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Résumé 

La dextérité, notamment la pince de précision (i.e., opposition pouce-index) est une 

fonction très développée chez l’homme. Elle est basée sur l’habileté à contrôler précisément 

et indépendamment les forces et mouvements des doigts en relation avec les contraintes de la 

tâche. Les muscles de la main responsables du mouvement des doigts sont gouvernés par le 

système corticospinal (CS) latéral. La principale source de ce système CS est l’aire motrice 

primaire (M1), laquelle possède des projections CS directes sur les motoneurones des 

muscles de la main. Cependant, d’autres projections CS en provenance des aires motrices 

non primaires ont été trouvées, notamment en provenance de l’aire motrice supplémentaire 

(SMA). Chez l’homme, la fonctionnalité de cette voie dans le contrôle habile des doigts a 

peu été étudiée. L’objectif de cette thèse est d’étudier, chez l’homme, l’implication des 

projections CS de la SMA lors de contrôle manuel précis de force. Pour ce faire, nous avons 

utilisé la stimulation magnétique transcrânienne (TMS) et l’électroencéphalographie (EEG). 

Dans une première étude nous avons étudié les caractéristiques des projections CS  issues 

de la SMA. Pour cela nous avions demandé aux sujets de réaliser une tâche visuomotrice de 

contrôle précis de faibles forces impliquant la pince de précision. A l’aide de la TMS, nous 

avons comparé les réponses musculaires évoquées par une stimulation de SMA avec celles 

évoquées par la stimulation de M1. Nous avons mis en évidence la similarité des réponses en 

termes d’amplitude et latence. Nous en concluons que SMA et M1 fonctionnent en parallèle 

et ont toutes deux une influence directe sur la production de force. 

Dans une seconde étude nous avons étudié si les projections CS de la SMA sont 

fonctionnelles lors d’une tâche similaire à celle de l’étude précédente. Pour ce faire nous 

avons déterminé la cohérence entre les signaux EEG et les signaux électromyographiques. 

Une cohérence corticomusculaire (CCM) dans la bande de fréquences béta reflète la 

communication CS. Les résultats montrent des cohérences entre SMA et les muscles 

intrinsèques de la main lorsque le contrôle de force exige une haute précision. 

Dans une dernière étude nous avons étudié si les retours afférents sensoriels sont 

indispensables dans la génération de CCM au niveau de SMA. Pour cela nous avons 

déterminé les CCM chez deux patients désafférentés dans une tâche similaire à celle des 

précédentes études. Nous avons mis en évidence que les retours afférents ne sont pas 

indispensables à la génération des CCM entre SMA et les muscles de la main. 

A travers ces différentes études, nous avons pu mettre en évidence l’importante 

implication de la SMA dans la dextérité. Il semblerait que cette aire puisse agir en parallèle à 

M1 en régulant directement l’excitabilité des motoneurones de la moelle épinière. En 

conclusion, nos résultats suggèrent que M1 et SMAp ont une influence directe et efficace sur 

la production de force pendant des tâches motrices manuelles fines. 



                                                                                                                                                                                        

Abstract 

Human dexterity is a highly developed function based on the ability to independently and 

precisely control forces and movements of the fingers related to the constraints of the task. 

Hand muscles for finger movements are steered by the lateral corticospinal (CS) system. The 

main source of this CS system is the primary motor area (M1), which has direct CS 

projections on motoneurons innervating hand muscles. Recently, CS projections from non-

primary motor area have also been found, especially from the supplementary motor area 

(SMA). However, the functionality of this CS tract in human manual force control is little 

studied. The aim of this thesis was to study the implication of the CS projections from SMA 

in precision manual force control, using electroencephalography (EEG) and transcranial 

magnetic stimulation (TMS). 

In the first experiment we studied the characteristics of the CS projections from SMA. 

For that, subjects were required to perform a visuomotor task of precise force control with 

their precision grip. Using TMS, we compared the characteristics of muscles responses 

evoked by stimulation of SMA with those evoked by stimulation of M1. The results show 

similar responses in terms of amplitude and latency. We conclude that SMA and M1 

function in parallel and both have a direct influence on manual force production.  

In the second experiment we studied whether the CS projections from SMA are 

functional during precise manual force control using a similar task as in the previous study. 

We analyzed the coherence between EEG and EMG signals. Corticomuscular coherence 

(CMC) in the beta frequency band is known to reflect CS communication. The results show 

significant coherences between SMA and intrinsic hand muscles only when force control 

requires high precision. 

In the last experiment we studied whether the peripheral sensory feedback is essential for 

generation of CMC over SMA. For that, we determined CMC in two deafferented patients 

performing a similar task as in the previous studies. We found CMC over SMA, suggesting 

that afferent information is not indispensable to generate CMC. 

Altogether, the results obtained in these different studies show the important implication 

of SMA in dexterity. It appears that this area can act in parallel with M1, directly influencing 

excitability of spinal motoneurons. We conclude that M1 and SMA both have direct and 

efficient influence on force production during fine manual motor tasks. 
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Positionnement du problème 

La dextérité manuelle est considérée être à l’origine de l’évolution rapide de 

l’homme. C’est probablement en grande partie grâce à la dextérité que le cerveau a 

augmenté de volume et que les capacités cognitives et motrices se sont autant 

développées. En effet, que ce soit pour effectuer des actions abstraites (i.e., 

accompagner un discours de gestes pour y ajouter du sens) ou plus concrètes (i.e., 

manger, boire, écrire), la dextérité est de nos jours une fonction très importante chez 

l’homme (Lemon et al 1995). Nous considérons la dextérité comme l’habileté à 

contrôler précisément et indépendamment les forces et mouvements des doigts en 

relation avec les contraintes de la tâche. Une des caractéristiques propre au primate 

humain (et certains non humains) est la capacité à pouvoir opposer le pouce aux 

autres doigts, en particulier à l’index. Cette « opposition pouce-index » (aussi 

appelée la pince de précision) peut être considérée comme l’expression reine de la 

dextérité. Cette capacité permet à l’individu de manipuler de très petits objets et 

d’intégrer de la précision dans la réalisation de ses gestes (Pennarrhur et al., 2003).  

Chez l’homme, le contrôle habile des doigts est gouverné par un réseau cortical 

d’aires sensorimotrices composées d’aires primaires et non-primaires. La Figure 1 

montre les aires corticales les plus pertinentes. On y trouve les aires motrice et 

somatosensorielle primaires (respectivement M1 et S1), l’aire motrice 

supplémentaire (SMA) et le cortex prémoteur (PM) (Ehrsson et al., 2000, 2001) 

(Figure 1). De manière synthétique, lors d’un mouvement volontaire de la main, les 

aires motrices envoient les commandes motrices, plus ou moins directement, via la 

moelle épinière aux muscles. En retour, grâce aux afférences sensorielles 

(proprioceptives, tactiles) qui passent par la moelle, les aires sensorimotrices sont 

informées  sur le décours de l’action (i.e.,  sur le niveau de force produit, les 

résistances rencontrées, la position et le mouvement des segments corporels). On 

comprend alors que les habiletés manuelles dépendent à la fois du fonctionnement 

cortical et spinal (Schieber et Santello 2004). 
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Figure 1. Réseau sensorimoteur impliqué dans la production du mouvement 

volontaire de la main. A. Vue latérale sur laquelle on peut voir S1 (jaune), M1 (rose), PM 

(PMd en rouge et PMv en vert). Notez que M1 se situe sur la face antérieure du sillon 

central. B. Vue médiale montrant SMA (SMAproper en bleue foncée et préSMA en bleue 

claire). L’insertion entre les vues latérale et médiane montre en détail les aires de la main de 

M1 et S1. En ce qui concerne le contrôle de la musculature de la main, les commandes 

motrice partent de M1, empruntent la voie corticospinale et terminent sur les motoneurones 

et interneurones de la moelle épinière (controlatérale à M1) lesquels activent en retour la 

musculature distale. Adaptée de De Graaf et al., 2009. 

La communication entre le réseau sensorimoteur cortical et spinal se fait par la 

voie corticospinale, (CS) qui est la seule voie d’envoi d’information directe du cortex  

vers les motoneurones et interneurones de la moelle épinière. Elle joue un rôle 

prépondérant dans le  contrôle de l’action manuelle, en particulier dans le contrôle 

moteur fin impliquant la pince de précision (Lemon, 1995). 

Comme le montre la Figure 1, l’origine principale de la voie CS est considérée 

être l’aire motrice primaire, laquelle est particulièrement bien étudiée chez le singe 

(Maier et al., 1993; Porter & Lemon, 1993; Armand et al., 1996). Cependant,   

d’autres études chez le singe (He et al., 1993 ; Picard & Strick., 1996 ; Lemon et al., 

1998 ; Natchev et al., 2008) ont mis en avant que les aires motrices secondaires 
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projettent également sur la moelle épinière, ce qui suggère fortement ces structures 

corticales peuvent directement intervenir sur l’action motrice. Un rôle particulier 

dans le contrôle de la pince de précision a été attribué à la SMA, notamment la partie 

caudale (SMA proper ou SMAp). Par exemple, une étude de Brinkman et al (1984) 

réalisée chez le singe, a montré qu’une ablation de la SMAp entraine l’incapacité à 

produire une opposition du pouce et l’index. Une autre étude chez le singe a montré 

qu’une ablation sélective de la SMA entraine une augmentation excessive de la force 

lors de la préhension d’un objet avec la pince de force (Smith, 1981). Ceci montre 

l’importance de la voie CS en provenance de la SMA pour la dextérité. Cependant, 

chez l’Homme, peu d’information concernant cette voie est disponible. Cette voie, 

est-elle aussi rapide et efficace que la voie CS provenant de M1 ?  Est-ce que cette 

voie est réellement impliquée (i.e., active) lors de contrôle de force manuelle ? Quel 

est le rôle de ces projections CS, qui sont après tout, en parallèle avec celles issues 

de M1, ce dernier étant considéré comme siège principal de la motricité volontaire ? 

La problématique de cette thèse tourne autour de l’implication de la voie CS issue de 

la SMAp dans le contrôle de la musculature de la main chez l’Homme. 

Cette thèse se décompose en 3 chapitres : 

Dans le premier chapitre sera abordé le cadre théorique. Tout d’abord, nous 

verrons un bref historique des neurosciences permettant de mettre en avant 

l’hypothèse d’une corrélation entre structure et fonction. Ensuite, nous détaillerons 

les propriétés du système effecteur qu’est la main en décrivant précisément le cas de 

la pince de précision. Nous détaillerons aussi les principales structures impliquées 

dans l’exécution du mouvement volontaire et dans le contrôle moteur en élaborant la 

communication entre structures cérébrales et la moelle épinière par la voie 

corticospinale. Aussi, nous aborderons les différentes techniques d’exploration 

cérébrale permettant l’étude de l’implication de la voie corticospinale.  

Le deuxième chapitre se décline en 3 études distinctes.  

Dans la première étude nous avons étudié l’excitabilité corticospinale de la 

SMAp par stimulation magnétique transcrânienne (TMS) dans le but d’explorer les 

caractéristiques de ses projections spinales lors d’une tâche de contrôle visuomoteur 

de force. Pour cela, nous avons comparé les caractéristiques (en termes d’efficacité et 

de vitesse de transmission) des projections corticospinales de la SMAp avec celle de 

M1. La deuxième étude en électroencéphalographie (EEG) a pour but de savoir si les 

projections corticospinales de la SMAp sont fonctionnelles lors d’une tâche de 
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contrôle précis de force réalisée en uni- et –bi-manuelle, chez le sujet adulte jeune. 

Pour cela nous avons calculé la cohérence entre les signaux EEG et les signaux EMG 

(appelée cohérence corticomusculaire), laquelle est connue pour refléter la 

communication corticospinale. Une troisième étude, en EEG, a pour objectif de 

savoir si les feedbacks sensoriels afférents jouent un rôle dans la génération des 

cohérences entre la SMAp et un muscle de la main. De la même manière que la 

deuxième étude, nous avons calculé la cohérence corticomusculaire lors d’une tâche 

de contrôle uni-manuelle précis de force, chez deux personnes totalement dépourvues 

de  retour proprioceptif et tactile de leurs bras.   

Le troisième chapitre est une discussion et conclusion générale des travaux 

réalisés dans cette thèse. Pour finir, nous exposerons les perspectives de ces travaux. 
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1.1 Les neurosciences : Bref historique 

Avant même de parler de cerveau, de fonctions motrices et l’attribution d’une 

fonction à une structure du cerveau, il est important d’introduire succinctement les 

neurosciences pour en comprendre leurs paradigmes actuels. Ce bref historique est 

extrait et adapté du livre Neurosciences : à la découverte du cerveau 2ème édition 

2002 traduit par Nieoullon (Source Bear, Connors et Paradiso).  

Les neurosciences désignent l’étude du système nerveux (cerveau, moelle épinière 

et nerfs) tant du point de vue de sa structure que de son fonctionnement, depuis 

l’échelle moléculaire jusqu’au niveau des organes voire de l’organisme tout entier. 

L’origine des neurosciences ne date pas d’hier. Les musées archéologiques comptent 

de nombreux crânes d’hominidés datant d’un million d’années et plus, qui montrent 

de lésions crâniennes. Par exemple, un crâne datant de 7000 ans (préhistoire) montre 

des traces présumées d’une intervention neurochirurgicale. Des écrits de médecins de 

l’Egypte ancienne (datant de 5000 ans) montrent la présence de symptômes liés à des 

lésions cérébrales. Seulement, les croyances considéraient que toutes atteintes du 

cerveau provenaient d’atteintes du cœur qui était censé être le siège de l’âme et des 

souvenirs.  

Dans la Grèce antique, il était possible de considérer que toutes les parties du 

corps étaient différentes parce qu’elles avaient des fonctions 

différentes. C’est à partir de cette considération qu’est née l’idée 

de corrélation entre structure et fonction. De simples 

observations suffisaient pour montrer que la tête (grâce aux yeux, 

au nez, aux oreilles et à la langue) était faite pour percevoir 

l’environnement, que les pieds servaient à marcher et que les 

mains servaient à manipuler. Plusieurs savants grecs, notamment 

Hippocrate
1
 (460-379 av J.C) le plus célèbre de l’époque et père de la médecine 

occidentale, avaient montré que le cerveau n’était pas seulement impliqué dans les 

sensations mais aussi qu’il était le siège de l’intelligence. 

Sous l’Empire romain, notamment avec Galien (130-200), le point de vue sur le 

cerveau s’est précisé. En effet, celui-ci avait disséqué un cerveau de mouton en 

                                                           
1
 Célèbre médecin, il fut le premier à rejeter les superstitions et les croyances qui attribuaient la cause des maladies à 

des forces surnaturelles ou divines.  

Hippocrate  

(460-379 av J.C) 
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mettant en évidence le cerveau (à l’avant) et le cervelet (à l’arrière). A partir de cette 

découverte Galien défini le cerveau comme le réceptacle des sensations et le cervelet 

comme le centre de commande des muscles. Aussi improbable que ce soit, ses 

déductions étaient proches des pensées actuelles. Aujourd’hui on pense que le 

cerveau est fortement impliqué dans la sensation et la perception et que le cervelet 

est avant tout un centre de contrôle du mouvement.  

Au 17
e
 siècle, on considérait que le fonctionnement du cerveau ressemblait 

fortement à celui d’une machine hydraulique : le fluide expulsé des 

ventricules à travers les nerfs pouvait « actionner la pompe » et 

entrainer les mouvements. Le français René Descartes
2
 (1596-

1650), mathématicien et philosophe, en était un ardent défenseur. 

Pour lui, dualiste, les mécanismes du cerveau contrôlaient le 

comportement humain seulement dans ce qu’il avait de semblable 

à celui des animaux ; Il considérait l’esprit humain comme une 

entité immatérielle qui perçoit les sensations et commande le mouvement en 

communiquant avec les mécanismes du cerveau par la glande pinéale. Les travaux de 

René Descartes, signes de progrès scientifiques, établissaient un lien entre la 

psychologie, l’anatomie et la physiologie avec des conséquences très directes sur la 

réflexion philosophique des Lumières (18
e
 siècle). 

Au cours des 17
e
 et 18

e
 siècles, beaucoup de scientifiques se sont intéressés à la 

substance cérébrale et ont découvert qu’elle était composée de 2 parties : la 

substance grise et la substance blanche lesquelles permettaient d’expliquer la 

relation entre la structure et la fonction. A la fin du 18
e
 siècle, deux grandes parties 

de l’organisation du système nerveux étaient distinguées : le système nerveux central 

(composé du cerveau et de la moelle épinière) et le système nerveux périphérique 

(composé par l’ensemble des nerfs). Puis vint la découverte des circonvolutions et 

des sillons. Cette dernière a permis de délimiter le cerveau en 4 lobes distincts (lobe 

frontal, lobe pariétal, lobe temporal et lobe occipital) supposant que chaque lobe 

avait une fonction bien précise (Figure 2). 

                                                           
2
  Mathématicien, physicien  et philosophe, il est considéré comme le fondateur de la philosophie moderne (le cogito), du 

mécanisme (liens de cause à effet), et est à l’origine de la géométrie analytique. 

René Descartes 

(1596-1650) 
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Figure 2: Lobes cérébraux chez l’homme. En bleue est représentée le lobe frontal, en 

jaune le lobe pariétal, en vert le lobe temporal et en rose le lobe occipital. La partie violette 

représente le cervelet (source internet). 

 

Le 19
e
 siècle est l’ère de la théorie des localisations cérébrales. Au cours de ce 

siècle les connaissances sur l’organisation et les fonctions du 

cerveau progressèrent plus que dans toute l’histoire qui avait 

précédé notamment avec 1) Luigi Galvani qui a montré que les 

muscles se contractent lorsqu’ils sont stimulés électriquement et 

que le cerveau lui-même peut générer de l’électricité, 2) 

Charles Bell qui a montré que juste avant de se rattacher à la 

moelle épinière, les fibres des nerfs se divisent en deux racines : la racine dorsale qui 

pénètre vers l’arrière de la moelle épinière et la racine ventrale qui pénètre vers 

l’avant, 3) Franz Joseph Gall avec la phrénologie, 4) Paul Broca
3
 (1824-1880) 

pour la localisation précise des fonctions cérébrales (par exemple, le 

cerveau humain gauche est impliqué dans le langage), 5) Charles 

Darwin (1809-1882) avec la théorie de l’évolution qui explique 

comment les espèces évoluent par sélection naturelle suggérant que 

l’étude des animaux peuvent être employées pour comprendre les 

mécanismes humains, 6) la théorie du neurone formulée par 

Santiago Ramon y Cajal
4
 et complétée par Heinrich Wilhelm 

                                                           
3
 Médecin, anatomiste anthropologue français, il fut un pionnier de l’imagerie fonctionnelle et fut convaincu que les 

différentes fonctions cérébrales pouvaient siéger dans des régions particulières du cerveau (exemple du « centre de la 

parole » dans le cerveau connu maintenant comme l’aire de Broca). 
4 Histologiste et neuroscientifique espagnol, il mit en évidence que les neurones étaient des entités cellulaires séparées 

par de fins espaces (que Sherrington nommera « synapses »). 

Santiago Ramon y Cajal 

(1852-1934). 

Paul Broca  

(1824-1880) 
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Waldeyer, qui ont introduit la notion que les neurones sont les unités structurelles et 

fonctionnelles de base du système nerveux. 

En ce début de 21
e
 siècle, l’approche des neurosciences est pluridisciplinaire et 

s’effectue en général à plusieurs niveaux d’analyse (Neurobiologie moléculaire, 

Neurobiologie cellulaire, neurosciences intégrées, neurosciences comportementales 

et neurosciences cognitives). L’évolution de l’étude du fonctionnement du cerveau a 

permis la mise en place de certains paradigmes (i.e., représentation du monde, sorte 

de rail de la pensée) lesquels intègrent quatre présupposés implicites. Ces 

présupposés permettent actuellement de considérer 1) que le cerveau humain est le 

produit de l’évolution, 2) que l’être humain appartient à une espèce qui n’est pas 

fondamentalement différentes des autres, 3) qu’il existe une corrélation directe entre 

des événements mentaux et des événements neuronaux, et 4) que tout comportement 

du vivant est la résultante d’un fonctionnement du système nerveux central (Roullet 

et Droulers, 2010). En conclusion, même si nous sommes actuellement habitués à 

considérer comme normal qu'une activation d’une partie du cerveau puisse entraîner 

une activation d’une partie du corps, cette idée n'est pas si évidente. La  

compréhension du fonctionnement cérébral implique la compréhension du 

fonctionnement des réseaux de neurones le composant et nécessite de connaître la 

structure anatomique ainsi que les propriétés dynamiques et fonctionnelles des 

réseaux en question. 

1.2 La motricité 

Comme j’ai pu l’introduire dans la partie « positionnement du problème », le but 

de cette thèse est d’étudier, chez l’homme, l’implication des projections spinales 

issues de la SMA, lors d’un mouvement volontaire de la main nécessitant un contrôle 

précis de force. On distingue généralement trois types de motricité : la motricité 

volontaire  permettant d’agir sur les muscles squelettiques sous le contrôle de la 

conscience, la motricité automatique, hors du champ de la conscience, impliquant 

les structures sous-corticales, et la motricité réflexe permettant de produire une 

réponse musculaire involontaire, stéréotypée et très rapide à un stimulus externes, 

sans intervention du cerveau et de la volonté consciente (exemple du retrait soudain 

de la main lors d’une brûlure). Dans cette thèse je ne développerai pas la motricité 
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automatique et la motricité réflexe mais axerai directement sur le vif du sujet : la 

motricité volontaire fine de la main. 

1.2.1 La dextérité  

La dextérité (i.e., adresse et précision des mouvements manuels dans 

l’accomplissement d'une tâche) provient d’un long processus qui a transformé une 

lignée de primates en humain. Cette dextérité est fortement liée à la bipédie. En effet, 

c’est à partir du moment où les primates sont devenus bipèdes que les mains ont pu 

être libérées. La libération des mains a permis l’apparition et le développement de 

nombreuses activités manuelles favorisant ainsi le développement de l’espèce 

humaine. C’est notamment avec le développement de la dextérité que le cerveau a 

triplé de volume en moins de 4 millions d’années.  Cette augmentation de volume est 

due à l’augmentation du nombre de neurones, du nombre de connexions nerveuses et 

à l’apparition de différentes connexions cortico-corticales et corticospinales. 

Aujourd’hui, la dextérité est indispensable et constitue un support privilégié des 

interactions entre l’individu et son environnement (Figure 3). Le simple fait d’ouvrir 

une bouteille, d’ouvrir une porte, de rentrer la clé dans une porte, d’écrire, de boire, 

de conduire… permet à l’individu d’interagir avec le monde environnant. Comme je 

l’ai déjà dit, la dextérité est basée sur l’habileté à contrôler précisément et 

indépendamment les forces et mouvements des doigts en relation avec les contraintes 

de la tâche. On distingue deux types de dextérité: la dextérité globale qui est associée 

aux mouvements globaux des bras et des mains et la dextérité fine qui est associée à 

la manipulation d’objets et aux mouvements d’opposition des doigts (Pennarthur et al 

2003 ; Goldberg et al 2008). On peut alors définir la dextérité fine comme une 

activité manipulatoire sollicitant l’intervention et le contrôle de petits muscles et 

nécessitant de la précision. Deux configurations de préhension en opposition sont 

généralement distinguées : la pince de force, impliquant plusieurs doigts permettant 

la préhension d’objets lourds (Fig. 3D et E) et la pince de précision permettant 

d’effectuer des mouvements qui demandent exactitude et délicatesse (Fig. 3A-C). 
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Figure 3: Les activités de la vie quotidienne nécessitent une position articulaire et un 

recrutement différents des doigts. Les figures A, B et C représentent des activités de 

dextérité manuelle fine impliquant la pince de précision et les figures D et E des activités de 

dextérité globale impliquant la pince de force. Notez que certaines activités nécessitent une 

coopération des mains pour parvenir à un résultat commun (figures A et D). Source internet. 

1.2.2 Propriétés de la main 

La main est l’organe préhensible effecteur situé à l’extrémité de l’avant-bras. Bien 

que la main ne représente qu’une toute petite partie du corps humain (environ 2 % de 

la surface corporelle et 0,6 % de la masse corporelle), elle fait néanmoins partie d’un 

grand complexe musculo-squelettique composé de 23 os et 42 muscles. Ce complexe 

offre de nombreux degrés de liberté permettant ainsi de réaliser un nombre infini de 

tâches. Parmi les 42 muscles, on trouve les muscles intrinsèques dont les insertions 

sont limitées à la région de la main (par exemple les muscles FDI, OP et APB, voir 

Fig. 4) et les muscles extrinsèques dont l’origine proximale est en dehors de la main 

(par exemple les muscles FCR, FDP). En général, les muscles intrinsèques sont 

destinés à la production de mouvement impliquant un travail séparé des doigts (par 

exemple le FDI, l’APB et l’OP sont très impliqués dans la pince de précision) alors 

que les muscles extrinsèques sont plutôt destinés à la réalisation des saisies 

impliquant l’ensemble des doigts (c’est le cas de la contraction du muscle fléchisseur 

profond des doigts qui entraîne la flexion de l’index, du majeur, de l’annulaire et de 

l’auriculaire). Cependant il a été montré chez le singe qu’il n’existe pas de relation 

simple entre un muscle et un mouvement des doigts (Schieber 1995). En effet, le 

mouvement d’un doigt isolé ne provient pas d’une activation d’un groupe musculaire 

responsable de ce doigt mais d’activations de muscles ayant des connexions directes 

sur plusieurs doigts. En d’autres termes le système musculo-squelettique de la main 

est un système complexe qui implique une importante coordination entre les muscles 

qui le composent.  
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La main dispose également d’une innervation afférente très riche permettant une 

sensibilité très fine. Composée d’environ 2500 récepteurs par cm² (dont les disques 

de Merkel situés à la base de l’épiderme, Corpuscules de Ruffini dans le derme, de 

Meissner sous l’épiderme et de Pacini dans le derme et tissus conjonctifs), la main 

est capable de détecter une simple pression, vibration ou un toucher ainsi que de 

discriminer différentes textures d’objets. D’autres récepteurs présents dans les 

muscles (i.e., les fuseaux neuromusculaires et les organes tendineux de Golgi) 

permettent une sensibilité plus profonde. Cette sensibilité concerne la proprioception. 

Les récepteurs responsables de la sensibilité proprioceptive (appelés propriocepteurs) 

informent sur la position des membres dans l’espace, sur l’allongement ou le 

raccourcissement d’un muscle (par exemple, c’est grâce à la sensibilité 

proprioceptive que l’on peut joindre ses mains dans le noir complet). Ainsi la main 

(mais aussi tout le corps), par le biais de la proprioception, permet d’entretenir une 

relation fonctionnelle avec l’environnement dans lequel elle évolue. 

 

 

Figure 4: Anatomie et myologie de la main. A Squelette de la main. B Muscles 

intrinsèques de la main (OP, APB, FDI) et tendons des muscles extrinsèques de la main 

(FCR, FDP) dont l’origine des muscles est située dans l’avant-bras (non visibles sur la 

figure). Le FDI (premier interosseux dorsal) et l’OP (Opponens Pollicis) ont pour principale 

fonction d’opposer le pouce et l’index. 

1.2.3 La pince de précision 

La pince de précision est habituellement définie comme l’opposition du pouce et 

de l’index (Lemon et al 1995). Elle est utilisée dans le but de manier avec précaution 

et délicatesse de petits objets. Nous avons vu que les muscles intrinsèques étaient 
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impliqués dans la production du mouvement des doigts séparés. En effet, le 

mouvement d’opposition entre le pouce et l’index implique principalement le 

premier interosseux dorsal (FDI) et l’opposant du pouce (OP). Le FDI permet 

l’abduction de l’index et assiste l’adducteur du pouce dans le but de réaliser 

l’opposition pouce-index. L’OP quant à lui amène le pouce en avant et vers l’axe de 

la main, il permet d’opposer aux autres doigts (autrement dit l’OP est adducteur et 

antépulseur du pouce) (Figure 4). 

De façon générale, le contrôle de la pince est gouverné par le système nerveux 

central dans lequel les aires primaires, secondaires et tertiaires et la moelle épinière 

communiquent en permanence, comme cela sera élaboré dans la section 3 de ce 

chapitre. Son rôle est de recevoir, enregistrer et interpréter les signaux afférents dans 

le but d’organiser au mieux la réponse à envoyer aux muscles. Dans cette thèse nous 

nous intéressons au versant exécutif gouverné par les aires motrices primaires et non-

primaires, notamment à l’envoie des commandes motrices vers les muscles. Les 

projections des neurones pyramidaux corticaux vers les motoneurones de la moelle 

épinière (appelées projections corticomotoneuronales) sont reconnues pour avoir une 

importance majeure dans le contrôle impliquant la musculature distale, notamment 

l’utilisation de la pince (Brinkman 1984 ; Porter et Lemon 1993 ; Lemon et al 1995). 

En effet, le contrôle fin de la pince de précision dépend de l’intégrité des réseaux 

corticaux et de la voie corticospinale (Jeannerod et al., 1995 ; Fukaya et al., 2003). 

De plus, l’important nombre de faisceaux corticaux, qui ont des projections directes 

sur les motoneurones des muscles de la main, est fortement corrélé au degré de 

dextérité. Le développement de cette voie a contribué à notre capacité de pouvoir 

faire des mouvements indépendants des doigts de la main (Phillips et Porter, 1977). 

