively. Group comparison revealed a
significant difference both for FA and dGM (t3s=-3.8 and t35=7.9; **p<0,001, respectively), reflecting
an increase of the FA and a decrease of the dGM with age. FA: fractional anisotropy; dGM: grey matter

density.

3. Results
3.1 Brain regions contributing to the BRS in children and adults

The RL100 > RL30 contrast, or equivalently the comparison between the illusion and the no
illusion conditions, revealed significant activations (p<0.05 FWER-corrected) in several
cortical and subcortical areas for both groups (Fig. 2). As illustrated in Figure 2, clusters of
activation were located in the basal ganglia (putamen, caudate) and neighbouring regions
(claustrum, anterior insula), motor-related regions (anterior cingulate cortex — BAs 24 and 32,
supplementary motor area — BA 6, primary somatosensory cortex — BA 3), and associative
regions (inferior frontal gyrus — BA 44, and inferior parietal lobule — BA 40) in the two
hemispheres. These results support the idea that both the sensorimotor and the frontoparietal

regions are already contributing to processing bodily information in late childhood. Detailed
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information on the clusters of activation (spatial localization, number of active voxels, intensity)

are provided in Table 1.

Insula-Basal ganglia
complex

Insula

@ Children

Figure 2: Activation maps for the RL100 > RL30 contrast for (A) the children (green) and (B) the
adults (red). Maps are thresholded at p < 0.05 family-wise error rate (FWER)-corrected with cluster-
based extent thresholding at p < 0.005 and k=20 voxels.

IFG: inferior frontal gyrus; FPC: frontopolar cortex, IPL: inferior parietal lobule, ACC: anterior
cingulate cortex, Sl: primary somatosensoy cortex; SMA: supplementary motor area. The Insula-Basal
ganglia complex involved the right and left anterior insula, putamen, and caudate. This complex also
overlapped with the claustrum in both right and left hemisphere.

Yet, the spatial extent of the pattern of the children’s network was larger than in the adult’s
network (Table 1). Visual inspection of Figure 2 clearly highlights such difference between
children and adults. Moreover, a significant cluster of activation was found in the frontopolar

cortex (BA 10) in the children only (cf. top part of Fig. 2).
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Table 1: RL100>RL30

Peak location BA Side x(mm) y(mm)  z(mm) z-values
Cluster # 1 (3751 voxels)
Insula 13 L -39 2 13 6.07
R 45 -1 13 5.56
Ant. Cing. Gyrus 24 R 6 -7 46 5.75
L -6 -7 43 5.46
- Precentral Gyrus 44 L -51 -1 10 5.67
L Primary Motor 4 L -6 -34 70 5.63
o Area
Q Sup. Motor Area 6 L -3 -19 73 5.61
1 Claustrum R 33 -1 13 5.49
f Inf. Parietal Lobule 40 R 60 -34 31 5.32
O L -51 -31 25 4.99
Sup. Front Gyrus 6 L -9 -19 76 5.23
Cluster # 2 (227 voxels)
Frontopolar Cortex 10 L -30 44 4 491
9 L -30 35 31 4.39
Cluster # 3 (99 voxels)
Inf. Front. Gyrus 44 R 33 41 1 4.07
Ant. Cing. Cortex 32 R 15 44 7 3.13
Frontopolar Cortex 10 R 15 56 -2 2.97
Cluster # 1 (558 voxels)
Inf. Parietal Lobule 40 L -51 -34 22 6.07
L -51 -31 34 4.28
Postcentral Gyrus 1;2 L -60 -28 40 3.87
Cluster # 2 (884 voxels)
Insula 13 R 36 23 1 4,93
Precentral gyrus 44 R 54 5 10 4.90
Claustrum R 33 -1 10 4.70
Inf. Frontal Gyrus 44 R 54 11 22 3.96
Putamen R 24 8 1 4.30
Cluster # 3 (568 voxels)
%) Insula 13 L -42 -1 10 4.65
|: Inf. Frontal Gyrus 44 L -57 14 28 4.53
) Putamen L -27 -13 16 3.88
Q Middle Frontal 6 L -45 2 43 3.87
< Gyrus
Claustrum L -30 20 4 3.86
Precentral Gyrus 44 L -54 11 7 3.79
Cluster # 4 (317 voxels)
Inf. Parietal Lobule 40 R 39 -37 40 4.50
R 63 -34 31 4.28
Postcentral Gyrus  1;2 R 63 -25 40 4.35
Cluster # 5 (317 voxels)
Sup. Motor Area 6 L -3 11 49 4.04
R 6 2 58 3.17
Ant.Cing. Cortex  24;32 L 0 20 43 3.78
R 3 5 31 3.68

Table 1. Activation peaks during right and left vibratory stimulus (RL100 > RL30 contrast) for adults
and children. Z-values refer to significant activation peaks at p<0.005 (uncorrected for multiple
comparisons).  All cluster reported are significantly active at p<0.05 (FWER-correction).
Coordinates are reported in the MNI space; L: left hemisphere, R: right hemisphere.



3.2 Differences in brain activation with age

Contrast between children and adults (i.e. Children > Adults) revealed a significant cluster in
the frontopolar cortex (Fig. 3A; Table 2). This is a direct consequence of the exclusive
activation of this region in children relative to adults previously reported. The inverse contrast,
namely Adults > Children, revealed two significant clusters with activation peaks localized in
the right and left inferior parietal lobules and primary somatosensory cortices (Fig. 3B; Table
2). As showed by the barplots of Figure 3B, which represent the percent signal change (PSC)
in the RL30 and RL100 conditions for the activation clusters, the PSC in the adults was found
to be lower in the RL30 condition compared to the RL100 condition while there was no clear
PSC difference between both conditions in the children. The RL30 condition seems to elicit for
those regions a ceiling effect on the BOLD signal in children. Altogether, these results indicate
an immaturity of the BRS in late childhood that manifests at the brain level through (i) the
additional recruitment of a prefrontal region to the sensorimotor and fronto-parietal networks,
and (ii) a parietal activation less sensitive to variations in proprioceptive inputs (i.e. a ceiling

effect for weak discharges of primary endings).
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Figure 3: Comparison of the adults and children group activity for the RL100 > RL30 contrast. A:
Children > Adults contrast (Green) and B: Adults > Children contrast (Red). Maps are thresholded at a
voxel-wise threshold of p < 0.001 uncorrected and a cluster extend threshold of p < 0.05 FWE-corrected.
Barplots show the percent of signal change (PSC) + SE for each significant cluster. PSC were extracted
using MarsBaR (Brett et al. 2002). Dashed bars represent the RL30 condition and filled bars the RL100
condition. FPC: Frontopolar Cortex, SI: Primary Somatosensory Cortex; IPL: Inferior Parietal Lobule.
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Correction of the fMRI results for the white matter or the grey matter (i.e. FA or dGM used as
the covariate in second-level fMRI analysis, respectively) still revealed the cluster of activation
in the frontopolar cortex that initially resulted from the contrast Children > Adults. However, a
substantial reduction of the cluster size was induced by the dGM correction (Fig. 4, Table 2).
Hence, the functional difference between children and adults with respect to this cluster is not
simply explained by structural maturation, although changes in local grey matter density with
age contribute to the effect. Inversely, clusters found using the contrast Adults > Children,
whose activation spread over the primary somatosensory cortices and the inferior parietal
lobules, did not remain significant when using either FA or dGM as a covariate in the analysis.
Therefore, functional differences between the two groups about the parietal cortex emerge as a

consequence of structural maturation.

Children > Adults

l—MRI-dGm

Figure 4: Activation cluster in the frontopolar cortex revealed by the contrast Children > Adults (red)
corrected for differences with age in FA (blue) and dGM (green). Voxel-wise threshold was set at p <
0.001 uncorrected and cluster extend threshold at p < 0.05 FWE-corrected.
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Table 2: children > Adults
Peak location BA Side x(mm) y(mm) z(mm) z-values
Cluster # 1 (480 voxels)

o
S FrontoPolar Cortex 10 L 0 53 7 4.38
“— R 15 56 4 3.03
Cluster # 1 (511 voxels)
<
& FrontoPolar Cortex 10 L 0 53 7 4.35
o R 3 56 -8 4.22
S R 6 53 -5 4.22
(S
s Cluster # 1 (147 voxels)
o FrontoPolar Cortex 10 L -12 53 19 3.77
S R 9 50 7 3.74
T R 3 56 13 3.60
x
=
(SR
Adults > Children
Cluster # 1 (327 voxels)
Postcentral gyrus 1, 2 L -57 -28 40 4.63
- Inf. Parietal Lobule 40 L -36 -43 52 4.00
a4 Cluster # 2 (143)
2
Inf. Parietal Lobule 40 R 39 -34 40 5.57
R 51 -34 40 4.39
Postcentral Gyrus 3 R 60 -25 40 5.17

The significant clusters reported in fMRI did not survive to correction for group differences in grey and white matter

Table 2. Activation peaks for the contrast Children > Adults (top) and Adults > Children (bottom) with
and without correction for group differences in white (FA) and grey (dGM) matter. Z-values refer to
significant activation peaks at p<0.001 (uncorrected for multiple comparisons). All cluster reported are
significantly active at p<0.05 (FWER-correction).

Coordinates are reported in the MNI space; L: left hemisphere, R: right hemisphere, FA: fractional
anisotropy, dGM: grey matter density.

3.3 Supplementary analyses

Since the children group included six individuals who reported illusions in the 30 Hz
condition (i.e., a ‘biased’ control condition) and was therefore not as homogeneous as the adult
group, we replicated the previous group-level analyses removing these children. Both the
RL100 > RL30 contrast in children (see supplementary Fig 1 and Table 1) and group
comparisons (see supplementary Fig 2 and Table 2) revealed similar statistical parametric maps
as those previously observed with the 22 children. Thus, we are confident in saying that second-
level outcomes reflected differences between a no illusion condition and an illusion condition,
therefore providing relevant information on the BRS (i.e. mapping sensory inputs into body
representations).
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4. Discussion

Using kinaesthetic illusions in fMRI, the present study investigated the degree of
maturity of the sensorimotor and fronto-parietal networks implementing the BRS by late
childhood, with the assumption that larger differences in activation should be about regions of
the latter network when comparing children to adults. A secondary objective was to investigate
the causes of age-related changes in functional activation by examining the extent to which
maturational changes in white and grey matter account for it. Overall, the results showed similar
brain activation patterns in adults and children involving sensorimotor (SMA, basal ganglia)
and fronto-parietal (IPL, IFG) regions, although the spatial extent of activation was larger in
the children (i.e. more diffuse activation). Such a shift from more diffuse to more focal cortical
activity appears to be a general principle of brain development (Casey et al., 2005; Cignetti et
al., 2017; Durston et al., 2006). Outcomes are twofold with regard to group differences,
involving (i) a more intense activation in the right and left inferior parietal lobules and primary
somatosensory cortices in the adults compared to the children, and (ii) the additional
engagement of a prefrontal region (frontopolar cortex, BA10) in children. Altogether, these
findings suggest that while the basic configuration of the sensorimotor and fronto-parietal
networks of the BRS is established by the age of 7-11, functional specialization of both
networks — and not only of the fronto-parietal network — continue during adolescence.
Importantly, such functional specialization is fully explained by structural grey and white

matter maturation for the parietal/somatosensory regions but not for the prefrontal region.

4.1. Age-related changes in somatosensory and parietal activations

The higher magnitude of activity in adults compared to children, as reported here both
in the primary somatosensory and inferior parietal lobule regions, is commonly interpreted as
immature neural mechanisms not processing as efficiently as they do in the mature system
(Luna et al., 2010). Accordingly, this finding suggests that children were not able to access a
mature and presumably optimal processing in these regions related to BRS and corporeal
awareness. Indeed, there is ample evidence that the posterior parietal cortices, and especially
the inferior parietal lobules, in the two hemispheres play a crucial role in monitoring/sustaining
body representations (see Daprati et al., 2010 and Naito et al., 2016 and references therein) and

accessing consciously to these representations (Cignetti et al., 2014; Desmurget et al., 2009;
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Desmurget and Sirigu, 2009). Likewise, several works support the idea that body
representations are hosted within the primary somatosensory cortices (Ehrsson et al., 2005a,b;
Blakemore et al., 1998). A study by Di Russo et al. (2006) even reported cortical modifications
in both the primary somatosensory cortex and in the posterior parietal cortex following surgical
extension of the lower limbs. Although crucial to body representations, the primary
somatosensory cortex and the posterior parietal cortex also likely play different roles, the latter
region being more concerned with higher-order aspects related to the body such as awareness
and updating body representations according to the environment (Berlucchi and Aglioti, 1997;
Naito et al., 2016). The examination of the PSC provided further information about how to
interpret the above developmental regional difference. The less marked increase in PSC from
the RL30 condition to the RL100 condition in children compared to adults suggested a lower
ability in the former to discriminate between sensory inputs, or equivalently to map them into
accurate body representations. This interpretation is also consistent with behavioural findings
that show a lower ability of the children compared to the adolescents and the adults to estimate
limbs' positions using proprioception (Goble 2010; Goble et al. 2005). However, it doesn’t
coincide with the children’s behavioural outcomes. Indeed, children reported to experience
illusory movement at 100Hz, and few or none of them reported illusory movement at 30Hz.
This suggests a perceptual sensibility at a behavioural level which is not reflected by the parietal
activity. Nevertheless, the focus on the posterior parietal areas activation assessment appears
insufficient to completely explain the functional correlates eliciting illusory movement.
Therefore, a more complete vision covering the functional connectivity within the BRS would
be required in order to capture the generalization of illusory processes in its entirety (Hagura et
al. 2009)

More importantly, the increase with age in the magnitude of activation within these two
regions disappeared when accounting for grey and white matter. Such a relationship between
structure and function in the parietal cortex is not surprising given the significant changes that
occur in its structural morphology during adolescence. There is evidence for a significant
decrease in grey matter density and thickness in the parietal cortex starting at about 10 (e.g.
Gogtay et al., 2004; Shaw et al., 2008), which support the development of mature activation
patterns. For instance, several studies have shown that increased activation over development
is accounted for by cortical thinning (Lu et al., 2009; Wendelken et al., 2011). White matter
tracts also become more structured and myelinated with development to support higher
efficiency of signal propagation, and thus improve information transfer between distant regions
(Paus, 2010). In particular, certain association fibres that pass through the parietal lobe, such as

95



those of the superior longitudinal fasciculus that plays a role in corporeal awareness (Amemiya
and Naito, 2016), are still immature during adolescence (Asato et al., 2010; Lebel and Beaulieu,
2011). In sum, our study suggests a substantial influence of the brain structure to the
development of the BRS network.

4.2 Disengagement of the anterior prefrontal cortex with development

Another important finding was the disengagement of the frontopolar cortex from the
BRS from late childhood to adulthood. The frontopolar cortex is an anterior prefrontal region
that forms the apex of the executive function system in humans (e.g. Miller and Cohen, 2001,
Koechlin and Hyafil, 2007). This region has been reported to contribute to several high-level
functions including motor intention, motor imagery, and decision making (Hilgenstock et al.
2014; Raos and Savaki 2016; Ludwig et al. 2015), and hence a supervisory function. Along this
line, it has been shown that the prefrontal cortex modulates the magnitude of neural activity in
distant brain regions — a mechanism of control known as top-down modulation — to establish
high fidelity representations of task-relevant stimuli and to facilitate their internal maintenance
(Gazzaley et al., 2007; Gazzaley and D'Esposito, 2007). Accordingly, the frontopolar cortex
may serve in children as the ‘top’ in top-down modulation of the activity of the other BRS
regions to facilitate the establishment of body representations from sensory (here,
proprioceptive) inputs. This would signal a transition over the course of development from a
rather top-down control scheme to a more bottom-up (i.e. automatic) control scheme for the
generation of body representations from sensory inputs. Although the most common finding is
an increase in activation of prefrontal regions with the development of cognitive control (Luna
et al., 2010), our finding fits with previous evidence that some prefrontal regions show an age-
related decrease in activation likely reflecting a decreased ‘effort’ required to exert cognitive
control (Tamm et al., 2002).

Moreover, the frontopolar cortex is robustly involved in learning new behavioural
cognitive sequences and progressively disengages over the course of learning (Koechlin et al.,
2002). Specifically, this region disengages once an expectation or equivalently an internal
representation has become reliable for a given sequence. Likewise, activation of the frontopolar
cortex in children may relate with uncertain body representations given the proprioceptive
inputs, and progressively disengages until adulthood as the amount of uncertainty related to

mapping sensory inputs into body representation decreases. Again, this supports the idea that
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the activation of the anterior prefrontal cortex in children is an ‘add-on’ to the BRS system,
perhaps to assist the other regions in building the more plausible representation given the
ongoing sensory inputs.