Dans la section suivante l’origine de cette voie sera élaborée après avoir décrit 

l’anatomie du réseau sensorimoteur. 

1.3 La motricité dans le système nerveux central 

Il est généralement accepté chez le primate que de multiples aires motrices du 

cortex frontal participent à la planification et au contrôle du mouvement (Wise et al., 

1991; Tanji, 1994 ; Tanji et al, 1996). Parmi ces aires se trouvent notamment le 

cortex moteur primaire (M1), le cortex pré-moteur (PM) et l’aire motrice 

supplémentaire (SMA). Dans cette thèse, je porte un intérêt particulier sur 
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l’implication de la SMA dans des tâches motrices manuelles fines. Dans une étude 

réalisée en IRMf, Kuhtz-Buschbeck et coll (2001) ont identifié plusieurs régions du 

cerveau impliquées dans le contrôle fin de forces impliquant la pince de précision. 

Ces auteurs ont mis en évidence que maintenir une force délicatement implique une 

activité plus importante de la SMA par rapport à un maintien plus ferme de la 

contraction. De plus, d’autres études en IRMf ont montré que la SMA est plus active 

durant des tâches impliquant la pince de précision et durant un contrôle de force 

maintenu (Galléa et al., 2005 ; Haller et al., 2009). Dans une étude sur la 

comparaison du niveau d’activité cérébrale lors d’une tâche impliquant la pince de 

précision avec une tâche impliquant la pince de force, Ehrsson et al., 2000 ont 

montré une augmentation de l’activité des aires motrices secondaires lors de 

l’utilisation de la pince de précision, bien que les niveaux d’activités musculaires 

étaient plus importants pour la pince de force. Toutes ces études semblent indiquer 

que l’activité de la SMA est dépendante du contrôle précis de la main. La partie qui 

suit  traite de l’organisation structurelle et fonctionnelle du cortex moteur. 

1.3.1 Organisation du  cortex 

Le cerveau est divisé en 4 lobes (voir Fig. 2). Chaque lobe contient une aire 

primaire. Les aires primaires sensorielles sont les premières structures corticales où 

se terminent les voies de la périphérie véhiculant l’information visuelle (lobe 

occipital), auditive (lobe temporal) et somatosensorielle (lobe pariétal). L’aire 

motrice primaire (situé dans la partie postérieure du lobe frontal)  est généralement 

vu comme le dernier stade cortical (mais nous verrons plus tard que ce n’est pas le 

cas) avant que les commandes motrices ne descendent vers les structures sous-

corticales et la moelle épinière.  

Le cortex est composé de 6 couches bien définies qui sont souvent subdivisées en 

sous-couches. L’organisation cellulaire corticale diffère suffisamment à travers les 

différentes régions du cortex pour que l’on puisse s’en servir comme critère pour 

délimiter des aires corticales distinctes au niveau fonctionnel. C’est ce qu’a fait 

l’anatomiste allemand Korbinian Brodmann (1868-1918) en établissant une carte 

cérébrale bien connue (Fig. 5) basée sur la cytoarchitecture des différentes régions du 

cortex. Chaque région du cortex ayant la même organisation cellulaire a reçu un 

numéro, allant de 1 à 52. En ce qui concerne le cortex moteur primaire, celui-ci est 
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contenu dans l’aire BA 4. L’aire pré-motrice et l’aire motrice supplémentaire sont 

contenues dans l’aire BA 6. 

 

Figure 5 : Cytoarchitecture de Brodmann. Chaque région est indiquée par une couleur 

et un pattern différents. Gauche. Surface latérale de l’hémisphère gauche. Notez que M1 (4) 

se trouve en profondeur dans le sillon central de la face antérieure. Droite. Surface médiane 

de l’hémisphère droit. D’après Mark Dubin- Uninesity of Colorado’s website. 

1.3.2 Le cortex moteur primaire ou BA 4 

Définition anatomique  

L’aire motrice primaire (M1) ou aire BA 4, est située juste en avant de la scissure 

de Rolando, dans le gyrus précentral, dans la première circonvolution frontale. Elle 

s’étend depuis la scissure de Sylvius (ou scissure latérale) en bas, remonte jusqu’au 

sommet du cortex et plonge à la face médiane des deux hémisphères. Penfield, dans 

les années 1930, a mis en évidence la présence d’une somatotopie de l’ensemble des 

muscles striés que M1 contrôle, appelée « homoncule moteur ». L’homoncule moteur 

est une représentation du corps humain à petite échelle (Fig. 6). Penfield a pu le 

constituer par le fait que, si l’on stimule électriquement un point de cette surface, 

cela produit un mouvement dans la partie du corps concernée controlatérale au site 

de stimulation. Dans la figure 6 on peut voir que la surface corticale occupée par la 

main, le pied (membres distaux) et les lèvres occupent une surface corticale très 

importante  par rapport à la surface corticale occupée par les membres proximaux 

(ayant pourtant une masse musculaire plus importante). En d’autres termes,  une 

partie du corps est d’autant mieux représentée au niveau du cortex moteur qu’elle est 

richement innervée (unités motrices en grand nombre, peu de fibres musculaires par 

motoneurone α) et donc qu’elle est impliquée dans des mouvements fins et précis. 
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Bien que les représentations des différentes parties du corps semblent occuper une 

place bien définie sur l’homoncule moteur, des représentations multiples pour chaque 

muscle et chaque type de mouvement existent. On trouve aussi un « homoncule 

sensitif » dans le cortex somatosensoriel primaire. De la même manière, plus une 

partie du corps possède une sensibilité fine et riche, plus la partie du corps 

représentée dans le cortex occupera une place importante.  

 

 

Figure 6: L’homoncule moteur de Penfield (1937) permet de mettre en évidence la taille 

de la représentation corticale de la main, du pied et de la tête par rapport aux autres parties 

du corps. 

L’aire motrice primaire présente des particularités par rapport aux autres 

structures. Premièrement, au niveau de la cytoarchitecture, elle est caractérisée par 

l’absence de la couche 4 contenant les cellules granulaires sur lesquelles arrivent les 

afférences des noyaux thalamiques qui relaient les informations sensorielles. On 

qualifie alors M1 de cortex agranulaire. Cette absence de couche 4 montre que M1 

reçoit beaucoup moins d’entrées sensorielles que l’aire somatosensorielle primaire 

(S1, dont la couche 4 est d’une importante épaisseur). La deuxième particularité est 

la présence importante de grosses cellules pyramidales (appelées cellules de Betz) 

dans la couche V de M1 (figure 7). Ces cellules pyramidales constituent le seul type 

de neurones qui envoie des axones en dehors du cortex. En effet, les cellules de Betz 

donnent naissance aux projections descendantes de M1. Beaucoup de ces projections 

descendantes terminent dans la moelle épinière sans faire synapses au niveau du   
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Figure 7 : Représentation des différentes couches corticales de M1 et leurs 

principales efférences. Dans la couche V se trouve les cellules de Betz (cellules 

pyramidales géantes) lesquelles donnent naissance aux efférences spinales de M1. Notez 

l’absence de couche IV. D’après Jones (1984). 

thalamus et du tronc cérébral. Les projections directes des axones sur la moelle 

épinière forment la voie corticospinale. Certains de ces axones projettent directement 

sur les motoneurones (Mn) de la moelle épinière innervant surtout les muscles 

distaux, d’autres projettent sur des interneurones. 

Efférences et afférences de M1  

La fonction première de M1 est d’envoyer les commandes motrices vers la 

périphérie. Ces commandes motrices sont élaborées sur la base de l’état du corps, la 

tâche à accomplir, le contexte environnemental, …, autrement dit à partir 

d’information cognitive  (des aires motrices associatives) et d’afférences sensorielles 
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(de S1) et motrices (de PM, SMA) que M1 reçoit. En effet, les principales afférences 

corticales de M1 proviennent des projections du cortex somatosensoriel primaire 

(S1), du gyrus postcentral, de la SMA, de PM (ventral et dorsal) et de CMA (Dum et 

Strick, 2002). Par conséquent, M1 se trouve au sein d’un véritable carrefour 

intégratif de flux d’informations provenant d’une part des projections cérébrales 

motrices non primaires (processus top-down) et d’autre part de la périphérie 

(processus bottom-up), notamment d’afférences sensorielles proprioceptives 

(Wiesendanger et Miles, 1982). 

1.3.3 Les aires motrices non primaires ou aire BA 6 

Les aires motrices non primaires sont contenues dans l’aire BA 6 de Brodmann 

juste en avant de l’aire BA 4 (figure 5). Les aires motrices non primaires se 

subdivisent en aire motrice supplémentaire (SMA) et en aire pré-motrice (PM).  

Nous avons vu (page 13-14) que la SMA joue un rôle important dans le contrôle de 

la pince de précision. Je rappelle que l’objectif principal de cette thèse est centré 

autour de l’étude de l’implication des projections spinales de la SMA lors d’un 

contrôle précis de force. Par conséquent, dans cette partie concernant les aires 

motrices non primaires, je développerai seulement les caractéristiques propres à la 

SMA. 

Définition anatomique  

Le terme ‘’aire motrice supplémentaire‘’ (SMA) a été introduit par Penfield en 

1950 lors d’une étude réalisée chez l’homme. La SMA correspond à la partie 

médiane de l’aire BA 6 de Brodmann, dans la scissure interhémisphérique (Penfield 

en 1950 ; Woolsey et al 1952). Actuellement, on divise la SMA en deux parties : la 

pré-SMA localisée dans la partie rostrale de la SMA et plutôt vu comme aire 

corticale associative, et la « SMA-proper » (ou SMAp) dans la partie caudale, une 

aire motrice secondaire. Généralement, dans le plan sagittal, la SMAp est définie 

comme l’aire localisée entre les lignes commissurales antérieure (VAC) et 

postérieure (VPC) et, dans le plan coronal, à mi-distance entre le sillon cingulaire et 

la banque supérieure de la première circonvolution du cortex frontal (Picard et Strick 

1996 ; Zilles 1996) (figure 8A). La SMAp présente une organisation somatotopique 

(He et al 1995; Fink et al 1997 ; Chainay et al 2004), toutefois moins fine et moins 
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précise que M1 (Picard et al Strick 1996) (figure 8B). La SMAp présente également 

une importante couche V contenant une densité importante de neurones 

corticospinaux, suggérant qu’elle peut intervenir directement au niveau de la moelle 

épinière (Murray et Coulter 1981 ; MacPherson et al 1982).  

 

 

 

Figure 8 : Anatomie de l’aire motrice supplémentaire. A. Coupe axiale dans le plan 

sagittal d’un cerveau humain. Les lignes commissurales postérieures et antérieures (VAC et 

VPC) sont représentées et délimitent respectivement la partie rostrale et caudale de la 

SMAp. B. Organisation somatotopique de la SMAp. Notez que la somatotopie est moins fine 

que celle de M1. D’après Picard et Strick (1996) ; Zilles et al (1996). 

Efférences et afférences de SMA et son rôle potentiel  

Les efférences corticales de SMAp se font principalement vers M1 ipsilatéral. La 

SMA envoie aussi des projections, via le corps calleux, à M1, PM et SMA 

controlatéraux. Donc, les connexions efférentes de SMA vers M1 se font de manière 

bilatérale (Cunnington et al 1996). Les sorties sous-corticales de la SMA projettent 

dans les ganglions de la base et le cervelet (Kunzle 1978). SMA reçoit des afférences 

corticales issues des cortex sensorimoteur primaire et non-primaire (Cunnington et al 

1996). Elle reçoit également des entrées sous-corticales provenant notamment du 

cervelet et des ganglions de la base via le thalamus (Wiesendanger et Wiesendanger 

1985a). Le rôle de la SMA reste, aujourd’hui, encore flou et ambigu. Actuellement, 

nous savons que la SMA est impliquée dans des fonctions de « haut niveau » (Fulton, 

1935), telle que l’apprentissage et la réalisation de séquences de mouvements 
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(Hikosaka et al 1996 ; Isoda and Tanji 2004), la coordination de mouvements bi-

manuels imposant un travail distinct des membres (comme par exemple rentrer du fil 

dans une aiguille) (Cunnington et al 1996), l’apprentissage et le contrôle cognitif 

(Nachev et al 2008), la préparation d’un mouvement manuel (Tokuno et al 2000), les 

mouvements prédictibles (Cunnington et al 1996) et le traitement des informations 

sensorielles pendant une tâche motrice (Mima et al., 1999 ; Romo et al., 1993).  Le 

problème pour toutes ces études est qu’elles ne font rarement la distinction entre pré-

SMA, qui est plutôt considérée être une aire associative, et SMAp, qui, elle, est une 

aire motrice secondaire. Il a été clairement démontré que l’activité de la SMAp soit 

très liée au contrôle de préhension nécessitant un contrôle précis de force, notamment 

ceux impliquant la pince de précision (Cunnington et al., 1996). En effet, comme 

déjà mentionné plus haut, une lésion de la SMAp entraine une incapacité à opposer le 

pouce aux autres doigts (Brinkman et al.,1984).  

1.3.4 Le système corticospinal 

Les axones des neurones corticaux ou sous corticaux empruntent deux systèmes 

majeurs pour atteindre la moelle épinière, généralement regroupés en fonction de 

leur cible spinale : le système ventromédian (dont les faisceaux réticulospinal, 

tectospinal, vestibulospinal font partis) et le système latéral (dont les faisceaux 

corticospinal latéral et rubrospinal font partis) (figure 9). Le système ventromédian 

serait impliqué dans le contrôle de la posture et de la locomotion alors que le système 

latéral serait dédié à la réalisation de mouvements volontaires de la musculature 

distale.  

Le système latéral est sous le contrôle direct du cortex cérébral. La composante 

majeure de ce système est le faisceau corticospinal latéral, considéré être la voie de la 

motricité volontaire de la musculature distale. Les axones corticospinaux sont 

majoritairement issus des aires 4 et 6 de Brodmann (2/3 des axones), des aires 

somatosensorielles et du lobe pariétal (1/3 des axones). Les axones issus de ces aires 

descendent dans le bras postérieur de la capsule interne (laquelle relie le télencéphale 

au thalamus), passent par le mésencéphale et le pont pour arriver dans le bulbe 

rachidien. A ce niveau, les axones se réunissent pour former un faisceau de fibres 

nerveuses dense dont la forme est pyramidale (d’où son nom de voie pyramidale). 

Juste en dessous du bulbe, la quasi-totalité des fibres traversent la ligne médiane 
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(9/10 des fibres) (on parle de décussation
5
) pour finir dans la partie dorsolatérale de 

la corne ventrale de la moelle épinière et dans la substance grise intermédiaire où 

sont localisés les motoneurones et interneurones de la musculature distale. Les fibres 

qui ne « décussent » pas (1/10) terminent dans le cordon antérieur de la moelle 

épinière plus précisément sur les Mn les plus médians qui permettent de contrôler les 

muscles axiaux. On parle de voie corticomotoneuronale lorsque les fibres 

pyramidales se projettent directement sur les Mn (i.e., sans l’intermédiaire 

d’interneurones). Ces connexions corticomotoneuronales sont présentes chez le 

primate humain et certains non humains et semblent être fortement liées au 

développement de la motricité distale. En effet, Nakajima et al., 2000 ont montré que 

le niveau de dextérité d’une espèce est directement lié au nombre de fibres 

corticospinales et de connexions corticomotoneuronales. De plus, les études sur les 

effets des lésions de la voie corticospinale montrent une incapacité à mobiliser les 

doigts indépendamment les uns des autres et une faiblesse musculaire des 

fléchisseurs distaux (Lawrence et Kuypers., 1968a,b). Par conséquent, le système 

corticospinal semble jouer un rôle primordial dans le contrôle fin de la main.  

Nous avons vu précédemment que l’origine principale de la voie CS est M1. Des 

projections CS des aires motrices non-primaires ont aussi été trouvées, notamment 

de SMAp. L’étude de Dum et Strick (1996), chez le singe, a montré que les 

projections CS issues de la zone de représentation de la main dans SMA proviennent, 

comme pour M1, de neurones pyramidaux localisés dans la couche 5 du cortex. 

Cependant,  des études chez le singe rapportent que ces projections CS sont 

inférieures en tailles, représenteraient seulement 12 à19%  des projections totale de la 

voie CS (contre 50% pour M1) (Boudrias et al., 2006 ), ont moins d’effets excitateurs 

que celle de M1 (Dum & Strick, 1991b; Maier et al., 2002), et possèdent une vitesse 

de conduction plus faible (Dum et Strick., 2002 ; Boudrias et al., 2006 ; Lemon, 

2008). Malgré ces différences, la stimulation de la SMA provoque des mouvements 

de la main dans la partie controlatérale à la stimulation, suggérant que la SMA 

projette sur les motoneurones de la corne ventrale de la moelle épinière (Penfield 

1950). Ceci a été confirmé récemment dans des études en TMS (Teitti et al., 2008 ; 

Vaalto et al., 2011). 

                                                           
5
 En médecine, la décussation est un croisement en forme de X, plus particulièrement c’est le passage des fibres 

nerveuses connectant un hémisphère cérébral à la moitié controlatérale du corps. 
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Il n’est pas connu aujourd’hui si le rôle de la voie CS est différent en fonction de 

la provenance des projections, i.e., l’aire motrice primaire ou une aire secondaire. Il 

est peu probable que le rôle des projections CS de la SMA soit identique à celles 

issues de M1, le siège principal de l’envoie des commandes motrices. Notamment 

chez l’Homme, peu d’information concernant l’implication de cette voie est 

disponible puisque la plupart des études a été faite chez le singe. Les questions que 

nous nous posons concernent la rapidité et l’efficacité de la voie CS issue de SMAp, 

et le degré de son implication réel pendant une tâche de contrôle de force manuel 

précis. Nous avons essayé de répondre à ces questions à l’aide de plusieurs 

techniques d’exploration cérébrale, expliquées dans la section suivante. 

 

Figure 9: Les fibres CS sont issues majoritairement des aires 4 et 6 de Brodmann (M1 et 

aires motrices non primaires), et du cortex somatosensoriel primaire. A. Le faisceau latéral 

croise le plan médian au niveau des pyramides bulbaires et se terminent controlatéralement 

dans les noyaux moteurs dorso-latéraux de la moelle épinière. B. Le faisceau ventromédian 

se termine bilatéralement dans les noyaux moteurs ventraux-latéraux de la moelle épinière. 

D’après Habib (1989). 
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1.4 Approches permettant d’étudier l’implication de 

la   voie CS  

De nos jours, la neurophysiologie dispose d’un grand panel de techniques 

permettant d’étudier le fonctionnement des réseaux sensorimoteurs corticaux dans le 

contrôle volontaire du mouvement. Pour cela 3 grandes approches peuvent être 

employées : l’approche lésionnelle, l’enregistrement d’activité cérébrale et la 

stimulation. Ces différentes approches n’apportent pas le même type d’information 

puisqu’elles portent sur des niveaux d'intégration différents (résolution spatiale et 

temporelle différentes, figure 10). Elles sont complémentaires et permettent d’étudier 

le fonctionnement du système moteur et les contributions de la voie corticospinale 

considérée comme la voie finale commune de la motricité volontaire.  

 

 

Figure 10 : Résolution spatiale et temporelle des techniques utilisées pour l’étude des 

fonctions cérébrales. CT, tomographie par ordinateur ; EEG, Electro-encéphalographie ; 

ERP, Potentiels liés à l’évènement ; MEG, Magnétoencéphalographie ; fMRI, Imagerie 

fonctionnelle par résonance magnétique ; PET, Tomographie par émission de positrons. 

D’après Walsh et Cowey (2000). 

1.4.1 Enregistrement de l’activité cérébrale 

L’enregistrement de l’activité cérébrale permet de mettre en relation une activité 

corticale avec un comportement. Autrement dit, cela permet l’observation de 
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corrélations entre cerveau et fonction. En termes générales, on distingue aujourd’hui 

deux types de méthodes d’enregistrements d’activité cérébrale. Le premier est basé 

sur l’enregistrement des variations hémodynamiques régionales secondaires aux 

modifications de l’activité neuronale. L’imagerie par résonance magnétique 

fonctionnelle (IRMf) est la plus connue et utilisée aujourd’hui. Cependant, en dehors 

de sa faible résolution temporelle, cette méthode ne donne que des informations 

indirectes sur le niveau d’activation neuronale. Il est impossible de connaître 

l’origine de l’activité neuronale qui a donné lieu à la modification hémodynamique 

dans la structure explorée. En effet, il peut s’agir d’une activité inhibitrice ou 

excitatrice, et il n’est pas possible de savoir s’il s’agit de neurones pyramidaux ou 

autres. Surtout que ce dernier point est important pour nous.  

La deuxième méthode est basée sur l’enregistrement du champ électromagnétique 

induit par l’activité neuronale, et est donc une méthode directe d’exploration 

cérébrale. On connaît aujourd’hui trois méthodes directes : l’électroencéphalographie 

(EEG), la magnétoencéphalographie (MEG) et l’EEG intracérébrale (SEEG). Ces 

méthodes offrent une bonne résolution temporelle (correspondant à l’échelle 

temporelle du fonctionnement neuronal), mais une plus faible résolution spatiale, 

notamment pour l’EEG (figure 10). Ces techniques de mesure directe permettent de 

mettre en relation l’activité cérébrale avec l’activité musculaire. Seule l’EEG sera 

abordé dans cette thèse. 

Origine de l’EEG  

L’invention de l’EEG fut attribuée au physiologiste allemand, Hans Berger en 

1929. . En effet, il fut le premier à étudier l’activité électrique du cerveau de manière 

non-invasive chez l’homme et à amplifier le signal obtenu. Il fut aussi le premier à 

décrire les tracés en formes de vagues (qu’il appela « ondes alpha » et « bêta ») et à 

décrire les tracés inhabituels chez les patients épileptiques. Cependant, cette 

invention n’a été reconnue seulement qu’à partir de 1934, après que le médecin 

britannique Edgar Adrian eut repris et complété les travaux d’Hans Berger. Il 

faudra attendre les années 1950 pour que l’EEG soit couramment utilisé dans la 

pratique médicale, en particulier dans le diagnostic de l’épilepsie. L’EEG est l’une 

des techniques qui permet d’enregistrer l’activité corticale à la surface du scalp de 

façon non invasive. 
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Principe de fonctionnement 

Le cerveau est composé d’environ 10
11

 neurones. Les réseaux de neurones du 

cortex forment des ensembles complexes. Une caractéristique marquante de ce type 

de réseaux est que les neurones impliqués dans une action sont activés de façon 

synchrone, c-à-d qu’une population importante de neurones décharge au même 

moment. L’activité des populations des neurones parallèles génèrent des champs 

électriques qui peuvent être mesurés à l’aide d’électrodes placées à la surface de la 

tête (figure 11). De manière générale, le signal enregistré à la surface du scalp 

provient des potentiels post-synaptiques engendrés dans les dendrites des cellules 

nerveuses (Garnero 2001). Observé à une distance importante, le potentiel post-

synaptique est équivalent à un dipôle
6
 de courant placé dans une dendrite (Joliot 

2002). Les signaux seront captés si de nombreuses synapses sont activées 

simultanément (de l’ordre du million), traduisant une sommation des champs 

électriques. Exprimé en surface corticale, il faut environ 10 cm
2
 de neurones activés 

de façon synchrone afin de détecter un champ électrique. L’organisation dans les 

couches corticales des différents types de neurones (étoilés ou pyramidaux) est 

importante pour que la sommation des courants électriques soit non nulle. Puisque 

les neurones pyramidaux ont leurs dendrites orientées parallèlement entre elles et 

perpendiculairement à la surface corticale (favorisant ainsi la sommation des champs 

électriques de chaque arbre dendritique), l’EEG mesure principalement l’activité des 

neurones pyramidaux des couches 3 à 5 qui sont les sièges des potentiels post-

synaptiques. L’EEG est peu sensible à l’activité pré-synaptique de ces neurones. En 

effet, le signal EEG est observable seulement si de nombreuses synapses s’activent 

en même temps. Or, la durée d’un événement pré-synaptique ne dure pas plus de 

quelques ms alors que celle d’un événement post-synaptique dure quelques dizaine 

de ms. En d’autres termes, la synchronisation temporelle des neurones aura moins de 

temps pour se faire pendant un événement pré-synaptique. 

Analyse de l’EEG 

La sensibilité de l’EEG est trop faible pour permettre l’analyse de l’activité 

corticale liée à l’exécution d’une seule action. En effet, lors de l’exécution d’une 

                                                           
6
 En physique le dipôle est un ensemble rigide de deux charges séparées par une distance négligeable par rapport à la 

distance à laquelle on observe (Joliot, 2002). Le dipôle résume l’activité de toute la population active. 
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action isolée, l’activité électrique correspondante est noyée dans l’activité spontanée 

laquelle est composée de rythmes cérébraux physiologiques et de signaux parasites 

(i.e., bruits physiologiques, bruits environnementaux…). Le rapport entre le signal et 

le bruit ne permet donc pas d’extraire l’activité corticale liée à l’action unitaire. C’est 

pourquoi une action doit être répétée un grand nombre de fois.  

 

 

Figure 11 : L‘électrode EEG est placée à la surface du scalp. L'activité post-synaptique 

des neurones pyramidaux engendre des courants intra- et extracellulaires. Lorsqu'un grand 

nombre de neurones est active simultanément, l'organisation parallèle des dendrites des 

neurones pyramidaux permet une bonne sommation de ces courants qui peuvent alors être 

recueillis par l‘électrode EEG placée sur le scalp. D'après Bear et al., 2002. 

Suite à un événement on distingue deux types d’activité : l’activité évoquée par 

l’événement et l’activité induite par celui-ci. Tallon-Baudry et Bertrand (1999) 

expliquent très clairement la différence entre ces deux types d’activités et la 

conséquence pour le traitement du signal (Fig. 12). L’activité évoquée apparaît 

toujours à la même latence par rapport à l’évènement et est donc en phase avec lui. 

Après avoir aligné tous les essais sur la référence temporelle (le « trigger » en 

anglais), la moyenne des signaux enregistrés lors de chaque répétition permet 

d’extraire, du signal EEG, l’activité évoquée (figure 12 A, B et C cadre bleue). Ceci 

signifie que seule l’activité en phase avec le trigger sera détectée, les activités 

déphasées seront atténuées voir éliminées.  L’activité induite apparaît avec un délai 
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variable d’un essai à un autre. Compte tenu du caractère oscillatoire du signal EEG, 

si l’on moyenne les signaux des différents essais, cela pourrait tendre à supprimer 

l’activité induite (figure 12.B). Pour pouvoir observer l’activité induite par le 

stimulus il faut réaliser, essai par essai, une analyse temps-fréquence, essai par essai 

puis moyenner les spectres individuels (figure 12A, D E cadre vert). Notre étude en 

EEG a exigé un traitement spectral essai par essai du signal EEG (Chapitre II, Etude 

2 et 3). 

 

Figure 12 : Activité évoquée et activité induite. A. Tracés EEG pour une série d’essais 

consécutifs (données simulées). Notez une réponse présente à une latence fixe après 

l’événement (encadré bleu) et une réponse oscillatoire à un délai variable après 

l’événement (encadré vert). B. Le moyennage dans le domaine temporel à travers les 

essais révèle le potentiel évoqué par l’événement. C. Représentation temps fréquence de 

la puissance de la réponse évoquée gamma (notez l’absence de l’activité induite). D. 

Analyse de la puissance dans le domaine temps-fréquence pour chaque essai. E. La 

moyenne des puissances dans le domaine temps-fréquence à travers les essais fait 

clairement apparaître l’activité induite par le stimulus. D’après Tallon-Baudry et Bertrand 

(1999).   
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1.4.2 La stimulation cérébrale  

Contrairement à l’enregistrement de l’activité cérébrale, la technique de 

stimulation offre la possibilité d’agir directement sur le fonctionnement en cours des 

aires corticales et ainsi d’établir des relations causales entre l’activité cérébrale et le 

rôle fonctionnel (Pascual-Leone et al., 2000). Chez l’homme, nous disposons 

aujourd’hui de la stimulation électrique transcrânienne (TES) et de la stimulation 

magnétique transcrânienne (TMS), permettant toutes deux de stimuler les structures 

nerveuses de manière non invasive. Ces techniques offre une bonne résolution 

spatiale et temporelle par rapport aux autres techniques utilisées pour l’étude des 

fonctions cérébrales chez l’homme (i.e., EEG, MEG, IRMf).  

C’est vers la fin du 19
ème

 siècle que de nombreuses tentatives ont été réalisées 

pour stimuler des régions du cerveau chez l’animal. La première tentative de 

stimulation invasive du cerveau humain à était faite par Bartholow en 1874. 80 

années plus tard, Penfield et Jasper (1954) ont exploré le cerveau humain avec la 

stimulation électrique pendant des opérations chirurgicales et ont dessiné le célèbre 

homoncule dans lequel les représentations motrices des différentes parties du corps 

sont représentées schématiquement (illustrées plus haut Figure 6). Les premières 

stimulations corticales non-invasives chez l’homme ont été réalisées par Merton et 

Morton en 1980 à l’aide de la stimulation électrique transcrânienne (TES). Les 

stimulations, créées par un courant électrique de faible intensité circulant entre deux 

électrodes positionnées sur le scalp, évoquaient des mouvements de la main 

controlatérale. Cependant, même si les courants utilisés étaient de faibles intensités, 

cette technique n’était pas indolore pour les sujets (Merton et Morton 1980 ; Merton 

et al 1981). En 1985, Baker et collègues ont rapporté les premières stimulations 

magnétiques transcrâniennes (TMS). Comme la TES, la TMS permet de stimuler le 

cerveau humain de manière non-invasive et d’étudier l’excitabilité de la voie 

corticospinale. Le niveau d’excitabilité de cette voie renseigne à la fois sur l’état 

fonctionnel des neurones pyramidaux et des neurones moteurs.  Par la suite je décris 

la technique de la TMS, technique utilisée dans notre étude. 