Finally, the disengagement of the frontopolar cortex also marks a BRS system that
becomes more segregated (or differentiated) with development, which is a well-established
principle of brain development (e.g. Cignetti et al., 2017; Fair et al., 2007; Qin et al., 2012).
Phenomena such as myelination, synaptic pruning and experience-dependent regional
specialization are candidates to explain the increased segregation of cortical systems. Here,
using white and grey matter as covariates still revealed frontopolar activation in the children.
Therefore, disengagement of this region may be more related to experience-dependent changes
in the activation of the BRS system. However, disambiguating structural from functional factors
is difficult in that evoked activity plays a key role in determining which synaptic connections
persist and which are eliminated during development (Changeux and Danchin 1976; Innocenti
and Price 2005; Rakic et al., 1994, 2009). Accordingly, stating that the age-related
disengagement of prefrontal activation is completely unrelated to structural factors is likely too
simplistic. This is also supported by the fact that grey matter correction affected the prefrontal

activation.

4.3 Methodological considerations

Although the study makes a unique contribution to the understanding of the maturation
of the BRS and of the structural factors that influence it, methodological considerations have to
be notified. First of all, six children experienced unanticipated illusory movements during the
30 Hz stimulation condition, indicating that the control condition included to some extent a
body representation component and therefore may not have been optimal to investigate the
BRS. However, we replicated group-level results when removing those subjects with illusory
movements at 30 Hz. Accordingly, we are confident in saying that 100 Hz tendon stimulation
vs. 30 Hz tendon stimulation was an adequate contrast to tap into the BRS, although the
frequency difference between the two conditions also embedded a proprioceptive component.
Another possibility would have been to contrast the 100 Hz tendon stimulation with a 100 Hz
bone stimulation as done in previous studies (Goble et al. 2012; Naito et al. 2005). However,
the resulting activations from this latter contrast would have been much more related to

proprioceptive processing, making any conclusion of the BRS intricate.
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Closely related to the previous issue was the absence of quantitative data about adults’
illusory percept in our study. As a consequence, we could not have evaluated between-group
difference in the extent to which amount of activation correlated with the degree of the illusion,
which would have brought a finer-grained analysis of the cerebral correlates of body
representations and the way these correlates develop. In particular, such an analysis would have
been important to completely disentangle activations more related to the illusory percept from
those more related to proprioceptive processing per se. Thus, it is of outmost importance that
future investigations on the development of the BRS include careful psychophysical assessment
of the illusion and link it to activation data.

Finally, the fact that we did not record electromyographic (EMG) activity during
vibration may be considered a further limitation of our study. Indeed, vibration may have
induced involuntary muscular contractions whose re-afferences might have blurred group
results. However, previous studies reported either very limited EMG activity in a few subjects
(e.g. Radovanovic et al., 2002) or no EMG activity (Naito et al. 1999; Amemiya and Naito
2016) during the vibratory stimulation. Therefore, this limitation is not likely to question the

validity of the study outcomes.

Conclusion

Although the network subtending the BRS is already well established as early as 7-8, our study
also demonstrated immaturity including a decreased activation in both sensorimotor (primary
somatosensory cortex) and parietal (inferior parietal lobule) regions, as well as an exclusive
anterior prefrontal (frontopolar) activation. The former differences were found to be entirely
related to white and grey matter properties while the latter difference did not. This lends
credence to the idea that maturation of the BRS network is complex and presents an extended
development, relying on structural factors and a functional process that results in the
disengagement of an executive region not classically involved in body processing. This
expressed a functional neurodevelopmental strategy. Future studies will have to examine how
the multimodal (i.e. modulation of proprioceptive-based representations by other sensory

channels) and modular (i.e. interactions between brain regions) features of the BRS develop.
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5. Supplementary material

Insula

Putamen

8
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ganglia complex ganglia complex

® Children Aduits

Figure 1: Activation maps for the RL100 > RL30 contrast with (A) and without (B) children who did
report illusions in the 30 Hz condition (in green). Adults are presented in red. Maps are thresholded at p
< 0.05 family-wise error rate (FWER)-corrected with cluster-based extent thresholding at p < 0.005 and
k=20 voxels. The asterisk indicates that the cluster in the FPC was significant using an FDR-based
(p=0.01) but not an FEW-based (p=0.06) multiple comparisons correction. IFG: inferior frontal gyrus;
FPC: frontopolar cortex, IPL: inferior parietal lobule, ACC: anterior cingulate cortex, Sl: primary
somatosensoy cortex; SMA: supplementary motor area. The Insula-Basal ganglia complex involved the
right and left anterior insula, putamen, and caudate. This complex also overlapped with the claustrum
in both right and left hemisphere.
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Table 1: RL100>RL30
Peak location BA Side x(mm) y(mm)  z(mm) z-values
Cluster # 1 (814 voxels)
Primary Motor 6 L -3 -9 60 5.26
Area R 6 25 70 3.95
Ant. Cing. Gyrus 24 R 3 8 40 5.15
L -6 -7 43 4.67
= Ant. Cing. Cortex 32 R 6 26 31 3.44
LLl Cluster # 2 (617 voxels)
@ Insula 13 L -39 2 13 5.17
o Primary Motor 6 L 51 1 10 5.03
— Area
I Inf. Parietal Lobule 40 L -54 -31 22 3.90
O Putamen 27 13 16 3.83
Claustrum L -33 -16 7 3.72
Thalamus L -18 -10 13 3.65
Inf. Frontal Gyrus  45/44 L -48 20 4 3.20
Cluster # 3 (505 voxels)
Inf. Parietal Lobule 40 R 60 -34 31 4.67
Insula 13 R 45 -1 13 4.65
Claustrum R 33 -19 10 3.54
Putamen R 18 11 7 3.11
Cluster # 1 (558 voxels)
Inf. Parietal Lobule 40 L -51 -34 22 6.07
L 51 -31 34 4.28
Postcentral Gyrus ~ 1;2 L -60 -28 40 3.87
Cluster # 2 (884 voxels)
Insula 13 R 36 23 1 4.93
Precentral gyrus 44 R 54 5 10 4.90
Claustrum R 33 -1 10 4.70
%) Inf. Frontal Gyrus 44 R 54 11 22 3.96
— Putamen R 24 8 1 4.30
- Cluster # 3 (568 voxels)
8 Insula 13 L -42 -1 10 4.65
< Inf. Frontal Gyrus 44 L -57 14 28 453
Putamen L -27 -13 16 3.88
Middle Frontal 6 L 45 5 43 3.87
Gyrus
Claustrum L -30 20 4 3.86
Precentral Gyrus 44 L -54 11 7 3.79
Cluster # 4 (317 voxels)
. R 39 -37 40 4.50
Inf. Parietal Lobule 40 R 63 34 31 428
Postcentral Gyrus 1,2 R 63 -25 40 4.35

Table 1. Activation peaks during right and left vibratory stimulus (RL100 > RL30 contrast) for
adults and children. Z-values refer to significant activation peaks at p<0.005 (uncorrected for
multiple comparisons). All cluster reported are significantly active at p<0.05 (FWER-correction).
Coordinates are reported in the MNI space; L: left hemisphere, R: right hemisphere.

100



B
Children > Adults Children > Adults

z=-1

Adults > Children

Figure 2: A. Group comparison for the RL100 > RL30 contrast with (A) and without (B) children
who did report illusions in the 30 Hz condition. Maps are thresholded at a voxel-wise threshold of p <
0.001 uncorrected and a cluster extend threshold of p < 0.05 FWE-corrected. The asterisk indicates
that only the left IPL survived FEW-based multiple comparison correction, the effect for the right IPL
being only marginal when applying an FDR-based (p=0.01) multiple comparisons correction.

FPC: Frontopolar Cortex, Sl: Primary Somatosensory Cortex; IPL: Inferior Parietal Lobule.

Table 2: children > Adults
Peak location BA Side x(mm) y(mm) z(mm) z-values
Cluster # 1 (304 voxels)

FrontoPolar Cortex 10 L 0 56 10 4.70
R 3 50 -11 3.87

Adults > Children
Cluster # 1 (75 voxels)

Postcentral gyrus  1; 2 L -54 -28 37 4.77

Cluster # 2 (82 voxels)
Postcentral Gyrus 3 L -30 -37 46 4.50
Inf. Parietal Lobule 40 L -39 -40 52 4.23
-42 -43 55 4.02

Cluster # 3 (75 voxels)
Postcentral gyrus  1;3 R 60 -25 40 4.43
R 66 -19 31 3.19

The significant clusters reported in fMRI did not survive to correction for group differences in grey and white matter

Table 2. Activation peaks for the contrast Children > Adults (top) and Adults > Children (bottom).
Z-values refer to significant activation peaks at p<0.001 (uncorrected for multiple comparisons). All
cluster reported are significantly active at p<0.05 (FWER-correction). Coordinates are reported in
the MNI space; L: left hemisphere, R: right hemisphere, FA: fractional anisotropy, dGM: grey matter
density.
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En résumé, bien que le schéma corporel semble déja bien établi dans 1’enfance, notre premicre
¢tude rapporte également des différences développementales concernant I’augmentation de
’activité des régions sensorimotrices primaires et pariétales. Cette différence semble fortement
liee au développement structurel de matiére grise et de matiere blanche. Cependant, se focaliser
uniquement sur I’activité de ces deux régions cérébrales impliquées dans la génération des
représentations du corps, sans prendre en compte les interactions fonctionnelles pouvant
moduler ’activité des différentes régions composant le schéma corporel, apparait insuffisant
pour expliquer en totalité la maturation des réseaux sous-tendant les représentations du corps
dans I’action. Une vision plus compléte couvrant la connectivité fonctionnelle entre les régions
composant le réseau du schéma corporel est nécessaire afin de mieux comprendre sa

construction et son implication dans la perception de son corps en mouvement.

B. Etude 2 : Approche corrélationnelle entre cerveau et précision de la

position articulaire chez I’enfant

La seconde étude s’est intéressée aux interactions fonctionnelles intra et inter-réseaux des
différentes composantes qui constituent le schéma corporel dans un contexte spécifique de
perception du corps. Nous avons voulu établir (i) I’existence d’un lien fonctionnel entre
I’activité cérébrale des différents réseaux impliqués dans le schéma corporel (e.g. réseaux
sensorimoteur, frontopariétal et sous-corticaux) et I’intégration des informations
proprioceptives pour estimer la position du corps mais aussi de (ii) révéler les modulations de
ce lien fonctionnel au cours du développement. Nous avons supposeé que la lente maturation du
réseau cérébral des représentations du corps, principalement de la composante frontopariétale,
puisse expliquer la maturation tardive de I’intégration proprioceptive nécessaire a la perception
de la position du corps. Une IRM fonctionnelle de repos a été enregistrée chez des enfants agés
de 8 a 12 ans et un groupe de jeunes adultes. Ces mémes participants ont par la suite réalisé
hors scanner IRM, une tache dites d’acuité proprioceptive. Les participants devaient dans cette
tache reproduire, a 1’aide de leurs avant-bras, une position articulaire préalablement définie a
I’aide d’un bras motorisé. L’erreur et la variabilité lors de la reproduction de la position
articulaire (i.e. coude) ont permis de quantifier les performances dans 1’estimation de la position
des segments corporels. Les corrélations unissant connectivité fonctionnelle et scores
comportementaux ont ensuite été calculées. Cette approche indirecte évalue 1’étendue et la
complexité du réseau cérébral sous tendant la construction du schéma corporel pendant

I’enfance.
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1. Introduction

The ability to precisely localize the position of each body part in action is supported by an
internal body representation, labelled the body schema (Head and Holmes, 1911; Maravita et
al., 2003) which is dependent on a continuous supply of sensory information (e.g. vestibular,
visual, and proprioception) induced by movement. Proprioception, currently defined as the
sense informing about body position and movement (Proske and Gandevia, 2012), represents
the dominant sensory input contributing to the body schema formation. Vibration-evoked
proprioceptive illusion — eliciting changes in limbs' position perception in the absence of actual
movement —, used in functional magnetic resonance imaging (fMRI) has revealed that the
sensorimotor and the frontoparietal network were primarily involved in the formation of body
representation (Naito et al., 1999, 2002, 2016; Naito and Ehrsson, 2006). First of all,
sensorimotor regions processing kinaesthetic information are involved in the perception of
individual limbs” movement. Actually, it appears that the amount of activation concerning the
motor areas would reflect the degree of illusory movement percept (Kito et al., 2006; Naito et
al., 2002), suggesting that sensorimotor areas likely contribute to perceive and inform about
positional changes.

Nevertheless, limb’s position representation is not confined to the sensorimotor areas and
seems to be additionally supported by the posterior parietal cortex (PPC) involved in body
spatial representation (Blakemore and Frith, 2003; Buneo and Andersen, 2006; Pellijeff et al.,
2006). It has been shown that the PPC integrates somatic information from multiple body parts

(lwamura et al., 1994; Taoka et al., 1998) allowing the computation of a postural model
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concerning the entire body (see Naito et al., 2016). Furthermore, the frontoparietal network
spreading from the PPC to the inferior frontal gyrus (IFG) would be involved in the integration
and the transformation of environmental and bodily information into a single percept updating
body representation adjusted to the environment (see Naito et al., 2016). Moreover, comparing
individuals who reported to experience illusory movement during a tendon-vibration to
individuals who did not, Cignetti et al. (2014) have revealed a higher activation of the right IPL
and the right IFG in the former group. This last result indirectly engaged the PPC-IFG
interaction in illusory movement, and therefore in the perception of limbs’ positional changes.
In addition to the activation of the PPC, Hagura et al. (2009, 2007) have reported that the
perception of hand movement during visuo-kinaesthetic illusion would also be mediated by the
functional interaction between the PPC and the cerebellum. Concerning the latter structure, the
disruption of the cerebellum activity, using transcranial magnetic stimulation, resulted in the
increase of positional end-point error towards a remembered target, revealing the involvement
of the cerebellum to mediate the generation of an accurate internal representation of limb’s
position (Miall et al., 2007). In the same vein, it has been revealed that the cerebellum would
map a body representation by integrating bodily information in a somatotopic way (see
Buckner, 2013). Overall, limbs’ position perception during movement stands on the activation
of a wide network distributed over cerebral areas including cortical (e.g. parietal and frontal)
and cerebellar areas.

Multisensory integration presents a slow development with an increased contribution of
proprioception from late childhood to adulthood (Assaiante et al., 2014; Mallau et al., 2010).
Moreover, an improvement with age to guide movement towards a remembered position, from
proprioceptive information, has been demonstrated. This latter result is reflected by a reduced
end-point positional error from late childhood to adulthood, attesting the slow development of
proprioceptive acuity (Goble et al., 2005; Pickett and Konczak, 2009; Visser and Geuze, 2000).
The maturation of peripheral somatosensory pathways being relatively complete by 5 years old
(Eyre et al., 1991; Garcia et al., 2000), it has been suggested that the development of
proprioceptive ability could reflect the maturation of sensorimotor processing (Goble et al.,
2005). In addition, it has been suggested that the precision in the limb’s position localization
could depend on a high-level integration of sensory and motor signals (Fuentes and Bastian,
2010). Recently, after using vibration-evoked movement illusion we have reported that the
neural basis supporting the proprioceptive integration was already well established in late
childhood. Yet, a lower level of activation in primary sensorimotor and posterior parietal
regions, and the exclusive activation of the frontopolar cortex reflected the immaturity of the
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proprioceptive inputs integration in children compared to adults (Fontan et al., 2017). Taken
together, this could partly explain the poorer performance reported in children to integrate their
own limbs’ position (Goble et al., 2005; Holst-Wolf et al., 2016).

Nevertheless, the focus on areas’ activation assessment appears insufficient to completely
explain the functional correlates of limb’s position integration, as well as building and updating
body schema. Indeed, interactions of distributed brain areas operating in large-scale networks
appear most likely to support cognitive functions, such as body schema, rather than involving
brain areas acting as independent processors or exchanging limited information (Bressler and
Menon, 2010). In particular, it has been reported that inter-individual variations in within- and
between-network functional connectivity may reflect individual differences in cognitive
performance evaluated at rest or during a task performance, a close correspondence of the
brain’s functional network architecture having been observed during activation and rest (Cole
et al., 2014; Smith et al., 2009).

Resting state neuroimaging developmental studies have provided precious indirect
information about the developmental trajectory of within- and between- networks interaction
supporting body representation. First, the sensorimotor network presents an adult-like level
architecture around 2 years of age (Gao et al., 2015), associated with an increase of within-
network connections (Tau and Peterson, 2009) which continues as late as 10 year old. In
contrast, higher-level cognitive networks including the frontoparietal network present
developmental changes until adulthood (Jolles et al., 2011; Kelly et al., 2009). Moreover, an
increase of between-networks functional connections from late childhood (~8 years) to
adulthood is observed for the cerebellar and the frontoparietal network (Fair et al., 2007, 2009),
reflecting strengthening in interregional relationship with age (Dosenbach et al., 2007). Cignetti
et al. (2017) have also revealed a refinement of the proprioceptive brain network, mainly
concerning the fronto-striatal connections which present a more restricted topology from early
adolescence to adulthood. In other words, the poor proprioceptive acuity reported in children
in matching tasks could reflect immature within- and/or between- network functional
connections concerning the frontoparietal, the sensorimotor, and the cerebellar networks which
would subtend the building of internal body representation.

Proprioceptive acuity assessment using an ipsilateral joint position matching task, whereby
individuals have to generate an internal representation of their own limb position in order to
replicate a reference joint angle based on proprioceptive information (Elangovan et al., 2014;
Goble et al., 2005; Goble, 2010), provides an effective means to tap into body representation
through ontogenesis (Goble, 2010). Therefore, the aim of the present study was to evaluate the
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within- and between- network connectivity supporting the variation of proprioceptive acuity
among individuals. To do so, we evaluated the relationship between the proprioceptive acuity
in matching a remembered position (Goble et al., 2005; Holst-Wolf et al., 2016) and the
functional connectivity between nodes in specific resting state networks subtending the body
schema. In line with the previous literature, we focused on four main functional networks
including the frontoparietal network (FPN), the somatosensory-motor network (SMN), the
cerebellar network (CN), and the subcortical network (SN). Additionally, we included in our
analyses the cingulo-opercular network (CON) which is engaged with the FPN in goal-directed
control behaviours as well as the salience network (SAN) that is frequently observed to be co-
activated with the FPN-CON dual-networks (Dosenbach et al., 2006, 2007, 2008; Fair et al.,
2007).

We expected that the strength of the functional connectivity of the FPN, SMN, and CN
would mainly reflect the inter-individual variations to the proprioceptive acuity, meaning that
the stronger the connectivity, the better the matching position, and therefore the ability to form
a reliable limb representation. Moreover, evaluating in development interactions in large-scale
networks supporting the proprioceptive acuity to guide movement may be particularly
important to reveal how the brain support the body schema functioning. We speculated that the
functional connectivity between the FPN, SMN, and CN would also be related to the late
proprioceptive acuity development reported in the literature during late childhood and early
adolescence (Goble et al., 2005; Holst-Wolf et al., 2016).

2. Methods
2.1. Participants

Forty healthy, right- handed individuals took part in the experiment, including twenty
children (mean age + SD: 10.5£0.9; range: 9-12; 9 females) and twenty adults (mean age + SD:
28.4+4.9; range: 23-40; 12 females). All participants were right handed as attested by a 10-item
version of the Edinburgh inventory (laterality quotient+ SD: 0.8+£0.4; 0.8+0.2 for the adults and
the children groups respectively; Oldfield, 1971). All participants were recruited from the
general population through newspaper advertisements and information sessions in local high
schools and workplaces. Adult participants and parents of minors who participated in the study
gave written informed consent. The study was approved by the research ethics committee CPP
Sud-Mediterranee 1.
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2.2. Proprioceptive matching task

2.2.1 Experimental behavioural design

Participants were comfortably seated in a hardback chair with their forearms resting on
two motorised manipulanda specifically designed to control angular displacement in the
horizontal plane. Each manipulandum consisted of a rigid board on which participants placed
their forearms, and held the position by grasping an adjustable vertical handle at the distal end
of the support. The handle enabled participants to stabilize their hand and their forearm during
movement. The manipulandum was adjustable in height, width, and length such that the joint
axis of elbows aligned directly with the vertical pivoting axis. Participants were blindfolded
during each trial, which consisted in (i) having participants’ right forearm passively extended
at constant speed of 15°/s to a 30, 40, or 50° target position which was held for a 2 sec delay
before returning to the initial position (30° of shoulder abduction and 30° of elbow extension
from the frontal plane). Then, at the GO signal participants had to (ii) proprioceptively guide
their movement to target the previous location as accurately as possible with the matching arm
— here the same right arm. Participants had as much time as desired to match the position, and
had to hold it for 2-3 seconds before being instructed to return their arm to the start position.
During each trial, participants had to form a representation of their forearm’s localisation based
only on proprioception. Forearm positions were presented in a pseudo-random order such that
each position was repeated 10 times for a total of 30 trials. Total testing time was approximately
20 to 30 min.

2.2.2 Behavioural data acquisition and analysis

Data collection of passive and active forearm angular displacement was performed using
a six-camera optoelectronic automatic motion analyser working at 120 Hz (SMART eMotion),
which amounted to an error of less than 1 mm in the markers’ three-dimensional position. The
subjects wore eight passive body markers (15 mm in diameter) placed symmetrically at the
following sites: temple, acromion process, olecranon process, and radius styloid process
(Fig.1A). To measure the angular displacements of the manipulandum, three supplementary
markers were also recorded (Fig.1B).

For each participant the absolute position error (aPE) was computed by the subtraction
of the matching arm’s physical position from the reference forearm position. Then, aPE was

normalized across participants by dividing aPE by the reference angular position for each target
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position (30°, 40°, and 50°). Similarly, the corresponding standard deviation (SD) was
computed as the standard deviation of the PE (sdPE.) across the 30 trials for each participant.
The aPE indicates a measure of bias or systematic error, while the SD indicates the response

precision (proprioceptive accuracy) across trials.

Figure 1. Experimental set-up: A. The 8 markers (15 mm in diameter) were placed symmetrically at
the following sites: temple, acromion process, olecranon process, and radius styloid process, to record
and measure the angular horizontal displacement of the subject’s forearm. B. The adjustable (in height
and width) manipulandum with the 3 supplementary markers allowed to control for the passive and
active manipulandum displacement.

2.3. Imaging procedure

Participants underwent a scan session using a Siemens Magnetom Skyra 3.0 T MRI
scanner equipped with a 32-channel head coil. Resting fMRI scans were collected using an echo
planar imaging (EPI) sequence with the following parameters: time repetition (TR) / time echo
(TE) = 2540 / 30 ms, flip angle (FA) = 90°, field of view (FOV) = 192 mm, matrix = 64x64,
voxel size = 3.0 x 3.0 x 3.0 mm, 45 axial slices. Each scan session was 635 s long and included
250 volumes. Subjects received instructions to keep their eyes closed, to think nothing in
particular, and to not move. T1-weighted images were acquired using the following
magnetization-prepared rapid gradient echo (MPRAGE) sequence: TR / TE = 1900 / 2.5 ms,
inversion time = 993 ms, FA = 9°, FOV = 230 mm, matrix = 256 x 256, voxel size =0.9 x 0.9

x 0.9 mm, 192 sagittal slices. T1-weighted images were used for spatial normalisation.
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2.4. Image preprocessing

Resting state fMRI images were pre-processed using functions of SPM12 (Wellcome
Trust Centre for Neuroimaging, London, UK; www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm) including the
following steps: (i) realignment and unwarp, (ii) slice-timing correction, (iii) direct
normalization to functional MNI space, (iv) detection of functional outliers (ART-based
scrubbing; www.nitrc.org/projects/artifact_detect), and (v) smoothing with an 8-mm kernel.
Direct normalization (via segmentation) to the T1 MNI template image was also applied to the
structural image as part of pre-processing. Step 4 was included to control as much as possible
the negative impact of head motion on functional connectivity results (e.g. Power et al., 2012;
Van Dijk et al., 2012). Specifically, an image was identified as an outlier if ART’s “composite
motion” that corresponds to the maximum image-to-image displacement resulting from the
combined effect of the individual translation and rotation displacement measures was greater
than 2 mm, or if the global mean intensity in the image was greater than 3 SDs from the mean
image intensity for the entire resting session. We found fewer outlier images in adults
(mean=0.4, max=4, SD=1.1) compared to children (mean=10.2, max=56, SD=16.1). These
outlier images were not deleted from the time series to not disrupt the temporal structure of the

data but modelled as a regressor in the first-level general linear model (GLM).

2.5 Functional connectivity analysis

Functional connectivity analysis was conducted using the seed-driven approach as

implemented in the CONN toolbox (www.nitrc.org/projects/conn; Whitfield-Gabrieli and
Nieto-Castanon, 2012), which consists in calculating the bivariate (Pearson’s) correlation
between each pair of regions of interest (ROIs) using a GLM approach. ROIs were defined from
Power et al. (2011) network partitioning scheme that identifies 264 ROIs across cortical,
subcortical and cerebellar structures into 13 major functional networks: higher-order cognitive
(fronto-parietal, cingulo-opercular, salience, dorsal attention, ventral attention, and memory
retrieval), default-mode, somatosensory-motor, sensory (auditory and visual), subcortical,
cerebellar, plus a network of unknown functionality. Details on ROIs assignment into functional
networks are available in previous studies (Power et al., 2011; Power and Petersen, 2013). The
264 ROIs were 5mm diameter spheres centred on the coordinates reported in Power et al.
(2011). More specifically, the average BOLD time series was computed across all the voxels
within each ROI and was corrected for sources of noise (white matter and cerebral spinal fluid)
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using the aCompCor strategy (Behzadi et al., 2007; Chai et al., 2012) and for motion by
regressing out the three translations, the three rotations, and the outlier images. The time series
were also band-pass filtered (0.008-0.09Hz). The functional connectivity between two ROIs
was then defined as the Fisher z-transformed correlation coefficient of the resulting BOLD time
series obtained at those regions. Given the 264 ROIs, the full correlation matrix for each subject
counted n = (264%263)/2 = 34716 pairwise associations. As evoked above, we finally restricted
the matrix to 6 networks (i.e. FPN, CON, SAN, SMN, CN, and SN) that were most likely to
contribute to the generation of self- position precision which included 109 seed regions and
thus 5886 functional connections (Fig.2). MNI coordinates of the seed regions are available in
supplementary material — Table 1. Next, we examined the association between the score of
proprioceptive accuracy (i.e. sdPE) and the connectivity of each pair of ROIs among the

included 64 regions. We also replicated these analyses with the aPE.
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Figure 2. Resting state networks (RSNs) of adults and children as revealed using one-sample t-tests. A
p<0.05 analysis-level-correction was applied as a thresholding criterion, meaning that the analysis was
corrected for multiple corrections arising from having multiple seed and target ROIs. This very
conservative correction (only extremely strong results survive) was used to make sure RSNs were
present in both adults and children data. FPN: fronto-parietal network; CON: Cingulo-Opercular
network; SAN: Salience network; SMN: somatosensory/motor network; SN: Subcortical network; CN:
cerebellar network.

119



A second-level GLM (i.e. bivariate regression/correlation model) was implemented to
reveal the ROI-to-ROI connections that expressed an association with the score of
proprioceptive acuity in children and/or adults or a between-group difference in such
association. To account for differences in degrees of freedom in the first-level GLM because of
difference in the number of outliers across groups, we included the number of outlier images as
a covariate at the second-level (Chai et al., 2012). Including this covariate into second-level
GLM also served to account for between-group differences in head motion, which is being
recognized an effective strategy to regress-out motion-related artefacts from the data
(Satterthwaite et al., 2012; Van Dijk et al., 2012). Indeed, although the censoring procedure
clearly alleviated the average composite motion in children (from 0.36 £ 0.32 mm to 0.27
0.16 mm; t,x=2.2, p=0.04), it was still higher than censored composite motion in adults (0.14 +
0.07 mm; t33=3.3, p=0.002).

GLM hypothesis testing about which ROI-to-ROI connections showed a significant
effect of interest was conducted using the “seed-level” network-based statistics (NBS by
intensity) approach (Zalesky et al., 2010) implemented in CONN. This procedure identified
subnetworks of connected ROIs that were ‘significant’ by combining an uncorrected level
threshold p<0.001 with a properly corrected seed threshold p-FDR<0.05. This procedure
allowed obtaining inferences about which connections between the seed ROIs belonging to
each network and all other target ROIs showed any significant effect of interest while correcting
for multiple-comparisons. Although “seed-level” NBS offered a lower level of spatial
specificity compared to connection-level comparisons (i.e. inferences were about connectivity
within networks of ROIs and not individual connections), it provided considerably more power
to show a significant effect of interest. Indeed, identifying individual connections that would
have survived the strong correction resulting from the 2016 pairwise comparisons of our
connectivity matrix would have been very unlikely. Furthermore, our hypotheses were
formulated on the functional connectivity between resting state networks (i.e. a set of ROI-to-
ROI connections) and not on a particular ROI-to-ROI connection.
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3. Results

3.1 Improvement of the proprioceptive accuracy and acuity in limb position with age

We characterized the development of proprioceptive acuity by investigating both the
positional error and the positional precision in an ipsilateral joint matching task. A comparison
between children and adults groups was performed using a two sample t-test of ‘aPE’ and
‘sdPE’. This comparison confirmed what was already reported elsewhere (Goble et al., 2005;
Holst-Wolf et al., 2016), meaning that a significant difference between the two groups is
observed, revealing higher absolute systematic bias (t3s=2.6; p=0.01) and higher positional

variability (t3g =3.7; p=0.006) in children compared to adults (Fig.3).
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Figure 3. Developmental changes in the proprioceptive position acuity. Comparison between
children and adults of the mean performance for A. the absolute error position and B. for the positional
forearm variability. Group comparison indicated a significant difference both for the absolute positional
error and the positional variability, reflecting that children had poorer performance in the two
components of proprioceptive acuity compared to adults, * p < 0.05, AU: arbitrary unit. The two
component characterizing the limb’s position acuity present an age-related improvement both for
precision and systematic error. Children are represented in green and adults in red.

3.2 Association between proprioceptive accuracy and connectivity of individuals ROIs

The strength of connectivity between ROIs composing the SMN and ROIs composing
the FPN presents a significant correlation only with the precision score (Fig.4A and
supplementary material — Table 2). More specifically, as illustrated in Figure 4B, the significant
group x performance interaction with respect to the SMN-FPN connectivity involved negative

slopes in adults and positive in children.
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Figure 4. A. Connections emanating from ROIs of the SMN that expressed a significant group x
performance interaction. These connections were identified using “seed-level” network-based statistics,
which evaluated significance while correcting for multiple-comparisons across the multiple seed ROIs
of the SMN. The procedure involved identifying suprathreshold connections emanating from the seed
ROIs using an uncorrected level threshold of p<0.01 and applying an FDR correction (p-FDR<0.05)
over all of the chosen seed ROIs. B. Scatterplots of the connections that related differently to the
behavioural score (i.e. interaction effect) between adults and children. Adults are represented with full
red squares and children with full green triangles. Interpretation of the behavioural score is that the
smaller is the variability of forearm position (sdPE), the better is the proprioceptively guided movement
accuracy. FPN: fronto-parietal network; SMN: somatosensory/motor network.
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In addition, individual variations in positional variability were significantly related to
individual differences in the strength of the interaction between ROIs of the CN and ROls of
both the SMN and the FPN networks in children only (Fig.5A and supplementary material —
Table 3). The accuracy performance is negatively correlated with the connectivity between the
CN and both the SMN and the FPN (Fig5B).
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Figure 5. A. Connections emanating from ROIs of the CN that expressed a significant correlation with
the behavioural score in children but not in adults. These connections were identified using “seed level”
network-based statistics, which evaluated significance while correcting for multiple comparisons across
the multiple seed ROIs of the CN. The procedure involved identifying suprathreshold connections
emanating from the seed ROIs using an uncorrected level threshold of p<0.01 and applying an FDR
correction (p-FDR<0.05) over all of the chosen seed ROIls. Cold and warm colours code for negative
and positive correlations, respectively. B. Scatterplots of the connections that related to the behavioural
score in children only. Adults are represented with full red squares and children with full green triangles.
Interpretation of the behavioural score is that the smaller is the variability forearm position (sdPE), the
better is the proprioceptively guided movement acuity. CN: cerebellar network; FPN: fronto-parietal
network; SMN: Somatosensory/motor network.
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4. Discussion

By using an ipsilateral joint matching task coupled to resting state network connectivity,
the present study investigated in late childhood, the extent to which the slow maturation of
proprioceptive integration would be reflected by the development of the brain networks
subtending body schema. Our objective was to evaluate the maturational changes of within-
and between-network connectivity subtending the body schema functionality from late
childhood until adulthood. Overall, the proprioceptive accuracy appears to be supported by the
interaction between the frontoparietal (FPN) and the sensorimotor (SMN) networks as young
as 8 years old. Yet, an inverse relationship between the FPN-SMN and the proprioceptive
accuracy is reported between both groups, meaning that the higher connectivity between the
FPN and the SMN is related to better performances in adults while it is related to poorer
performances in children. Another important outcome is the disengagement of cortico-
cerebellar connections related to the proprioceptive accuracy from late childhood to adulthood.
Altogether, these results suggest that while the FPN-SMN relationship to support
proprioceptive accuracy is established by the age of 8-12 years old, a functional maturation of
the FPN-SMN connectivity would continue during adolescence with the disengagement of

cerebellar connections.

4.1 Integrating body limbs’ position relies on the FPN and the SMN functional interaction

The first result which emerged from this study is that inter-individual variations in the
strength of the functional connectivity between regions of the frontoparietal (FPN) and the
sensorimotor (SMN) networks appear to be related to individuals’ proprioceptive accuracy. In
adults the higher levels of FPN-SMN connectivity is related to better proprioceptive accuracy
which could indicate that the FPN-SMN connectivity would be engaged to maintain a reliable
body limb representation. Accordingly, the perception of limb’s positional changes has already
been reported to rely on a large distributed network involving areas composing the
frontoparietal network (Findlater et al., 2016).