Principe de fonctionnement  

La base de la stimulation magnétique est l’induction électromagnétique, mise en 

évidence par M.Faraday en 1831. En pratique, une bobine est placée au-dessus de la 
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zone corticale que l’on souhaite stimuler. Le passage d’un courant rapide à l’intérieur 

des anneaux crée un champ magnétique transitoire entrainant par induction 

électromagnétique des courants électriques dans les tissus sous-jacents, notamment le 

tissu cérébral (Figure 13). Le courant électrique qui est induit par la bobine de 

stimulation est de sens opposé à la direction du courant électrique se déplaçant à 

l’intérieure de la bobine (visible sur la figure 13). Comme le corps est transparent 

pour le champ magnétique, le champ magnétique induit par le courant pénètre sans 

résistance et sans douleur à travers le scalp et le crâne avant d’atteindre la zone 

corticale stimulée. La valeur maximale du champ magnétique est comprise entre 1.5 

et 2 Teslas qui est atteinte en 100µs et diminue ensuite pour revenir à 0 au bout de 1 

ms. Dans l’espace, l’intensité du champ magnétique diminue rapidement en fonction 

de la distance depuis la bobine de stimulation (Epstein et al 1990). Ceci signifie 

qu’au-delà de 3-4 cm de profondeur la TMS n’a plus aucune action : la TMS est 

généralement utilisée comme technique pour la stimulation des structures corticales 

(Terao et al 2002).  L’intensité du champ magnétique transitoire créée dépend de 

l’intensité du courant appliqué (en général exprimé en pourcentage de la puissance 

maximale du générateur, d’où l’importance de mentionner le matériel que nous 

utilisons), de la taille et de la forme de la bobine et du nombre de tours du bobinage. 

 Concernant la surface corticale stimulée, la focalisation du champ électrique 

induit dépend du type de bobine utilisé (Vidailhet et al., 2005). Deux types de 

bobines sont principalement utilisés pour stimuler le cortex. Les bobines circulaires, 

lesquelles  induisent un champ électrique peu focal. Leur diamètre est d’environ 140 

mm. Ces bobines peuvent activer les neurones de 1.5 à 2 cm en dessous du scalp et le 

champ magnétique maximal est atteint en 100 microsecondes (Epstein et al 1990). 

Les bobines dit en « forme de 8 » (celle utilisée dans notre expérience) sont 

composées de 2 petites bobines circulaires, de 70 à 90 mm de diamètre, situées dans 

le même plan (Figure 14.A). Les bobines laissent passer un courant dans la direction 

opposée et induisent un champ magnétique qui résulte d’une sommation des deux 

champs magnétiques à leur croisement (Figure 14.A et B). Puisque le champ 

électrique induit maximal est proche de l’intersection des 2 bobines (représenté en 

rouge dans la figure 14 A et B) cette bobine permet ainsi une stimulation plus focale 

que la bobine circulaire (Yunokuchi et Cohen 1991).  
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Figure 13 : Principe de fonctionnement de la TMS. Le passage d'un courant dans les 

anneaux d’une bobine positionnée au-dessus de la zone corticale à stimuler, induit un 

champ électrique dans le tissu cortical sous- jacent provoquant une activation des neurones 

corticaux. Notez la direction opposée entre le courant électrique induit par la bobine et le 

courant présent dans la bobine. D’après Edgley et al. (1990). 

Domaines d’utilisation  

La TMS est utilisée dans 3 grands domaines. Le premier domaine incorpore les 

techniques de stimulation simple et double pulses. Ces deux techniques permettent de 

tester, à un moment donné, l’état fonctionnel de la voie corticospinale en étudiant les 

réponses musculaires évoquées par la stimulation (appelées potentiel évoqués 

moteurs ou MEP (en anglais)). Ces protocoles sont surtout utilisés dans les 

diagnostics neurologiques et la recherche fondamentale. Le deuxième domaine 

incorpore les techniques d’inactivation temporaire de la zone cible (plus 

communément appelé « lésion virtuelle »). La TMS vient interférer avec les 

processus corticaux impliqués dans la réalisation de la tâche par la mise en état 

d’inactivation pendant un bref instant, ce qui permet d’en déduire le rôle de la région 
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impliquée. Ce type de technique est particulièrement utilisé en neurosciences 

cognitives. Le dernier domaine incorpore les techniques de stimulation répétitive. La 

TMS répétitive permet de stimuler une zone cérébrale pendant un intervalle de temps 

donné, de manière à modifier sensiblement son excitabilité à plus ou moins long 

terme. La TMS répétitive est souvent proposée à des fins thérapeutiques pour traiter 

des pathologies neurologiques (fibromyalgies, acouphènes) ou psychiatriques 

(dépression, schizophrénie). Dans cette thèse nous n’avons utilisé que la technique de 

stimulation par simple pulse des structures corticales motrices. Nous ne détaillerons 

donc que celle-ci maintenant. 

 

Figure 14 : Représentation du champ électrique induit générée par la bobine forme de 

8 . A. Force du champ électrique calculée sur un plan de 1cm au-dessus du plan de la 

bobine. La force du champ est codée par la couleur et la hauteur. B. Représentation 2D du 

champ électrique sur le même plan. La force est codée par la couleur. Les flèches indiquent 

la direction des courants induits. Notez que le champ électrique induit est très focal dont la 

valeur maximale se situe entre les deux anneaux. Adaptée de Thielscher et Kammer (2002) 

Une stimulation simple pulse appliquée au niveau de la zone de représentation de 

la main, par exemple dans M1 (ceci est possible grâce à la somatotopie de M1, figure 

6), provoque une activation synchrone des neurones pyramidaux géants de la couche 

V du cortex moteur (ainsi que d’autres cellules CS, d’autres cellules corticofuges et 

très probablement des neurones locaux), laquelle entraine des volées descendantes le 

long de la voie corticospinale vers les motoneurones (Mn) de la moelle épinière. Si 

l’intensité de stimulation est suffisante, la stimulation crée un potentiel évoqué 

moteur (MEP) au niveau des muscles de la main que l’on peut enregistrer à l’aide de 

l’électromyographie de surface (EMG). Suite au MEP, une série de mécanismes 
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corticaux et spinaux inhibiteurs entraine une période de silence musculaire (i.e., le 

signal EMG est à zéro). La figure 15 montre le type de réponse obtenue au niveau 

des muscles de la main ainsi que la période de silence, lors d’une stimulation de 

l’aire de la main de M1.  

L’amplitude du MEP dépend de l’intensité de la stimulation (i.e., le MEP 

augmente, jusqu’à un certain niveau, avec l’augmentation de l’intensité de 

stimulation) et du niveau d’activité musculaire au moment de la stimulation (i.e., le 

MEP est plus grand lorsque le muscle est plus actif). Pour un niveau d’EMG initial 

donné (appelé « background »), l’amplitude du MEP renseigne donc sur le niveau 

d’excitabilité corticospinale, qui dépend à la fois du niveau d’excitabilité corticale et 

du niveau d’excitabilité spinale (Schmidt et al 2009). La TMS simple pulse est une 

technique appropriée à l’étude de l’excitabilité corticospinale globale c-à-d incluant 

les circuits moteurs corticaux, et les motoneurones spinaux, sans que l’on puisse pour 

autant attribuer des changements de l’ensemble à l’un des éléments.  
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Figure 15 : La bobine est placée de manière à stimuler la zone de représentation de la 

main dans M1. Le champ électrique induit dans le tissu cortical excite les neurones 

pyramidaux de la couche V (entourés en rouge sur la figure en haut à droite), dont les volées 

descendantes sont transmises par la voie corticospinale (flèches rouges sur la figure de 

gauche) aux motoneurones de la moelle épinière, entraînant ainsi une réponse musculaire 

dans le muscle de la main. Cette réponse (visible en bas à droite) apparaît environ 20 ms 

après la TMS (les pointillés bleus représentant le moment de la stimulation). Suite à ces 20 

ms, on observe un potentiel évoqué moteur (MEP) suivi par une période de silence 

musculaire dans laquelle le muscle n’est plus actif (la fin de cette période est marquée par la 

ligne en pointillée noire). 

Système de neuronavigation  

Récemment, la TMS a pris un essor spectaculaire dans la recherche scientifique 

du fait de son association avec l’IRM. Grâce à cette association, la localisation 

précise de la stimulation par rapport à l’anatomie individuelle du sujet est possible, 

permettant ainsi de tenir compte des particularités anatomo-fonctionnelles de chaque 

sujet.  Le système de neuronavigation décrit par la suite est celui utilisé dans cette 

recherche (système de neuronavigation NBS, pour Navigation Brain System, 

Nexstim, Helsinki, Finlande). (Figure16). 
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Figure 16: TMS neuronaviguée. La TMS neuronaviguée nécessite l’acquisition, au 

préalable, d’une IRM du sujet. Le système de neuronavigation comprend une caméra infra-

rouge (A cercle rouge) et un ordinateur présentant la position de la bobine par rapport à la 

région stimulée (A et B). La caméra suit le déplacement de marqueurs réfléchissant 

positionnés sur la bobine et sur des lunettes placées au préalable sur le sujet (A et B cercle 

jaune). Le système de neuronavigation permet aussi de visualiser en temps réel le champ 

électrique engendré par la stimulation Le point rouge sur la figure C représente le champ 

électrique maximal induit par la stimulation. 

Pour chaque sujet, une IRM individuelle est acquise et importée dans le logiciel 

qui calcule un rendement 3D détaillé de la tête et des structures intracrâniennes. Puis, 

3 points anatomiques spécifiques au choix (dans notre cas, nasion, méats auriculaires 

droit et gauche) sont localisés sur les images. Pendant l’expérience, un système de 

marqueurs et de caméras infrarouge permet de localiser la bobine de stimulation et 

des lunettes munies de 3 marqueurs que le sujet porte (Figure16 A et B, cercle 

jaune). Afin de repositionner l’image IRM par rapport aux lunettes, les 3 points 

anatomiques repérés sur l’IRM sont pointés par l’expérimentateur. La position des 

repères anatomiques par rapport aux lunettes étant connue, l’image IRM peut être 

repositionnée dans l’espace de la tête du sujet. La bobine est aussi munie de 

marqueurs infrarouge permettant à chaque instant de connaître sa position exacte par 

rapport à la tête, et donc par rapport au cerveau du sujet.  

Grâce à un modèle de diffusion du champ électrique dans les tissus incorporé dans 

la NBS, il est possible de modéliser le champ électrique induit par la TMS et de le 

visualiser en temps réel sur l’image IRM du sujet. Ce système permet également de 

localiser le champ électrique induit par chaque stimulation et d’enregistrer la valeur 

maximale du champ électrique induit à une profondeur donnée. Finalement, le 

logiciel permet de définir précisément une cible corticale de stimulation. Grâce au 

champ électrique estimé, il « guide » la stimulation en indiquant l’endroit de 
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stimulation maximale à chaque instant. On peut alors suivre et corriger en temps réel 

la position de la bobine. 

En résumé, le système de neuronavigation permet de guider la stimulation de 

façon précise. La présence de caméras infrarouges et de marqueurs sur le sujet et la 

bobine, permet d’enregistrer la position et l’orientation exacte de la bobine par 

rapport aux structures anatomiques au cours de stimulations successives ; cela  assure 

la précision et la stabilité des stimulations au cours des sessions de passations. De 

plus, grâce à un logiciel interfaçant la tête, la bobine, le cerveau et la stimulation, le 

système permet de visualiser en temps réel le champ électrique induit par la 

stimulation au niveau de l’encéphale. 

1.5 Rappels électromyographiques 

L’électromyographie (EMG) est surtout employée dans les domaines de l’étude 

du mouvement humain et du diagnostic neuromusculaire. Deux types d’EMG 

existent : l’EMG élémentaire (locale) laquelle nécessite de petites électrodes-

aiguilles coaxiales intramusculaires permettant de mesurer l’activité des fibres 

musculaires et l’EMG de surface laquelle utilise des électrodes de surface collées sur 

la peau afin de mesurer l’activité musculaire sous-jacente globale, correspondant à 

plusieurs unités motrices. Dans les études réalisées présentées par la suite, nous 

avons seulement utilisé l’EMG de surface qui sera donc ici élaboré. 

1.5.1 Caractéristiques du signal.  

Les caractéristiques du signal EMG dépendent beaucoup des propriétés des unités 

motrices (UM) actives. L’EMG de surface correspond à la sommation de potentiels 

d’action issus de multiples UMs asynchrones, irrégulièrement disposées. La somme 

des phénomènes électriques génère un champ électrique suffisamment important 

pour pouvoir être recueilli par des électrodes de surface. L’enregistrement de surface 

est possible grâce au volume conducteur c’est-à-dire grâce à l’ensemble des tissus 

présents entre le muscle et les électrodes.  

1.5.2 Positionnement des électrodes.  

Le positionnement des électrodes est important pour la détection du signal 

(Hogrel et al 1998). En effet, un signal optimal est obtenu par deux électrodes 
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positionnées entre la jonction neuromusculaire (zone d’innervation) et le tendon 

(zone terminale), parallèles aux fibres musculaires. Lorsqu’un muscle est activé, les 

unités motrices sont recrutées et des potentiels d’action sont générés. Ces potentiels 

d’action se propagent le long des fibres musculaires à partir de la jonction 

neuromusculaire jusqu’aux tendons des deux côtés du muscle. L’EMG enregistre 

alors, à chaque instant donné, la différence entre le potentiel recueilli par ces deux 

électrodes de surface (Merletti et Parker, 2004) (Figure 17). 

 

 

Figure 17 : Enregistrement EMG de surface. Les électrodes, positionnées sur la peau 

du muscle (rouge), enregistrent chacune un signal provenant de la dépolarisation des fibres 

musculaires. La sortie de l’EMG correspond alors à la différence des signaux captés par les 

électrodes. L’amplificateur permet de supprimer le bruit commun aux deux électrodes (grâce 

à l’électrode de terre) et d’amplifier la différence obtenue entre les électrodes. Figure 

adaptée de Muhammad Zahak, 2012. 

1.5.3 Analyse de l’EMG 

Comme nous avons déjà vu pour l’EEG, il existe globalement deux façons 

d’analyser des signaux électrophysiologiques. La première est l’analyse temporelle 

du décours du signal. La deuxième est l’analyse dans le domaine fréquentiel, i.e., 

l’analyse des fréquences contenu dans le signal enregistré. Les deux méthodes 

d’analyse sont complémentaires, et ne donnent pas la même information sur le 

processus physiologique sous-jacent. Ceci est également vrai pour l’EMG.  

L’analyse temporelle informe sur l’activité musculaire en fonction du temps. Le but 

de cette analyse est de déterminer des grandeurs caractéristiques sur les signaux avec 

pour objectif final de pouvoir les comparer. Généralement, cette analyse nécessite 

une série d’étapes avant d’être réalisé (rectification, normalisation, moyenne). Au 

cours de cette analyse, il est possible d’améliorer la qualité des signaux enregistrés 
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en diminuant le bruit. Pour cela il faut transformer le signal à l’aide d’un filtre. 

L’analyse fréquentielle permet d’exprimer la puissance de l’EMG en fonction de la 

fréquence. Cette analyse nécessite une transformée de Fourier ou un traitement en 

ondelettes pour convertir le signal temporel en fréquence. Il est aussi possible de 

combiner les analyses temporelles et fréquentielles. Ce traitement dans le domaine 

temps-fréquence permet d’étudier les évolutions temporelles du contenu spectral 

d’un signal. La façon dont nous avons traité nos signaux EMG sera élaborée dans des 

différentes sections expérimentales. 

1.6 Choix de la tâche expérimentale 

Comme mentionné au début de ce chapitre, l’objectif principal de ce travail de 

thèse est d’étudier, chez l’homme, l’implication des projections corticospinales 

issues de la SMA dans une tâche de contrôle manuel précis. Pour étudier 

l’implication de ces projections, nous avons élaboré un protocole sur la base d’une 

revue de littérature dont les principaux paramètres pris en comptes sont décrits ci-

dessous.  

1.6.1 Choix de la pince de précision.  

Comme nous avons pu le voir, manipuler un objet avec la main demande un 

contrôle coordonné des forces exercées par chaque doigt sur l’objet (Kouchtir-

Devanne et al 2012). Nous avons vu également que les muscles de la main 

responsables du mouvement des doigts sont gouvernés par le système corticospinal 

latéral (section 3.4). Plusieurs études réalisées chez le singe ont montré que des 

lésions de la voie CS entrainent la dégradation de la motricité fine (Lawrence & 

Kuypers, 1968a,b; Porter & Lemon, 1993 ; Lemon & Griffiths, 2005). Ce résultat 

souligne l’implication des projections CS dans le contrôle de la musculature distale.  

D’autres études chez le singe, ont montré l’importante contribution des neurones 

cortico-motoneuronaux dans le mouvement indépendant des doigts, notamment pour 

l’utilisation de la pince de précision (Muir et Lemon 1983 ; Buys et al 1986). Chez 

l’homme, plusieurs études réalisées en TMS lors d’une tâche comparant la pince de 

précision, la pince de force et l’abduction simple de l’index, ont montré que 

l’amplitude de la réponse musculaire évoquée par la TMS était plus grande pour la 

pince de précision par rapport à l’abduction isolé de l’index (Flament et al., 1993). 
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Ces résultats suggèrent fortement que les neurones de la voie corticospinale sont plus 

actifs pendant une tâche impliquant la pince de précision. La réalisation de tâches 

manipulatoires impliquant la pince de précision semble donc être un excellent outil 

pour l’étude des projections corticospinales issues de M1 et de la SMA (Kuypers 

1981 ; Porter et Lemon 1993 ; Dafotakis et al 2008 ; Nachev et al 2008 ; Haller et al 

2009). 

1.6.2 Importance du niveau de force et du type de 

contraction 

La tâche comportementale, utilisée dans les trois études (décrites dans le 

deuxième chapitre de cette thèse), imposait aux sujets de produire une contraction de 

faible force isométrique soutenue. Il est connu que la production d’une faible force 

maintenue entraine une augmentation de l’activité neurale notamment dans les aires 

motrice primaire, prémotrice et pariétales (Ehrsson et al., 2000). Par exemple l’étude 

en IRMf, de Liu et coll (2003) a reporté une augmentation significative de l’intensité 

d’activation dans le S1, M1 et la SMA, lors de contractions sous maximales 

soutenues. De plus, maintenir une contraction dont le niveau de force est supérieur à 

25 % de la contraction maximale volontaire induit de la fatigue motrice (Rohmert, 

1960), laquelle est connue pour entrainer une diminution de l’activité dans la SMA 

(Van Duinen et al., 2007). 

Dans les tâches motrices utilisées dans nos études, nous avons instauré une 

période de production de force dynamique isométrique juste avant la période de 

production de force stable isométrique. Ce point était important d’un point de vue 

technique. En effet, il est connu de la littérature que la corrélation entre l’activité 

musculaire et l’activité cérébrale atteint les valeurs importantes pendant une période 

de production de force stable juste après un mouvement (Kilner et al., 2000, 2003 ; 

Feige et al., 2000). Dans l’étude 2 nous avons calculé cette corrélation, connue pour 

refléter le couplage fonctionnel entre ces deux signaux (Baker et al., 1997) (nous 

verrons plus en détails la cohérence dans le chapitre II, Etude 2).  

1.6.3 Influence du niveau de précision.  

Plusieurs études ont montré que l’activité des aires motrices augmente lorsque les 

demandes en précision augmente (Kuhtz-Buschbeck et al., 2001 ; Bonnard et al 
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2007 ; Galléa et al 2008). En effet, dans l’étude de Bonnard et coll (2007) en 

imagerie par résonance magnétique (IRM), les sujets devaient maintenir un petit 

curseur sur une courbe de force sinusoïdale qui défilait dans le temps. Le niveau de 

précision était imposé par la taille du curseur, le plus petit curseur demandant plus de 

précision. Les résultats montrent que plus la demande de précision augmente (c-à-d 

plus la taille du curseur est petite) plus le niveau BOLD augmente dans l’aire de la 

main de M1 et SMA controlatérales et de l’aire prémotrice ventrale et dorsale 

(respectivement, PMv et PMd). Dans cette même étude, Bonnard et coll (2007) ont 

montré avec l’aide de la TMS, que plus la demande en précision augmente, plus 

l’excitabilité corticospinale de M1 augmente pour un même niveau de force. Des 

résultats similaires ont aussi été trouvés dans les études en TMS de Hasegawa et 

coll(2001), Tinazzi et coll(2003) et Pearce et Kidgell (2010).  

Ceci nous a permis de mettre en place une tâche permettant d’étudier, dans les 

meilleures conditions, l’implication des projections CS de la SMA. Dans les études 

qui vont suivre, nous avons demandé aux sujets de produire avec précision une 

contraction isométrique stable de faible force afin de faire coïncider un petit curseur 

avec un profil de force affiché sur un écran (la tâche sera décrite de manière plus 

approfondie dans les différentes études présentées dans le chapitre II ci-dessous). 
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Nous venons de voir que le système corticospinal (CS) joue un rôle important 

pour l’organisation des mouvements de la main (Porter & Lemon, 1993), en 

particulier pour la pince de précision. Ceci suggère que la voie CS est fortement liée, 

neuro-anatomiquement parlant, aux motoneurones des muscles distaux. Nous avons 

vu que seul les neurones pyramidaux projettent sur cette voie en particulier ceux 

issus de l’aire motrice primaire et de l’aire motrice supplémentaire proper. 

Autrement dit  M1 et SMA semble jouer un rôle fondamental dans l’exécution de 

tâches manipulatoires impliquant la pince de précision. Nous avons pu également 

voir que l’excitabilité CS est fortement dépendante du niveau de force, du type de 

contraction et du niveau de précision imposés par la tâche. 

L’objectif principal de ce travail de thèse, réalisé à travers les différentes études 

présentées par la suite, est d’étudier l’implication des projections corticospinales de 

la SMA lors d’une tâche de contrôle précis de force impliquant la pince de précision 

à l’aide de deux techniques : la stimulation (TMS) et l’enregistrement d’activité 

cérébrale (EEG). Le but de l’étude 1 (en TMS) était de  comparer les caractéristiques 

des projections CS de la SMA avec celles de M1 en termes d’efficacité et de vitesse 

de transmission. Pour cela nous avons comparé les caractéristiques des réponses 

musculaires (latence et amplitude) évoquées par la stimulation de SMAp ainsi que la 

durée de la période de silence suivant le MEP avec celles de M1. Le but de l’étude 2 

(en EEG) était de savoir si les projections CS de la SMA étaient fonctionnelles 

pendant un contrôle précis de force impliquant la pince de précision. Pour cela nous 

avons analysé les cohérences corticomusculaires (CCM) dans la bande de fréquence 

béta (14-35 Hz) lors de la production de force isométrique. La 3
e
 étude avait pour 

objectif de savoir si les afférences proprioceptives jouaient un rôle dans la génération 

des cohérences entre la SMAp et les muscles de la main lors d’un contrôle 

isométrique précis de faibles forces. Pour cela, nous avions calculé les cohérences 

corticomusculaires chez deux patients dépourvus de toute proprioception. Ces trois 

études sont présentées ci-dessous. 
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Cette étude a fait l’objet d’une publication dans la revue European 

Journal of Neuroscience : 

Entakli, J., Bonnard, M., Chen, S., Berton, E. & De Graaf, J.B. TMS 

reveals a direct influence of spinal projections from human SMAp on precise 

force production. Europ. J. Neurosci (accepted).

Etude 1 : TMS révèle une influence directe 

des projections corticospinales de l’aire 

motrice supplémentaire proper chez l’homme 

lors de la production de force avec la pince de 

précision. 
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Résumé de l’étude 1 

Le système corticospinal (CS) joue un rôle important dans le contrôle moteur fin, 

plus particulièrement dans des tâches impliquant la pince de précision. Bien que les 

projections corticospinales soient majoritairement issues du cortex moteur primaire 

(M1), d’autres projections ont été trouvé, notamment en provenance de l’aire 

motrice supplémentaire proper (SMAp). Dans le but d’étudier les caractéristiques de 

ces projections CS issues de SMAp, nous avons comparé les réponses musculaires 

d’un muscle intrinsèque de la main (FDI) évoquée par stimulation de M1 et SMAp 

pendant une tâche isométrique de contrôle de faibles forces statiques. Les sujets 

avaient pour but de maintenir un petit curseur sur une courbe de force cible en 

appliquant une pression sur un capteur de force avec la pince de la main droite. En 

utilisant la TMS neuronaviguée, nous avons stimulé soit M1 gauche soit  SMAp 

gauche en prenant soin d’égaliser les valeurs de champ électrique induit au niveau 

des cibles corticales que nous avions définies. Les résultats montrent que la 

stimulation de la SMAp évoque des réponses musculaires reproductibles avec des 

latences et amplitudes similaires à celles évoquées lors de la stimulation de M1, et 

avec une période de silence claire et significativement plus courte. Ces résultats 

suggèrent (1) que les projections CS de la SMAp chez l’homme sont aussi rapides et 

efficaces que celle issues de M1, (2) que les projections CS de la SMAp sont 

directement impliquées dans le contrôle de l’excitabilité des motoneurones spinaux 

et  (3) que la SMAp possède un réseau inhibiteur intracortical différent de celui de 

M1. Nous avons conclu que chez l’homme, SMAp et M1 ont toutes les deux des 

influences directes sur la production de force pendant des tâches motrices manuelles 

fines. 
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1.1 Introduction 

L’étude présente a pour but de comparer les caractéristiques (vitesse de 

transmission et d’efficacité) des projections CS de la SMAp avec celles de M1, en 

utilisant la TMS neuronaviguée chez des sujets sains engagés dans une tâche de 

contrôle précis de force manuelle. Quelques études en TMS ont déjà reporté la 

présence de potentiels évoqués moteurs (MEP) suite à la stimulation de la SMAp 

(Teitti et al., 2008; Vaalto et al., 2011; Spieser et al., 2013). Les MEPs montraient 

des latences comparables à celles obtenues suite à la stimulation de M1, suggérant 

l’existence de projections CS de SMAp vers les motoneurones des muscles de la 

main chez l’Homme. Cependant, certaines de ces études (Teitti et al., 2008; Vaalto et 

al. 2011) étaient réalisaient chez le sujet au repos, i.e., pas engagé dans une tâche 

motrice spécifique. Par conséquence, les projections CS ne sont pas actives au 

moment de la stimulation, ni celles de M1 ni celles de SMAp, ce qui rend une 

comparaison de réponses musculaires évoquées entre les deux structures difficile. De 

plus, dans aucune de ces études, les champs électriques induits n’étaient égalisés 

pour les deux structures anatomiques rendant, là aussi, la comparaison entre les 

structures des réponses musculaires évoquées difficile (Edgley et al., 1990). Comme 

la profondeur de ces deux structures corticales est différente (Picard & Strick 1996), 

nous avons pris le soin d’égaliser les valeurs de champ électrique au niveau des 

cibles définies sur la base de l’anatomie de chaque sujet individuellement. Par 

conséquent, la comparaison des amplitudes des MEPs obtenus par stimulation des 

deux structures sera possible et reflétera l’efficacité des projections CS des deux 

structures. Dans cette étude, nous avons quantifié et comparé les latences et 

amplitudes des MEP ainsi que les périodes de silence d’un muscle intrinsèque de la 

main (FDI) évoquée par TMS sur SMAp et M1. 

1.2 Matériel et méthode 

Neuf sujets droitiers volontaires (4 femmes, 5 hommes ; 25-46 ans) sans 

antécédents neurologiques connus, ont participé à cette étude. Tous ont donné leur 

consentement éclairé. L’expérience a été validée par le comité d’éthique local (CPP 

Sud-Méditerranée I) et était en accord avec la déclaration d’Helsinki. Afin d’éviter 

les effets d’apprentissage pendant l’expérience, tous les sujets étaient familiarisés 
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avec la tâche de force quelques jours avant l’expérience pour garantir une 

performance stable. Tous les sujets réalisaient la tâche avec la main droite. 

1.2.1 Protocole expérimental 

Les sujets étaient confortablement assis dans un fauteuil d’examen clinique face à 

un écran, leur bras et poignet droits immobilisés horizontalement en position semi 

pronation dans un moule en plastique. Cette configuration nous permettait de 

stabiliser la position de la main et des doigts, connue pour avoir une grande influence 

sur les patrons électromyographiques (EMG). Le bras gauche était confortablement 

maintenu dans un coussin et ne participait pas à la tâche (Figure 18A). Les sujets 

tenaient un capteur de force, fixé à un dispositif, entre le pouce et l’index de la main 

droite. L’écran affichait une courbe de force qui se déplaçait à vitesse constante de 

droite à gauche sur l’écran ainsi qu’un curseur de petite taille. La position horizontale 

du curseur était fixée au centre de l’écran alors que sa position verticale était 

contrôlée par le sujet. 

Les sujets devaient réaliser une tâche visuomotrice de poursuite de force. Le 

curseur devait être maintenu sur la courbe de force par des pressions appliquées sur 

un capteur de force par la pince de la main droite. Le curseur montait avec une 

augmentation de force. La force exercée était mesurée par une jauge de contrainte 

fixée sur le capteur. Dans le but d’avoir une tâche moins répétitive et par conséquent 

de maintenir l’attention des sujets, nous avons utilisé deux tailles de curseur 

imposant un haut niveau de précision (0,2 N et 0,4 N par rapport à l’échelle de force 

affichée sur l’écran).  

L’expérience était composée de deux blocs de 40 essais. Dans chaque bloc, 20 

essais étaient réalisés avec le curseur 0,2 N et 20 avec le curseur 0,4 N, présentés de 

manière aléatoire. Le profil de force pour chaque essai était composé d’une pente 

montante atteignant 1.5 N en 4.5 s suivi par un niveau de force constant de 1.5 N 

d’une durée de 5.5 s (Figure 18B). La durée totale d’un essai était de 10 s. A la fin de 

chaque essai, la force à produire passait instantanément de 1.5 N à 0 N et restait à 0 

N sur une période de 7 s. Cette période de 7 s constituait une période de repos, 

pendant laquelle les sujets pouvaient relâcher les muscles de la main pour se 

détendre. La durée totale d’un bloc était de 12 minutes. 
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La stimulation était délivrée soit sur la zone de représentation de la main dans M1 

gauche soit sur la zone de représentation de la main de SMAp gauche. Pendant un 

bloc, le site cortical de stimulation était inchangé. La TMS n’était déclenchée qu’une 

seule fois par essai durant la période de force constante. Afin d’éviter l’anticipation 

de la stimulation, la TMS était déclenchée à l’une des quatre latences (2,5 s ; 3,0 s ; 

3,5 s ; 4,0 s après le début de la période de production de force constante) (Figure 

18B). Les sujets étaient informés que la TMS pouvait induire de petites perturbations 

de la position du curseur sur l’écran. Si cela se produisait, les sujets devaient 

repositionner le curseur sur le niveau de force exigé et continuer la tâche. Tout au 

long de l’expérience, l’expérimentateur contrôlait visuellement sur l’écran la force 

générée par chaque sujet. De plus, l’expérimentateur surveillait le niveau EMG des 

muscles enregistré pendant la tâche. Durant la période séparant les blocs (càd durant 

le placement de la bobine de la TMS sur l’autre site), les sujets pouvaient se reposer 

pour éviter la fatigue. 

1.2.2 TMS Neuronaviguée 

Les stimulations étaient induites par un stimulateur Magstim200 (Magstim 

Company, Whitland, UK). Ce stimulateur peut générer un champ magnétique 

monophasique d’un maximum d’environ 1.7 Tesla. Il était connecté à une bobine 

coplanaire en forme de 8 avec une boucle externe de diamètre de 90 mm. La bobine 

était maintenue dans une position désirée grâce à un porte-bobine articulé situé à 

l’arrière du fauteuil sur lequel les sujets étaient assis. Grâce à ce porte-bobine, la 

bobine pouvait être placée, stabilisée et dirigée de manière optimale tout au long de 

l’expérience. Le stimulateur était connecté à un système de neuronavigation 

(Navigated Brain Stimulation, Nexstim, Helsinki, Finland), lequel  nous permettait 

de nous placer précisément sur la zone de représentation de la main dans M1 et 

SMAp gauche (voir chapitre 1, pages 33, 34 35). De plus ce système évaluait en 

temps réel la distribution et la force du champ électrique intracrânien induit par le 

pulse de TMS et la projetait sur l’IRM du sujet. Il enregistrait aussi la localisation et 

l’orientation de la bobine au moment de la stimulation ainsi que la valeur du champ 

électrique au niveau des cibles définies. 
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Figure 18: Dispositif expérimental. A. La bobine de la TMS est positionnée sur le 

site de stimulation (ici SMAp). Le système de neuronavigation peut faire correspondre la 

position de la bobine avec l’image anatomique du sujet grâce aux marqueurs placés sur 

les lunettes et sur la bobine de TMS. B. Courbe de force en fonction du temps (pour le 

plus petit curseur). Les quatre instants possibles de stimulation sont représentés par les 

flèches blanches. C et D. Représentations 3D des cibles définies pour M1 (C) et SMA 

(D), représentées par le point rouge sur l’image anatomique. La distribution et la force du 

champ électrique induit par TMS sur chacune des cibles, sont représentées par le cercle 

de couleur dont le rouge représente la valeur du champ électrique maximale. 
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Stimulation de M1 

 La bobine était placée de manière à stimuler le bord antérieur du sillon central 

gauche au niveau de l’oméga. Ce site de stimulation correspond à la représentation 

corticale de la main droite dans M1 (Rumeau et al., 1994; Sastre-Janer et al., 1998; 

Yousry et al., 1997). La poignée de la bobine était orientée vers l’arrière, tournée de 

45° dans le sens des aiguilles d’une montre par rapport à la ligne centrale, pour 

obtenir un courant induit dirigé vers l’avant, perpendiculaire au sillon central (Mills 

et al., 1992; Ziemann et al., 1999; Thielscher & Kammer, 2002; Bonnard et al., 2007; 

Nardone et al., 2008; Bashir et al., 2013). Pour chaque sujet la cible de stimulation 

était définie comme étant à la mi-distance entre le fond et la marge supérieure du 

sillon. La figure 18C montre la cible M1 pour un sujet individuel. Pour chaque sujet 

pris individuellement, le seuil moteur actif était défini comme l’intensité de 

stimulation minimale nécessaire pour produire une réponse musculaire évoquée de 

50 µV dans  pour 5 essais sur 10 durant, dans notre cas, la production d’une force 

isométrique constante de 1,5 N (Rossini et al., 1988). La valeur d’intensité du 

stimulateur au seuil moteur actif, moyennée sur tous les sujets, correspondait à 40,2 

± 5.8 %  de l’intensité maximale du stimulateur (moyenne ± écart-type). Ensuite, 

l’intensité de stimulation était choisie à 110% du seuil moteur actif. A travers tous les 

sujets, cela résultait en une moyenne de 43.7± 5.7 % de l’intensité maximale du 

stimulateur, l’écart-type étant due à des différences inter-sujets. 

Stimulation de la SMA 

Dans le plan sagittal, la SMAp est définie comme la région localisée entre les 

commissures antérieure et postérieure (CA-CP), limitée par le bord supérieur du 

gyrus cingulaire et le bord supérieur du cortex au niveau de la première 

circonvolution frontale (Arai et al., 2011; Arai et al., 2012; Lu et al., 2012; 

Matsunaga et al., 2005). Pour chaque sujet, nous avons défini la cible de la 

stimulation à mi-distance entre ces deux bords. Dans le plan sagittal, la cible 

corticale était latéralisée à gauche et positionnée sur la face interne frontale en région 

juxta-corticale. La Figure 18D montre un exemple pour un sujet typique. La queue de 

la bobine était initialement orientée vers l’arrière tournée d’environ 15° dans le sens 

des aiguilles d’une montre par rapport à la ligne centrale. Cette position était ensuite 

optimisée de manière à évoquer le plus fort MEP sur le FDI (suivant Spieser et al., 
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2013). Pour chaque sujet individuellement, nous avons égalisé le champ électrique à 

la cible avec celui induit par la stimulation de M1 à la cible de  M1, ainsi égalisant 

les champs électriques induit par la stimulation dans les deux structures. La valeur 

moyenne de l’intensité de stimulation était alors de  55.7 ± 5.8 % de l’intensité 

maximale du stimulateur. Comme la cible de SMAp est plus profonde que celle de 

M1, l’intensité de stimulation était plus grande pour la cible de SMAp que pour celle 

de M1. En effet, il est généralement connu que le champ électrique induit par la 

stimulation est dépendant de sa distance au centre de la bobine (Deng et al., 2013). 

1.2.3 Acquisition des données 

La visualisation de la courbe de force et du curseur était contrôlée par le logiciel 

Labview (carte d’acquisition NI-6212). Les muscles intrinsèques de la main 

enregistrés étaient le premier interosseux dorsal droit et gauche (FDI). Ce muscle 

permet l’abduction de l’index et assiste l’adducteur pollicis dans l’adduction du 

pouce dans le but de réaliser une opposition pouce-index (pince de précision). Les 

signaux EMG étaient acquis à l’aide de petites électrodes bipolaires de surface 

placées sur le ventre du muscle. L’électrode de terre était placée sur le processus 

styloïde de l’ulna. Le FDI de la main gauche était enregistré dans le but de détecter 

d’éventuelles projections CS de SMAp. La force produite et les données EMG 

étaient acquises en continu sur la même chaine d’acquisition (BrainAmp ExG, Brain 

Product Company, Gilching, Germany) à une fréquence d’échantillonnage de 2500 

Hz. Les signaux EMG étaient filtrés entre 5 et 450 Hz avant de commencer le 

traitement. Pour chaque sujet et chaque stimulation, les caractéristiques du champ 

électrique induit (localisation, valeur maximale) étaient enregistrées par le système 

de neuronavigation. Tous les signaux étaient sauvegardés sur disque dur pour une 

analyse à postériori. 

1.2.4 Analyse des données  

Sélections des essais corrects 

Les analyses comportementales et électrophysiologiques ont été réalisées dans 

Matlab (version 7.8). Dans le but de vérifier l’absence de différence dans la force de 

sortie et le background de l’activité musculaire entre les deux tailles de curseur, nous 

avons initialement séparé les essais en fonction de la taille des curseurs. Tout
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d’abord, pour chaque sujet et chaque essai, nous avons vérifié que le curseur était 

bien sur la courbe de force pendant toute la seconde précédant la stimulation. Si ce 

n’était pas le cas, l’essai était supprimé de l’analyse. Ensuite, dans le but de comparer 

entre les deux tailles de curseur, le niveau de force produit par la pince et sa 

variabilité, nous avons calculé la force de la pince moyenne ainsi que son écart-type 

durant la seconde précédant la stimulation. Enfin, comme la quantité d’activité 

d’EMG au moment de la stimulation (càd « background ») influence la réponse 

motrice évoquée par la stimulation, nous devions nous assurer que le background de 

l’EMG était similaire pour chaque site de stimulation et chaque taille de curseur 

(Aranyi et al., 1998; Gagné & Schneider, 2007; Hasegaw et al., 2001). Donc, pour 

chaque essai, nous avons moyenné les signaux EMG rectifiés sur une période de 100 

ms précédant la stimulation (Park & Li, 2011). Pour chaque sujet individuel, nous 

avons regroupé les valeurs de background par site de stimulation cortical et taille de 

curseur, et avons déterminé un intervalle commun des valeurs de background sur 

toutes les conditions (0.2/M1, 0.4/M1,0.2/SMA,0.4/SMA, respectivement taille du 

curseur/site de stimulation). La valeur maximale de cet intervalle correspond à la 

plus petite valeur des valeurs maximales des quatre conditions confondues. De la 

même manière, la valeur minimale de cet intervalle correspond à la plus grande 

valeur des valeurs minimales des conditions. Si pour un essai donné la valeur du 

background n’était pas comprise dans cet intervalle commun, l’essai était supprimé 

de l’analyse (Schieppati et al., 1996).  

Réponses comportementales globales 

Comme l’intensité de stimulation était fixée à 110% du seuil moteur actif, la TMS 

évoquait une brève augmentation de la production de force entre le pouce et l’index. 

Cette augmentation de force (càd la réponse comportementale globale) est le résultat 

net de l’activité évoquée dans tous les muscles impliqués dans la tâche de contrôle de 

force. Dans le but d’analyser la réponse comportementale globale à la stimulation, 

pour chaque essai correct, chaque curseur et chaque site de stimulation, nous avons 

déterminé l’augmentation du pic de force suivant le pulse de la TMS en calculant la 

différence entre le pic de force obtenu après la TMS et le niveau de force moyenné 

sur une période de 100 ms précédant la stimulation. 



   Chapitre II : Etude 1 

51 
 

Caractéristiques spatiales de la TMS 

Pour chaque sujet, nous avons déterminé la distance Euclidienne entre les deux 

cibles anatomiques de stimulation (M1 gauche et SMAp gauche). Nous avons aussi 

déterminé la valeur du champ électrique induit au niveau de la cible défini dans M1 

lors de la stimulation de la SMA. 

Réponses musculaires évoquées 

L’amplitude du potentiel évoqué était déterminée pour chaque essai 

individuellement. Elle était définie comme la différence absolue entre la plus grande 

et la plus petite valeur des signaux EMG durant 50 ms suivant la stimulation. Puis, 

pour chaque sujet et chaque site de stimulation, ces valeurs individuelles 

d’amplitudes de MEP étaient moyennés sur tous les essais, en combinant les deux 

tailles de curseur (pour lesquelles les tests statistiques n’ont révélé aucune différence 

dans la production de force et dans le background EMG, voir résultats). La latence 

des MEP ainsi que la durée de la période de silence étaient déterminées suivant la 

méthode de la différence consécutive moyenne (MCD) illustrée dans la Figure 19 

(Garvey et al., 2001 ; voir annexe pour plus de renseignements sur le déroulement de 

cette méthode). Cette méthode est complémentaire à celle de l’inspection visuelle 

(Garvey et al., 2001; Saisanen et al., 2008) et communément basée sur contrôle de 

traitement statistique avec un niveau de confiance fixé habituellement à 99,76% 

(équivalent à plus ou moins 3 fois l’écart-type de l’EMG rectifié moyen) (Garvey et 

al., 2001; Wheeler, 1993). La latence des MEP était définie de l’instant de la 

stimulation jusqu’au 1
er

 des 5 premiers échantillons consécutifs tombant au-dessus de 

la limite haute de l’intervalle de confiance (intervalle 1 dans les Figures 19). La 

durée de la PS correspondait à l’intervalle entre l’instant de la stimulation et le 1
er
 

point qui tombait au-dessus de la limite de variation basse si plus de 50 % des points 

de données dans une fenêtre de 5 ms suivant étaient aussi supérieurs à la limite de 

variation basse de l’intervalle de confiance (intervalle 2 dans les Figures 19).  

La production de force par la pince précédant la stimulation était comparée entre 

les deux tailles de curseur à l’aide d’un Test-t de Student pour données appariées. Le 

background de l’EMG ainsi que les réponses comportementales globales étaient 

comparées entre les deux tailles de curseur et les sites de stimulation en utilisant un
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test ANOVA à mesures répétées Puisqu’aucune différence n’était trouvée entre les 

deux tailles de curseur (voir résultat), un Test-t de Student pour données appariées 

était utilisé pour comparer les caractéristiques de la TMS (càd la distance entre les 

cibles et les valeurs du champ électrique induit) et les réponses musculaires évoquées 

par TMS. Toutes les analyses statistiques étaient réalisées dans Statistica (version 6) 

et le seuil de significativité était fixé à p=0,05. 

 

Figure 19. Méthode de la différence consécutive moyenne appliquée sur la réponse 

musculaire évoquée par la stimulation de M1, moyennée sur tous les essais pour un 

sujet. Les lignes rouges représentent l’intervalle de la variation du signal EMG moyen. 

Les lignes en pointillées délimitent la latence (intervalle 1) et la durée de la période de 

silence (intervalle 2). 0 s correspond au pulse de la TMS. 

1.3 Résultats 

1.3.1 Caractéristiques de la TMS 

Le tableau 1 présente, pour chaque sujet et pour les deux sites de stimulation, les 

intensités de stimulation et les champs électriques induits au niveau de la cible dans 

M1 et dans SMAp. La profondeur moyenne de la cible placée dans M1 était de 

24.3±1.7 mm. Le champ électrique moyen induit, au niveau de la localisation de la 

cible, par la stimulation de M1 était de 53,0±6,0 V/m. La profondeur moyenne de la 
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cible placée dans SMAp était de 28,5±22,1 mm. Le champ électrique moyen induit 

était de 54,1±6,3 V/m au niveau de la localisation de la cible de SMAp, càd similaire 

à celui de la cible de M1 induit par stimulation de M1 (p>0,05) ce qui était cohérent 

avec le design expérimental. La distance Euclidienne entre les cibles M1 et SMA 

était de 35,3 ±3,8 mm (moyenne ± écart-type, le dernier étant due à des variations 

inter-sujets en termes d’anatomie). Au moment de la stimulation de la SMAp, le 

champ électrique induit au niveau de la cible de M1 était de 42,9 ± 4,3 V/m, lequel 

était significativement plus faible que celui trouvé lors de la stimulation directe de 

M1 (t(8)=5,5, p<0,0005) et, de plus, en dessous du seuil moteur actif (càd 48 V/m). 

 

Tableau 1: Réglages TMS. Profondeur de la cible, intensité de stimulation (en % de la 

sortie maximale du stimulateur) et valeurs de champ électrique induit (champ élec) au 

niveau des cibles dans M1 et SMAp, définies pour chaque sujet individuellement ainsi 

que les valeurs moyennes et écart-types. La valeur du champ électrique induit au niveau 

de la cible de M1 pendant la TMS sur SMAp est aussi donnée (dernière colonne).  

 

1.3.2 Sélection des essais corrects 

Pour les deux tailles de curseur, tous les sujets maintenaient le curseur sur la 

courbe de force pendant toute la seconde précédant la stimulation. Donc, aucun essai 

basé sur l’analyse comportementale n’était supprimé. La force de la pince pendant 

cette période était de 1.44±0.03 N (moyenne sur tous les sujets ± écart-type) pour le 

curseur 0.2 N et 1.44 ±0.04 N pour le curseur 0.4 N, montrant ainsi l’absence de 
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différence dans la production de force par la pince entre les deux curseurs (p>0.05). 

Après suppression des essais basés sur le background EMG, pour chaque sites de 

stimulation et chaque taille de curseur, l’analyse était réalisée sur 16 ± 3 essais pour 

les curseurs 0.2 N et 0.4 N pour M1, et 17 ± 3 essais pour  le curseur 0.2 N et 16 ± 3 

essais pour le curseur 0.4 N pour SMAp (moyenné sur tous les sujets ± l’écart-type). 

Un test ANOVA à mesures répétées à deux niveaux ne montrait ni d’effet principal 

pour le site de stimulation (F(1,8)=0,0006 ; p>0,05) et la taille du curseur 

(F(1,8)=0,43 ; p>0,05), ni une interaction entre le site de stimulation et la taille du 

curseur (F(1,8) = 4,0 ; p>0,05). Donc, aucune différence significative de background 

EMG était trouvée entre le site de stimulation et les tailles de curseur. Par 

conséquent, les différences dans les réponses musculaires évoquées par TMS ne 

pourront pas être expliquées par des différences dans les valeurs EMG au moment de 

la stimulation. 

1.3.3 Force évoquée globale 

Les réponses comportementales à la stimulation étaient similaires pour les deux 

tailles de curseur et les deux sites de stimulation. En effet, le test ANOVA à deux 

niveaux pour mesures répétées n’a révélé ni des effets globaux pour le site de 

stimulation (F(1,8)=0,9 ; p>0,05) et pour la taille du curseur (F(1,8)=0,57 ; p>0,05), 

ni une interaction entre site de stimulation et taille de curseur (F(1,8)=0,03 ; p>0,05).  

Comme attendu, étant donné l’absence de différence dans la production de force 

précédant la stimulation (mentionnée auparavant), aucune différence entre les deux 

tailles de curseur n’était trouvée. Par conséquent, pour chaque site de stimulation, 

nous avons réunis, pour les deux tailles de curseur, les essais et avons moyenné les 

pics de force obtenus. La Figure 20 montre le décours temporel de la force globale de 

la pince, incluant la réponse à la TMS. Aucune différence n’était trouvée entre les 

pics de force obtenus pour la stimulation de M1 (1,73 ± 0,17 N) et SMAp (1,68 ± 

0,08 N) (t(8) = 0.9 ; p>0.05). 



   Chapitre II : Etude 1 

55 
 

 

Figure 20: La force produite, moyennée sur tous les sujets (±écart-type) d’une 

seconde avant jusqu’à une seconde après la stimulation de M1 (tracé continu noir) et de 

SMAp (tracé en pointillé). Tous les tracés sont alignés à l’instant de la stimulation, 0 s 

correspondant au pulse de la TMS. 

1.3.4 Réponses musculaires évoquées 

Aucune réponse EMG n’était obtenue pour le FDI gauche, ni pour la stimulation 

de M1 ni pour la stimulation de SMAp. Par conséquent, les résultats suivants 

concernent seulement le FDI droit. La figure 21 montre, pour un sujet type, la grande 

reproductibilité entre les essais de l’orientation et la localisation de la bobine (Figure 

21A), et les réponses musculaires évoquées par la stimulation de M1 (Figure 21B) et 

de SMAp (Figure 21C). Une reproductibilité similaire était trouvée pour tous les 

autres sujets. 
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Figure 21: Réponses musculaires évoquées. A. Superposition des marqueurs 

(points jaunes) placée par le logiciel de neuronavigation sur l’image anatomique pour 

chaque TMS sur M1 et SMAp. Les valeurs du champ électrique induit par TMS au niveau 

de la cible de M1 sont représentées par une échelle de couleur et superposées sur 

l’image (la valeur la plus intense se situe au niveau de la cible). La flèche rouge indique 

l’orientation de la bobine. B et C. Réponses EMG superposées suite à la TMS sur M1 (B) 

et sur SMAp (C), enregistré sur le FDI droit pendant le suivi de la courbe de force pour 

les essais corrects. 0 s correspond au moment de la stimulation. Notez la similarité des 

potentiels évoqués moteurs pour les deux sites de stimulation. D et E. Moyenne des 

réponses EMG rectifiés suite à la stimulation de M1 (D) et de SMAp (E), mesurée sur le 

FDI droit pendant le suivi de la courbe de force. Les lignes pointillées verticales délimitent 

les différentes parties des réponses musculaires analysées (intervalle 1 : Latence ; 

intervalle 2 : Période de silence). L’intervalle de confiance est représenté par les deux 

lignes noires horizontales. 0 s correspond au moment de la stimulation. 

La latence et l’amplitude des MEP ainsi que la durée de la PS, moyennées sur tous 

les sujets, sont données dans le tableau 2 pour chaque condition. Les tests-t de 

Student n’ont pas révélé de différence entre les sites de stimulation, ni pour la latence 

(t(8)=1.34; p>0.05) (intervalle 1 de la figure 21D et E) ni pour l’amplitude des MEPs 

(t(8)=0.54; p>0.05). Cependant, le test-t de Student a montré une PS plus courte pour 

la stimulation de la SMAp que pour la stimulation de M1 (t(8)=2.8; p<0.02) 
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(intervalle 2 de la figure 21D et E). Pour résumer les principaux résultats, la 

stimulation de la SMAp évoque des MEPs sur le FDI de la main droite avec des 

latences et amplitudes similaires à celles de M1, mais avec des périodes de silence 

significativement plus courtes. 

Tableau 2: Réponses musculaires. Moyenne générale sur tous les sujets et écart-

type des valeurs de latence des MEP, d’amplitude des MEP et de PS pour la stimulation 

de M1 et SMAp. 

 

1.4 Discussion 

Le but de cette étude était d’explorer les caractéristiques des projections CS de la 

SMAp pendant une tâche de contrôle précis de force avec la pince de précision. Les 

sujets avaient pour instruction de réaliser une tâche précise visuomotrice de poursuite 

de force avec l’opposition pouce-index, connue pour impliquer de manière 

importante les projections CS (Lemon et al., 1998). Nous avons comparé les 

réponses d’un muscle intrinsèque de la main évoquées par TMS sur SMAp et M1 

gauche. Quatre principaux résultats ont été obtenus. Premièrement, ni la stimulation 

de M1 ni celle de SMAp n’évoquaient de réponses musculaires sur la main gauche. 

Deuxièmement, aucune différence n’était trouvée dans les réponses 

comportementales globales produit par la stimulation entre les deux sites de 

stimulation. Troisièmement, la latence et l’amplitude des potentiels évoqués moteurs 

étaient similaires pour les deux sites de stimulation. Pour finir, pour un champ 

électrique induits comparable pour les deux sites de stimulation, nous avons montré 

que la durée de la période de silence suivant la stimulation de la SMAp était 

significativement plus courte (30 ms en moyenne) que celle suivant la stimulation de 

M1.
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1.4.1 Remarque méthodologique sur les deux tailles de 

curseur 

Notre remarque méthodologique concerne la similarité des réponses musculaires 

obtenues pour les deux tailles de curseur. Il est généralement accepté que la difficulté 

du contrôle de force augmente lorsque les demandes en précision augmentent 

(Bonnard et al., 2007; Flament et al., 1993; Galléa et al., 2007; Tinazzi et al., 2003). 

Au niveau comportemental, dans une précédente étude, nous avons montré que 

pendant une tâche isométrique dynamique de contrôle de faible force, le niveau de 

performance diminue avec l’augmentation des demandes en précision (Bonnard et 

al., 2007). Dans cette même étude, nous avons montré une augmentation de 

l’amplitude du MEP suite à la stimulation de M1 lorsque la précision du contrôle 

augmentait. Cependant, dans l’étude présentée dans cette thèse, nous n’avons pas 

trouvé de différence entre les deux niveaux de précision ni au niveau 

comportemental ni au niveau des réponses musculaires évoquées par la stimulation 

de M1 et SMAp. Ceci est probablement dû aux tâches comportementales. Bien que 

dans ces deux études les sujets devaient suivre une courbe de force avec des curseurs 

de différentes tailles,  la tâche dans l’étude de Bonnard et coll (2007) était basée sur 

un contrôle isométrique dynamique (les sujets suivaient une courbe de force 

sinusoïdale pseudo-aléatoire) alors que dans l’étude présente la force requise était 

stable. Il a déjà été montré que le maintien d’une contraction isométrique constante 

résulte en une plus faible augmentation du flux sanguin dans les aires motrice qu’une 

contraction isométrique dynamique (Roland et al., 1980), probablement parce que les 

neurones sont moins engagés pendant le maintien de forces et positions que pendant 

des conditions dynamiques. En d’autres termes, la tâche présente n’était 

probablement pas assez difficile pour obtenir des différences dans le niveau de 

performance et dans les réponses musculaires pour les deux tailles de curseurs. 

1.4.2 Recrutement des projections CS de la SMAp 

Evidemment, dans le but d’interpréter correctement ces résultats, il est important 

de confirmer que le champ électrique induit par la stimulation de la SMAp ne co-

active pas les neurones de M1. Premièrement, il est connu que la force du champ 

magnétique diminue avec le carré de la distance du centre de la bobine (Deng et al., 

2013). En raison de la distance entre les cibles anatomiques de M1 et SMAp (35 mm 
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en moyenne), la valeur du champ électrique induit au niveau de la cible de M1 lors 

de la stimulation de SMA (42.9 V/m) était en effet significativement plus petite que 

la valeur du champ électrique induit lors de la stimulation directe de M1 à 110% du 

niveau du seuil moteur actif (càd 53 V/m), et, même plus petite que celle au seuil 

moteur actif (48 V/m). Par conséquent, elle était significativement plus faible que le 

champ électrique nécessaire pour obtenir des MEP reproductibles, comme nous les 

avons trouvés lors de stimulation de M1. Deuxièmement, les réponses à la TMS sont 

extrêmement sensible à la direction du courant induit (Bashir et al., 2013). Un test 

récent (avec des sujets faisant partis des sujets de cette expérience) a montré que 

l’application de la TMS sur un site entre M1 et SMAp mais très proche de M1, avec 

la même intensité de stimulation et la même orientation de la bobine que celles 

utilisées pour la stimulation de la SMAp, évoquait seulement de très petites réponses 

musculaires (voir Spieser et al., 2013 pour plus de détails). De plus, nous n’avons pas 

trouvé de réponses évoquées sur le FDI gauche suite à la stimulation de SMAp. Bien 

que la main gauche soit détendue (c-à-d non engagée dans une tâche), nous aurions 

dû avoir quelques réponses évoquées si le champ électrique induit par la TMS sur 

SMAp gauche avait activé les neurones CS de la SMAp droite. Donc, bien que la 

distance entre SMAp gauche et SMAp droite soit très petite, l’orientation de la 

bobine pour la stimulation optimale de la SMAp gauche (10-15° dans le sens des 

aiguilles d’une montre relatif à la ligne centrale, càd presque parallèle au sillon 

interhémisphérique) n’était pas adaptée pour la stimulation de la SMAp droite, 

montrant une fois de plus la sensibilité extrême à l’orientation de la bobine. Pris 

ensemble, ces résultats sont cohérents et indique fortement que le champ électrique 

induit par la stimulation de la SMAp n’est pas suffisant pour stimuler efficacement 

M1. Nous pouvons donc conclure que les réponses musculaires présentes suite à la 

TMS sur SMAp ne sont pas dues à la co-activation de M1.  

Les réponses musculaires évoquées par la stimulation de la SMAp ne sont 

également pas dues à la stimulation de M1 via les projections de SMAp à M1, ces 

dernières projetant sur la moelle épinière. En effet, la connexion cortico-corticale 

directe entre M1 et SMAp est connue pour transmettre l’information à  une vitesse de 

conduction d’environ 10 m/s, et donc cette transmission mettrai environ  6 ms (Arai 

et al., 2012; Civardi et al., 2001). Si les réponses musculaires à la stimulation de la 

SMAp étaient dues à un recrutement massif des neurones CS de M1 suivant la 
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stimulation de SMAp, nous devrions observer une différence de latence d’au moins 6 

ms.  Ceci n’est clairement pas le cas puisque nous avons trouvé des latences de MEP 

similaires pour la stimulation de M1 et de SMAp, en accord d’ailleurs avec d’autres 

résultats reportés dans la littérature (Teitti et al., 2008; Vaalto et al., 2011 ; Spieser et 

al., 2013). Par conséquence, les réponses musculaires obtenues suite à la stimulation 

de la SMAp durant notre tâche de production de force fine sont bien dues au 

recrutement  des projections CS de cette structure. 