Precisely targeting a remembered position implies an updated of body internal
representation on which sensorimotor commands may be implemented (Daprati et al., 2010).
This process has been proposed to be supported by the FPN which have been involved in
sustaining body representations (see Daprati et al., 2010 and Naito et al., 2016) and in the
conscious access to these representations (Cignetti et al., 2014; Desmurget et al., 2009;
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Desmurget and Sirigu, 2009). Moreover, there is evidence that FPN is involved in cognitive
processes that would be shared by working memory (Naghavi and Nyberg, 2005; Vincent et
al., 2008). Others studies have even reported that FPN activation is related to the encoding and
to the successful retrieval of information (Herron et al., 2004; lidaka et al., 2006). Subsequently,
the FPN would be particularly important both in the targeting of a remembered position by
supporting the retention and the access to a body internal representation and in the retrieval of
the sensorimotor outcomes from the movement.

Our results also suggest an important role of the SMN to retrieve limbs’ position and putting it
forward as an important network to support body representation. This latter result is consistent
with the literature. Indeed, the SMN appears to host a lower-level body representation including
the direction and the strength representation of movement (Kito et al., 2006; Naito et al., 2002)
by processing kinaesthetic inputs to inform about limbs’ positional changes (Naito et al., 2016).
Moreover, the SMN would be engaged in transforming the sensory position into a motor
command (i.e. sensorimotor transformation; Flanders et al., 1992; Zhang et al., 1997) and it has
been suggested that it could inform higher-level network when the targeted position is actually
attained (Hwang and Shadmehr, 2005).

Overall, our findings report that the interaction between the SMN and the FPN is important to
sustain body representation which would mediate limb's matching accuracy. The FPN would
modulate the SMN containing sensorimotor representation and outcomes of actions (Hamilton
and Grafton, 2008), and could by this way reactivate a sensorimotor representation during

memory retrieval (Wallis et al., 2015).

4.2 The maturation of the FPN-SMN through development

Although the FPN-SMN connectivity also supports proprioceptive accuracy in children, it
is important to point out an unexpected result. In contrast to adults, a higher level of FPN-SMN
connectivity is related to poorer matching task performance in children, suggesting an immature
relationship between these two networks. A faster SMN functional maturation with respect to
the FPN has been reported (Gao et al., 2015; Jolles et al., 2011; Kelly et al., 2009). This
maturational difference would probably impact the internal representation of the upper limb,
and could explained children’s poorer performances. In line with this proposal, using a
proprioceptive matching position task in stroke patients, it had been observed that damages on
areas composing the FPN was associated to poor position sense revealed among others, by an
increased variability in the matching position (Findlater et al., 2016) meaning that the FPN
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integrity is essential to intact and accurate position sense. Our developmental results highlight
the crucial role of the FPN to store an accurate body representation and to mediate the retrieval
of sensorimotor outcomes. Hence, although the FPN-SMN connectivity supports
proprioceptive accuracy also in children, the mature connectivity between the FPN-SMN

subtending limbs’ position representations is not yet established by late childhood.

4.3 The additional contribution of cortico-cerebellar connections during childhood to integrate

body limb position

The third important finding that emerged from this study is the engagement of cortico-
cerebellar connectivity related to the proprioceptive accuracy in children only. It seems that
cerebellum interaction with the FPN and the SMN is essential in children whose proprioceptive
limb positional sense is less accurate and their stored body representations not yet reliable. The
involvement of CN in children may be related to the immature FPN-SMN relationship, and
would progressively disengage until adulthood as the FPN-SMN connectivity consolidates. In
line with this proposal, studies examining adult patients with cerebellar damages have revealed
deficits in proprioceptive limb localization during active single and multi-joint movement
(Bhanpuri et al., 2013; Weeks et al., 2017). This suggests that the integrity of the cerebellum is
essential in limb positional localization (Bhanpuri et al., 2013; Weeks et al., 2017).

Thus, the cerebellum appears critical through development to the acquisition of precisely
integrating and storing limbs position, which, once consolidated, may be hosted in other brain
areas. Similar results were reported in children engaged in an unloading task requiring
anticipatory postural adjustment based on internal forearm position representation (Cignetti et
al, submitted).

In the same vein, it has been reported, in adults engaged in sensorimotor learning tasks, that
an increased performance related to the positional sense of the limb was reflected by the
enhanced interaction within the sensorimotor network and between the SMN and the CN
interactions (Vahdat et al., 2011). In addition, in another sensorimotor learning task, it has been
reported that the cerebellar activity would decrease when the subject’s level performance
increased (Flament et al., 1996; Imamizu et al., 2000). In other words, the engagement of
cortico-cerebellar connectivity related to the proprioceptive accuracy in children, presents
similarities with sensorimotor learning processing reported in adults.

Moreover, the crucial role of the cerebellum in both the formation of motor memories and

their retention or recall in visuomotor adaptation tasks has been reported in the literature (e.g.
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Albert et al., 2009; Herzfeld et al., 2014; Sami et al., 2014; Shadmehr and Holcomb, 1997).
More specifically, FPN and CN relationship have been suggested to be essential in long-term
retention of motor abilities (Albert et al., 2009).

Taken together, our findings suggest that cortico-cerebellar connectivity is crucial in
children to improve internal representation of limbs position, in association with an immature
FPN-SMN connectivity, which, once consolidated, would mainly sustain body representation

with a disengagement of the cerebellum, as in sensorimotor learning process.

Conclusion

The present study revealed that the proprioceptive accuracy, as assessed using an
ipsilateral joint position matching, is supported by the interaction of a large-scale network
involving FPN and SMN both in adults and in children. This result brings some new highlights
about the integration of positional sense of body limbs that relies not only on motor and sensory
system but also on higher-order network. Moreover, we report an immaturity in the FPN-SMN
relationship in late childhood, presenting an inverse relationship to support the proprioceptive
accuracy compared to adults which could result from a maturational trajectory difference
between both networks. Moreover, we also reported the disengagement of cortico-cerebellar
connection which could indicate the maturation of the network supporting the position sense of
limbs from late childhood to adulthood. This last result suggests that the disengagement of the
cerebellum reflects the improvement of body schema building.

This correlational approach between functional connectivity and behaviour should be
extended to study development in children presenting learning disorders such as developmental
coordination disorder, to examine the hypothesis that their difficulty in generating or in using
predictive estimates of body position due to an impair in their body schema building and/or
update, is related to a cerebellar (cortico-cerebellar connectivity) dysfunction (Wilson et al.,
2013).
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4. Supplementary material

ROI MNI space ROI MNI space

X Y z X Y z
Somatosensory-motor network
somatomotor.roi_1 -7 -52 61 somatomotor.roi_19 10 -17 74
somatomotor.roi_2 -14 -18 40 somatomotor.roi_20 22 -42 69
somatomotor.roi_3 0 -15 47 somatomotor.roi_21 -45 -32 47
somatomotor.roi_4 10 -2 45 somatomotor.roi_22 -21 -31 61
somatomotor.roi_5 -7 -21 65 somatomotor.roi_23 -13 -17 75
somatomotor.roi_6 -7 -33 72 somatomotor.roi_24 42 -20 55
somatomotor.roi_7 13 -33 75 somatomotor.roi_25 -38 -15 69
somatomotor.roi_8 -54 -23 43 somatomotor.roi_26 -16 -46 73
somatomotor.roi_9 29 -17 71 somatomotor.roi_27 2 -28 60
somatomotor.roi_10 10 -46 73 somatomotor.roi_28 3 -17 58
somatomotor.roi_11 -23 -30 72 somatomotor.roi_29 38 -17 45
somatomotor.roi_12 -40 -19 54 somatomotor.roi_30 -49 -11 35
somatomotor.roi_13 29 -39 59 somatomotor.roi_31 36 -9 14
somatomotor.roi_14 50 -20 42 somatomotor.roi_32 51 -6 32
somatomotor.roi_15 -38 -27 69 somatomotor.roi_33 -53 -10 24
somatomotor.roi_16 20 -29 60 somatomotor.roi_34 66 -8 25
somatomotor.roi_17 44 -8 57 somatomotor.roi_35 47 -30 49
somatomotor.roi_18 -29 -43 61
Cingulo-opercular network
cingulo_opercular_1 -3 2 53 cingulo_opercular_8 7 8 51
cingulo_opercular_2 54 -28 34 cingulo_opercular_9 -45 0 9
cingulo_opercular_3 19 -8 64 cingulo_opercular_10 49 8 -1
cingulo_opercular_4 -16 -5 71 cingulo_opercular_11 -34 3 4
cingulo_opercular_5 -10 -2 42 cingulo_opercular_12 -51 8 -2
cingulo_opercular_6 37 1 -4 cingulo_opercular_13 -5 18 34
cingulo_opercular_7 13 -1 70 cingulo_opercular_14 36 10 1
Fronto-parietal network
fronto_parietal_1 -44 2 46 fronto_parietal_14 -28 -58 48
fronto_parietal_2 48 25 27 fronto_parietal_15 44 -53 47
fronto_parietal_3 -47 11 23 fronto_parietal_16 32 14 56
fronto_parietal_4 -53 -49 43 fronto_parietal_17 37 -65 40
fronto_parietal_5 -23 11 64 fronto_parietal_18 -42 -55 45
fronto_parietal_6 58 -53 -14 fronto_parietal_19 40 18 40
fronto_parietal_7 24 45 -15 fronto_parietal_20 -34 55 4
fronto_parietal_8 34 54 -13 fronto_parietal_21 -42 45 -2
fronto_parietal_9 47 10 33 fronto_parietal_22 33 -53 44
fronto_parietal_10 -41 6 33 fronto_parietal_23 43 49 -2
fronto_parietal_11 -42 38 21 fronto_parietal_24 -42 25 30
fronto_parietal_12 38 43 15 fronto_parietal_25 -3 26 44
fronto_parietal 13 49 -42 45
Salience network
salience_1 11 -39 50 salience_10 -11 26 25
salience_2 55 -45 37 salience_11 -1 15 44
salience_3 42 0 47 salience_12 -28 52 21
salience_4 31 33 26 salience_13 0 30 27
salience_5 48 22 10 salience_14 5 23 37
salience_6 -35 20 0 salience_15 10 22 27
salience_7 36 22 3 salience_16 31 56 14
salience_8 37 32 -2 salience_17 26 50 27
salience 9 34 16 -8 salience 18 -39 51 17
Subcortical network
subcortical_1 6 -24 0 subcortical_8 31 -14 2
subcortical_2 -2 -13 12 subcortical_9 23 10 1
subcortical_3 -10 -18 7 subcortical_10 29 1 4
subcortical_4 12 -17 8 subcortical_11 -31 -11 0
subcortical_5 -5 -28 -4 subcortical_12 15 5 7
subcortical_6 -22 7 -5 subcortical_13 9 -4 6
subcortical 7 -15 4 8
Cerebellar network
cerebellar_1 -16 -65 -20 cerebellar_3 22 -58 -23
cerebellar 2 -32 -55 -25 cerebellar 4 1 -62 -18

Table 1. Coordinates (in MNI space) of the ROIs that defined the resting states networks studied in

the manuscript. Coordinates were selected from Power et al. (2011).

128



MNI Statistic p-uncorr
X y z

Seed ROI Somatomotor_14 50 -20 42 NBSintensity: 27.13 0.0003
NBS size: 8 0.0005

Target ROl Fronto_parietal 12 38 43 15 T(36) =-4.51 0.0001
Fronto_parietal 5 23 11 64 T(36) =-3.80 0.0005
Fronto_parietal_22 33 -63 44 T(36) = -3.46 0.0014
Fronto_parietal_14 -28 -58 48 T(36) =-3.34 0.0019
Fronto_parietal_17 37 -65 40 T(36) =-3.34 0.0020
Fronto_parietal_19 40 18 40 T(36) =-3.03 0.0045
Fronto_parietal 3 -47 11 23 T(36) =-2.85 0.0071
Fronto_parietal 11 -42 38 21 T(36) =-2.79 0.0084

Table 2. Connections emanating from any of the Somatosensory/motor seed ROIs towards target ROIs
that expressed different correlations with the behavioral score between adults and children (i.e. a
significant group x performance interaction effect) as assessed using ‘seed-level’ NBS statistics. p-FDR
connection-level statistics are reported for information.
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En résumé, nos études rapportent que la construction du schéma corporel de 1I’enfance
a I’age adulte se traduit au niveau cérébral par un développement structurel et fonctionnel, au
niveau des régions sensorimotrices et pariétales postérieures. De plus, la lente maturation
fonctionnelles des réseaux sous-tendant le schéma corporel, principalement frontopariétal, se
traduit par une lente maturation de la perception de son propre corps basé sur 1’intégration des
informations proprioceptives.

La perception de son propre corps dans 1’espace joue un role majeur dans les interactions
que nous avons avec ’environnement. En effet, trés précocement 1’enfant établit des liens
étroits entre ce qui est percu dans I’environnement et les actions qu’il réalise grace a un
couplage perception-action (Meltzoff & Moore, 1977 ; Lee & Aronson 1974). Le couplage
perception-action est a la base du développement sensorimoteur mais aussi de I’imitation qui
permet d’acquérir de nouvelles habiletés motrices (Gallese, 2003). La théorie du couplage
perception-action serait sous-tendue par des mécanismes neuronaux communs traduisant ce lien
fonctionnel entre les représentations sensorielles sollicitées lors de la perception d’une action
et les représentations motrices utilisées lors de I’action (Decety & Grezes, 1999 ; Rizzolatti &
Craighero, 2004). Cette théorie est aussi étayée par ’influence qu’ont la perception et 1’action
I’une par rapport a ’autre. Plusieurs études ont révéle que le couplage perception-action pouvait
étre modulé par I’expérience motrice et par la congruence des modalités sensorielles entre ce
qui était percu et réalise, pouvant alors induire une facilitation (Casile & Giese 2006 ; Craighero
etal., 2002 ; Reed & Farah, 1995) ou une détérioration de ce lien fonctionnel (Jacobs & Shiffrar,
2005). La maturation de ce couplage dépendrait du développement sensorimoteur qui
modulerait la perception d’autrui et donc du niveau de maturation des représentations du corps

et de I’action qui sous-tendent le couplage entre perception et action.
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C. Etude 3 : Comment la congruence entre une action observée et exécutéee
influence le couplage perception-action au cours de I’enfance et de

I’adolescence

Au cours de cette troisieme étude, nous avons utilisé un protocole de discrimination d’items
posturaux en adoptant un paradigme utilisant 1’imitation de posture corporelle dans le but
d’influencer la perception du corps d’autrui. Nous avons supposé que le développement tardif
des représentations du corps, observé chez les enfants et les adolescents, serait soutenu par une
lente maturation du lien fonctionnel unissant perception et action. Une groupe de 30 enfants
agés de 7 a 11 ans, un groupe de 33 adolescents agés de 12 a 17 ans, et un groupe de 28 adultes
agé de 23 a 40 ans ont réalisé une tache de discrimination visuelle de photos d’individus
adoptant des postures diverses. Lors de 1’observation de la posture de référence les participants
exécutaient des mouvements (i) incongruents (i.e. mouvements aléatoires des bras et des
jambes) ou (ii) congruents (i.e. imitation de la posture observée) avec la posture observee. Ils
devaient par la suite, rapporter lors de la visualisation de la seconde posture (photo cible) si les
deux postures présentées de facon séquentielle, étaient identiques ou différentes. Les temps de
réaction ainsi que I’exactitude des réponses ont été enregistré. Cette derniére étude nous a
permis d’observer comment 1’intégration d’informations sensorielles compatibles avec une
posture humaine influence la perception de la posture d’autrui au cours du développement. La
modulation du couplage perception-action au cours du développement permettrait de mettre a
jour la lente maturation dans la construction ou dans I’accés aux représentations multimodales

du corps lors de I’action.
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How the congruence between observed and executed
action influences the perception-action coupling

during childhood and adolescence?
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1. Introduction

Humans have developed remarkable proficiency and expertise in perceiving and extracting
various information from non-verbal stimuli as when observing and analysing other people's
body posture and action, skills that are essential in social interaction (Feldman et al., 1991).
This ability has been reported to rely on a functional coupling between action perception and
action execution (Wilson and Knoblich, 2005). This perception-action coupling has been shown
at behavioural level, revealing a reciprocal interaction between observed and executed action.
In fact, perceiving an identical or a similar action to the one executed induced faster motor
responses (Brass et al., 2001) which could reflect a facilitation effect in the action planning
(Craighero et al., 2002). Moreover, Reed and Farah (1995) have shown that perceiving body
postural changes may be facilitated when moving the same body parts, suggesting that
congruent information about the observed and the executed action may rely on a common
mechanism to process one’s own and other peoples’ physical actions. Conversely, it has been
reported that executing an incongruent action would affect the perception-action coupling
(Brass et al., 2001; Jacobs and Shiffrar, 2005), at both the perceptive level (Jacobs and Shiffrar,
2005), and the executive level (Brass et al., 2001). In the same vein, it has been demonstrated
that motor experience influences the strength of perception-action coupling. Indeed, learning a
new action improves the abilities to visually discriminate it, indicating that the more familiar
an action is, the better its visual discrimination is (Casile and Giese, 2006; Knoblich and Flach,
2001).

A cortical network engaging premotor, parietal, and frontal areas, observed in monkeys and
in humans provides the cerebral basis subtending the perception-action coupling. This mirror

neuron system (MNS) presents a common activation during the observation, the execution, and
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the imagination of one action (Buccino et al., 2001; Decety and Grezes, 1999, 2006; Rizzolatti
and Craighero, 2004). In addition, the influence of motor expertise on action perception has
been confirmed at cerebral level using functional magnetic resonance imaging (fMRI). For
example, Calvo-Merino et al. (2006) using a visual discriminative task on expert ballet dancers,
have reported that their observing of moves contained in their own motor repertoire compared
to moves frequently seen by them but never performed, enhanced the activation of sensorimotor
regions (e.g. premotor, parietal, and cerebellar). The sensorimotor areas, and more specifically
the primary motor area (M1), play a key role in building an internal representation containing
the observed action features (e.g. the effector and the type of action), which could be used in
action recognition (Naish et al., 2016).

According to Rizzolatti and Craighero (2004), the functional mechanism involved in the
MNS suggests that each time a subject observes an action done by another individual, neurons
coding for this action are activated in the observer’s own motor system (i.e. premotor cortex).
This mechanism called the motor resonance would translate the visual experience into an
internal ‘personal knowledge’ about the performed action. Moreover, this process has been
characterized as a form of action simulation, where the observer simulates the perceived motor
act in order to understand it (Decety and Grézes, 2006; Gallese and Goldman, 1998). It has been
claimed that the motor system of the action observer would ‘resonate’ with its own perceptual
system, involving therefore the same brain areas (Buccino et al., 2004; Rizzolatti et al., 2001;
Rizzolatti and Craighero, 2004). More precisely, it has been proposed that when an action is
perceived and a matching motor representation is available, the motor system is activated in a
similar way as if the observers performs the action (Jacob, 2009; Saxe, 2005). This suggests
that our own motor system plays a crucial role in the recognition of an action performed by
others. Taken together, it appears that the ability to visually discriminate or recognize
movement implies the observer’s body representation which would encode internal (i.e.
proprioception, vestibular, tactile) and external (i.e. vision) bodily sensorimotor information
(Naish et al., 2016; Reed and Farah, 1995; Tessari and Rumiati, 2002). Therefore, the relation
between self and other body events could be supported by a visual-kinaesthetic multisensory
integration (Thomas et al., 2006).

The perception-action coupling emerges early during development. Many studies have
reported a sensibility in observing biological movement from birth (e.g. Bertenthal, 1996; Fox
and McDaniel, 1982; Meltzoff and Moore, 1997; Simion et al., 2008). In addition, new-borns
present an ability to reproduce facial gestures (Meltzoff and Moore, 1977) even only few
minutes after their presentation, suggesting that they are able to store those actions. It has been
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proposed that a primitive body representation supporting a visual mechanism able to extract
movement features and transform them into motor command, would be already functional at
birth (Meltzoff and Moore, 1977, 1994). Using electroencephalography (EEG), the sensitivity
of human motion has been characterized since infancy by an increased activation in occipito-
temporal (Hirai and Hiraki, 2005) and parietal regions (Reid et al., 2006), as it had been
observed in adults (Grossman et al., 2000). More specifically, a common activation of
sensorimotor areas, reflected by the desynchronization of the mu rhythm — defined as a marker
for MNS activation in adults (Hobson and Bishop, 2017 for a recent review) —, has been
recorded during the observation and the execution of action, in children (4 to 11 years old;
Lepage and Théoret, 2006) but also in infants less than 1 year old (Southgate et al., 2009; Virji-
Babul et al., 2012), indicating an early functioning MNS during ontogenesis.

Up till now, the maturation of the MNS, subtending the perception-action coupling has been
difficult to establish (see Marshall and Meltzoff, 2011). Nevertheless, regarding neural
correlates activation from infancy (7-9 months old) until childhood (4-11 years old) examined
by various studies (e.g. Lepage and Théoret, 2006; Marshall et al., 2011; Southgate et al., 2009),
there appears an increased activation of the MNS during observation and execution of action
(see Marshall and Meltzoff, 2011). The magnitude increase of MNS activation seemed to
indicate a functional maturation of sensorimotor areas involved in perception-action coupling
(Marshall et al., 2011b; Southgate et al., 2009). In this vein, Nystrdm (2008) has reported a
lower MNS activation in 6 months old infants compared to adults, who presented a high mu
rhythm desynchronisation during the observation of a grasping movement which could indicate
a maturational process of the MNS.

Regardless of the MNS maturation, van Elk et al. (2008) have revealed in 7 to 16 months
old infants, an increased activation of the MNS during crawling action observation compared
to walking action. In addition, these authors also revealed that the crawling experience was
strongly related to the size of the MNS activation. These results suggest a close relationship
between MNS activation level and one’s own motor repertoire, and more importantly, that the
motor experience modulates the size of the MNS activation regardless of age (van EIk et al.,
2008). Accordingly, it has been proposed that the MNS would be built by a process of
associative learning between an observed and an executed action in the course of individuals'
development (Cook et al., 2014; Heyes, 2010). Subsequently, de Klerk et al. (2015) evaluating
the MNS activity in pre-walking infants (7-9 months old) have revealed that the amount of
MNS activity would be predicted by the strength of the visuo-motor contingency experienced
during a real-time associative perception-action training. Hence, it appears early in ontogenesis,
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that the ability to store sensorimotor information about movement is crucial to action execution,
and would modulate the perception of a similar action, and therefore enhances the functional
perception-action coupling.

As reported above, many studies suggested that the functional perception-action coupling
would rely on one’s own body representation based on multisensory integration mainly between
visual and kinaesthetic information, but few have examined the relationship between the
perception-action coupling and the maturation of body representation. The aim of the present
study was precisely to investigate this relationship and to understand how the congruence
between observed and executed action influences the perception-action coupling during
childhood and adolescence. To answer this question, we proposed a developmental study to
evaluate the ability to memorize a given body configuration using the perception-action
coupling, to discriminate other people's body changes with a sequential same-different visual
task. In the first experiment, the main purpose was to compare the perceptual development of
body configuration versus object shape. In the second experiment, subjects had to execute a
dual-task when the sequential same-different visual task was coupled to the execution of
congruent or incongruent movement during the observation of a reference posture. We
speculated that integrate congruent sensorimotor information about the self (i.e. proprioception
and vestibular) and others (i.e. visual) would reinforce the perception-action coupling leading
to form and store a more reliable body representation, and consequently enhance the ability to
discriminate changes in other people's body position. Conversely, we expected that performing
incongruent action would affect perceptual estimation. Lastly, we hypothesised that the strength
of perception-action coupling would be modulated by age. Because the proposed discriminative
task relies on the association between one’s own and other's body postural information, we
expected to find less accuracy and delayed responses in children and adolescents, whose body

schema is still on development, compared to adults.

2. General Methods
2.1 Participants

Ninety one healthy right-handed individuals including twenty eight adults (mean age +
SD: 29.5 + 6.5; 12 females), thirty three adolescents aged from 12 to 17 years (mean age + SD:
14.7 + 1.5; 16 females), and thirty children aged from 7 to 11 years (mean age = SD: 9.2 + 1.5;
16 females) took part in two experiments. Sex distribution did not differ between the three age
groups (¥* (2, n=91) =0.6; p=0.7). Adult participants, parents of minors, adolescents, and
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children gave written informed consent. The study was approved by the research ethics

committee CPP Sud-Méditerranée 1.

2.2 Visual Stimuli

Two types of visual stimuli, representing either human body posture or LEGO® blocks
shapes, were designed. Two human models (one female and one male) posing with their arms
and/or legs in meaningless various positions were photographed. Model’s faces were blurred to
avoid any attentional bias toward human faces (Ro et al., 2007). LEGO® shapes were made
using blocks of two different colours, light colour on the upper part of the configuration and
dark colour on the lower part. The visual complexity of upper and lower parts was the most
equated as possible. The LEGO® shapes were asymmetric with a non-anthropomorphic
configuration.

The body postures and LEGO shapes selected were designed to be visually
distinguishable from each other and to discourage verbal labelling. All pictures were turned into
black and white images. In each trial, two posture/shape pictures were presented sequentially.
The first posture/shape was directly presented in a full front view and the second posture/shape
was presented from a 45° angle to the right. The first and the second pictures were either
identical or different in terms of arms/upper or legs/lower position (Figl).
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Figure 1: Example of the stimuli presenting A. Same-matching posture (left) or shape (right) and B.
Different-matching posture (left) or shape (right). The first item directly presented in a full front view
is the reference item and on its left is presented the item-to-discriminate.

3. Experiment 1

The purpose of this first experiment was first to evaluate whether mechanisms
responsible for mental rotation of three dimensional Human bodies were present in children as
young as 7 years, and second, if these mechanisms were different from those supporting mental
rotation of three dimensional objects. For these purposes, all participants executed a sequential

same-different matching task with LEGO® shapes and human body postures items.
3.1 Paradigm and Data analysis

Participants sat in front of a monitor where instructions and stimuli were presented. Each
participant performed 8 blocks of 6 trials, 4 for Body Perception condition (BP) and 4 for
LEGO® Perception condition (LP). These 8 blocks were randomly presented across subjects.
During each trial, a first picture representing either body posture or LEGO® shape was
presented 5 sec followed by a 2 sec black screen, and secondly the body posture or the LEGO
shape to discriminate was presented. The participants had to determine as soon as possible if

the body posture or the LEGO® shape in the second picture, was different or not from the
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previous one. Response accuracy and reaction times (RT) were recorded. For each subject and

in all conditions the percent of correct answers (CA) and the mean RT of the CA were calculated

3.2 Statistical Analysis

The dependent variables (i.e. percent of CA and RT) displayed acceptable normal
distribution as assessed using the d’Agostino and Pearson normality test. Accordingly, group
data were reported as mean * standard error values and were analyzed using parametric
statistics. Between-groups and between-conditions differences were assessed using a two-way
analyses of variance (ANOVAS), with the factors group and condition, for percent of CA and
RT. Post hoc multiple comparisons were conducted using the Newman-Keuls test. Statistical
significance was set at p < 0.05.

3.3 Results
3.3.1 Body processing selectivity

Figure 2 presents means and standard errors of RT and percent of CA in the three groups
of age expressed as a function of the conditions (BP and LP).

The statistical analysis revealed a significant task effect (F(1, ss) =30.8, p <0.0001; F (1,88)
=416.5, p <0.0001, respectively for RT and percent of CA), indicating faster reaction time and
better performance in BP condition compared to LP condition. Moreover a significant group
effect (F(, 88y=13.5, p < 0.0001; F2,88)=12.6, p<0.0001, respectively for the RT and the percent
of CA) emerged, revealing that RT is longer in the children group compared to the adolescents
and to the adults groups. In addition, adults presented a higher percent of CA compared to
children and adolescents. A significant groups x conditions interaction emerged only for the
percent CA (F(.s8) =0.6, p = 0.6; F(2, 8s) =4.25, p=0.02, respectively for the RT and the percent
of CA). This interaction revealed that (i) children are less accurate in the BP and in the LP
conditions (79.8+8.6%; 45.4+9.2% respectively for BP and LP) compared to adolescents
(86.4£10.6%; 43.2+8.6% respectively for BP and LP) and to adults (87.9+7.6%; 56.8%
respectively for BP and LP), and that (ii) adolescents were less accurate in the LP condition
compared to adults.

These results revealed that according to the percent of correct answers, three
dimensional perception mechanisms involved in mental rotation of body, required to compare

the two body postures, were present and efficient as soon as 7 years old. Moreover, the better
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performances of all groups in the BP condition underlines a facilitation to discriminate body
postures compared to LEGO® shapes. Finally, the discrimination performances (i.e. lower RT
and higher percent of CA) increased with age, independently to the nature of the visual stimulus
(body versus LEGO®).
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Figure 2: Performance in the discriminative task comparing either Body postures or LEGO shapes, for
A. the reaction time and B. the percent of correct answers in the adults (red), the adolescents (blue) and
the children (green) groups. Data are mean+SEM.

4. Experiment 2

The purpose of the second experiment was to evaluate whether the abilities of the human
body perception could be modulated by a congruent or incongruent perception-action coupling.
In other words, because the body schema is supramodal, we speculated that encoding body
position on the basis of congruent information of others (visual) and proprioceptive information
would facilitate body discrimination task. Conversely, we expected that incongruent action with
respect to visual body stimuli would impact the perception-action functional link and impaired
body discrimination task.

Participants, body posture stimuli, and sequential same-different visual matching task
were the same as in experiment 1. In addition, participants were engaged to execute congruent
or incongruent movement during the presentation of the reference posture. The body perception
condition (i.e. BP) in experiment 1 served here as control condition. Specific analyses on the

reaction time were also conducted in addition to the usual analyses of the mean values.
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4.1 Paradigm

During the presentation of the reference picture, sensory encoding would occur creating an
internal representation of what is observed, stored in a short-term working memory (Todd &
Marois, 2004). We supposed that manipulating the sensory encoding — i.e. congruent or
incongruent information providing from self-movement — by increasing the sensory
information would form (i) a multimodal representation when congruent information are
encoding, (i1) a ‘noised’ representation when incongruent sensorimotor inputs are encoding.
The manipulation of the encoding process should modulate the decision making, involving a
comparator process (see Gold and Shadlen, 2007) between the first stored representation
compared to the second posture to discriminate, that could impact reaction time and/or response

accuracy of the participants (see Fig 3).
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4.2 Procedure

All participants stood in front of the monitor and were engaged in a dual-task paradigm.
They had to perform the same-different visual matching task described in experiment 1, and to
execute, during the perception phase, a secondary concurrent task consisting in (i) performing
unrestricted and non-repetitive arms and legs movements (i.e. incongruent action; Incong) or in
(i) adopting the same posture as the one observed (i.e. congruent action; Cong). Participants
were instructed to start moving or to start posing when the first picture appeared on the monitor
and to regain a predefined initial position at the “STOP” signal. All participants as young as 6
years old understood correctly the instructions and had enough time to regain the initial
position. During each trial, the first picture was presented 5 sec after the presentation of
instructions (‘move your body’, ‘adopt the same posture’), followed by a 2 sec black screen,
then the picture to discriminate was presented. The 24 trials in both conditions were divided in
the same way as in the first experiment (4 blocks of 6 trials) and blocks were randomly
presented during the task. Response accuracy and RT were recorded. For each subject and in

all conditions the percent of correct answers (CA) and the mean RT of the CA were calculated.

4.3 Data analyses

In addition to the usual analyses of the mean values for RT and percent of CA,
distribution analyses on RT of CA in the BP, the Incong, and the Cong conditions were also
conducted using the “Vincent averaging” or “vincentization” technique. This method allows to
estimate the distribution of the observations acquired for one condition (Burle et al., 2014;
Ratcliff, 1979; Vincent 1912). For each participant, the reaction time distribution were binned
in classes of equal size (e.g. same number of trials), and the mean of each bin was computed.
Because of the small number of trials, only five bins containing 20% of the trials were used in
the Vincent averaging, and the mean of each class was computed. From the individual
vincentized distributions, the delta plots were estimated. This was done by plotting the
difference between the values of the same bins of two experimental conditions against the
average of the same two values. The data presented in the figures are the mean values of each
bin averaged across subjects. According to previous study, the statistical analyses have been
performed on the delta values and not on the slope (Burle et al., 2002).
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4.4 Results

4.4.1 Congruent action modulates the perception in children and adolescents

Comparing the three conditions a task effect for both indices (i.e. RT and percent of CA)
emerged (F(.176=32.96; p <0.0001, F(2.1765=9.02, p = 0.0002, respectively for RT and percent
of CA). Post hoc analyses revealed a longer RT in the Cong compared to the BP and to the
Incong. In addition, a lower rate of CA in the Incong compared to the BP and to the Cong
conditions was also reported (Fig. 4). Moreover, a group effect (Fp.s5y=21.7; p <0.0001;
F.88y=20.7; p <0.0001, respectively for RT and percent of CA) was reported. Children
presented longer RT and lower rate of correct answers compared to adolescents and to adults.
In addition, adolescents tended (p=0.07) to present a lower percent of CA compared to adults.
No group x condition interaction was revealed both for RT and percent of CA (F2.176= 1.80;
p=0.13; Fe.176= 1.38; p=0.24, for RT and percent of CA respectively) .

To summarize, in children and adolescents, congruent action appeared to increase the
RT but did not impact the percent of CA whereas incongruent action seemed to decrease the
percent of CA rather than the RT. A low modulation was reported in adults either on RT or on
percent of CA.
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Figure 4: Performance in the dual-task comparing A. the reaction time and B. the percent of correct
answers in BP, Con and Incong conditions, for the adults (red), the adolescents (blue) and the children

(green) groups. Data are mean+SEM.
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4.4.2 The additional contribution of the ‘Vincentization’

The distribution analyses on correct trials revealed a similar pattern of distribution for
each condition in each group (Fig. 5). The distribution analyses of the BP and the Incong
conditions seemed overlapped for each group. Using one sample t-test, the five bins of the delta
plot for each group were compared to zero. The statistical analysis revealed that none of the
five bins are different from zero (t28y=0.08, -0.4, -0.8, -1.1, -1.4; p>0.05 / t28)= 0.02, -0.4, -2.06,
-1.56, -0.49; p>0.05 / tpg= 1.07, 0.6, -0.03, 0.5, 0.5; p>0.05 for the five consecutive bins
respectively for the adults, the adolescents, and the children groups) confirming the overlap of
both distributions in each group. This analysis confirmed that the additional random movement
to encode body posture did not affect reaction time regardless of age, compared to the reaction
time recorded in the BP condition. Moreover, the distribution analyses of the Cong condition
presented a shift to the right compared to the other conditions — reflecting the longer RT exposed
by the means values comparison. The statistical analysis of the delta plot Cong — BP revealed
a marginal group effect (F(2,83=2.85; p=0.06). This suggests that the difference between BP and
Cong tends to be higher in children and adolescents compared to the adults regardless of the
bins’ values. Furthermore, the visual inspection of the adults’ delta plot presented a slope near
to zero suggesting that the shift between BP and Cong was constant as the RT increased
compared to children’s and adolescents’ delta plot which increased with time.