1.4.3 Projections CS de la SMAp chez l’homme aussi rapides 

et efficaces que celles de M1 

La plupart des études sur les projections CS en provenance des aires motrices non 

primaires ont été réalisé chez le primate non humain (Boudrias et al., 2006; Lemon, 

2008; Maier et al., 2002). En général, ces études montraient moins neurones CS, des 

vitesses de conduction plus lentes et moins de connexions CS aux motoneurones 

spinaux pour les projections provenant de SMA (12-19% des fibres de la voie 

pyramidale) que pour ceux de M1. De plus, chez le primate non-humain, les 

projections CS de la SMAp  ont moins d’effets excitateurs que celles de M1, et ont 

des potentiels post-synaptiques excitateurs plus petits (Lemon et al., 2002; Maier et 

al., 2002). Compte tenu de ces résultats, on pourrait naturellement s’attendre à des 

MEPs plus lents et plus petits lors de la stimulation de la SMAp que lors de la 

stimulation de M1. Il semble donc assez surprenant que nous ayons trouvé des 

latences, et des amplitudes de MEPs similaires pour les deux sites de stimulation.  

Des latences similaires ont déjà été montré dans deux autres études récentes en 

TMS sur les aires motrices humaines non primaires (Teitti et al., 2008; Vaalto et al., 

2011 ; Spieser et al., 2013), mais dans ces deux dernières études les auteurs ont 

trouvé des amplitudes différentes. En fait, ils ont trouvé des amplitudes plus grandes 

pour les aires motrices non-primaires que pour M1, ce qui est surprenant étant donné 

les résultats mentionnés ci-dessus obtenus chez le primate non-humain. Il est 

cependant très difficile de comparer les amplitudes de MEPs entre différents sites de 

stimulation corticale. Les trois études TMS mentionnées n’ont pas égalisé les champs 

électriques induits au niveau des cibles, introduisant ainsi des différences dans le 

volume du cerveau stimulé entre les différents sites de stimulation. Dans l’étude 

présente, nous avons pris le soin de définir la cible à la mi-hauteur du sillon cortical
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(voir méthode) et nous avons adapté l’intensité de stimulation de manière à égaliser 

le champ électrique induit au niveau des deux cibles. Dans ces conditions, nous 

avons trouvé des amplitudes des réponses musculaires similaires suite à la 

stimulation de M1 et de SMAp. 

Les résultats présents sont basés sur les réponses d’un seul muscle impliqué dans 

la tâche motrice. On peut croire que la similarité des MEP obtenus par stimulation 

des deux sites corticaux est obtenue par « chance » et que différents résultats 

pourraient être obtenus pour d’autres muscles impliqués dans la tâche. Cependant, 

nous avons trouvé des réponses comportementales globales similaires pour la 

stimulation des deux sites de stimulation, montrant que les réponses musculaires de 

l’ensemble des muscles impliqués dans la tâche de contrôle fin de force étaient 

similaires suivant la stimulation des deux sites corticaux. Par conséquence, nos 

résultats suggèrent une excitabilité similaire des neurones CS de M1 et SMAp chez 

l’homme pendant une tâche de contrôle de force précis, avec, en plus, des projections 

CS de SMAp aussi rapides et aussi efficaces que celles de M1.  

1.4.4 Période de silence  

Selon la littérature, la PS a deux origines. La première est liée à des mécanismes 

spinaux et concernerait seulement les 50-60 premières millisecondes suivant le 

moment de la stimulation (Inghilleri et al., 1993). La deuxième est supposée être liée 

à des mécanismes corticaux et concernerait le reste de la PS jusqu’à la reprise 

ininterrompue de l’activité musculaire (PS>60ms) (Inghilleri et al., 1993). Puisque 

dans la présente étude nous avons trouvé une durée de PS d’environ 115ms suivant la 

stimulation de M1 et d’environ 90ms suivant la stimulation de SMAp, la différence 

de durée de PS entre les deux structures corticales est probablement liée aux 

mécanismes corticaux. La PS plus courte suivant la stimulation de SMAp par rapport 

à la stimulation de M1 pourrait refléter un réseau d’inhibition corticale moins 

développé dans SMAp. Cette hypothèse pourrait être testée avec la technique de 

TMS double pulses (Kujirai et al., 1993). 
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1.5 Conclusion 

La présente étude a montré que, durant une tâche de contrôle de force précis, la 

TMS sur SMAp évoque des potentiels moteurs (MEPs) sur les muscles intrinsèques 

de la main similaires à ceux évoqués par la TMS sur M1. Pour des valeurs égales de 

champ électrique induit au niveau des cibles corticales, la latence et l’amplitude des 

MEPs étaient similaires, suggérant que les projections CS de la SMAp chez l’homme 

sont aussi rapides et efficaces que celles de M1. Puisque les fibres descendantes de 

M1 sont connues pour se projeter directement sur les motoneurones spinaux 

innervant les muscles intrinsèques de la main, la similarité des latences suggère 

fortement que la SMAp chez l’homme projette aussi directement sur les 

motoneurones spinaux. La période de silence était trouvée être plus courte suite à la 

stimulation de la SMAp que suite à la stimulation de M1, reflétant probablement des 

différences entre les projections inhibitrices intracorticales locales dans M1 et 

SMAp. En conclusion, nos résultats suggèrent fortement que M1 et SMAp ont une 

influence directe et efficace sur la production de force pendant des tâches motrices 

manuelles fines. 
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Etude 2 : Projections corticospinales 

fonctionnelles de l’aire motrice 

supplémentaire chez l’homme révélées par 

la cohérence corticomusculaire pendant 

une tâche de contrôle précis de force avec 

la pince. 
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Résumé de l’étude 2 

Le but de cette 2ème étude était d’étudier, chez l’homme, si les projections 

corticospinales de l’aire motrice supplémentaire (SMA) sont fonctionnelles pendant 

un contrôle précis de force avec la pince de précision (opposition pouce/index). 

Puisque la cohérence corticomusculaire (CCM) dans la bande de fréquence beta est 

connue pour refléter la transmission corticospinale, nous avons analysé la CCM 

dans cette bande de fréquence beta obtenue par l’enregistrement simultané des 

signaux électroencéphalographiques (EEG) et électromyographiques (EMG). 

 Les sujets devaient  réaliser une tâche visuomotrice précise bimanuelle de 

suivi de force en appliquant de faibles forces isométriques avec la pince de précision 

de la main droite sur un capteur de force munie de jauges de contrainte. La pince de 

la main gauche devait tenir le capteur pour permettre à la main droite de réaliser la 

tâche. Aucune contrainte de précision n’était imposée pour cette main gauche. 

Quelques sujets participaient aussi à une condition contrôle unimanuelle dans 

laquelle ils réalisaient la tâche avec seulement la pince de précision de la main 

droite avec le capteur maintenue par une pince artificielle. Nous avons analysé, sur 

l’ensemble du scalp, les topographies des CCM dans la bande de fréquence beta 

entre 64 électrodes EEG et quatre canaux EMG de muscles intrinsèques de la main, 

2 pour chaque main. Pour comparer les différentes topographies, nous avons réalisé 

des tests statistiques non-paramétriques basés sur un regroupement spatio-spectral. 

Pour la main droite, nous avons obtenu une CCM significative dans la bande de 

fréquence beta au niveau de M1 controlatérale ainsi qu’au niveau de la SMA 

pendant les périodes de production de force stable. Pour la main gauche, cependant, 

la CCM dans la bande de fréquence beta était seulement trouvée au-dessus de M1 

controlatérale. En comparant les conditions uni-manuelle et bi-manuelle pour les 

muscles de la main droite, aucune différence significative entre M1 et SMA n’était 

trouvée pour la CCM dans la bande de fréquence beta. Nous avons conclu que la 

CCM dans la bande de fréquence beta trouvé sur SMA pour les muscles de la main 

droite résulte des contraintes de précision et non pas de l’aspect bimanuelle de la 

tâche. Les résultats de cette étude suggèrent fortement que, chez l’homme, les 

projections corticospinales de la SMA deviennent fonctionnelles  lorsqu’un contrôle 

de force de haute précision est requis. 
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1.1 Introduction 

Les principaux résultats de la précédente étude ont montré que, lors d’une tâche 

motrice manuelle fine, la TMS simple pulse au niveau de la zone de représentation 

de la main dans SMAp évoque une réponse musculaire dont l’amplitude et la latence  

sont  identiques à celles obtenues lors de la TMS sur M1 mais avec une période de 

silence plus courte. Ces résultats soulignent la similarité des caractéristiques des 

projections CS issues de la SMAp et de M1 en termes de vitesse de conduction 

(expliquée par la latence) et d’efficacité (expliquée par l’amplitude) et témoignent 

d’un réseau cortical inhibiteur différent (expliquée par la période de silence). Ces 

résultats suggèrent fortement que la SMA peut contrôler directement la sortie de 

force motrice et soulèvent la question de savoir si ces projections sont fonctionnelles 

lors d’une tâche manuelle motrice fine. En effet, la TMS ne permet pas de savoir si 

les projections CS issues de la SMAp sont réellement engagées dans le 

comportement observé.  

Jusqu’à maintenant, l’existence de neurones corticospinaux de la SMA a 

principalement été révélée par des études anatomiques (Palmer et al 1981 ; Lemon 

2008) et très peu d’études se sont penchées sur leur rôle fonctionnel (Boudrias et al 

2006). De plus, les études précédentes en IRMf chez l’homme (Galléa et al 2005 ; 

Haller et al 2009) et en enregistrement intra cortical de spikes chez le primate non-

humain (Smith 1979), ont montré la présence d’une activité dans la SMA durant des 

tâches impliquant la pince de précision et durant des tâche de contrôle de force 

maintenu. Il semblerait également que l’activité dans la SMA soit liée à l’aspect 

bi_manuel de la tâche (Sadato et al 1997 ; Krainik et al 2001). Malheureusement, ces 

différentes méthodes ne permettent pas d’identifier si l’activité de la SMA est liée à 

l’activité des neurones projetant sur la moelle épinière. La communication CS peut 

être étudiée de manière non invasive à l’aide de la cohérence corticomusculaire 

(CCM), laquelle reflète le couplage fonctionnel entre l’activité corticale et l’activité 

musculaire (Baker et al 1997 ; Mima and Hallet 1999). La CCM dans la bande de 

fréquence béta (14-35 Hz) a été étudié de manière importante pendant un contrôle 

précis de force maintenue (Gerloff et al 2006 ; Lattari et al 2010) et est maintenant 

accepté comme reflétant la transmission neurale efférente (Riddle and Baker 2005 ; 

Patino et al 2008). Dans la littérature, la CCM dans la bande de fréquence béta a 
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principalement été localisé au-dessus du cortex sensorimoteur primaire controlatéral 

mais rarement au-dessus de la région corticale frontale médiale (Ohara et al 2000 ; 

Meng et al 2008). Une des raisons à cela (d’autres seront élaborées dans la partie 

discussion) est que la plupart des études sur la CCM en EEG (Kristeva-Feige et al 

2002 ; Kristeva et al 2007 ; Johnson et al 2011 ; Witham et al 2011) ainsi qu’en 

magnétoencéphalographie (MEG) (Conway et al 1995 ; Kilner et al 2000 ; Kilner et 

al 1999 ; Kilner et al 2003) ont reporté des résultats soit exclusivement pour des 

électrodes ou capteurs avec des valeurs maximales de CCM soit pour un sous 

ensemble d’électrodes ou capteurs présélectionnés, situés dans tous les cas dans la 

région sensorimotrice primaire controlatéral.  

Le but de cette étude est d’étudier si les projections CS issues de la SMA sont 

fonctionnelles pendant un contrôle de force avec la pince de précision. L’étude 

présente s’intéresse donc à la transmission neurale CS des régions frontales médiales 

notamment de la SMA vers les muscles intrinsèques de la main. Pour cela nous 

avons analysé, sans sélectionner au préalable d’électrodes d’intérêt, la topographie 

des CCM dans la bande de fréquence béta, obtenues par enregistrement simultané du 

signal EEG et du signal EMG pendant une tâche de contraction isométrique uni-

manuelle et/ou bi-manuelle. La tâche bi-manuelle imposait une coopération 

indispensable de la main gauche et de la main droite. La tâche uni-manuelle était 

pour nous une condition contrôle dans la mesure où elle nous permettait de savoir si 

les résultats obtenus sont liés ou non à l’aspect bi-manuel de la tâche. 

1.2 Matériel et Méthode 

1.2.1 Participants 

Neuf sujets volontaires droitiers (âge moyen : 32 ; 25-46 ans, 5 femmes) avec une 

vue normale ou portant des verres de correction ont participé à la condition bi-

manuelle. Cinq d’entre eux (âge moyen : 29 ; 25-45 ans, 2 femmes) ont aussi 

participé à la condition uni-manuelle. Les sujets n’avaient aucune pathologie 

neurologique connue. Des questions sur les activités quotidiennes ont permis de 

confirmer que les sujets étaient droitiers. Afin d’éviter les effets d’apprentissage 

pendant l’expérience, chaque sujet était entrainé plusieurs jours avant la passation 

durant 30 minutes minimum. Le protocole était validé par le comité d’éthique CPP 
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Sud-Méditerranée II. Les expériences ont été effectué avec le consentement écrit et 

éclairé de tous les participants et mené en conformité avec la déclaration d’Helsinki. 

1.2.2 Paradigme expérimental 

Dans les conditions bi- et uni-manuelle, les sujets étaient confortablement assis 

sur une chaise médicale avec leurs deux avant-bras posés sur un accoudoir et la 

nuque posée sur un oreiller. Le but de cette disposition était d’éviter la fatigue et des 

contractions musculaires excessives. Comme décrit précédemment, les sujets 

devaient effectuer une tâche visuomotrice de suivi de force précise en appliquant de 

faibles forces isométriques avec leur pince de précision (opposition pouce/index) de 

la main droite sur un capteur de force. Le but était strictement le même que la 

précédente étude. Nous avons placé une deuxième jauge de contrainte en haut du 

capteur de force dans le but de mesurer la force produite par la main gauche lors de 

la condition bi-manuelle (Figure. 22A, B, D). Contrairement à la première étude en 

TMS nous avons choisi ici une seule taille de curseur, étant donné qu’aucune 

différence comportementale et d’activité musculaire évoquée par la stimulation sur 

M1 et sur SMAp, n’était trouvée. Nous avons choisi de conserver le curseur de plus 

petite taille, correspondant, je le rappelle, à 0,2 N selon l’échelle de force sur l’écran 

d’affichage (Figure 22C). De plus, à la différence de l’étude en TMS, la courbe de 

force, qui défilait de droite à gauche de l’écran et qui était continuellement visible sur 

une fenêtre de 10 s, était divisée en 4 périodes caractéristiques de même durée totale 

(13,5 s). Ces 4 périodes représentaient un essai (Figure 22E). Chaque essai 

commençait avec une pente montante pendant laquelle la force cible augmentait 

linéairement de 0 N à 1,5 N en 4,5 s suivi par une période de force statique pendant 

laquelle la force cible restait stable à 1,5 N durant 3 s (nommée à présent SF1.5) 

jusqu’ici strictement identique à la précédente étude. Cependant, nous avons rajouté, 

à la fin du plateau de force stable de 1,5 N une pente descendante pendant laquelle la 

force cible diminuait linéairement de 1,5 N à 0,5 N en 3 s suivi par une période de 

force statique pendant laquelle la force cible restait à 0,5 N durant 3 s (nommée à 

présent SF0.5). L’ajout d’un second plateau de force de 0,5 N permettait 

d’augmenter la difficulté de la tâche. A la fin de chaque essai, la force cible 

diminuait instantanément  de 0,5 N à 0 N et restait à 0 N durant une période inter-

essais de 7 s. Durant cette dernière période, les sujets pouvaient se relaxer et bouger
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leurs doigts et tête. Les sujets réalisaient un total de 90 ou 120 essais en 3 ou 4 blocs 

de 30 essais. Entre chaque bloc, les sujets se reposaient pendant quelques minutes 

pour éviter la fatigue. En moyenne, la partie comportementale de l’expérience 

nécessitait 50 minutes. 

 

Figure 22. A Tâche visuomotrice de suivi de force imposant une coopération bi-

manuelle. La main gauche tenait le capteur de force à une extrémité pendant que la main 

droite réalisait la tâche visuomotrice de suivi de force en produisant de faibles forces à 

l’autre extrémité du même capteur. B. EMG était simultanément enregistré sur deux 

muscles de la main droite et gauche, le premier interosseux dorsal (FDI) et l’Abducteur 

Pollicis Brevis (AbPB). C. Le profil de force cible pour la main droite était continuellement 

présenté dans une fenêtre de 10 s, se déplaçant de droite à gauche sur l’écran 

d’ordinateur. La production de force de la main droite était représentée par la position 

d’un curseur se déplaçant verticalement, vers le haut avec une augmentation de force, 1 

N correspondant à 3 cm sur l’écran. La position horizontale du curseur était fixe au centre 

de l’écran. Les sujets devaient positionner la position verticale du curseur sur la force 

cible. Aucun feedback sur la production de force par la main gauche n’était donné. D. Le 

capteur de force était composé de 2 jauges de contraintes lesquelles détectaient  les 

forces produites par la pince de la main droite respectivement de la main gauche. E. 

Décours temporel d’un essai, tous les essais ont le même profil de force et la même 

durée. Chaque essai était divisé en périodes caractéristiques : une pente montante de 

4,5 s avec un niveau de force augmentant linéairement de 0 à 1,5 N, une période de 

force stable de 3 s dont le niveau était fixé à 1,5 N (SF1.5), une pente descendante de 3 

s dont le niveau de force diminuait linéairement de 1,5 à 0,5 N, et une période de force 

stable de 3 s dont le niveau de force était fixé à 0,5 N (SF0.5). L’étude présente a 

focalisé son attention sur les périodes de temps SF1.5 et SF0.5 (zones grisées). 
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Dans la condition bi-manuelle, les sujets tenaient le capteur à l’une des extrémités 

avec leur pince de la main gauche pendant que la pince de la main droite réalisée la 

tâche visuomotrice de suivi de force à l’autre extrémité du capteur (Figure 22A, D). 

La jauge de contrainte placée au niveau de la partie supérieure du capteur enregistrait 

la force de la pince de la main gauche (Figure 22D). Le poids du capteur (84 g), 

imposé une coopération bi-manuelle obligatoire dont le but était d’atteindre un 

objectif commun (Guiard 1987). En effet, la force minimale de la pince de la main 

droite requise pour empêcher le capteur de tomber était supérieure à la force imposée 

pour tous les niveaux de force de la tâche. Par conséquent, la main gauche jouait un 

rôle crucial (celui de tenir le capteur) permettant ainsi à la main droite de produire les 

faibles forces imposées par la tâche visuomotrice. En ce qui concerne la pince de la 

main gauche, les sujets devaient maintenir le capteur avec leur propre niveau de force 

naturel. Aucun feedback n’était donné sur la production de force de la pince de la 

main gauche. Pour réduire l’interaction entre les forces des pinces produites par les 

deux mains, les pinces de précision étaient orientées orthogonalement (Figure 22A, 

B, D). En ce qui concerne la condition uni-manuelle (identique à l’étude précédente), 

la pince mécanique remplaçait le rôle de la main gauche. La main droite quant à elle 

réalisait la même tâche qu’en bi-manuelle.  

 Compte tenu de la durée de chaque essai (13,5 s) et de la bande de 

fréquence d’intérêt (14-35 Hz, bande de fréquence béta), aucune instruction 

concernant le clignement des yeux n’était donnée aux sujets. En effet, l’artéfact dû 

aux clignements des yeux se situe à des composantes de fréquence qui sont 

inférieures à 6 Hz, alors que les artéfacts dus à la contraction musculaire de la tête 

(facilement induit par la restriction des clignements des yeux) ont des composantes 

de fréquence qui chevauchent la bande de fréquence d’intérêt qui nous intéresse. 

1.2.3 Enregistrements 

L’EEG haute résolution était enregistré avec le système ANT (Advanced Neuro 

Technology, Enschede, The Netherlands) utilisant la référence moyenne commune. 

Le champ électrique était détecté par 64 électrodes Ag/AgCl montées sur un bonnet 

élastique avec des fils blindés et positionnées selon le système 10-20 (WaveGuard 

cap system of ANT). Les impédances des électrodes sur le scalp étaient maintenues 

en dessous de 5 kΩ pendant toute la durée de l’expérience. L’EMG bipolaire de 
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surface de deux muscles de chaque main, Premier Interosseux Dorsal (FDI) et 

l’Abducteur Pollicis Brevis (AbPB), était enregistré simultanément (Figure 22B). 

L’électrode de terre, commune à l’EEG et l’EMG, était une électrode faisant partie 

du bonnet positionné sur la tête des sujets. Les signaux EEG et EMG étaient 

amplifiés et enregistrés à une fréquence d’échantillonnage de 1024 Hz. Les deux 

jauges de contraintes placées aux deux extrémités du capteur permettaient 

d’enregistrer simultanément les forces de la pince de chaque main (Figure 22D) à 

une fréquence d’échantillonnage de 100 Hz. Le signal de la production de force par 

la main droite était traduit en ligne en position verticale du curseur. Tous les signaux 

étaient sauvegardés sur un disque dur pour une analyse hors ligne. 

1.2.4 Analyse des données  

Toutes les analyses étaient réalisées dans MATLAB. L’analyse spectrale et les 

statistiques étaient calculées dans FieldTrip, une boite à outil de MATLAB pour 

l’analyse de données neurophysiologiques. Comme la variabilité de production de 

force est plus important autour des transitions entre les périodes de pentes et de 

forces stables, nous avons seulement considéré les fenêtres de temps de 2 s au milieu 

des différentes périodes pour la plupart des analyses. 

Sélection des essais  

La sélection des essais corrects était basée sur la performance de la main droite, et 

réalisée pour chaque sujet individuellement. Premièrement, nous avons réalisé un 

contrôle visuel afin d’exclure les essais pendant lesquels la production de force 

différée clairement du profil de force cible. Pour chaque période de profil de force et 

chaque essai, nous avons calculé la proportion d’échantillons corrects dans la fenêtre 

des 2 s. Un échantillon correct correspond à un échantillon pour lequel la valeur de la 

force cible était contenue dans celle du curseur. La moyenne et l’écart-type de la 

performance entre les essais étaient calculées. Deuxièmement, pour chaque période 

de profil de force, les essais dont la performance était inférieure à la moyenne moins 

deux fois l’écart-type étaient exclus. Cette procédure permet d’obtenir  une sélection 

des essais corrects par période. Pour chaque sujet, nous avons sélectionné les essais 

pour lesquels chaque période de profil de force était réalisée correctement.
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Prétraitement de l’EMG 

 Les données EMG étaient d’abord analysées dans le domaine temporel dans le 

but de déterminer le niveau d’activation relatif de chaque muscle. Pour cela, les 

étapes suivantes étaient réalisées pour chaque sujet : (1) Les signaux EMG étaient 

filtrés hors ligne avec un passe bande entre 10 et 450 Hz. (2) Les signaux EMG 

filtrés étaient rectifiés en prenant la valeur absolue. (3) Un filtre passe bas de 5 Hz 

était appliqué sur les données EMG rectifiées. (4) Pour obtenir l’enveloppe moyenne 

de l’EMG pour chaque sujet, les données analysées étaient moyennées entre les 

essais corrects. Avant de moyenner entre les sujets, l’enveloppe EMG moyenne de 

chaque muscle était normalisée par la valeur maximale de l’enveloppe EMG 

moyenne. Le filtrage était réalisé en utilisant un filtre Butterworth de second ordre 

bidirectionnel. 

Analyses de la cohérence EEG-EMG 

 On a vu (dans la partie EEG, page 25) que les réseaux de neurones du cerveau 

forment des ensembles complexes. Lors d’une tâche motrice ou cognitive, les 

neurones impliqués de ces réseaux sont activés de façon synchrone c-à-d qu’une 

population de neurones décharge au même moment. Souvent ce comportement 

synchrone est associé à une dynamique oscillatoire. Les réseaux neuronaux peuvent 

montrer différents états de synchronie avec des oscillations de différentes fréquences. 

On peut regrouper ces différentes fréquences dans différents rythmes (appelés bandes 

de fréquence). Actuellement, on distingue les bandes de fréquence « alpha » (8-14 

Hz, état de veille diffuse), « Mu » (10-14 Hz, rythme alpha moteur), « bêta » (14-35 

Hz), état d’activité normal. Puisque la communication neuronale est basée sur une 

synchronie d’activité, on peut étudier la synchronie entre l’activité des aires motrices 

et l’activité du muscle pour étudier l’implication de la voie corticospinale. Cette 

communication neuronale via la synchronisation peut être décrite par la fonction de 

cohérence. La fonction de cohérence donne une mesure de la corrélation entre 2 

signaux dans le domaine spectral et est exprimée en fonction d’une quantité 

normalisée donnant les valeurs comprises entre 0 et 1 (Challis and Kitney 1991 ; 

Rosenberg et al 1989). On appelle alors cohérence cortico-musculaire (CCM) une 

mesure de la synchronie entre l’activité de la population de neurones corticale et 

l’activité de la population de motoneurones activant le muscle concerné dans une 
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bande de fréquence (Conway et al 1995 ; Kilner et al 2003 ; Kristeva et al 2007 ; 

Omlor et al 2007 ; Yao et 2007 ; Chakarov et al 2009). La CCM est considérée 

refléter la communication entre le cortex et les motoneurones innervant le muscle 

enregistré, autrement dit la communication corticospinale. 

La cohérence corticomusculaire (CCM) est déterminée en calculant la cohérence 

entre les canaux EEG et EMG selon plusieurs étapes de calculs bien connus de la 

littérature (Kristeva et al., 2007 ; Omlor et al., 2007). Sans rentrer dans les détails des 

formules, le cross-spectrum entre les signaux EEG et EMG est d’abord calculé. La 

cohérence entre les signaux EEG et EMG pour une fréquence donnée est calculée 

grâce au cross-spectrum (pour plus de détails voir annexe) 

Comme une étape de prétraitement, les signaux EMG et EEG étaient filtrés avec 

un filtre passe haut de 1 Hz (filtre Butterworth de second ordre bidirectionnel). Par la 

suite, les signaux filtrés EMG étaient rectifiés en calculant la valeur absolue. Dans 

l’étude présente, nous nous sommes focalisés sur la fenêtre des 2 s au milieu des 

deux périodes de force statique (SF1.5 et SF0.5) (Figure 22E). L’estimation du cross 

spectrum et de l’auto spectre dépendant du temps était ensuite moyennée sur les 

essais corrects avant le calcul de la CCM dépendant du temps. Pour les analyses des 

CCM sur l’ensemble du scalp, le spectre de puissance et le cross spectrum étaient 

moyennés entre les segments de données des périodes SF1.5 et SF0.5 respectivement 

et entre les essais corrects avant le calcul de la CCM. Ces valeurs de CCM étaient 

ensuite utilisées pour des comparaisons statistiques (voir la partie Analyses 

Statistique).  

Sélection des électrodes d’intérêt 

 Pour limiter notre analyse statistique à un sous-ensemble de paires de canaux 

EEG-EMG, nous avons défini spatialement un sous-ensemble d’électrodes d’intérêt 

basé sur les topographies des CCM Z-scorées. Les valeurs des CCM normalisées 

seraient référées à une CCM Z-score. Cette procédure était autrefois utilisée et 

décrite par Schoffelen et al 2011 et est nécessaire avant de moyenner entre les sujets 

puisque les valeurs de CCM sont spécifiques à chaque sujet (Mendez-Balbuena et al 

2011). Pour chaque sujet et pour un muscle donné, dans l’estimation temps-

fréquence de la cohérence de chaque combinaison de canaux EEG-EMG, nous avons 
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calculé la CCM Z-score pour chaque bin temps-fréquence, selon la formule 

suivante :  

 

Où µcoh (t,f) indique la moyenne des CCM des 64 combinaisons de canaux EEG-

EMG pour un muscle donné et un bin de temps fréquence et σcoh (t,f) indique l’écart-

type entre les CCM des 64 combinaisons pour un muscle donné et un bin de temps-

fréquence. Les topographies utilisées pour définir les régions d’intérêt étaient 

obtenues après avoir moyennées des CCM Z-score pour chaque période SF1.5 et 

SF0.5 et sur la bande de fréquence béta définie autour des valeurs maximales càd 

entre 20 et 30 Hz pour cette étude (voir partie résultats). Suite à cette analyse, nous 

avons défini des sous-ensembles de paires de canaux EEG-EMG comme régions 

d’intérêt. 

Analyse statistique 

 L’inférence statistique sur les CCM était réalisée au niveau du groupe des sujets. 

Pour cela nous avons utilisé un test de permutation non-paramétrique basé sur le 

regroupement dans le domaine spatio-spectral. Cette méthode statistique basée sur le 

regroupement requiert une transformation en Z des valeurs de CCM (équation selon 

Schoffelen et al 2011 ; Maris et al 2007). Le spectre Z de la CCM était calculé pour 

chaque bin de fréquence. Nous avons testé si les spectres Z de la CCM des 

différentes conditions étaient significativement différents de 0 pour l’ensemble de la 

bande de fréquence 14-35 Hz. L’approximation de Monte Carlo était réalisée en 

calculant 5000 permutations pour chaque comparaison. Le niveau de significativité 

était fixé à la valeur de p = 0,05. Nous avons défini différents ensembles 

d’électrodes : pour la comparaison entre les conditions impliquant les muscles de la 

même main, nous avons pris les électrodes situées au-dessus de l’aire de la main du 

cortex moteur controlatéral (M1R or M1L) et au-dessus de l’aire motrice 

supplémentaire (SMA). Pour la comparaison entre les muscles de la main droite et 

ceux de la main gauche, nous avons considéré un ensemble d’électrodes situé au-
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dessus des cortex moteurs (M1R or M1L) et SMA. Quel que soit le groupe de sujets, 

pour les analyses dans l’expérience bi-manuelle, nous avons considéré neuf sujets. 

Pour la comparaison entre uni- et bi-manuelle, nous avons considéré cinq sujets 

ayant participé aux deux conditions. 

1.3 Résultats 

1.3.1 Performance comportementale 

Dans la condition bi-manuelle, en moyenne 82,3 % des essais étaient identifiés 

comme essais corrects avec une performance moyenne de 96 % pour SF1.5 et 89,2 % 

pour SF0.5. Dans la condition uni-manuelle, 84,9 % des essais étaient identifiés 

comme essais corrects avec une performance moyenne de 97,1 % pour SF1.5 et 93,9 

% pour SF0.5. Aucune différence dans la performance de la main droite n’était 

trouvée entre la condition bi- et uni-manuelle (test de Wilcoxon, p > 0,05). 

La figure 23A montre la moyenne des forces des pinces exercées dans la condition 

bi-manuelle par la main droite (en rouge) et la main gauche (en bleue) en fonction du 

temps. Comme attendu, le pattern de production de force de la main droite suivait le 

profil de force cible. La production de force de la main gauche était essentiellement 

stable et variée en moyenne de 0,30 à 0,36 N. Pour étudier la variabilité inter-essais, 

pour chaque échantillon de temps l’écart-type entre les essais corrects était calculé 

pour chaque sujet et chaque main. La moyenne générale de l’écart-type entre essais 

est représentée par les aires grises claires dans la figure 23A. Nous pouvons voir que 

la variabilité de la main gauche inter-essais est plus grande que pour la main droite. 

Ces observations sont aussi valables pour les sujets individuels. Les résultats pour un 

sujet typique sont montrés dans la figure 24. Nous pouvons noter dans la figure 24A 

que la production de force par la main gauche est stable et proche de 0.5 N avec une 

plus grande variabilité inter-essais que la main droite. D’autres sujets montraient 

même une variabilité inter-essais plus grande avec une production force par la main 

gauche variant entre 0,5 et 1,5 N (non montré). 
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1.3.2 Patron d’activité EMG 

La moyenne générale de l’enveloppe de l’EMG normalisé pour chaque muscle 

(FDI en bleue, AbPB en rouge) pour la main droite et la main gauche, obtenue pour 

la condition bi-manuelle est illustrée dans la figure 23B. Pour la main droite, le 

patron d’activité du FDI (en bleue) suivait le profil de force cible alors que l’activité 

de l’AbPB (en rouge) montrait un patron inverse. En d’autres termes, lorsque le 

niveau d’activation d’un muscle augmentait, l’autre diminuait. Par conséquent, pour 

la main droite, l’activité EMG de l’AbPB était plus grande pendant SF0.5 que 

pendant SF1.5, alors que l’activité EMG du FDI était plus grande pendant SF1.5 que 

pendant SF0.5. Cette corrélation négative des activités EMG était attendue compte 

tenu des fonctions de ces muscles et est connue comme le compromis synergétique 

(Sirin and Patla 1987). Comme attendu, en ce qui concerne les muscles de la main 

gauche, les niveaux d’activation des deux muscles étaient stables. 
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Figure 23. Production de force et niveau d’activation musculaire normalisé pour les deux 

mains en condition bi-manuelle. A. Moyenne générale des forces produites par la main 

droite (rouge) et la main gauche (bleue) en fonction du temps. B. Moyenne générale de 

l’enveloppe de l’activité EMG normalisée pour les muscles de la main droite (partie 

supérieure) et ceux de la main gauche (partie inférieure) : FDI (bleue) et AbPB (rouge). 

L’axe vertical représente l’activité EMG normalisée ; l’axe horizontal représente l’échelle 

de temps de 0 à 13,5 s avec 0 s correspondant au début de la pente montante. 

1.3.3 Cohérences corticomusculaires 

Les figures 24B et C montrent les résultats des CCM obtenues pour un sujet 

typique pour la condition bi-manuelle. Les tracés temps-fréquence des CCM Z-score 

(TFPCMC) pour le FDI de la main droite (Figure 24B droite) montraient une CCM 

identifiable dans la bande de fréquence béta pendant les périodes de force stables 

SF1.5 et SF0.5, pour les électrodes C3 (au niveau de M1 gauche) et FCz (au niveau 

de la région frontal médiale). Pour le FDI de la main gauche (Figure 24B gauche), le 

TFPCMC montrait plus ou moins de CCM constante dans la bande béta sur l’ensemble 

des essais pour l’électrode C4 (au niveau de M1 droit) mais aucune CCM identifiable 
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n’apparaissait pour l’électrode FCz. Des TFPCMC similaires étaient obtenues pour 

l’AbPB des deux mains (non montré). 

Les topographies correspondantes, moyennées sur la bande de fréquence avec les 

valeurs maximales des CCM (càd 20-30 Hz pour le FDI de la main gauche et 16-26 

Hz pour celui de la main droite) sont illustrées dans la figure 24C pour SF1.5 et 

SF0.5. Nous pouvons clairement voir que pour le FDI de la main droite les valeurs de 

CCM Z-score sont trouvées au-dessus du cortex moteur primaire gauche (M1L) et au-

dessus de la région frontale médiale (Figure 24C droite). Pour le FDI de la main 

gauche, les plus grandes valeurs de CCM Z-score étaient seulement trouvées au-

dessus du cortex moteur primaire droit (M1R) (Figure 24C gauche). Une topographie 

supplémentaire pour le FDI de la main gauche est visible dans la Figure 24C 

(gauche), moyennée sur la bande de fréquence 20-30 Hz entre 2 et 4 s de la pente 

montante. Nous pouvons alors noter que la valeur de CCM Z-score pour M1R pour le 

FDI de la main gauche était similaire à celle trouvée pour M1L, la valeur de CCM Z-

score sur la région frontale médiale était proche de zéro. 
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Figure 24. Résultats comportementaux et électrophysiologiques pour un sujet typique 

en condition bi-manuelle. A. Tracés de la production de force en fonction du temps et 

variabilité entre essais pour chaque échantillon de temps pour la main droite (en rouge) 

et la main gauche (en bleue). Les lignes pointillées verticales indiquent les fenêtres de 

temps sur lesquelles nous avons moyenné pour obtenir les topographies. B. Tracés 

temps-fréquence de la CCM Z-scores entre le FDI de la main gauche et les électrodes 

C4 et FCz (côté gauche) et le FDI de la main droite et les électrodes C3 et FCz (côté 

droit). L’échelle de couleur indique la valeur de la CCM Z-score, fixée entre 0 et 3 pour 

plus de clarté. L’axe vertical représente l’échelle des fréquences dans un intervalle allant 

de 10 à 50 Hz. L’axe horizontal représente l’échelle de temps dans un intervalle allant de 

1,5 à 13,5 s (0 s correspond au début de la pente montante). C. Topographies des CCM 

Z-score moyennées sur la bande de fréquence 20-30Hz pour la main gauche, sur la 

bande de fréquence 16-26 Hz pour la main droite, et sur 2 s des périodes d’intérêt SF1.5 

et SF0.5, respectivement. Pour la main gauche, une topographie additionnelle moyennée 

de 2 à 4 s après le début des essais est montrée. L’échelle de couleur indique les valeurs 

des CCM Z-score, fixée entre 0 et 2 pour plus de clarté. M1R : cortex moteur primaire 

droit. M1L : cortex moteur primaire gauche. SMA : aire motrice supplémentaire.
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La Figure 25 résume les résultats des CCM obtenues pour la condition bi-

manuelle. La moyenne générale du TFPCMC pour l’AbPB de la main droite (Figure 

25A droite) montrait une CCM identifiable dans la bande de fréquence béta laquelle 

apparaissait pendant les périodes de force stable SF1.5 et SF0.5, pour l’électrode C3 

(au niveau de M1 gauche) et FCz (au niveau de la région frontal médiale). Pour 

l’AbPB de la main gauche (Figure 25A gauche) la moyenne générale du TFPCMC 

montrait plus ou moins de CCM constante dans la bande de fréquence béta sur 

l’ensemble des essais pour l’électrode C4 (au niveau de M1 droit) mais aucune CCM 

identifiable n’apparaissait pour l’électrode FCz. Des moyennes générales similaires 

des TFPCMC étaient trouvées pour le FDI des deux mains (non montré). 

Les topographies correspondantes, moyennées sur la bande de fréquence avec les 

valeurs maximales des CCM (càd 20-30 Hz) sont montrées dans la Figure 25B pour 

SF1.5 et SF0.5 et chaque muscle enregistré. Nous pouvons clairement voir que pour 

les muscles FDI et AbPB de la main droite les valeurs de CCM Z-score sont trouvées 

au-dessus du cortex moteur primaire gauche (M1L) et de la région frontale médiale 

(côté droit de la Figure 25B), correspondant aux électrodes FC1, FC3, FC5, C1, C3, 

C5, CP1, CP3, CP5 for M1L et Fz, FCz, Cz pour la région frontale médiale. Pour le 

FDI et l’AbPB de la main gauche, les plus grandes valeurs des CCM Z-score étaient 

seulement trouvées pour le cortex moteur primaire droit (M1R) (côté gauche de la 

Figure 25B), correspondant aux électrodes FC2, FC4, FC6, C2, C4, C6, CP2, CP4, 

CP6.
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Figure 25. Cohérence corticomusculaire (CCM) obtenues pour les muscles de la main 

droite et gauche dans la condition bi-manuelle. A. Moyenne générale des tracés temps-

fréquence des CCM Z-score entre l’AbPB de la main gauche et les électrodes C4 et FCz 

(côté gauche) et entre l’AbPB de la main droite et les électrodes C3 et FCz (côté droit). 

L’échelle de couleur indique les valeurs des CCM Z-score, fixée entre 0 et 2 pour plus de 

clarté. L’axe vertical représente l’échelle des fréquences s’échelonnant de 10 à 60 Hz. 

L’axe horizontal représente l’échelle de temps s’échelonnant de 1,5 à 13,5 s (0 s 

correspond au début de la pente montante). Les lignes horizontales en pointillées 

indiquent les fenêtres de temps sur lesquelles nous avons moyenné les CCM pour 

obtenir les topographies. B. Moyenne générale des topographies des CCM Z-score pour 

l’AbPB et le FDI de la main gauche (côté gauche) et de la main droite (côté droit), 

moyenné sur la bande de fréquence 20-30 Hz et sur 2 s des périodes d’intérêts SF1.5 et 

SF0.5, respectivement. L’échelle de couleur indique les valeurs des CCM Z-score, fixée 

entre 0 et 1 pour plus de clarté. M1R : cortex moteur primaire droit. M1L : cortex moteur 

primaire gauche. SMA : aire motrice supplémentaire. Les tracés temps-fréquence pour le 

FDI étaient similaires à ceux obtenus pour l’AbPB (non montré). 
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Aucune différence significative dans le domaine spatio-spectral n’était trouvée 

entre les deux périodes de temps SF1.5 et SF0.5 pour chacun des muscles. De 

manière similaire, alors même que l’AbPB et le FDI de la main droite avaient des 

niveaux d’activation relatifs différents pendant les deux périodes de force stables, 

pour les deux périodes de force stables SF1.5 et SF0.5 aucune différence 

significative n’était trouvée dans le domaine spatio-spectral entre les deux muscles. 

En comparant les valeurs des CCM obtenues pour les muscles de la main droite avec 

celle obtenues pour les muscles de la main gauche, pour chaque muscle et chaque 

période de production de force stable, nous avons trouvé des différences 

significatives pour les valeurs de CCM dans la bande de fréquence béta pour les 

électrodes autour de M1L et de la région frontale médiale. Les résultats statistiques 

du test de permutation non-paramétrique sont donnés dans le Tableau 3 pour chaque 

muscle et chaque période de production de force stable.  

Tableau 3. Résultats du test de permutation non-paramétrique pour la comparaison des 

valeurs de CCM entre les mains gauche et droite dans la bande de fréquence béta 

(Fréq). 

 

La Figure 26 montre la comparaison des résultats des CCM entre les conditions 

uni- et bi-manuelles, obtenue pour les 5 sujets qui ont participé aux deux conditions. 

Pour les muscles de la main droite (FDI et AbPB), les tests statistiques montrent 

aucune différence significative dans le domaine spatio-spectral entre les conditions 

uni- et bi-manuelle, ni pour SF1.5 ni pour SF0.5. De plus, pour la condition uni-

manuelle, comme pour la condition bi-manuelle, ni la comparaison entre les muscles 

de la main droite pour chaque période de temps, ni la comparaison entre les deux 

périodes de temps SF1.5 et SF0.5 pour chaque muscle, ne révélait de différence 

significative. En d’autres termes, les valeurs de CCM et leurs topographies étaient 

similaires pour les conditions uni- et bi-manuelle. 
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Figure 26. Cohérence corticomusculaire (CCM) obtenue pour les muscles de la 

main droite pour 5 sujets dans les conditions bi- et uni-manuelles. A. Moyenne 

générale des tracés temps-fréquence des CCM Z-score entre le FDI de la main droite et les 

électrodes C3 et FCz dans la condition bi-manuelle (côté gauche) et dans la condition uni-

manuelle (côté droit). L’échelle de couleur indique les valeurs des CCM Z-score fixée entre 0 

et 2 pour plus de clarté. L’axe vertical représente l’échelle des fréquences s’échelonnant de 

10 à 60 Hz. L’axe horizontal représente l’échelle de temps s’échelonnant de 1,5 à 13,5 s (0 s 

correspond au début de la pente montante). Les lignes horizontales en pointillées indiquent 

les fenêtres de temps sur lesquelles nous avons moyenné les CCM pour obtenir les 

topographies. B. Moyenne générale des topographies des CCM Z-score, moyenné sur la 

bande de fréquence 20-30 Hz et sur 2 s des périodes d’intérêts SF1.5 et SF0.5 pour le FDI 

de la main droite obtenu pour la condition bi-manuelle (côté gauche) et pour la condition uni-

manuelle (côté droit). L’échelle de couleur indique les valeurs des CCM Z-score, dont le 

seuil est fixé entre 0 et 1 pour plus de clarté. M1R : cortex moteur primaire droit. M1L : 

cortex moteur primaire gauche. SMA : aire motrice supplémentaire. Des résultats similaires 

étaient trouvés pour l’AbPB droit (non montré). 
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1.4 Discussion 

Le but de cette expérience était d’étudier l’implication des projections 

corticospinales (CS) issues de l’aire motrice supplémentaire (SMA) dans une tâche 

impliquant un contrôle de force précis avec la pince de précision. Les sujets devaient 

réaliser une tâche visuomotrice de suive de force avec la pince de précision, connue 

pour recruter de manière optimale les projections CS (Lemon et al 1998). Nous 

avons analysé la cohérence corticomusculaire (CCM) entre les signaux EEG de 

l’ensemble du scalp et les signaux EMG de quelques muscles intrinsèques de la 

main. Comme la CCM dans la bande de fréquence béta reflète la transmission 

neurale efférente directe des aires corticales aux muscles (Patino et al 2008 ; Riddle 

and Baker 2005), étudier la CCM dans la bande de fréquence béta constitue une 

manière non-invasive d’explorer l’implication des projections CS (Gerloff et al 

2006 ; Kristeva et al 2007). La condition bi-manuelle imposait une coopération entre 

les deux mains pour atteindre un but commun mais avec des rôles différents pour 

chaque main (Guiard 1987). En effet, la main gauche avait un rôle postural, dont le 

but était de tenir le capteur de force sans contraintes de précision permettant ainsi à la 

main droite de produire de manière précise les faibles forces requises. La condition 

contrôle uni-manuelle était réalisée pour étudier si les résultats observés pour la main 

droite étaient liés à l’aspect bi-manuel de la tâche. 

Les résultats comportementaux montraient que les deux mains réalisaient de 

manière satisfaisante la tâche : la production de force de la main droite variait avec le 

profil de force cible pendant que la main gauche maintenait le capteur. Dans cette 

tâche, la variabilité inter-essais de la production de force par la main gauche 

n’influençant pas la performance de la main droite, souligne une coopération bi-

manuelle et non une coordination. Les résultats électrophysiologiques montraient une 

CCM dans la bande de fréquence béta pendant les périodes de production de forces 

stables (SF1.5 et SF0.5). Les topographies des CCM montraient que, pour les deux 

muscles de la main, la CCM dans la bande de fréquence béta était localisée au-dessus 

de leur cortex moteur controlatéral respectif (M1R et M1L), lesquelles sont en accord 

avec les résultats reportés en EEG et en MEG chez les sujets humains (Conway et al 

1995 ; Kilner et al 2003 ; Salenius et al 1997 ; Safri et al 2006 ; Naranjo et al 2010 ; 

Chakarov et al 2009) et en enregistrement intracérébral chez les singes (Baker et al
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1999). Il est actuellement bien accepté que cette CCM dans la bande de fréquence 

béta reflète la transmission neurale efférente directe du cortex moteur primaire aux 

muscles distaux de la main controlatérale via la voie CS. Cependant, pour les 

muscles de la main droite, et c’est le principal résultat de cette étude, la CCM dans la 

bande de fréquence béta était aussi localisée au-dessus de la région frontale médiale. 

Ce résultat suggère fortement que les projections CS issues de la SMA sont 

fonctionnelles dans le contexte du protocole expérimental présent. 

A notre connaissance, le couplage fonctionnelle dans la bande de fréquence béta 

entre la région frontale médiale et les muscles de la main pendant une contraction 

isométrique maintenue a seulement était reporté dans quelques études, utilisant soit 

l’électrocorticogramme (Ohara et al 2000) soit l’EEG (Meng et al 2008 ; Mima and 

Hallett 1999), et n’était pas trouvé pour tout le groupe de sujet mais seulement pour 

quelques sujets. Le manque de rapport dans la littérature concernant le couplage 

fonctionnel entre la région frontale médiale et les muscles de la main mérite une 

discussion. La raison pour laquelle notre étude a pu démontrer ce résultat est sans 

doute due aux aspects méthodologiques et aux spécificités du protocole expérimental 

présent, lesquels nous élaborerons par la suite. 

1.4.1 Remarques méthodologiques 

Le choix de la référence de l’EEG est connu pour influencer l’estimation de la 

CCM (Mima and Hallett 1999). Dans l’étude présente, nous avons utilisé une 

référence moyenne pour laquelle Mima et Hallett 1999 ont aussi observé une CCM 

significative dans la région frontale médiale dans une tâche de faible contraction 

tonique de l’AbPB de la main droite. L’utilisation très courante de Cz comme 

électrode de référence (Kristeva et al 2007 ; Feige et al 2000) diminue l’amplitude du 

signal mesuré sur l’aire frontale médiale. De manière intéressante, l’application 

d’une densité de source de courant (CSD), méthode utilisée pour se libérer de 

l’influence de la référence et augmenter la résolution spatiale, abolie également cette 

cohérence au-dessus de la région frontale médiale. Une des raisons pour laquelle la 

CCM au-dessus de l’aire frontale médiale a été rarement reporté dans la littérature 

pourrait donc être liée au fait que la CSD était appliquée aux données EEG dans la 

majorité des études dans lesquelles les sujets réalisaient  une tâche de contraction
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 isométrique (Patino et al 2008 ; Mendez-Balbuena et al 2011 ; Naranjo et al 2010 ; 

Chakarov et al 2009 ; Andrykiewicz et al 2007).  

Dans le but d’expliquer l’absence de CCM dans la région frontale médiale avec 

l’utilisation de la CSD, Mima et Hallett 1999 ont proposé deux possibilités. La 

première est que la CCM dans la région de la SMA est le résultat direct d’un 

potentiel de conduction de volume du générateur au cortex sensorimoteur primaire 

lequel est correctement supprimé par l’effet du filtrage spatial de la CSD. La seconde 

est que cela est dû à un générateur profond, tel que SMA, qui est atténué par l’effet 

du lissage spatial excessif de l’analyse de la CSD. Les résultats de notre étude ne 

sont pas en accord avec la première explication. En effet, les topographies dans les 

Figures 24 et 25 montrent clairement la cohérence entre l’AbPB de la main gauche et 

M1R sans CCM dans la région frontale médiale (Figures 24C et 25B gauche). Cela 

est particulièrement clair dans le résultat pour un sujet typique (Figure 24) pour la 

période de 2-4 s, où pour le FDI de la main gauche nous avons trouvé une CCM au-

dessus de M1R (Figure24C gauche) avec des valeurs comparables à celles trouvées 

au-dessus de M1L pour le FDI de la main droite pendant les périodes d’intérêt mais 

sans CCM au-dessus de la région frontale médiale. Si la CCM sur la région frontale 

médiale était exclusivement due à un effet de la conduction du volume, une CCM 

significative sur cette région aurait aussi était trouvée pour les muscles de la main 

gauche. Par conséquent, nos résultats sont en accord avec la deuxième explication et 

suggèrent fortement l’existence d’un générateur profond entrainant une CCM sur la 

région frontale médiale. 

Outre les projections CS de M1 et SMAp, d’autres projections corticospinales, en 

provenance de l’aire motrice cingulaire (CMA), ont été trouvés (Dum and Strick 

1996 ; Maier et al 2002 ; Rouiller et al 1996). Anatomiquement, la CMA se situe 

juste en-dessous de la SMA. Les neurones de la CMA seraient activés en parallèle à 

l’activation de la SMA pendant un mouvement de préhension (Cadoret & Smith., 

1997). Par conséquent, on pourrait se demander si la cohérence que l’on observe, 

dans la bande de fréquence béta, entre la région frontale médiale et les muscles de la 

main ne provient pas en partie de la CMA. Bien que cela ne puisse pas être 

totalement exclu, cela semble vraiment improbable puisque l’analyse spectrale était 

réalisée sur chaque essai séparément avant d’être moyenné. En effet, le signal 

arrivant d’une structure si profonde (laquelle est, de plus, localisée en-dessous d’une 
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aire motrice active) n’est pas suffisant pour être détecté par des électrodes de surface 

pour donner de telle CCM significative. Donc, les résultats présents suggèrent 

fortement que la CCM dans la bande de fréquence béta trouvée sur la région frontale 

médiale reflète une communication neurale entre la SMA et les muscles intrinsèques 

de la main droite laquelle transite par la voie pyramidale. 

1.4.2 Spécificités du protocole  

D’autres raisons de la rareté sur les rapports de la communication neurale entre la 

SMA et les muscles intrinsèques de la main peuvent être liées aux protocoles 

expérimentaux. Si cette communication apparait seulement dans quelques tâches 

particulières, les analyses des protocoles peuvent révéler la fonctionnalité des 

projections spinales de la SMA. Nous allons maintenant mettre en évidence deux 

aspects spécifiques du protocole présent.  

Dans la condition bi-manuelle présente, la configuration de la pince de précision 

ainsi que les niveaux de forces produits étaient similaires pour les deux mains. 

Cependant, nous avons seulement trouvé une CCM entre la SMA et les muscles de la 

main droite mais pas pour la main gauche. Par conséquent, la différence semble être 

due à des aspects autres que le contrôle général de la pince de précision et la 

production de force stable. Indéniablement, les deux mains réalisaient une tâche 

comportementale différente : la main gauche avait un rôle postural c-à-d 

« simplement » tenir le capteur, alors que la main droite réalisait le contrôle précis de 

force basé sur une instruction visuelle continue et un feedback de la production de 

force. Cette différence était très bien reflétée dans la plus grande variabilité entre les 

essais de la production de force par la main gauche en comparaison avec la main 

droite. En effet, puisque ni instruction ni feedback n’étaient donnés concernant la 

production de force de la main gauche, les sujets accordaient peu d’attention au 

niveau de force avec lequel ils tenaient le capteur, entrainant une plus grande 

variabilité dans le niveau de force entre les essais. Cette différence dans la précision 

du contrôle de force entre les deux mains à probablement conduit à la différence de 

CCM sur SMA, suggérant que la communication entre SMA et les muscles 

intrinsèques de la main est liée à la précision du contrôle de force. 
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La relation entre l’activité de la SMA et la précision du contrôle de force 

corrobore avec les résultats d’une étude de Kuhtz-Buschbeck et collègues (2001) en 

IRMf. Ils ont trouvé que l’activité de la SMA augmente quand les sujets tiennent 

délicatement un objet (c-à-d avec le niveau de force le plus faible possible pour ne 

pas faire glisser l’objet) comparé à un maintien normal ou ferme. Puisque le maintien 

délicat nécessite un haut niveau de précision du contrôle de force, cela suggère 

fortement que l’activité de la SMA augmente avec la précision du contrôle de force. 

Néanmoins, l’IRMf ne peut pas révéler si l’augmentation de l’activité dans SMA est 

liée à l’augmentation de l’activité des neurones projetant sur la moelle épinière. 

Toutefois, dans une étude parallèle en IRMf et TMS, nous avons récemment montré 

pour M1 que la réponse BOLD ainsi que le contrôle corticospinal de la pince de 

précision augmentaient avec le niveau de précision du contrôle (Bonnard et al 2007). 

Si nous supposons que cela tienne aussi dans l’étude de Kuhtz-Buschbeck et coll 

(2001), leurs résultats seraient en accord avec les nôtres, suggérant que la 

communication entre SMA et les motoneurones spinaux est liée à la précision du 

contrôle de force. 

Hormis la précision du contrôle de force, la courbe de force cible qui était 

présenté aux sujets pouvait aussi avoir une influence sur la CCM dans la bande de 

fréquence béta au-dessus de la SMA. Dans une étude en MEG  (Kilner et al 2000), 

les sujets réalisaient une tâche avec un aspect similaire à la présente étude, c-à-d 

produire une force avec la pince de précision en suivant des forces cibles imposées 

par des périodes de force stables, des pentes montantes et descendantes. Mais, la 

localisation des sources corticales de l’activité cohérente avec l’activité musculaire 

de la main controlatérale montraient seulement des dipôles dans M1 et pas dans 

SMA. Mais une différence intéressante entre leur protocole et le nôtre est la courbe 

de force qui était présenté aux sujets : la force cible était présentée par une zone qui 

montait ou descendait de l’écran, et un feedback visuel de la force produite était 

donné par un curseur rectangulaire que les sujets devaient maintenir sur la zone cible. 

Donc, les sujets n’avaient pas d’information visuelle concernant les variations de 

force cible à venir, c-à-d aucune information liant le timing du contrôle de force. Ce 

type de présentation visuelle de la force cible a aussi été utilisé dans d’autres études 

(par exemple Feige et al 2000). Dans notre étude, la force cible était une courbe 

visible continuellement sur une fenêtre de 10 s. Comme la position horizontale du
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curseur était fixée au centre de l’écran, le sujet était au courant du profil de force 

requis 5 s avant. De manière intéressante, l’implication de la SMA dans la 

planification du contrôle de la pince de précision a déjà été démontrée dans une 

précédente étude (Haller et al 2009). Nous proposons alors que la communication CS 

entre la SMA et les motoneurones des muscles intrinsèques de la main est liée à la 

précision du contrôle de force, en particulier lorsque la modification du profil de 

force cible peut être anticipé.    

On pourrait argumenter que l’effet de la dominance de la main pourrait contribuer 

aux résultats présents. Si cela été le cas, inverser le rôle des mains aurait moins 

engagé la SMA. Cependant, l’étude présente incluait seulement des participants 

droitiers, donc produire une force de haute précision est plus facile avec la main 

droite qu’avec la main gauche : Witte et coll (2007) et Kristeva et coll (2007) ont 

montré une corrélation positive entre la CCM et la performance. Donc si les sujets 

droitiers devaient réalisaient notre tâche avec la main gauche, cela entrainerait de 

moins bonnes performances et par conséquent des valeurs de CCM plus faibles que 

dans l’étude présente. Comme les projections CS existent aussi de la SMA vers les 

muscles de la main gauche (Wiesendanger et al 1996), il est fortement probable que 

nous puissions aussi trouver (après entrainement) une CCM significative entre la 

SMA et la main gauche quand cette dernière réalise des tâches de contrôle de haute 

précision. De plus, une étude récente en IRMf (Koeneke et al 2004) sur des sujets 

droitiers, a montré une implication bilatérale de la SMA dans des tâches 

visuomotrices de haute précision de suivi de force. En effet, les auteurs ont trouvé 

que la SMA est active de manière bilatérale, indépendamment de la main réalisant la 

tâche, ce qui suggère une absence de dominance de la main dans l’implication de la 

SMA. 