These latter results suggested that executing a congruent action during the encoding of
the reference posture would impact the immediate body posture comparison differently
depending of the age. In each group an additional time was needed to perform the Cong
condition suggesting additive processes to discriminate the human posture when the model’s
body posture had been adopted previously. By contrast, executing random movement during
the encoding phase compared to the BP condition did not impact the time to perform the

discriminative task, whatever the age.
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5. Discussion

The present study investigated the functional perception-action coupling as an essential link
to build the body schema. Because motor experiences influence the strength of perception-
action coupling, we explored the duality between vision and proprioception information about
the self and others in body perception using a sequential same-different visual task from 7 years
old to young adults. Overall, the results revealed a facilitation effect to perceive other’s body
postural changes compared to objects shapes modifications as early as 7 years old.
Nevertheless, this ability needs a long time to mature as reflected by the lower performances in
children compared to older groups. In addition, executing a congruent perception-action
coupling during the perception of reference body picture increases the RT of children and
adolescents without impacting the percent of CA, while executing an incongruent perception-
action coupling directly impact the response accuracy. Lastly, in adults the modulation expected
by congruent or incongruent perception-action coupling is less visible compared to the younger
groups, suggesting a maturational effect on the strength of perception-action coupling
subtending the internal representation of body for action during childhood and adolescence.

5.1 Visuo-spatial changes : specific body process with respect to object

The first result emerging from this study is the higher ability in perceiving bodies’ postural
changes compared to objects’ configuration changes in the three groups. This suggests that a
specific neural pathway to process bodies is already present in children as early as 7 years old.
This finding is supported by the existence of a cortical network involving specific functional
brain areas activated by human body stimuli, labelled the fronto-temporal-parietal “mirror”
network (Urgesi et al., 2007). This cortical network includes an occipito-temporal pathway (i.e.
visual ventral stream) which involves the extrastriate body area (EBA) and the fusiform body
area (FBA), and an occipito-parietal pathway (i.e. visual dorsal stream) including posterior
parietal areas (e.g. inferior parietal lobule) and frontal areas (Downing et al., 2001; Grosbras et
al., 2012; Peelen and Downing, 2005; 2007; Taylor et al., 2007). Previous fMRI studies have
reported the activation of both EBA and FBA for static body stimuli as early as 7 years old
(Peelen et al., 2009; Pelphrey et al., 2009). Lastly, it has been reported that the activation of the
EBA is strongly modulated by the planning and the execution of action even in the absence of
direct vision of the moving body parts (Astafiev et al., 2004). Therefore, these specific cortical
areas may support a shared mechanism involved in the perception of one’s own and other’s

body as early as 7 years old supporting body representation building.
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Despite the abilities of the younger groups to perceive configuration changes of bodies and
objects, it is interesting to underline the developmental effect on both RT and percent of CA,
for both stimuli. The increased RT reported in children may be related to a global immature
processing speed regardless of the task. Indeed, processing speed is commonly interpreted as
reflecting the efficiency with which information is process. Reaction time has been found to
decrease exponentially through childhood to adolescence across cognitive domains (Hale,
1990; Kail, 1993; Luna et al., 2004), as in our study. Moreover, the global lower percentage of
CA in children and adolescents does not mainly reflect difficulties in three-dimensional rotation
task, because previous developmental studies reported that this ability may be accurately used
as early as the age of 5 (Frick et al., 2014).

The observed lower performances of children to perceive body postural changes compared
to other groups could indicate an immature body processing. A lower activation of the EBA
and the FBA has been observed comparing children from 6-11 years old to young adults
revealing the slow maturation of body processing (Ross et al., 2014). Taken together, the ability
to perceive other’s postural changes may rely upon a specific functional cortical pathway, still

immature during childhood.

5.2 How action influence perception: interference or facilitation?

In the second experiment we proposed to analyse how others’ body perception is
influenced by our actions. The first results revealed that an incongruent perception-action
coupling decreased response accuracy in the three groups compared to the BP condition, with
amore pronounced effect in children and adolescents. This result suggests an interference effect
caused by the concurrent motor task performed during the perceptual encoding processes. This
interference effect has been previously demonstrated and was interpreted as a decrease of
subjects’ sensitivity to visual stimuli due to the action execution (Jacobs and Shiffrar, 2005;
Schitz-Bosbach and Prinz, 2007 for review). More precisely, studies investigating cognitive
performances have revealed that the performance of the primary task (e.g. cognitive task such
as working memory), could be modulated by a secondary task (e.g. motor task; see Pashler,
1994). The decrease of performance in a dual-task could be linked to the necessity to share
attentional resources among tasks (see Pashler, 1994). In addition, developmental studies using
dual-task, have reported that interference effect decreased from childhood to adults (Miller et

al., 1991; Olivier et al., 2007; Palluel et al., 2010). These enhanced performances with age may
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be due to greater cognitive resources or a more efficient allocation of these resources (Manis et
al., 1980; Olivier et al., 2010; Palluel et al., 2010).

Therefore, one cannot rule out that the reduced performance observed in our study
reflects a cognitive capacity limitation due to the dual-task requirement between performing
unrestricted movement and visually memorizing other's posture which would share the body
representation. More precisely, the divergence between information coming from self and
others in our incongruent dual-task, would decrease the reliability to store body representation
and succeed the task. The same kind of interference effect, evaluating the influence of
perception on action — and not the influence of action on perception — has already been
demonstrated in a task where subjects made arm movements at the same time they observed
another human making the same or different arm movements (Kilner et al., 2003). The results
demonstrated that observing other human executing incongruent movements induces a
significant interference effect on the executed movements. The authors conclude that the
simultaneous activation of the overlapping neural networks that process movement observation
and execution infers a measurable cost to motor control (Kilner et al., 2003). This explanation
may also account for the lower performances in the Incong condition observed in our study.

Another outcome of the experiment 2 was the RT increase in all groups during the Cong
condition, whereas the percentage of CA is not impacted by the congruent action compared to
the BP condition. Probably, the absence of performances improvement would reflect a ceiling
effect in this task. Nevertheless, the comparison between Cong and Incong conditions revealed
better performances in Cong conditions. This last result leads us to think that a congruent motor
task would facilitate the perceptual encoding during this congruent dual task. This facilitating
effect of action on perception has been demonstrated in several studies. Indeed, Miall et al.
(2006) have shown that producing hand movements facilitates concurrent visual discrimination
of hand. In addition, Reed and Farah (1995) using a similar paradigm to ours, showed that
congruent self-generated movement of the observers improves the discrimination of body
postures. They conclude that a multimodal body representation containing the spatial relations
among parts of the body was accessed by both viewing another's body and moving one's own.
In the same vein, the increased RT, observed in the Cong condition, is consistent with the
involvement of additional cognitive processes which may not be used in the Incong condition.
This could reflect the co-integration of visual and proprioceptive information, arising from
perception and action, into a common body representation (e.g. Prinz, 1997, 2002). Participants
may take more time to access to their stored internal multimodal representation to perform the

discriminative task in the Cong condition.
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Using the rubber hand illusion paradigm (Botvinick and Cohen, 1998), children from 4
to 10 years old reported the feeling that the rubber hand becomes a part of their own body
(Botvinick and Cohen, 1998; Cowie et al., 2013, 2016; Tsakiris and Haggard, 2005). This latter
result brings evidence that visual-kinaesthetic integration is effective during childhood.
Moreover, it has been suggested that this multisensory integration mechanism to build a
coherent representation of our own body, might be used for representing others people's bodies
(Thomas et al., 2006). Therefore, children and adolescents as adults would integrate the
congruent visuo-kinaesthetic information relying on the perception-action coupling to form a
coherent body representation which should be used in the discriminative task to succeed the
task despite the dual-task requirements discussed above.

Lastly, the “Vincentization analysis” revealed that an additional constant time is needed
in adults to perceive postural changes compared to the younger groups in the Cong condition
compared to the BP condition. This variable additional time in the younger groups may reflect
a less effective process in the access to body representation. It has been reported that the access
to internal representation engaged the frontoparietal network (Amemiya & Naito, 2016;
Cignetti et al., 2014) which presents a slow maturation until adulthood (Jolles et al., 2011; Kelly
et al., 2009). In addition, Urgesi et al. (2007) have revealed that in contrast to the local
processing of the body (i.e. body parts), processing human bodies’ configurations (i.e. whole
body unit) depends on an active contribution of the fronto-parietal “mirror” networks. Taken
together, our results suggest a protracted maturation from childhood to adolescence of the
fronto-parietal “mirror” network as revealed with the variable time they take to perform the
Cong condition. Therefore, this slow maturation may be linked to the slow maturation of the
body schema (Assaiante et al., 2014b).
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Conclusion

Although a facilitation effect to extract visual information about others’ body posture
compared to objects is present as early as 7 years old, our results revealed that this mechanism
would undergo a refinement until adulthood as it is revealed by the enhanced performances
with age. In addition, analysing perception-action coupling we revealed an interference effect
to perceive others’ posture when incongruent actions are performed demonstrated by the
decrease of performances accuracy. This could rely on the cognitive resources which are shared
between executing incongruent action and the others' posture encoding in the incongruent dual
task. However, executing a congruent action during the encoding increased the reaction time
without impacting the performance accuracy. This last result may be explained by the use of an
internal multimodal body representation to succeed the task. In addition, children and
adolescents are more impacted by the congruent perception-action demonstrated by the longer
and variable time children and adolescents take to perform the discriminative task. This
suggests a slow maturation to access to multimodal body representations. Therefore, the
assessment of the perception-action coupling may predict the degree of the body schema
maturity. This expresses that the congruent perception-action coupling appears essential to

build coherent and reliable body representation through childhood and adolescence.
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V. Discussion générale

Les travaux de cette thése ont eu pour but de comprendre la construction du schéma corporel
au cours de I’enfance et 1’adolescence en explorant I’intégration proprioceptive a la fois au
niveau comportemental et au niveau de la maturation des bases neurales sous-jacentes. Nos
travaux ont révélé que les bases neurales du schéma corporel présentent une mise en place
précoce assortie d’une maturation tardive, étayée aussi bien par une moindre activation du
réseau spécifique que par I’engagement de structures extérieures (i.e. cortex frontopolaire et
cervelet) rencontrées uniquement chez I’enfant. Enfin, en dépit d’un traitement perceptif
specifique des corps opérationnel précocement au cours du développement, la construction
multisensorielle d’une représentation du corps se révele, quant a elle, particulierement longue
a se mettre en place au cours de I’enfance et de 1’adolescence, reflétant ainsi toute la complexité

de la maturation du schéma corporel dans un corps et un cerveau qui se transforment.

1. Bases neurales du schéma corporel et principes neurodéveloppementaux
A. Mise en place précoce des bases neurales

Nos études d’imagerie cérébrale sur I’intégration des informations proprioceptives ont révélé
que les régions formant le réseau sensorimoteur et le réseau frontopariétal (Etude 1) ainsi que
leurs interactions fonctionnelles (Etude 2) sont retrouvées a la fois chez les enfants (7-8 et 11-
12 ans) et les adultes. Ces résultats révelent que les bases neurales sous-tendant la colonne
vertébrale du schéma corporel sont déja établies des 1’age de 7-8 ans. Ainsi, a partir de cette
ossature opérationnelle, des fonctions de plus en plus complexes pourraient étre implémentées

au cours de ’enfance et de I’adolescence.

Ce neurodéveloppement du schéma corporel obéit aux grands principes développementaux qui
gouvernent le développement fonctionnel du cerveau, récemment établis a la suite de
I’explosion des études en neuroimagerie et notamment en imagerie fonctionnelle de repos chez
I’enfant au développement typique et atypique (Menon, 2013 pour revue). Ainsi, 1’é¢tude du
neurodéveloppement d’une fonction spécifique apporte non seulement de la connaissance sur
le développement de circuits fonctionnels spécifiques, mais de fagon plus générale, contribue a

identifier les principes fondamentaux de I’organisation du développement cérébral. Parmi ces
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grands principes, il a été montré, a partir d’études de connectivité sur cerveau entier, que les
réseaux anatomiques sont déja établis a partir de 2 ans et que les caractéristiques topologiques
clés de I’architecture fonctionnelle du cerveau sont matures a partir de 8 ans (Menon, 2013 pour
revue). Dés lors, I’existence d’un réseau sensorimoteur équivalent a celui de 1’adulte dés I’age
de 7-8 ans, permet a la fois 1’activation des différentes structures supportant 1’intégration
proprioceptive mais également les interactions entre le réseau sensorimoteur et le réseau

frontopariétal pour assurer le développement des représentations du corps en action.

B. Influence de la maturation structurelle sur la maturation fonctionnelle

Malgré 1’établissement précoce des bases neurales du schéma corporel, nos résultats révelent
également différentes formes d’immaturité, tant en terme de sous-activation des structures
clés impliquées dans une tache d’illusion de mouvement (Etude 1) — i.e. le cortex pariétal
postérieur et le cortex somatosensoriel — qu’en terme de connectivité fonctionnelle entre les
réseaux sensorimoteur et frontopariétal corrélée a un indicateur de positionnement segmentaire
(Etude 2). Cette immaturité pourrait en partie étre expliquée par la maturation structurelle a la
fois au niveau de la perte de matiére grise et de I’augmentation de matiere blanche observées
au cours de I’enfance et de ’adolescence (Gogtay et al., 2004 ; Shaw et al., 2008 ; Lu et al.,
2009 ; Wendelken et al., 2011). Dans 1’étude 1, nous avons notamment démontré que la sous-
activation corticale chez ’enfant a partir de 7-8 ans, provient d’une moindre maturité de la
matiére grise et de la matiére blanche. Cette maturation structurelle pourrait également induire
un changement de patron dans les relations qu’entretiennent des régions cérébrales distantes et
donc expliquer I’effet développemental révélé dans I’é¢tude 2. En effet, en renforgant (i.e.
myélinisation) ou diminuant certaines connexions structurelles (i.e. élagage synaptique),
I’efficacité dans le transfert d’informations entre différentes régions ou réseaux pourrait étre

améliorée.

Les régions cérébrales liées fonctionnellement étant structurellement interconnectées (Greicius
et al., 2009 ; van den Heuvel et al., 2009), I’organisation et 1’intégrité des tractus de maticre
blanche ont été rapportées comme étant directement reliées au niveau de connectivité
fonctionnelle entre les régions cérébrales (van den Heuvel et al., 2008). Ceci suggére que le
patron immature observé entre le réseau frontopariétal et le réseau sensorimoteur pourrait étre
lié @ une maturation tardive des tractus de matiére blanche reliant ces deux réseaux. Plus

précisément, la maturation des tractus de matiere blanche (e.g. augmentation de la myélinisation
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et du diamétre axonale) améliorant le degré d’organisation structurelle du réseau ainsi que la
vitesse de conduction des informations a travers des régions cérébrales largement distribuées,
va permettre d’augmenter la synchronie entre des événements synaptiques (Paus, 2010). Cette
maturation structurelle augmente de fagon significative le niveau d’activation mais également
de I’efficacité — i.e. meilleure intégration et ségrégation — des réseaux cérébraux (Hagmann et
al. 2010).

C. L’engagement du cervelet et du cortex frontopolaire au service de la maturation

du schéma corporel

L’immaturité du réseau cérébral du schéma corporel se caractérise ¢galement dans nos études
développementales (1 et 2) par I’engagement de structures additionnelles (i.e. cortex
frontopolaire et cervelet) n’étant pas observé dans le réseau de 1’adulte. De plus, il s’avére que
le cortex frontopolaire n’est pas une structure rapportée comme faisant partie du réseau sous
tendant les représentations du corps (Etude 1). Le cervelet, quant a lui, malgré son implication
dans les représentations internes chez 1’adulte (e.g. Wolpert et al., 1998 ; Strick et al., 2009),
apparait se désengager du réseau sous tendant les représentations du corps permettant de réaliser
une tache de repositionnement articulaire, précisément chez I’adulte (Etude 2). Ainsi,
I’engagement du cervelet et du cortex frontopolaire apparait essentiel chez 1’enfant agé de 7-8
a 12 ans pour établir et consolider les représentations internes. Ce résultat majeur s’ajoute a une
littérature développementale des fonctions cognitivo-motrices dans laquelle ces deux structures
font a la fois I’objet de co-activation et suivent des trajectoires développementales similaires
(Diamond, 2000). Ces deux structures posséderaient au cours du développement un réle
consolidateur dans la construction des représentations internes de I’action et du schéma

corporel.
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D. Le désengagement des structures cérébrales : une signature développementale

de la spécialisation des réseaux fonctionnels

Il a été rapporté chez 1’adulte que le cortex préfrontal, par ’intermédiaire de connexions
descendantes, coordonne I’activation de multiples régions de facon a mieux représenter
mentalement les stimuli sensoriels (Gazzaley et al., 2007 ; Gazzaley & D’esposito, 2007). Ainsi,
I’engagement du cortex frontopolaire chez les enfants impliqués dans une tache de vibrations
tendineuses (Etude 1) permettrait d’optimiser les échanges d’informations entre les différentes
régions du réseau du schéma corporel, au demeurant encore immatures et ainsi d’accéder a des
représentations conscientes du corps en action, révélées par des illusions de mouvement.
Concernant le désengagement du cervelet dans la construction des représentations du corps, un
paralléle avec les processus d’apprentissage chez 1’adulte peut étre fait. Le cervelet se
désengageant chez 1’adulte, une fois la tiche apprise (e.g. Flament et al., 1996 ; Imamizu et al.,
2000), de facon similaire, le cervelet se désengagerait du réseau des représentations du corps

lorsque celles-ci sont consolidées chez 1’enfant.