Le manque de différence de CCM dans la bande de fréquence béta entre les 

conditions uni- et bi-manuelles sont en accords avec les résultats de l’étude 

mentionnée ci-dessus (Koeneke et al 2004), montrant une implication égale de la 

SMA dans les conditions uni- et bi-manuelles. Dans l’étude présente, lorsque les 

sujets tenaient le capteur avec leur main gauche ou non, nous avons trouvé une CCM 

dans la bande de fréquence béta entre la SMA est les muscles de la main droite. Bien 

que plusieurs précédentes études en IRMf aient montré une implication spécifique de 

la SMA dans des tâches bi-manuelles (Sadato et al 1997 ; Toyokura et al 1999 ; 
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Krainik et al 2001), les résultats présents suggèrent fortement que la communication 

entre la SMA et les motoneurones spinaux de la main droite ne dépend pas de 

l’aspect bi-manuel de la tâche. Bien que la main gauche ait un rôle indispensable 

dans la condition bi-manuelle, la communication neurale entre la SMA et la main 

droite n’est pas affectée par le contrôle de la main gauche. Il est intéressant de noter 

que ce résultat montre encore une fois que le signal BOLD ne reflète pas directement 

l’activité des neurones CS. En effet, même si la SMA est active bilatéralement, nous 

avons seulement trouvé une CCM avec les muscles de la main droite, càd avec la 

main réalisant la tâche de contrôle de haute précision. 

1.5 Conclusion 

L’étude présente a montré des cohérences dans la bande de fréquence béta entre la 

région frontale médiale et les muscles de la main droite, impliquée dans une tâche de 

contrôle précis de force, mais pas pour les muscles de la main gauche, impliquée 

dans une tâche posturale. Nous avons argumenté que cette cohérence 

corticomusculaire (CCM) est générée par une source profonde dans SMA qui 

pourrait être révélée par l’utilisation d’une référence moyenne dans l’acquisition 

EEG. Comme la CCM dans la bande de fréquence béta est bien connue pour refléter 

la transmission neurale efférente, cela suggère fortement une communication neurale 

entre la SMA et les motoneurones des muscles intrinsèques de la main. Puisque pour 

la main droite aucune différence n’était trouvée entre les conditions uni- et bi-

manuelles, cette transmission neurale CS de SMA ne semble pas être liée à l’aspect 

bi-manuel de la présente tâche. De plus, la condition bi-manuelle, dans laquelle les 

deux mains produisaient des forces similaires avec une configuration de la pince 

similaire mais avec des contraintes de précision très différentes, fournissait un moyen 

pour démontrer que la communication neurale entre SMA et les motoneurones des 

muscles de la main est liée à la précision du contrôle de force. Nous avons conclu 

que les projections corticospinales de SMA deviennent fonctionnelles lorsque le 

contrôle manuel de la force requiert une grande précision. 
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Résumé de l’étude 3 

La cohérence entre un signal EEG et un signal EMG (appelée cohérence 

corticomusculaire ou CCM) est généralement vu comme un phénomène efférent dans 

lequel les oscillations se propagent d’une source corticale ver les motoneurones de 

la moelle épinière.  Dans cette étude on se propose d’étudier si les retours afférents 

sensoriels peuvent également participer à la génération de cohérence entre la SMA 

et un muscle intrinsèque de la main. Pour cela, nous avons calculé les CCM chez 

deux sujets désafférentés et les avons comparés à des sujets contrôles. 

Les sujets devaient réaliser une tâche visuomotrice précise uni-manuelle de suivi 

de force en appliquant de faibles forces isométriques avec la pince de précision de 

leur main dominante sur une capteur de force munie de jauges de contraintes. Nous 

avons analysé les CCM dans la bande de fréquences béta sur l’ensemble du scalp 

pour un muscle de la main dominante. 

Les résultats ont montré une CCM significative dans la bande de fréquence béta 

au niveau de M1 ainsi qu’au niveau de la SMA pendant les productions de faibles 

forces stables pour les sujets contrôles et les patients désafférentés. Nous avons 

conclu que les afférences sensorielles n’étaient pas indispensables à la génération 

des CCM entre SMA et les muscles de la main. 
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1.1 Introduction 

Après avoir montré des réponses musculaires à une TMS de SMAp similaires à 

celles obtenues par une TMS de M1, nous venons de voir des cohérences dans la 

bande de fréquences béta entre l’activité de la SMA et celle de deux muscles 

impliqués dans une tâche manuelle de contrôle précis de force. Les résultats ont 

montré que les valeurs de cette cohérence corticomusculaire étaient similaires lors de 

la réalisation de la tâche en uni- ou bi-manuelle suggérant que l’implication de la 

voie CS de SMA n’est pas liée à l’aspect bi-manuel de la tâche. En revanche, 

l’absence de cohérence entre la SMA et les muscles de la main gauche (main pour 

laquelle aucune contrainte de précision n’était imposée) suggère que l’implication de 

la voie CS issue de SMA est liée à la précision du contrôle. Ainsi, suite à ces deux 

études, nous avons conclu que les projections CS de la SMA sont fonctionnelles et 

agissent aussi rapidement et efficacement que celle issues de M1 lors d’une tâche 

imposant des contraintes importantes de précision. 

La cohérence corticomusculaire est une mesure de corrélation et ne permet donc 

pas de savoir la direction de l’interaction entre le signal EEG et le signal EMG 

(Witham et al., 2011). La CCM est généralement vu comme un phénomène efférent, 

dans lequel les oscillations se propagent d’une source corticale vers les 

motoneurones de la moelle épinière, probablement via la voie corticomotoneuronale 

(Salenius et al., 1997 ; Gross et al., 2000). Cependant, bien que le débat soit flou et 

controversé, il a été proposé que les retours sensoriels contribuent à la CCM (Meng 

et al. 2008 ; Riddle et al., 2005). Les cellules corticales motrices reçoivent beaucoup 

d’entrées sensorielles de la périphérie (Lemon, 1979), dont des fuseaux 

neuromusculaires sont extrêmement sensibles à la détection de petites perturbations 

(Matthews, 1972). Il se pourrait alors que ces récepteurs fournissent un retour 

sensoriel au cortex à des fréquences autour de 20 Hz (Vaillancourt et Newell., 2000) 

qui pourraient bien participer à la génération des CCM dans la bande de fréquence 

béta (15-30 Hz). Une récente étude en EEG chez une patiente désafférentée, a mis en 

évidence la présence de cohérences entre M1 et les muscles de la main impliqués 

dans une tâche de précision (Patino et al., 2008) suggérant alors que les retours 

sensoriels ne participent pas forcément à la génération des CCM entre M1 et les 

muscles de la main. Cependant, bien que la voie CS issue de SMA semble être aussi
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efficace et rapide que celle de M1, les rôles respectifs de M1 et SMAp dans le 

contrôle précis de force ne sont pas élucidés. Il n’est pas exclu que les retours 

sensoriels afférents jouent un rôle dans la génération des CCM pour SMA. En effet, 

la SMA possède une entrée directe
7
 de retours sensoriels, notamment proprioceptifs 

(Wiesendanger et al., 1987). Des études chez le sujet sain en tomographie par 

émission de positrons (PET) ont montré qu’une stimulation par vibration tactile des 

doigts de la main entraine une activation de la SMA et du cortex somatosensoriel 

primaire (Fox et al., 1987 ; Tempel & Perlmutter, 1992). D’autres études ont montré 

que des neurones de la SMA étaient activés lors d’un mouvement passif (c-à-d non 

volontaire) du membre supérieur de manière similaire à l’activation lors d’un 

mouvement volontaire (Hummelsheim et al., 1988 chez le singe ; Reddy et al 2001 

chez l’homme). Ces résultats suggèrent fortement que les feedbacks sensoriels jouent 

un rôle important dans l’activation de la SMA. Cependant, à notre connaissance, peu 

d’études se sont penchées sur le rôle des afférences sensorielles dans l’activation de 

la voie CS issue de SMA. 

Dans la présente étude nous avons exploré si les retours sensoriels sont 

indispensables dans la génération de la cohérence entre SMA et les muscles de la 

main. Nous avons eu l’occasion d’étudier la cartographie des cohérences 

corticomusculaires lors de l’exécution de notre tâche de contrôle précis de force chez 

deux patients dépourvus de toute proprioception. Deux sujets sains aux mêmes âges 

que les patients servaient comme sujets contrôle. 

1.2 Matériel et Méthode 

1.2.1 Participants 

L’expérience a été menée chez 2 patients déafférentés, dont une femme droitière 

de 66 ans (GL), et un homme gaucher de 63 ans (IW). Ces deux personnes souffrent 

de polyneuropathie qui a entrainé une forte déficience sensorielle de l’ensemble du 

corps jusqu’en dessous du nez pour GL et jusqu’à la base du cou pour IW. Cette 

déficience sensorielle est due à la détérioration des fibres sensorielles périphériques 

myélinisées de gros diamètres. Les sensations de douleur et de température sont 

                                                           
7
 Avant de pénétrer dans la SMA les informations sensorielles passent obligatoirement par le thalamus. On 

considère comme directe la transmission moelle-thalamus-SMA. 
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encore présentes, mais les patients ont une perte totale du toucher, de la vibration, de 

la pression et des sens kinesthésiques, et ne possèdent plus de réflexes tendineux 

pour tous les membres. Cependant, les fibres motrices n’étant pas affectées, les 

patients peuvent réaliser des tâches motrices complexes sous guidage visuel.  

Deux sujets droitiers sains, une femme et un homme de 63 ans,  sans pathologie 

neurologique connue, ont participé dans cette étude comme sujets contrôles. La 

préférence manuelle des patients et des sujets était testée en utilisant le questionnaire 

d’Oldfield (1971). Dans le but d’éviter les effets d’apprentissage pendant 

l’expérience, les patients et les sujets étaient familiarisés avec la tâche avant 

l’expérience pour garantir une performance stable. Tous les participants réalisaient la 

même tâche avec leur main dominante, dans les mêmes conditions. 

1.2.2 Protocole expérimental 

Le protocole était identique à celui de notre première étude en TMS (voir Etude 1, 

page 45-46). Le but de la tâche, je le rappelle, était de maintenir un curseur de petite 

taille sur une courbe de force à l’aide de pressions appliquées sur un petit capteur de 

force (MEAS, XFTC300-100N) par la pince de la main dominante. Le curseur (taille 

0,2 N selon l’échelle de force affichée sur l’écran) montait avec une augmentation de 

pression. La force exercée était mesurée par une jauge de contrainte fixée sur le 

capteur. Pour les patients, les extrémités du capteur étaient munies d’anneaux 

permettant de le fixer sur leur pouce et index (figure 27). En effet, sans vision les 

patients désafférentés sont incapables de tenir le capteur avec leur pince de précision 

sans le regarder en permanence, les empêchant ainsi de voir le curseur et le profil de 

force sur l’écran.  

L’expérience était composée de 120 essais, présentés en trois blocs de 40 essais.  

Chaque essai commençait avec une pente montante pendant laquelle la force cible 

augmentait linéairement de 0 N à 1,5 N en 4,5 s suivi par une période de force 

statique pendant laquelle la force cible restait stable sur 1,5 N pendant 4,5 s. A la fin 

de chaque essai, la force cible diminuait instantanément  de 1,5 N à 0 N et restait à 0 

N durant une période de 5 s entre deux essais. Cette période de 5 s constituait une 

période de repos pendant laquelle les sujets pouvaient se relâcher. La durée totale 

d’un bloc était de 10 minutes. Entre chaque bloc, les sujets se reposaient pendant 
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plusieurs minutes pour éviter la fatigue. En moyenne, la partie comportementale de 

l’expérience nécessitait 50 minutes. 

Compte tenu de la durée de chaque essai (10 s) et de la bande de fréquence 

d’intérêt (15-30 Hz, bande de fréquence béta), aucune instruction concernant le 

clignement des yeux n’était donnée aux sujets. Comme déjà expliqué auparavant, 

l’artéfact due aux clignements des yeux se situe à des composantes de fréquence qui 

sont inférieures à 6 Hz, alors que les artéfacts dus à la contraction musculaire de la 

tête (facilement induit par l’interdiction de cligner des yeux) ont des composantes de 

fréquence qui chevauchent la bande de fréquence d’intérêt dans la présente étude. 

 

Figure 27. Sujet désafférenté. Il regarde l’écran sur lequel est affichée la tâche 

comportementale à réaliser. Il ne peut par conséquent regarder sa main (dans le petit 

cadre vert). Le capteur est ainsi muni de deux anneaux (visible dans le gros carré vert) 

permettant de se concentrer uniquement sur la tâche.  

L’EEG de haute résolution était enregistré avec le nouveau système portatif 

d’ANT, « Eegosports » (Advanced Neuro Technology, Enschede, The Netherlands) 

utilisant une électrode de référence CPz et une électrode de terre localisée sur la ligne 

médiane du cortex frontal. Le champ électrique était détecté par un bonnet élastique 

muni de 64 électrodes pour la patiente GL et de 32 électrodes pour le patient IW et 

les deux sujets contrôles. Les électrodes du bonnet étaient positionnées selon le 

système 10-20 (WaveGuard cap system of ANT). Les impédances des électrodes sur 

le scalp étaient maintenues en dessous de 5 kΩ pendant toute la durée de 

l’expérience. L’EMG bipolaire de surface d’un muscle intrinsèque de la main 

dominante impliqué dans la tâche était enregistré simultanément : le Premier 

Interosseux Dorsal (FDI). Pour le patient IW et les sujets contrôles, l’EMG était 

enregistré sur le même système que l’EEG. Pour la patiente GL, les muscles étaient 
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enregistrés à l’aide du système EMG BIOPAC (MP150) avec l’électrode de terre 

positionnée sur l’os du cubitus au niveau du coude. Les signaux EEG et EMG étaient 

amplifiés, et enregistrés à une fréquence d’échantillonnage de 1000 Hz. La force de 

la pince était enregistrée à une fréquence d’échantillonnage de 100 Hz. Un trigger 

permettait de synchroniser tous les signaux (EEG, EMG, force), sauvegardés sur un 

disque dur pour une analyse postérieure. 

1.2.3 Analyse des données 

Toutes les analyses étaient réalisées dans MATLAB. L’analyse spectrale était 

calculée dans FieldTrip, une boite à outil de MATLAB pour l’analyse de données 

neurophysiologiques (Ootenveld et al., 2011). La durée des périodes des différents 

profils de la courbe de force était d’au moins 4.5 s. Cependant, comme les transitions 

entre les pentes et les plateaux ajoutaient de la variabilité dans les signaux EEG et 

EMG, nous avons choisi, comme pour l’étude précédente, des périodes stables au 

milieu du maintien de force stable, ici 3 s.  

Sélection des essais  

La sélection des essais corrects était basée sur la performance, et était réalisée 

pour chaque sujet individuellement. Premièrement, nous avons réalisé une analyse 

visuelle pour exclure les essais durant lesquels la production de force différée 

clairement du profil de force cible. Ensuite, la proportion d’échantillons corrects dans 

la fenêtre des 3 s pour chaque période de profil de force et chaque essai était 

calculée, que nous appellerons « performance ». Un échantillon correct correspondait 

à un échantillon pour lequel la valeur de la force cible était contenue dans celle du 

curseur. La moyenne de la performance et l’écart-type inter-essais étaient calculées. 

Enfin, pour chaque période de profil de force, les essais dont la performance était 

plus faible que la moyenne moins deux fois l’écart-type étaient exclus. Pour étudier 

la variabilité entre-essais, l’écart-type pour chaque échantillon de temps sur tous les 

essais corrects était calculé pour chaque sujet. 
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Prétraitement de l’EMG  

Les données EMG étaient d’abord analysées dans le domaine temporel dans le but 

de déterminer le niveau d’activation relatif de chaque muscle. Pour cela, les étapes 

successives suivantes étaient réalisées pour chaque sujet : (1) Les signaux EMG 

étaient filtrés postériori avec un passe bande entre 10 et 450 Hz. (2) Les signaux 

EMG filtrés étaient rectifiés en prenant la valeur absolue. (3) Un filtre passe bas de 5 

Hz était appliqué sur les données EMG rectifiées (Butterworth de second ordre 

bidirectionnel) pour déterminer l’enveloppe. (4) L’enveloppe de l’EMG était 

moyennée sur tous les essais corrects pour chaque sujet. Avant de moyenner ces 

enveloppes de tous les sujets, l’enveloppe EMG moyenne de chaque muscle était 

normalisée par la valeur maximale de l’enveloppe de l’EMG moyen. 

Analyses de la cohérence EEG-EMG 

Le calcul des cohérences est le même que celui utilisé dans la précédente étude en 

EEG. Je rappelle que la fonction de cohérence donne une mesure de la corrélation 

entre 2 signaux dans le domaine spectral et est exprimée avec des valeurs comprises 

entre 0 et 1 (Rosenberg et al 1989 ; Challis and Kitney 1991). Cette cohérence 

corticomusculaire (CCM) est déterminée dans une bande de fréquence donnée selon 

une série d’équations décrites dans l’étude précédente (voir pages 71-72). Le cross-

spectrum et l’auto spectre dépendant du temps était moyennée sur les essais corrects 

avant de calculer la CCM en fonction du temps. Pour les analyses des CCM sur 

l’ensemble du scalp, le spectre de puissance et le cross-spectrum étaient moyennés 

pour tous les segments de données des périodes de production de force stable et pour 

tous les essais corrects. Pour chaque sujet et patient, la bande de fréquences béta dans 

laquelle nous avons calculé les CCM étaient déterminée en fonction de la valeur 

maximale de la CCM au niveau de M1.  

Analyse statistique 

Pour la comparaison de la performance comportementale entre les patients et les 

sujets contrôles, le test non paramétrique de Mann-Whitney était utilisé. 
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1.3 Résultats 

1.3.1 Performance comportementale 

Pour les sujets sains, 83 % des essais étaient identifiés comme essais corrects avec 

une performance moyenne de 97.3 ± 2.0 % pour la production de force stable. Pour 

les patients déafférentés, 82 % des essais étaient identifiés comme essais corrects 

avec une performance moyenne de 72,1± 6,1 % pour la production de force stable. 

Le test de Mann-Whitney a montré une différence significative de performance entre 

sujets sains et patients (test de Mann-Whitney, p < 0,05). 

La figure 28 montre la moyenne des forces produites par la pince de la main 

réalisant la tâche pour les sujets sains (rouge) et pour les patients (bleue) en fonction 

du temps. Les patients comme les sujets sains ont parfaitement suivi la courbe (ce qui 

est attendu puisqu’il s’agit des essais réussis). L’écart-type inter-essais pour les sujets 

contrôles et les patients est représenté respectivement par les aires rouges claires et 

bleues claires dans la figure 28. On peut voir que les patients et les sujets contrôles 

ont correctement effectué la tâche. Cependant, l’écart-type inter-essais était plus 

important pour les patients. En effet, l’écart-type inter-essais moyenné sur toute la 

durée de l’essai était 0,105 N pour les sujets contrôles et 0,164 pour les patients. 

1.3.2 Patrons d’activité EMG 

Les enveloppes EMG normalisées pour le FDI et moyennés sur les deux patients 

respectivement les deux sujets sains sont représentées dans la figure 29 

(respectivement bleue et rouge). On observe une activité du FDI qui suit le profil de 

force pour les sujets contrôles, i.e., on peut voir la monté de l’activité lorsque les 

sujets suivent avec le curseur la pente montante, et ensuite le plateau lorsqu’ils 

maintiennent le curseur à une force stable. Ceci n’est, cependant, pas ce que nous 

observons pour les patients désafférentés. En effet, nous avons du mal à voir la 

différence d’activité musculaire entre la pente et le plateau de force, l’EMG continue 

à monter là où chez les sujets contrôles le niveau reste stable. Une dernière 

observation est qu’à la fin de l’essai, les patients diminuent leur activité musculaire 

un peu plus tard (une demie seconde plus tard) que les sujets contrôles. 
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Figure 28. Production de force par la main dominante. La courbe rouge représente la 

force produite par la main droite moyennée pour les deux sujets contrôles. En bleue est 

représentée la moyenne des forces produites par la main droite pour GL et la main 

gauche pour IW. Les zones bleues claires et rouges claires représentent respectivement 

l’écart-type inter-essais, moyenné sur les deux patients et les deux sujets. Notez la 

variabilité inter-essais plus grande pour les patients. 

 

 

Figure 29. Niveau d’activation normalisé du FDI moyenné sur les deux sujets sains 

(rouge) et sur les deux patients désafférentés (bleue). 
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1.3.3 Cohérence corticomusculaire 

Les topographies des CCM pour le FDI de la main qui réalisait la tâche, sur la 

bande de fréquences béta (c-à-d entre 20-30 Hz pour la patiente GL, entre 32-35 Hz 

pour le patient IW et entre 20-30 Hz pour le sujet sain) lors de la production de force 

stable sont illustrées dans la figure 30. Pour les patients désafférentés les CCM sont 

trouvées au-dessus M1 gauche pour la patiente droitière (figure 30A) et M1 droit 

pour le patient gaucher (figure 30B) et au-dessus de la région fronto-médiale (figure 

30A,B). Chez le sujet sain, la topographie est similaire à celle observée pour les 

patients. On peut voir la présence d’une CCM au-dessus de M1 gauche et au-dessus 

de la région frontale médiale (figure 30C). Chez la patiente GL on peut également 

observer une CCM sur une structure motrice ipsilatéral. 

 

Figure 30. Cohérences corticomusculaires (CCM) pour le muscle FDI de la main 

réalisant la tâche. A et B : patients désafférentés ; C : sujet contrôle. Les topographies 

des CCM ont été calculées sur une période de 3 s correspondant au milieu du profil de 

force stable dans la bande de fréquences correspondant à la valeur maximale de la CCM 

au niveau de M1. L’échelle de couleur indique les valeurs des CCM, les valeurs 

maximales et minimales ont été adaptées pour plus de clarté. Notez que la CCM dans la 

figure B se situe sur M1 droit puisque le patient a effectué la tâche avec la main gauche. 

1.4 Discussion 

Le but de cette étude était d’explorer si les retours sensoriels jouent un rôle dans  

la génération de la cohérence entre SMA et les muscles de la main. Nous avons 

déterminé les CCM pour deux patients désafférentés pendant l’exécution d’une tâche 

précise de contrôle de force avec une attention particulière pour des CCM au niveau 

de la région fronto-médiale. D’abord, les résultats comportementaux ont montré que 

les patients désafférentés réussissent la tâche malgré l’absence de retour sensoriel, 

mais toutefois avec une variabilité plus élevée que les sujets contrôles de mêmes 

âges. Deuxièmement, malgré une performance non-négligeable, et contrairement au 
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résultat obtenu chez les sujets contrôles, l’activité musculaire du FDI chez les 

patients ne reflète pas le profil de force. Ensuite, les résultats électrophysiologiques 

montrent la présence de CCM dans la bande de fréquences béta chez le sujet contrôle 

et chez les patients sur plusieurs régions corticales.  Les CCM localisées au-dessus 

du cortex moteur controlatéral à la main effectuant la tâche sont en accords avec les 

résultats reportés dans la littérature en EEG et en MEG chez l’homme (Conway et al 

1995 ; Kilner et al 2003 ; Salenius et al 1997 ; Safri et al 2006 ; Naranjo et al 2010 ; 

Chakarov et al 2009). Les topographies des CCM montrent également des CCM au 

niveau de la SMA, aussi bien pour le sujet contrôle que pour les patients. Finalement, 

nous avons observé une CCM sur une région ipsilatérale à la main réalisant la tâche 

chez la patiente GL. Ces résultats comportementaux et électrophysiologiques sont 

discutés maintenant ci-dessous. 

1.4.1 Performance comportementale 

Bien que la performance des patients soit moins bonne que celle des sujets 

contrôles, ils sont toute même capables d’exécuter cette tâche. En effet, les patients 

étaient capables de suivre le profil de force, mais montraient plus de variabilité inter-

essais par rapport aux sujets sains. La tâche imposée aux participants était une tâche 

de contrôle de faible force demandant un niveau de précision élevée. Lorsqu’on 

compare la performance des sujets jeunes de l’Etude 2 de cette thèse (moyenne d’âge 

32 ans) avec celle des sujets sains de cette troisième étude (moyenne d’âge 63 ans) 

on s’aperçoit que la performance comportementale est similaire (respectivement, 

90% et 97%). Nous aurions pu nous attendre à une diminution de la performance 

compte tenu de l’effet supposé de l’âge sur la dextérité, notamment sur la pince de 

précision (Diermayr et al., 2011). Cependant, premièrement, il a été démontré que, 

malgré une performance moins bonne des personnes âgées au début de l’expérience, 

un entrainement d’une centaine d’essais résultait en une performance similaire entre 

sujets jeunes et sujet âgés (Voelcker-Rehage et Alberts, 2005).  Or, dans notre étude 

nous avons entrainé tous les sujets avant la passation de l’expérience, ce qui pourrait 

expliquer l’absence de différence de performance entre les deux populations. 
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Deuxièmement, la similarité des performances entre les sujets âgés et jeunes peut 

être attribuée au fait que les modifications liées au vieillissement neuromusculaires 

telles que la diminution du nombre de neurones corticospinaux ,la diminution du 

nombre d’unités motrices, et l’atrophie des muscles distaux (Doherty et al., 2003) 

concerne un âge plus avancé que celui des sujets de notre étude. En effet, les études 

réalisées sur l’effet du vieillissement sur le contrôle de la pince de précision concerne 

des âges plus avancés que ceux de notre expérience (Vaillancourt et al., 2003 ; 

Shimet al., 2004 ; Talelli et al., 2008).  

En ce qui concerne les patients désafférentés, leurs performances étaient moins 

bonnes que celles des sujets sains, jeunes et âgés. La production de force était d’un 

niveau très bas ce qui implique que l’activité de peu d’unités motrices sous-tendait la 

contraction musculaire. De plus, la précision demandée étant élevée, la sélection des 

unités motrices est importante puisqu’une modification de leurs tailles (donc du 

nombre de fibres musculaires actives) entraine rapidement une modification de force 

produite, et donc un écart du curseur sur l’écran. Les retours sensoriels tactiles et 

proprioceptifs renseignent en permanence sur la force produite et peuvent intervenir 

très vite sur l’activation des muscles impliqués, déjà au niveau spinal. La privation de 

cette information amène logiquement à une détérioration de la performance, chose 

que nous avons donc pu observer chez nos patients désafférentés. L’information 

visuelle renseignant sur le niveau de force produit est plus lente à traiter, entrainant 

par conséquent  une plus grande variabilité dans la sortie motrice, mais tout de même 

suffisante pour garder le curseur sur le profil de force. 

1.4.2 Décours temporel de l’EMG 

Le résultat concernant le décours temporel du niveau d’EMG est surprenant étant 

donnée le fait que les patients arrivent à maintenir le curseur sur le profil de force. La 

seule explication possible est qu’ils compensent l’augmentation de l’activité 

musculaire de leur FDI par une diminution d’un muscle synergiste pour que le 

résultat net corresponde au niveau de force demandé. N’ayant enregistré qu’un 

muscle intrinsèque de la main, nous ne savons pas aujourd’hui comment les patients 

coordonnent les muscles impliqués.  
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1.4.3 Cohérences corticomusculaires 

La première remarque à faire est que nous avons obtenu des CCM pour les 

patients malgré l’absence de périodes stables dans l’activité musculaire. En effet, des 

CCM dans l’intervalle de fréquences béta n’ont été rapportées que pour le contrôle 

de forces stables (Kilner et al., 2003 ; Kristeva et al., 2007). A notre connaissance, 

seul un article rapporte des CCM pour un contrôle isométrique dynamique (Omlor et 

al., 2007) mais pour l’intervalle de fréquences gamma (>40 Hz).Cette observation est 

intéressante puisque le fait d’avoir des CCM béta suggère que la gamme de 

fréquences pour laquelle nous pouvons observer des CCM dépend plutôt de la 

production nette de force (qui est dans notre cas stable, voir Fig. 28) que la 

production de force du muscle isolé. Mais cette hypothèse est basée sur très peu de 

sujets et reste à confirmer. 

Les CCM obtenues pour les patients au niveau de M1 controlatérales à la main 

effectuant la tâche sont en accord avec la littérature  (par exemple, Patino et al., 

2008) et confirment que les retours sensoriels ne participent pas (ou peu) à la 

génération des CCM entre M1 et les muscles de la main. Mais le résultat principal de 

cette étude porte sur la SMA : pour les patients comme pour le sujet contrôle du 

même âge, nous avons également observé des CCM au niveau de la SMA.  

Plusieurs résultats dans la littérature ont suggéré que la génération des cohérences 

proviendrait de l’implication simultanée asymétrique du flux des efférences et 

afférences (Schelter et al., 2006 ; Meng et al., 2008). L’étude de Meng et collègues 

(2008) a montré que la valeur des cohérences directes partielles (méthodes utilisée 

pour connaître le sens de la cohérence) dans le sens EEGEMG (efférent) était plus 

importante que dans le sens EMGEEG (afférent). L’étude de Schelter et collègues 

(2006) a montré le contraire. Quoiqu’il en soit, il semble que les afférences et 

efférences participent à la génération des CCM mais avec un impact différent. Le fait 

de trouver des CCM au-dessus de SMA dans la bande de fréquences béta pour les 

patients désafférentés suggère que la CCM au niveau de la SMA peut être purement 

efférente. Cependant, il ne faut pas perdre de vue que ces sujets ont été désafférentés 

il y plus de 30 ans, et il n’est pas exclu que chez le sujet normal, les projections 

afférentes dans SMA participent à la génération des CCM.  
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Pour finir, la topographie de la patiente GL montre des CCM au niveau des 

structures motrices ipsilatérales à la main effectuant la tâche. L’autre patient, IW, ne 

montre pas ce phénomène. En observant GL, nous avons remarqué qu’elle est 

particulièrement crispée pendant l’exécution de notre tâche, contrairement à IW qui 

lui active seulement son bras gauche. Nous avons alors, a postériori, rajouté des 

électrodes sur le bras gauche. La figure 31 ci-dessous représente l’activité EMG 

normalisée pour un muscle de la main gauche. 