En conséquence, le désengagement du cervelet et du cortex frontopolaire avec le
développement signerait un processus de spécialisation du réseau du schéma corporel, devenant
plus efficace pour traiter et intégrer a différents niveaux, les informations provenant du corps
et ainsi construire et maintenir des représentations internes fiables. Chez 1’adulte, ces structures
pourraient étre réengagées lors de taches d’apprentissage (i.e. Karni et al., 1995 ; 1998 ;
Damasio, 1996) ou dans des taches complexes (e.g. adopter la perspective subjective d’un autre
individu ; Decety & Sommerville 2003 ; Ruby & Decety, 2001) permettant d’ajuster plus

rapidement les représentations internes.
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2. Le couplage perception-action alimente la maturation du schéma corporel

La derniere expérience de cette these a contribué a établir que le couplage perception-action
est un lien fonctionnel essentiel dans la construction et la réactualisation du schéma corporel au
cours de I’enfance et de 1’adolescence. De précédentes études ont révélé que I’expérience
motrice renforce ce couplage chez I’ adulte comme chez ’enfant notamment a partir de
protocoles d’apprentissage sensorimoteur (e.g. Calvo-Merino et al., 2006 ; de Klerk et al.,
2015 ; van Elk et al. 2008). Les principales questions que nous nous sommes poses était de
connaitre I’impact de 1’action sur la perception du corps, a la fois de son propre corps mais aussi
du corps d’autrui et d’évaluer le gain de I’intégration visuo-proprioceptive sur le versant

perceptif chez I’enfant et 1’adolescent.

A. Mise a jour du schéma corporel : de la dominance des informations visuelles vers une

intégration visuo-proprioceptive

Il est apparu dans cette derniére étude, qu’un couplage perception-action congruent entrainait
une augmentation du temps de réaction chez les enfants et les adolescents mais également chez
les adultes, sans toutefois améliorer les performances. Cependant, ce couplage perception-
action congruent semble avoir une plus forte influence chez les enfants et les adolescents,
comme le révelent les temps de réaction plus longs et plus variables en comparaison des adultes.
Ces allongements des durées de traitement peuvent étre expliqués par 1’utilisation d’une
représentation multimodale du corps afin de réaliser la tache de discrimination. L’intégration
multisensorielle encore en cours de maturation au cours de I’enfance et de 1’adolescence
(Assaiante et al., 2014 ; Cignetti et al., 2014) pourrait expliquer 1’absence de gain de
performance a utiliser une représentation multimodale du corps, en comparaison d’une
représentation du corps principalement visuelle. En effet, la modalité visuelle est connu pour
étre preférentiellement utilisée chez ’enfant et 1’adolescent comme un référentiel sensoriel
stable, par opposition a la proprioception davantage affectée par les modifications
morphologiques subies au cours I’enfance et de 1’adolescence (Assaiante et al., 2014 ; Cignetti

etal., 2013 ; Viel et al., 2009).
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En utilisant des protocoles d’adaptation visuo-motrice (e.g. tracer un trait d’un point A a un
point B en introduisant une rotation sur le retour visuel du mouvement), il est apparu qu’avant
8 ans les enfants ajusteraient leur représentations internes en se basant principalement sur les
informations visuelles (Contreras-Vidal, 2006 ; Contreras-Vidal et al., 2005 ; Kagerer & Clark,
2014). A partir de 8 ans les enfants commenceraient a intégrer les informations proprioceptives
pour construire leurs représentations internes. Ces mémes études ont également révélé qu’a
partir de 8-9 ans les enfants étaient plus affectés par les conflits visuo-moteurs et présentaient
également un post-effet suite a ce conflit par rapport aux enfants plus jeunes. (Contreras-Vidal
et al., 2005). De plus, Kagerer et Clark (2014) en utilisant un paradigme d’adaptation visuo-
motrice similaire, ont rapporté qu’au fur et a mesure de I’exécution motrice basée uniquement
sur les informations kinesthésiques, les enfants 4gés de 9 a 12 ans présentent une dé-adaptation
plus rapide que les enfants plus jeunes (i.e. 5 a 8 ans). Ceci suggere qu’a partir de 8-9 ans les
informations proprioceptives commencent a étre intégrées dans les représentations internes et
permettent une mise a jour plus rapide.

Néanmoins, cette intégration proprioceptive pour la mise a jour des représentations n’est pas
encore optimale et la repondération sensorielle en faveur des informations proprioceptives pour
contrdler son corps est tardive au cours de I’ontogénése (Gori et al., 2008 ; Nardini et al., 2008,
2010 ; Viel et al., 2009). Par conséquent, 1’ajout d’informations proprioceptives dans la
construction d’une représentation interne via un couplage congruent perception-action
n’entraine pas le gain escompté ni dans la rapidité ni dans la performance des enfants et des
adolescents pour percevoir la posture d’un autre individu du fait d’une intégration

multisensorielle et d’une repondération sensorielle présentant une maturation tardive.
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B. Corrélats cérébraux du couplage perception-action et du schéma corporel

Les résultats de 1’é¢tude 3 ont également révélé une facilitation dans la perception visuo-
spatiale des corps en comparaison d’objets, dés 1’age de 7 ans. Cette facilitation pour le
traitement visuo-spatial des corps, qui émerge relativement tot, s’améliore également avec
I’age. Plusieurs études de neuroimagerie ont rapporté 1’existence d’un réseau cortical montrant
une activation sélective lors de la présentation de stimuli représentant le corps humain ou des
segments corporels. Ce réseau cortical (Figure 4) reposerait sur la contribution de la voie
visuelle ventrale (occipito-temporal) comprenant ’aire extrastriée du corps ou EBA (de
I’anglais extrastriate body area), le gyrus fusiforme du corps ou FBA (de I’anglais fusiform
body area) et de la voie visuelle dorsale (occipito-pariétal-frontal) impliquant des régions
occipitales, le cortex pariétal postéerieur (e.g. le lobule pariétal inférieur) et des régions frontales
(Downing et al., 2001 ; Grosbras et al., 2012 ; Peelen et al., 2009 ; Peelen & Downing, 2007,
2005 ; Taylor et al., 2007). Le traitement visuel de la configuration des corps humain apparait
donc supporté par une contribution active d’un large réseau « miroir » fronto-temporo-pariétal,
(Urgesi et al., 2007).

Lors de la perception de posture humaine, 1I’implication de ces deux systémes (voie ventrale et
dorsale) serait essentielle dans le traitement des stimuli visuels afin d’identifier les segments

corporels impliqués dans la posture ainsi que leur position dans 1’espace.

La présence et la fonctionnalité de ce réseau spécifique impliqué dans le traitement visuel des
corps humain a également était observée chez des enfants dés 7 ans (Peelen et al., 2009 ;
Pelphrey et al., 2009). Par conséquent, la facilitation de la discrimination de posture humaine
observée dés I’4ge de 7 ans pourrait étre sous-tendue par ce réseau cortical spécifique. De plus,
Urgesi et al. (2007) ont également révélé que le traitement de la configuration globale du corps
dépendait de 1’activation de la composante fronto-pariétale, composante également implique
dans les représentations internes du corps (Naito et al., 2016). La voie visuelle dorsale sous-
tendrait les mécanismes observés dans le couplage perception-action (Pisella et al., 2009)
pourrait alors contribuer au développement fonctionnel des réseaux sous-tendant les capacités
visuo-motrices et visuo-perceptives de haut niveau (Pisella et al., 2013) comme par exemple la
perception de la position d’autre individu. En conséquence, ce réseau fronto-pariétal « miroir »
pourrait supporter les mécanismes a la fois impliqués dans la perception de son propre corps

mais également du corps des autres (Figure 10).
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O Réseau des représentations du corps Perception du corps
(O Maturation du schéma corporel de l'autre (vision)
) Activité miroir

O Traitement visuel du mouvement humain

2 Voie dorsale
Perception de son propre

Voie ventrale . .
du corps (proprioception)

Figure 10 : Représentation des voies visuelles dorsale et ventrale, composant le réseau fronto-
temporo-pariétal impliqué dans la perception et le traitement des informations du corps. La voie dorsale
(fleche bleue) partage des régions communes (frontopariétal, sensorimoteur) avec les réseaux sous
tendant les représentations du corps (vert) et du systéme de neurones miroirs (cercle orange). La voie
ventrale (fleche jaune) va impliquer des strutures fonctionnelles spécifiques (orange) dans le traitement
des informations provenant du corps (soi et autrui). Les deux fleches bicolores représentent les inputs
sensoriels qui vont étre traité a la fois par la voie dorsale et ventrale. Les cercles violets représentent les
structures présentant une maturation depuis 1I’enfance jusqu’a I’age adulte.
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Cependant, notre troisieme étude révele que cette facilitation pour le traitement visuo-spatial
des corps s’améliore avec 1’4ge, ce qui est cohérent avec une maturation tardive du réseau
fronto-temporo-pariétal. A ce propos, une étude comparant I’activité du réseau fronto-temporo-
pariétal entre des enfants ages de 6 a 11 ans et des jeunes adultes a révélé une diminution de
I’activité de ’EBA et du FBA répondant spécifiquement aux stimuli corporels, chez les enfants,
attestant ainsi une lente maturation dans le traitement des informations du corps (Ross et al.,

2014), en dépit d’une émergence précoce.

Par ailleurs, il a été révélé au cours du développement que la perception des caractéristiques
visuo-spatiales élémentaires engageant la voie visuelle dorsale présentait un long
développement pouvant se prolonger dans I’adolescence (Pisella et al., 2013). En effet, Pisella
et al. (2013) en utilisant des tests spécifiques des traitements visuels de haut niveau reposant
sur la voie visuelle dorsale, ont observé que les enfants entre 8 et 12 ans possédaient des
aptitudes équivalentes aux adultes pour percevoir certaines caractéristiques visuo-spatiales (e.g.
comparaison de longueur ou de taille). A I’inverse sur d’autres caractéristiques (e.g. jugement
d’angle et estimation de la médiane) ces mémes enfants présentent un plus faible niveau de
performance par rapport aux adultes. Ces auteurs suggéerent alors, une maturation de la voie
visuelle dorsale qui se prolonge au cours de 1’adolescence, en accord avec les études
développementales de Klaver et al. (2011) qui rapportent une augmentation avec 1’age de

I’activité du cortex pariétal postérieur associée a une perception visuelle de haut niveau.

Par conséquent, le couplage perception-action favorisant I’intégration des informations
visuelles et proprioceptives est sous-tendu par un réseau cérébral qui présente de larges points
communs avec le réseau sous tendant le schéma corporel, attestant ainsi sa contribution a la
maturation des représentations internes du corps. Ce couplage perception-action au cours du
développement influencerait le développement de la perception et du traitement de la position
des segments corporels a la fois de son propre corps mais également du corps d’autres individus.
Ainsi, évaluer le couplage perception-action permettrait d’évaluer le degré de maturité du

schéma corporel au cours du développement typique ou atypique.
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3. Conclusion et Perspectives

La place centrale occupée par les représentations internes du corps en action a largement
impacté les recherches en neurosciences ces dernieres années, notamment dans le but d’explorer
toute I’étendue de leur soubassement cérébral chez ’adulte et au cours du vieillissement. I
ressort de cette thése que les représentations du corps semblent étre majoritairement supportées
par des regions cérébrales fonctionnellement connectées pouvant ainsi favoriser un échange
d’informations, appartenant a la fois au réseau sensorimoteur et au réseau frontopariétal.
Poursuivre 1’exploration des bases neurales du schéma corporel au cours des périodes
charniéres constituées par 1’enfance tardive et le début de I’adolescence, est un enjeu capital
pour comprendre les processus neurodéveloppementaux aussi bien typiques qu’atypiques. Cette
maturation tardive semble étre liée a une longue construction des réseaux cérébraux a la fois au
niveau structurel et fonctionnel. En dépit des études neurodéveloppementales de plus en plus
nombreuses chez 1’enfant et 1’adolescent au développement typique et atypique, 1’élaboration
d’un réseau a large échelle au cours du développement supportant la mise en place du schéma
corporel reste encore a clarifier. Quelques pistes sont proposées pour conclure cet ouvrage afin
d’approfondir les connaissances dans le domaine encore novateur de la construction du schéma

corporel dans un corps et un cerveau en pleine mutation.

A. Le réseau de l'intégration proprioceptive : de l’enfance a I’adolescence

Nous avons vu au cours de cette these que la proprioception est une information sensorielle de
premiere importance pour la construction mais également pour la réactualisation des
représentations internes du corps (Paillard, 1982 ; Proske & Gandevia, 2012). Il est donc
possible que le développement du schéma corporel soit grandement contraint par le
développement de la capacité a intégrer des informations proprioceptives. La période de
I’adolescence, avec ses modifications hormonales et morphologiques massives, reste a explorer
et a comparer directement a mes études effectuées chez I’enfant. Dans une étude récente, dont
je suis co-auteur, Cignetti et al. (2017) ont révélé une réorganisation fonctionnelle du réseau
d’intégration proprioceptive, sur la base d’un ¢lagage fonctionnel, débutant au cours de
I’adolescence et qui se poursuivrait au-dela de cette période. Ces différences développementales
ciblent une étape de transition clé entre la pre-adolescence (11-13 ans) et I’adolescence (14-16
ans) pouvant signer I’amélioration de I’intégration des informations proprioceptives. Une

comparaison directe reste a faire avec les enfants (Fontan et al., 2017) sur la base d’une analyse
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en connectivité fonctionnelle. En associant une analyse univariée classique avec une analyse de
corrélation des séries beta extrait I’activit¢ BOLD évoqué par les stimulations tendineuses, nous
pourrons analyser les connections fonctionnelles entre des régions cibles, comme par exemple
le putamen et le gyrus supramarginal et toutes les autres structures du cerveau (i.e. connectivité

fonctionnelle inter-régionales) lors de I’intégration des informations proprioceptives.

La restructuration du réseau d’intégration proprioceptive pourrait débuter avant la période de
la pré-adolescence. Révéler les caractéristiques cérébrales du réseau d’intégration
proprioceptive entre I’enfance et la pré-adolescence pourrait alors fournir des indices pertinents
quant a la présence éventuelle d’une transition dans le mode du fonctionnement cérébral
(engagement ou désengagement de certaines structures) ainsi que sa trajectoire

développementale.

B. Maturation structurelle et évaluation proprioceptive : approche corrélationnelle

Une grande question développementale reste la relation entre les modifications cérébrales
structurelles et I’amélioration des capacités cognitives au cours du développement. Les études
de neuroimagerie structurelle ont révélé que le cerveau humain présentait des modifications
importantes mais également hétérogenes concernant la maturation de la matiére grise (Giedd &
Rapoport, 2010 ; Gogtay et al., 2004 ; Thompson et al., 2005) et de la matiere blanche (Asato
etal., 2010 ; Lebel et al., 2008 ; 2012 ; Lebel & Beaulieu, 2011 ; Simmonds et al., 2014) depuis
I’enfance jusqu’a I’age adulte. La question d’un lien privilégié entre la maturation structurelle
des tractus de matiére blanche, les performances comportementales et 1’intégration des
informations sensorielles reste encore un véritable enjeu dans les recherches en neurosciences
développementales. Les études sur le développement du schéma corporel n’échappent pas a la
regle. Au-dela des corrélations entre les modifications structurelles locales ou régionales et les
scores comportementaux observeés a travers différentes études developpementales (e.g. Muetzel
et al., 2008 ; Nagy et al., 2004), des corrélations entre la connectivité structurelle et les
performances comportementales peuvent également étre réalisées. Ainsi, il serait tout a fait
pertinent de construire des cartes de connectivités structurelles a partir des données d’imagerie
par tenseur de diffusion (DTI) et de les relier a des scores comportementaux evaluant la qualité
de I’intégration proprioceptive (e.g. acuité proprioceptive, contréle postural), afin d’inférer
I’influence de la maturation structurelle sur I’intégration des informations sensorielles engagées

dans le contréle moteur au cours du développement.
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C. Maturation des tractus de matieres blanches et connectivité fonctionnelle : influence

réciproque

Il a été suggéré que la connectivité fonctionnelle entre des régions cérébrales anatomiquement
distantes serait accentuée par la myélinisation des fibres de matiére blanche reliant ces régions
(Bunge & Wright, 2007 ; Fair et al., 2007 ; Luna et al., 2004). Ceci suggére que la force de la
connectivité fonctionnelle intra- et inter-réseaux reposerait sur la maturation des tractus de
matiére blanche et suivrait alors la méme trajectoire développementale (voir Menon et al. 2013).
Cependant, comment la maturation de la connectivité de la matiére blanche influence le
développement des réseaux fonctionnels et a I’inverse comment les changements des réseaux
fonctionnels impactent la connectivité structurelle au cours du développement restent des
questions encore ouvertes. Ainsi, une caractérisation plus approfondie du développement des
réseaux cérébraux requiert l’intégration de plusieurs mesures a la fois structurelles et
fonctionnelles (Hagmann et al., 2010 ; Supekar et al., 2010 ; Uhlhaas et al., 2010 ; 2009) mais
¢galement comportementales afin de fournir une vue d’ensemble sur la mise en place des
fonctions cognitives telle que la construction du schéma corporel depuis 1’enfance jusqu’a 1’age

adulte.

D. Bases neurales du contréle postural : similitudes avec le réseau du schéma corporel ?

A toutes les périodes de la vie, la proprioception contribue au contrdle postural, qui constitue
un préalable a 1’expression d’une motricité harmonieuse et efficace (Assaiante et al., 2014),
particuliérement au cours de 1’enfance et de 1’adolescence pour 1’acquisition de nouvelles
habiletés motrices de plus en plus complexes (Bair et al., 2007 ; Foudriat et al., 1993 ; Rinaldi
et al., 2009). Des études examinant le contr6le de la posture ont pu mettre en évidence des
modifications dans I’utilisation des informations proprioceptives avec 1’age (Viel et al., 2009 ;
Mallau et al., 2010 ; Assaiante et al., 2014). En comparaison avec de jeunes adultes, il a été
ainsi rapporté que les enfants et les adolescents n’utilisent pas les informations proprioceptives
de maniére optimale pour contrdler leur posture érigée. De plus, en manipulant les informations
proprioceptives grace au protocole des vibrations tendineuses, il a été rapporté une plus grande
perturbation des adolescents compares aux jeunes adultes a la fois sur le plan postural et
perceptif (Cignetti et al., 2013). Ainsi, I’imprécision dans le contréle postural (Vaugoyeau et
al. 2008 ; Mallau et al., 2010 ; Assaiante et al., 2014) et dans I’estimation de la position du corps

basée sur les informations proprioceptives (Goble et al., 2005 ; Goble, 2010 ; Holst-Wolf et al.,
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2016), suggerent une maturation tardive de 1’intégration proprioceptive au niveau central
pendant I’enfance et 1’adolescence au service d’un contréle postural de I’ensemble du corps.
Par ailleurs, Goble et al. (2011) ont mis en évidence une corrélation négative entre I’activité de
certaines régions appartenant aux reseaux sensorimoteur (e.g. AMS) et frontopariétal (e.g.
cortex pariétal inférieur, gyrus frontal inférieur) et le contréle postural, en comparant de jeunes
adultes et des personnes agées. Ainsi, plus ces régions sont activées, moins le déplacement des
centres de pression dans 1’axe antéro-postérieur est élevé, traduisant ainsi une meilleure stabilité
posturale. Or ces différentes régions activées en lien avec un contr6le postural efficace de
I’ensemble du corps, sont aussi rapportées comme faisant partie du réseau sous-tendant le
schéma corporel.

Il serait donc intéressant d’évaluer au cours du développement I’existence d’un lien
corrélationnel entre des données évaluant le contrdle postural et la connectivité fonctionnelle
des réseaux sensorimoteur et frontopariétal afin d’explorer les modifications qui interviennent
avec 1’age et les recoupements possibles avec la maturation des bases neurales du schéma
corporel. En effet, en examinant le réseau fonctionnel d’intégration proprioceptive a la fois au
service de la perception et du contrdle du corps, les différences et les similitudes des bases
neurales impliquées dans ces deux fonctions pourront étre révélées et ainsi renseigner, de
maniére indirecte, sur 1’étendue et la complexité du réseau cérébral sous tendant la mise en

place du schéma corporel.

E. Représentations du corps et de l’action : bases neurales communes ?

Dans une étude développementale récente, dont je suis co-auteur, (Cignetti et al. soumis, Cereb
Cortex) évaluant I’anticipation motrice, a I’aide d’une approche corrélationnelle cerveau-
comportement, un réseau de connectivité fonctionnelle possédant de fortes similitudes avec le
réseau sous tendant 1’acuité proprioceptive a €t€¢ mis a jour. Les deux réseaux observés
indépendamment impliquent une interaction fonctionnelle entre le réseau sensorimoteur et
frontopariétal, de méme que leurs interactions avec les régions cérébelleuses chez le méme
groupe d’enfants de 8 a 12 ans. Il est donc 1égitime de faire I’hypotheése qu’un réseau cérébral
commun sous tendrait les différentes fonctions supportées par les représentations du corps et
de P’action. Etudier les similitudes et les différences entre les réseaux sous tendant les
représentations d’une action spécifique (e.g. délestage bimanuel) et les représentations d’un

segment corporel (e.g. I’estimation des positions de 1’avant-bras) au cours du développement
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pourrait renseigner sur le caractere spécifique ou global des représentations internes et révéler
une possible ségrégation des connections fonctionnelles entre les réseaux supportant les

représentations internes du corps et de 1’action.

F. Approche corrélationnelle cerveau-comportement au service des pathologies

développementales

La connectivité fonctionnelle est une dimension qui s’est récemment imposée comme
incontournable dans 1’étude du développement et qui semble pertinente pour 1’étude des
troubles du développement. Evaluer comment s’articulent les changements cérébraux
fonctionnels avec 1’amélioration des performances dans des taches faisant appel aux
représentations internes du corps et/ou de 1’action permettrait de cibler les altérations
fonctionnelles potentielles chez des enfants présentant des troubles des apprentissages. Par
exemple, explorer le développement des fonctions supportées par les représentations internes
de I’action et/ou du corps (e.g. ’anticipation motrice, ’apprentissage sensorimoteur, 1’acuité
proprioceptive) via une approche corrélationnelle cerveau-comportement chez des enfants
présentant un trouble de 1’acquisition de la coordination (i.e. dyspraxie) et des enfants au
développement typique pourrait permettre d’évaluer dans quelle mesure les interactions
fonctionnelles des différents réseaux cérébraux seront comparables entre ces deux types de
population. Dans tous les cas, I’approche corrélationnelle pourrait contribuer a une meilleure
compréhension des mécanismes sous-jacents et a I’obtention de marqueurs cérébraux et
comportementaux de difficultés d’apprentissages a des périodes clés de I’ontogénese situées
entre I’enfance tardive et le début de 1’adolescence. A terme, cette approche permettrait, grace
a une validation de I’approche corrélationnelle cerveau-comportement et/ou évaluation
neuropsychologique, de cibler plus spécifiqguement la prise en charge de ces enfants et ainsi de
se soustraire aux enregistrements de donnees IRMf difficiles & acquérir chez certaines

populations fragiles telles que les enfants au développement typique ou atypique.
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Abstract

Proprioceptive processing is important for appropriate motor control, providing error-feedback and internal representation of
movement for adjusting the motor command. Although proprioceptive functioning improves during childhood and
adolescence, we still have few clues about how the proprioceptive brain network develops. Here, we investigated developmental
changes in the functional organization of this network in early adolescents (n=18, 12 + 1 years), late adolescents (1 =18, 15+ 1),
and young adults (n =18, 32 + 4), by examining task-evoked univariate activity and patterns of functional connectivity (FC)
associated with seeds placed in cortical (supramarginal gyrus) and subcortical (dorsal rostral putamen) regions. We found that
although the network is already well established in early adolescence both in terms of topology and functioning principles (e.g.,
long-distance communication and economy in wiring cost), it is still undergoing refinement during adolescence, including a
shift from diffuse to focal FC and a decreased FC strength. This developmental effect was particularly pronounced for fronto-
striatal connections. Furthermore, changes in FC features continued beyond adolescence, although to a much lower extent.
Altogether, these findings point to a protracted developmental time course for the proprioceptive network, which breaks with
the relatively early functional maturation often associated with sensorimotor networks.
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Abstract:

Optimal control based on internal models is the dominant theory for understanding motor behavior in
humans. A basic premise of optimal control is the ability of the brain to anticipate — or equivalently
generate predictions about — the behavior of the motor system and its sensory consequences. How the
brain produces anticipatory motor control may depend on brain areas working together as large-scale
networks and not as independent processors. We examined this hypothesis by relating the strength of
functional connections within and between resting-state networks to a proxy of anticipatory control as
assessed during the task of bimanual unloading in both adults and children (8-12 years old). Inter-
individual variations in the strength of the functional connectivity between regions of the fronto-
parietal, cingulo-opercular and somatosensory-motor networks were related to individual values of the
proxy variable, the higher the connectivity the better the anticipatory control in both groups. A similar
relationship was also found between the strength of the cerebello-cerebral connections and the proxy
variable in children only. Thus, anticipatory motor control is rooted in interactions between large-scale
cognitive and somatosensory-motor networks early in life, and disengagement of cerebellar circuitries

may be a critical driver for its development.
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Abstract

Word count: 158

Predictive control using internal models is a critical feature in motor control to produce efficient actions. The hypothesis of an
internal modelling deficit has been increasingly reported in the literature on learning disorders. In the present study, we
examined its validity in children (8-12 years) with developmental dyslexia and/or with developmental coordination disorder
compared to typically developed children. A bimanual unloading paradigm was used to assess anticipatory postural adjustments,
evaluated both at the kinematics and electromyographic levels. Our results did not reveal any difference between TD children, DD
children and DCD children, whereas the DD-DCD group presented a delayed adjustment of the postural muscles. This result suggests
that the internal modelling deficit does not apply uniformly to all DCD children but only to comorbid subtypes, here the DD-DCD
subtype. Future research will have to answer whether or not this outcome is also valid when focus is on the update and the
acquisition through motor learning of internal models.
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Fontan A, Cignetti F, Vaugoyeau M, Assaiante C. Exploration des bases neurales des
représentations du corps en action : étude développementale. SOFPEL Conference.
Neurophysiol Clin 2016;46(4-5). (Communication orale)

Lauréate de la bourse sur projet :- “Exploration des bases neurales des représentations du
corps en action : étude développementale de l’intégration proprioceptive”

Fontan A, Cignetti F, Vaugoyeau M, Assaiante C. Incidence de 1’exécution de mouvements
sur la discrimination visuelle d’items posturaux chez I’enfant et I’adulte. SOFPEL
Conference-Neurophysiol Clin 2015;45(4-5):400. (Communication orale)

Fontan A, Cignetti F, Vaugoyeau M, Assaiante C. Maturation du réseau d’intégration
proprioceptive lors d’une vibration musculo-tendineuse en IRMf : une nouvelle fagon
d’étudier la construction du schéma corporel. SOFPEL Conférence: Neurophysiol Clin
2014;44(5). (Communication affichée)

Cignetti F, Vaugoyeau M, Fontan A, Nazarian B, Anton JL, Assaiante C. The restructured
connectivity of the proprioceptive brain network through adolescence. OHBM annual
congress, 2015, Honolulu, Hawaii, USA. (Communication affichée)

Fontan A, Cignetti F, Nazarian B, Anton JL, Vaugoyeau M, Assaiante C. Cerebral network
subtending proprioceptive processing in children from 7 to 10 years. Congress of the
International Society for Posture and Gait Research, 2015, Seville, Spain. (Communication
affichée).

198



Lauréate du prix “Aftab Patla Award”, catégorie “Basic Science” . ‘Cerebral network
subtending proprioceptive processing in children from 7 to 10 years'

Fontan A, Cignetti F, Vaugoyeau M, Assaiante C. Impact of self-movement generation on
the discrimination of human body posture: a perception-action coupling study in children
from 7 to 10 years old. 11th International Conference on Developmental Coordination
Disorder, 2015, Toulouse, France. (Communication orale)

Assaiante C, Cignetti F, Fontan A, Nazarian B, Roth M, Anton JL, Vaugoyeau M.
Developmental changes in the cerebral network of proprioceptive processing from
adolescence to adulthood. 44th Annual Meeting of the Society for Neuroscience, 2014,
Washington, USA. (Communication affichée)

Formation spécialisées

IRM fonctionnelle : Utilisation avancée de SPM et des techniques de connectivité fonctionnelle.
Formation organisée par I’Institut National des Sciences et Techniques Nucléaires, Marseille,
01-04 au 06-04 2015.

IRM de diffusion : Connaitre les principes théoriques de I'acquisition de I'lRM de diffusion

et des différentes méethodes de traitement des données. Savoir choisir les parametres
d'acquisition, évaluer la qualité des données, et mettre en ceuvre les outils informatiques les
plus adaptés. Etre capable d'interpréter les résultats. Utilisation avancée de SPM et des
techniques de connectivité fonctionnelle. Formation organisée par le Centre IRM-INT et la

formation permanente Inserm, Marseille, 28-11 au 01-12 2016.
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Résumé

Agir avec notre environnement nous est possible gréce a la connaissance précise de notre
corps en action sous la forme d’une représentation interne appelée le schéma corporel (SC). Le
SC se fagonne au cours de ’ontogénése a partir de I’intégration des différentes modalités
sensorielles. La proprioception, en renseignant directement sur la position du corps, reste la
modalité essentielle pour la construction et la mise a jour du SC. Les travaux de cette thése ont
eu pour but de comprendre la construction du SC au cours de 1’enfance et de 1’adolescence en
explorant I’intégration proprioceptive au niveau comportemental et au niveau de la maturation
des bases neuronales sous-jacentes.

La premicre étude a évalué le neurodéveloppement de I’intégration proprioceptive a partir
du paradigme de vibration tendineuse permettant d’induire des illusions de mouvement, en
IRMf chez des enfants (7-11 ans) et des adultes. Les résultats révelent que les bases neurales
de I’intégration proprioceptive sont déja établies a partir de 7 ans. Cependant, il existe une
immaturité reflétée par une moindre activation des régions pariétales et somatosensorielles ainsi
que ’activation exclusive du cortex frontopolaire. Ces résultats confirment une lente maturation
de I’intégration proprioceptive, poursuivant son développement au cours de 1’adolescence et
suggerent un désengagement du cortex frontopolaire avec 1’dge une fois le réseau de
I’intégration proprioceptive consolidé.

La seconde étude a exploré le développement de 1’acuité proprioceptive a partir d’un
protocole de repositionnement articulaire, corrélé a des enregistrements d’IRMf de repos chez
des enfants (8-12 ans) et des adultes. Notre objectif était de savoir dans quelle mesure la lente
maturation de I’intégration proprioceptive contribue au développement cérébral du réseau sous-
tendant le SC. Il ressort que 1’acuité proprioceptive est sous-tendue des 8 ans par une interaction
entre les réseaux sensorimoteur (SMN) et frontopariétal (FPN). Néanmoins, I’interaction FPN-
SMN est encore immature chez I’enfant. En effet, chez 1’adulte, il ressort que plus forte est la
connectivité FPN-SMN, meilleures sont les performances, alors que les enfants présentent une
relation inverse. De plus, une corrélation positive entre les connexions cerebello-corticales et
I’acuité proprioceptive est révélée uniquement chez 1’enfant. Ainsi, une diminution des
connexions cerebello-corticales laisserait la place a une contribution plus importante des
connexions cortico-corticales avec I’age.

La derniere étude a utilisé une tache de discrimination visuelle de postures du corps couplée
a I’exécution de mouvements congruents ou incongruents, afin d’explorer depuis I’enfance (6-
7 ans) aux adultes, le lien fonctionnel du couplage perception-action qui est essentiel pour la
construction du SC. Nos résultats révelent une facilitation pour percevoir des changements
corporels par rapport a des formes d’objet dés 6-7 ans. Cette facilitation présente une longue
maturation reflétée par ’amélioration des performances avec 1’age. De plus, un couplage
perception-action congruent ou incongruent apparait avoir plus d’impact chez les enfants et les
adolescents par rapport aux adultes. La construction d’une représentation stable reposant sur
I’intégration multisensorielle est fonctionnelle dés 6-7 ans mais poursuit sa maturation au cours
de I’adolescence.

L’ensemble des travaux de cette theése révele une mise en place précoce et une maturation
tardive des bases neurales du SC, étayée par une moindre activation du réseau spécifique ainsi
que par I’engagement du cortex frontopolaire et du cervelet uniquement chez ’enfant. Ces
structures auraient un role consolidateur pour organiser le neurodéveloppement en accord avec
la fonctionnalité du SC. Enfin, la construction d’une représentation du corps a partir d’une
intégration multisensorielle est moins efficace chez les enfants et les adolescents, suggérant la
longue maturation du SC dans un corps et un cerveau en pleine mutation jusqu’a I’age adulte.
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