 

Figure 31. Activité EMG normalisée du FDI de la main gauche pour la patiente GL, tirée 

d’une étude en parallèle. On peut clairement voir une importante activité du FDI de la 

main gauche alors que je le rappelle le but de la tâche était de contrôler une faible force 

avec la main dominante (droite pour cette patiente). 

Ce résultat suggère que les CCM au niveau des structures motrices ipsilatérales 

reflètent l’activation extrêmement similaire du côté gauche de son corps. Si cette 

activation est contrôlée aux mêmes fréquences de décharges, on peut trouver des 

CCM qui ne sont en réalité pas entre le cortex droit et la main droite mais entre le 

cortex droit et la main gauche. Cette hypothèse reste à confirmer. 

1.5 Conclusion 

Nous venons de montrer la présence de cohérence dans la bande de fréquence béta 

entre la SMA et un muscle de la main impliqué dans une tâche de contrôle précis de 

force, chez des patients dépourvus de proprioception et de sens tactile, suggérant que 

les projections CS de la SMA sont également fonctionnelles en l’absence de 
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sensibilité tactile. Nous en avons conclu que les retours afférents sensoriels n’étaient 

pas indispensables à la génération des CCM au niveau de SMA. 
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Au travers de nos études, nous avons exploré la fonctionnalité et les 

caractéristiques des projections corticospinales de l’aire motrice supplémentaire dans 

une tâche visuomotrice de production de force avec la pince de précision. Nous 

avons utilisé deux techniques d’exploration. La première, la stimulation magnétique 

transcrânienne (TMS), nous a permis d’étudier les caractéristiques de la voie spinale 

issue de l’aire motrice supplémentaire proper (SMAp) et de les comparer avec celles 

issue du cortex moteur primaire (M1). La seconde, l’électroencéphalographie (EEG), 

nous a permis d’enregistrer l’activité corticale en relation avec notre tâche motrice 

manuelle. Grâce à cette technique, nous avons pu étudier la cohérence entre l’activité 

corticale et l’activité des muscles impliqués dans la tâche. Cette cohérence entre le 

signal EEG et le signal EMG (appelée cohérence corticomusculaire ou CCM) dans la 

bande de fréquence béta (15-30 Hz), est connue pour refléter la communication 

corticospinale. 

Ces techniques ont permis de mettre en avant trois principaux résultats. D’abord, 

au travers de la voie corticospinale, SMAp a une influence directe sur la production 

de force pendant des tâches motrices manuelles fines. Ensuite, les projections 

corticospinales de SMAp semblent particulièrement fonctionnelles lorsque le 

contrôle de force impose une haute précision. Finalement, les afférences sensorielles 

ne sont pas indispensables à la génération des cohérences entre SMAp et les muscles 

de la main. Ces résultats ont déjà été discutés dans les chapitres correspondants et ne 

seront pas repris ici. Dans cette discussion générale j’aborderai quelques points plus 

généraux. 

1.1 Ce que nous a appris la période de silence  

Si nous acceptons le rôle prédominant de M1 dans le contrôle moteur, nous ne 

nous attendions pas à voir une période de silence (PS) musculaire évoquée par une 

TMS de SMAp. En effet, même si la SMAp est inhibée par la TMS, M1 devrait 

continuer à envoyer ses commandes motrices vers les motoneurones spinaux, et nous 

ne devrions pas obtenir une PS aussi claire au niveau musculaire. Cependant, il a été 

suggéré, chez le primate non-humain, que la SMAp peut agir en parallèle et 

indépendamment de M1 durant une tâche motrice (Brinkman & Porter, 1979; 

Macpherson et al., 1982; Maier et al., 2002). Il a aussi été montré qu’une partie des 

projections CS de la SMA et de M1 converge vers les mêmes motoneurones alpha 
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(Lemon et al., 2002; Maier et al., 2002). Cela implique que les fibres CS de M1 et 

SMAp peuvent contrôler les mêmes fibres musculaires. Donc la désactivation des 

fibres descendantes de SMAp par des mécanismes d’inhibition intra-corticaux suite à 

la TMS pourrait causer des entrées plus faibles vers les motoneurones qui reçoivent 

également les fibres de M1. Si l’entrée de M1 seule n’est pas suffisante pour 

dépasser le seuil des motoneurones concernés, les fibres musculaires alors visées 

seront silencieuses, entrainant la PS observée dans la réponse musculaire. Cette 

hypothèse nécessite bien sûr qu’un nombre suffisant de motoneurones spinaux soient 

innervés par les fibres descendantes de M1 et SMAp, ce qui reste à voir pour la voie 

CS chez l’homme. Cependant, quel que soit le mécanisme sous-jacent, nos résultats 

suggèrent clairement que M1 et SMAp agissent en parallèle et ont toutes les deux 

une influence directe sur la production de force pendant des tâches motrices 

manuelles fines. 

1.2 La voie CS de SMAp : un rôle dans 

l’anticipation d’une perturbation ? 

Bien que pas testé statistiquement, si l’on compare les valeurs de cohérence 

corticomusculaire obtenues pour M1 et SMA, on s’aperçoit facilement que les 

valeurs de CCM sont en moyenne plus importantes pour M1 que pour SMA (voir 

Fig. 25). Or dans notre étude en TMS, nous avons observé que la stimulation de la 

SMAp évoque des réponses musculaires similaires à celles de M1. Il y a deux 

hypothèses, mutuellement non-exclusives, à avancer pour expliquer cette différence. 

D’abord, d’un point de vue anatomique, la SMA est située plus en profondeur que 

M1. Par conséquent, les courants électriques engendrés par l’activation des neurones 

et détectés par les électrodes de surface de l’EEG seront plus faibles. Comme la 

cohérence est une corrélation d’amplitudes et de phases des signaux EEG et EMG, 

une moins forte amplitude du signal EEG entraine des valeurs de CCM plus faibles. 

On pourrait alors s’attendre à des MEP plus faibles pour une TMS de SMAp, mais 

nous avions égalisé les champs électriques au niveau des cibles anatomiques de M1 

et de SMAp, engendrant des réponses musculaires similaires pour les deux 

structures. Une deuxième hypothèse porte sur la méthodologie. Bien que les tâches 

comportementales soient similaires pour les trois études, celle réalisait en TMS 

présentait un aspect particulier. En effet, durant la production stable de force, la 
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stimulation sur M1 ou SMAp induisait systématiquement une perturbation. Je 

rappelle que nous demandions alors aux sujets de replacer le curseur sur la courbe de 

force et de continuer la tâche jusqu’à la fin de l’essai. Même si cela ne faisait pas 

parti de la tâche proprement dit, les sujets subissaient donc une perturbation à tous 

les essais, ce qui n’était pas le cas dans les expériences en EEG. Or, il a été démontré 

que la SMAp est impliquée dans l’anticipation d’une perturbation (Spieser et al., 

2013) et dans la préparation de la réaction à une perturbation (De Graaf et al., 2009). 

En d’autres termes, la SMAp semble être fortement impliquée dans le processus 

anticipatoire lorsqu’une perturbation est attendue. Si, comme déjà proposé dans la 

discussion de l’Etude 1, SMAp a une influence directe sur l’excitabilité des 

motoneurones de la moelle pour contrôler la réaction de force de la pince, on peut 

s’attendre à une implication de la voie CS plus forte dans des situations où une 

perturbation est attendue.  Ceci expliquerait pourquoi en EEG l’implication de la 

voie CS de la SMAp est plus faible alors qu’en TMS les réponses à la stimulation 

sont similaires à celles pour M1.  

Dans l’optique de tester cette hypothèse, il serait intéressant d’étudier des CCM 

au niveau de SMA lorsque le sujet anticipe une réaction à une perturbation, 

l’hypothèse étant que les valeurs de CCM doivent augmenter dans ce cas. Un des 

moyens de le faire serait de coupler les techniques d’enregistrement par EEG et de 

stimulation par TMS dans notre tâche de contrôle précis de force. En comparant des 

blocs avec et sans TMS, nous pouvons voir si la présence de perturbations augmente 

l’implication de la voie CS issue de SMAp.  

Nous pourrions également étudier l’implication de la voie CS issue de SMA 

lorsque nous provoquons une perturbation purement périphérique, par exemple en 

faisant sortir volontairement le curseur de la courbe sur l’écran sans modification 

sous-jacente de la force de pince. Dans ce cas, le sujet ne peut anticiper la 

perturbation de la même manière puisqu’il n’en est pas la cause et il n’en connaît pas 

le sens (montant ou descendant) à l’avance. De plus, l’information concernant la 

sortie du curseur serait purement visuelle, alors que dans le cas de la stimulation, 

l’information est aussi donnée par les afférences sensorielles de la pince. Ainsi, 

étudier les CCM entre la SMAp et les muscles intrinsèques de la main dans 

différentes conditions et contextes, permettrait d’obtenir de l’information sur le rôle 

des projections CS provenant de la SMAp. 
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1.3 Cibles spinales des projections de la SMAp et 

évolution de la voie CS 

Les projections cortico-motoneuronales (CM) forment une partie des projections 

CS. Dans leur revue de 1998, Lemon et collègues ont écrit « although corticospinal 

outputs from M1 and SMA may act in parallel […], the direct cortico-motoneuronal 

influence from M1 upon hand and arm movements would appear to be much greater 

than that from SMA” » (Lemon et al., 1998, page 206). Cela exprime leurs doutes sur 

la fonctionnalité des projections CM de SMA. Comme j’ai pu déjà le mentionner, 

chez le singe, les projections CS de SMA sont moins nombreuses et plus lentes que 

celles de M1 (Maier et al., 2002 ; Armand et al., 1997).  

Une raison pour la différence dans l’efficacité des projections CS (motoneuronale) 

entre primates humains et non-humains pourrait être que la dextérité humaine est une 

fonction très développée. Au niveau phylogénétique, le développement de 

l’opposition pouce-index a été trouvé être lié à l’évolution de la voie CS, notamment 

avec l’apparition de connexions directes cortico-motoneuronales (Lemon et al., 

1995). En effet, il a été montré que le niveau de dextérité manuelle d'une espèce est 

directement lié au nombre de fibres corticospinales et de connexions 

corticomotoneuronales (Nakajima et al., 2000). Les latences similaires des MEP 

suivant la TMS sur M1 et SMAp  (Teitti et al., 2008 ; Vaalto et al., 2011 ; et 

maintenant également la nôtre) suggèrent fortement que la SMAp est aussi connectée 

monosynaptiquement aux motoneurones de la moelle épinière, en partie sur les 

mêmes motoneurones (comme argumenté dans l’Etude 1). Nos études 2 et 3 en EEG 

ont montré une CCM entre la SMAp et deux muscles intrinsèques de la main 

impliqués dans la même tâche de force que l’Etude 1. La valeur des CCM au niveau 

de SMAp était forte, reflétant ainsi l’importante implication des projections CS 

issues de SMAp durant la tâche de contrôle précis de force. Par conséquent, la 

dextérité étant très développée chez l’homme, nos résultats suggèrent que les 

projections cortico-motoneuronales des aires motrices non primaires, notamment de 

la SMAp, ont gagné en efficacité. Par conséquent, les différences dans l’organisation 

des projections CS à travers les espèces pourraient très bien refléter les différences 

dans les contributions fonctionnelles du système CS (Lemon, 2008). 
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1.4 Influence du vieillissement sur la 

communication CS 

Le vieillissement s’accompagne de modifications neuromusculaires, lesquelles 

affectent tout l’organisme humain. On observe généralement une diminution du 

nombre de neurones, de la substance grise et blanche. Au niveau musculaire, le 

vieillissement des muscles squelettiques entraine une sarcopénie et une diminution 

de la force musculaire. Au niveau de la peau, le vieillissement entraine une altération 

du tissu élastique, un épaississement fibreux du derme ainsi qu’une sécheresse 

contribuant de près à une diminution de la sensibilité tactile. 

Comme nous l’avons vu, la dextérité est surtout basée sur l’habileté à contrôler  

précisément et indépendamment les forces et mouvements des doigts en relation avec 

les contraintes de la tâche. Les modifications entrainées par le vieillissement au 

niveau cérébral, musculaire et cutané ne sont donc pas sans conséquence sur le 

contrôle des doigts durant des tâches de précision. En effet, il a été montré que la 

variabilité des sorties motrices augmente pendant des tâches de contraction 

isométriques discrètes, ce qui entraine plus d’erreur lors de la production de faibles 

forces, notamment celles inférieures à 3N (Christou et Carlton, 2001). De manière 

intéressante, lors d’une tâche simple unilatérale de maintien précis de force avec la 

pince de précision, il a été montré en IRMf que le sujet âgé active de manière 

bilatérale les régions sensorimotrices (modèle HAROLD décrit par Cabeza, 2002). 

En effet, il semblerait que le sujet âgé active d’avantage les aires controlatérales 

impliquées dans la tâche et recrute, en plus, les aires ipsilatérales (PMd, PMv, SMA, 

M1), même pour la réalisation d’une tâche motrice simple (Cabeza et al., 2003 ; 

Sailer et al., 2000 ; Mattay et al., 2002 ; Ward et al., 2003, 2008).  

Dans notre étude 3 chez les sujets désafférentés et contrôles (moyenne d’âge de 

tous les sujets confondus étant 63.8 ans), nous avons observé la présence de CCM 

pour M1 controlatérale et pour SMA. L’absence de CCM ipsilatérale chez les sujets 

âgés (excepté chez la patiente GL pour laquelle nous avons déjà discuté de l’origine 

possible, page 124) suggère que, soit la population étudiée n’était pas assez 

« vieille », ayant pour conséquence peu de modifications neuromusculaires (je 

rappelle également que les performances comportementales étaient similaires entre la 

population de l’Etude 2 (âge moyen 32 ans) et celle de l’étude 3), soit l’augmentation 
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de l’activité dans les aires motrices ipsilatérales peut refléter des projections sur 

d’autres aires corticales ou sous-corticales, dont peut être les structures homologues 

controlatérales.  

En vue de vérifier ces suggestions il serait intéressant d’étudier une population de 

personnes plus âgées que celle de notre étude durant la même tâche 

comportementale. Nous pourrions également calculer les cohérences cortico-

corticales (CCC) dans la bande de fréquence béta entre M1 controlatérale et M1 

ipsilatérale, chez la même population de sujet que notre étude 3. Cependant, comme 

le champ électrique est lissé par le crâne, l’EEG est une technique peu adaptée à une 

analyse de CCC. Nous pourrions alors utiliser la MEG, laquelle mesure le champ 

magnétique produit par l’activité neuronale sous-jacente. Les tissus biologiques étant 

transparents pour le champ magnétique, la MEG permet une meilleure détection et 

séparation des phénomènes corticaux que l’EEG (Joliot, 2002). La CCC nous 

permettra de connaître le degré de couplage de phase entre les signaux des deux 

structures motrices durant la tâche visuomotrice de contrôle de force.  
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Annexes 

Méthode de la différence consécutive moyenne 

La méthode de la différence consécutive moyenne (MCD) décrite par Garvey et al 

(2001) est une méthode graphique permettant de mesurer la période de silence 

musculaire, suite à la TMS sur une aire motrice, de manière plus précise et 

automatique. La détection du signal est basée sur la connaissance de la variation de 

l’activité EMG autour de sa moyenne juste avant la stimulation et sur la mise en 

place de limites de cette variation. Ces limites permettent d’observer les écarts 

aléatoires dans le signal, lesquels représentent de véritables déviations par rapport à 

la moyenne. Cette méthode est communément référée à un contrôle statistique du 

processus (Wheeler, 1993). Le traitement que nous avons utilisé dans notre 

expérience est illustré dans les étapes suivantes :  

1. La variation de l’EMG est calculée sur une fenêtre de temps pré-

stimulation de 100 ms (soit 250 points de données puisque la fréquence 

d’échantillonnage était de 2500 Hz). Pour chaque sujet et chaque 

condition, nous avons calculé la différence successive entre les points de 

données (càd, Dn – Dn-1) sur cette fenêtre de temps pré-stimulation (MCD). 

La variation intrinsèque calculée de cette manière peut distinguer de façon 

fiable les signaux du bruit aléatoire (Wheeler, 1993). 

2. Nous avons ensuite calculé la valeur absolue de chaque MCD. 

3. Nous avons moyenné, sur la fenêtre de temps pré-stimulation, les données 

EMG « brutes » et les MCD absolues (une valeur en moins car la 

différence consécutive commence par D2 – D1). 

4. Nous avons par la suite calculé les limites maximale et minimale de la 

variation du signal EMG moyen. Les limites à appliquer sur l’affichage 

graphique des données sont calculées sur la différence consécutive 

moyenne selon la formule suivante : 

5.  
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Limite max = EMG moyen pré-stimulation + [MCD × 2,66] 

Limite min = EMG moyen pré-stimulation - [MCD × 2,66] 

La constante « 2,66 » provient des tables statistiques appropriées pour la moyenne 

de l’intervalle des différences (Wheeler, 1993) et donne une mesure des limites de 

variation de l’EMG pré-stimulation de l’ordre de 99,76 % (équivalent à 3 fois l’écart-

type).  

6. Ensuite, par condition et par sujet, nous avons tracé l’essai moyenné entier 

(-100ms jusqu’à 250ms ; voir figure 2 article TMS) dont l’axe des 

abscisses représente le temps en seconde et l’axe des ordonnées les valeurs 

EMG en millivolts. La ligne horizontale rouge représente le niveau 

d’EMG moyen pré-stimulation (voir figure 2. article TMS et rajouter cette 

ligne rouge). Sur le même graphique nous avons tracé les limites de 

variations (représentées dans la figure 2. par les lignes horizontales de part 

et autres du niveau moyen d’EMG pré-stimulation. Ce sont ces limites qui 

nous ont permis de déterminer le début et la fin de la durée de la PS. En 

effet, la durée de la PS correspondait à l’intervalle entre le moment de la 

stimulation et le premier point de données qui tombe au-dessus de la limite 

min de variation si plus de 50 % des points de données dans une fenêtre de 

5 ms suivant sont aussi au-dessus de la limite min de variation. Cela 

permettait de prévenir de la détection des faux positifs de la fin de la PS 

lorsqu’un point dépassait « par erreur » la limite min de variation. Cela 

permettait aussi de prendre en compte la variabilité naturelle de l’activité 

EMG autour de sa moyenne. 

Dans notre étude nous avons adapté cette méthode pour déterminer la latence et la 

durée des MEPs. La latence des MEPs, sur la même base que la détermination de la 

durée de la PS (càd détermination de la variation de l’EMG pré-stimulation et des 

limites min et max), était définie de l’instant de la stimulation jusqu’au 1
er

 des 15 

premiers échantillons consécutifs tombant au-dessus de la limite max. De la même 

manière la durée des MEPs correspondait à l’intervalle entre le 1
er

 échantillon 

suivant la fin de la latence et le 1
er

 des 5 premiers échantillons consécutifs tombant 

en-dessous de la limite min si plus de 50 % des points de données dans une fenêtre 

de 5 ms suivant sont aussi en-dessous de la limite min. 
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La dextérité chez l’homme, implique un contrôle précis et indépendant des forces et mouvements 

des doigts en relation avec les différentes contraintes de la tâche. Nous avons donc cherché à 

comprendre comment les aires motrices corticales contrôlent ce type de mouvement. Nous avons 

utilisé l’électroencéphalographie pour étudier la cohérence corticomusculaire (CCM) entre l’aire 

motrice supplémentaire (AMS) et les muscles de la main droite dans une tâche bi-manuelle. Les sujets 

devaient maintenir un curseur sur une courbe de force en exerçant des pressions sur un capteur de 

force entre le pouce et l’index de la main droite. Les résultats ont montré la présence de CCM entre 

l’AMS et les muscles de la main droite. Ces résultats suggèrent un rôle des projections corticospinales 

directes de l’AMS dans le contrôle précis bi-manuel de force. 

Mots clés : Cohérence corticomusculaire, pince de précision, tâche bi-manuelle, cortex. 

 

INTRODUCTION 
Il est bien connu que l’information neurale contrôlant  les muscles de la main est transmise du 

cortex moteur primaire (M1) vers les muscles par la voie corticospinale qui projette sur les 

motoneurones de la moelle épinière [3]. Chez le singe, des projections directes sur les motoneurones 

des muscles de la main, bien qu’ayant des effets moins excitateurs, sont aussi trouvées en provenance 

des aires motrices secondaires telle que l’aire motrice supplémentaire (AMS) et l’aire prémotrice 

(APM) [4]. Il a été montré que l’activité neurale dans l’AMS semble être liée aux tâches de pince de 

précision (i.e., opposition pouce-index), aussi bien chez le singe [5] que chez l’homme [2], mais le 

rôle de ces projections corticospinales directes en provenance de l’AMS dans le contrôle de la main 

n’est pas connu. 

 Nous avons étudié les mécanismes corticospinaux impliqués dans une tâche de pince de précision. 

Comme l’AMS semble jouer un rôle dans des tâches bi-manuelles [1], nous avons choisi une tâche bi-

manuelle de production de force avec la pince de précision. Une façon d’observer, de façon non-

invasive, la communication entre les aires corticales motrices et les motoneurones est de déterminer la 

cohérence corticomusculaire (CCM). La CCM peut être obtenue par l’enregistrement simultané de 

l’activité corticale (électroencéphalographie, EEG) et l’activité musculaire (électromyographie, 

EMG). Nous avons analysé les topographies des CCM sur le scalp, avec un intérêt particulier pour la 

région de l’AMS. 

 

METHODE 

Dix sujets droitiers ont réalisé une tâche visuomotrice bi-manuelle de contrôle de force avec leur 

pince de précision. Face à eux, un écran sur lequel était affiché une courbe de force (indiquant le 

niveau de force à produire) et un curseur. La courbe de force évoluait de droite à gauche de l’écran 

tandis que le curseur ne pouvait qu’évoluer dans la dimension verticale de l’écran. Le but était de 

maintenir le curseur sur la courbe de force en exerçant des pressions sur un capteur de force que les 

sujets tenaient entre le pouce et l’index de la main droite, une augmentation de pression dans le 

capteur faisant monter le curseur. Les sujets devaient tenir le capteur entre le pouce et l’index de la 

main gauche dans le but de permettre à la main droite de réaliser correctement la tâche.  

Un EEG (64 canaux) était enregistré simultanément avec un EMG de surface du fléchisseur de 

l’index (FDI) et de l’abducteur du pouce (APB) de chaque main. L’analyse portait sur les périodes de 

force statique 0,5 et 1,5 N. Comme aucune différence systématique n’a pu être observée, la CCM était 

moyennée sur les deux niveaux de force et les deux muscles de chaque main. Pour chaque sujet, la 

fréquence qui donne le maximum de CCM entre l’aire sensorimotrice gauche et les muscles de la 

main droite était  utilisée pour définir une bande de fréquence (max ± 2 Hz) sur laquelle la CCM était 

moyennée. 
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RESULTATS 

Pour tous les sujets, les valeurs de CCM maximales étaient trouvées dans la bande de fréquence 

béta (15-30 Hz). On a observé une différence dans la topographie de la CCM entre les deux mains. En 

effet, pour la main gauche, la CCM se trouve au niveau de l’aire sensorimotrice droite. Pour la main 

droite, cependant, non seulement on trouve une CCM au niveau de l’aire sensorimotrice gauche mais 

aussi au niveau de la région de l’AMS. Des tests statistiques ont confirmé cette observation. 

 

DISCUSSION ET OUVERTURE 

Nos résultats sont en faveur de l’hypothèse concernant un rôle potentiel des projections 

corticospinales directes  de l’AMS dans le contrôle bi-manuel précis de force. En effet, le fait d’avoir 

trouvé des CCM au niveau de l’AMS suggère une communication directe entre cette aire et les 

motoneurones des muscles de la main. Cependant, il reste à tester cette hypothèse de façon plus 

directe. 

Pour cela, nous réalisons en ce moment même une expérience utilisant la stimulation magnétique 

transcrânienne (TMS) neuronaviguée. La TMS consiste à appliquer une impulsion magnétique 

transitoire sur l’encéphale de façon non invasive. La plateforme « TMS neuronaviguée » (INCM, 

équipe Mireille Bonnard) permet de visualiser précisément sur l’image anatomique du sujet, le champ 

électrique créé par la stimulation magnétique. La réponse évoquée par TMS au niveau des muscles 

(« potentiel évoqué moteur », MEP) reflète l’excitabilité corticospinale.  

Nous avons mis en place un protocole ressemblant à celui décrit ci-dessus, en y rajoutant une 

variation de taille de curseur (pour manipuler le niveau d’attention) et une condition uni-manuelle. En 

effet, nous savons, pour M1, que le niveau d’attention du sujet pendant l’exécution d’une telle tâche 

modifie l’excitabilité corticospinale de cette aire [6]. Nous nous demandons alors si ceci est également 

le cas pour l’AMS et, en outre, si l’implication de l’AMS est liée à la bi-manualité de la tâche. 
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A recent human EEG/EMG study performed in our team has suggested communication between 

supplementary motor area (SMA) and hand muscles during a precision grip task (Chen et al., 2012, in 

preparation ), which strongly suggests that corticospinal projections from SMA are functional during a 

manual precision task. In the present study, we further explored these projections by single pulse 

transcranial magnetic stimulation (TMS). We used neuro-navigated TMS (Nexstim NBS) for precisely 

targeting two stimulation zones (Fig. 1A), located in the hand areas of respectively left primary motor 

cortex (M1L) and SMAL according to the somatotopy by Picard and Strick (2002).With help of the 

NBS, we equalized the electric field at the target level for the two anatomical sites. 

Eight subjects were instructed to keep a cursor on a force curve by applying a force with their right 

thumb-index precision grip on a device containing a force sensor. The force curve was moving from 

the right to the left side on a computer screen. The cursor’s horizontal position was fixed in the middle 

of the screen while its vertical position varied according to the force applied on the device, the cursor 

moving upwards with increasing force. TMS occurred during steady-state force production. 

Electromyography (EMG) of two intrinsic hand muscles was recorded. We analyzed the amplitude 

and latency of the motor evoked potentials (MEPs) and the duration of the silent periods (SPs) 

induced by TMS. 

The results clearly show that TMS of SMAL evokes MEPs with similar latency and amplitude 

followed by SPs with similar durations as those obtained by M1L stimulation (Fig. 1B). This strongly 

suggests that the corticospinal projections from SMA are indeed functional during precise manual 

tasks. Moreover, although it has been shown in monkeys 

that the spinal projections from SMA are weaker than 

those from M1 (e.g., Boudrias and al, 2006 ; Macpherson 

and al, 1982), this seems not to be the case in humans. 

 
 

Figure 1. A. Estimation of the 

magnetic field induced by TMS of the 

two anatomical sites of interest, M1L 

(top) and SMAL (bottom), superposed 

on the 3D head reconstruction of one 

subject. Red dot represents the position 

of the maximum value of the electric 

field. B. EMG responses to TMS of 

M1L (on top) respectively SMAL (at the 

bottom). The TMS artifact can be seen 

at 0 ms. Dotted line on the right 

indicates the end of SP, the length of 

the two-way arrow indicating total SP 

duration. The time point of the first pic 

of the MEP relative to the time point of 

TMS is defined as the latency. 
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Introduction 

The corticospinal (CS) system plays an important role in fine motor control, especially in precision 

grip tasks (Lemon et al., 1995). Most of the CS projections originate in the primary motor cortex 

(M1). However, in monkey, CS projections have also been found originating in Supplementary Motor 

Area (SMA) (He et al., 1995). We recently showed direct communication between human SMA and 

intrinsic hand muscles that seems to be related to the precision of force control (Chen et al, 2013). 

This suggests that CS projections from human SMA exist and become functional when manual force 

control needs high precision. In order to further study these CS projections from SMA, we compared 

the muscle responses to transcranial magnetic stimulation (TMS) of human M1 with that of SMA 

during a fine visuomotor force tracking task. 

Methods 

Eight right handed subjects maintained a cursor on a target profile, moving from right to left on a 

computer screen, by applying a force on a custom device with their right hand precision grip. The 

precision level of the control was imposed by two cursor sizes (small cursor = high precision). 

Neuronavigated TMS was used to stimulate left M1 and SMA. We compare the motor evoked 

potentials (MEP) on an intrinsic hand muscle between SMA and M1 stimulation. 

Results 

The MEPs for both stimulation sites were very stable across trials. SMA stimulation evoked MEPs 

on right FDI with similar latency, amplitude, and duration as M1 stimulation, but with a significant 

shorter silent period (SP) (p<0.0005).  

 Discussion 

The CS projections from SMA on hand muscle motoneurons seem to be as functional as those 

from M1 during precise force control tasks. However, the SP following TMS of SMA is shorter than 

that following TMS of M1, which suggests that the intracortical circuits are different between the two 

cortical sites. Moreover, the difference observed between SP for the high and low precision for M1 

but not for SMA stimulation suggests that M1and SMA are differently involved in the fine force 

control. 
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Abréviations 

AbPB: Abductor Pollicis Brevis 

BOLD: Blood Oxygen Level Dependent 

CCM : Cohérence Cortico-Musculaire 

CM : Corticomotoneuronal 

CS : Corticospinale 

CSD : Current Source Density 

EEG : Electroencéphalographie 

EMG : Electromyographie 

FDI : First Dorsal Interosseous 

IRM : Imagerie par Résonnance Magnétique  

MCD : Différence Consécutive Moyenne 

MEG : Magnétoencéphalographie 

MEP : Potentiel Evoqué Moteur 

Mn : Motoneurone 

M1 : Cortex moteur primaire 

PM : Aire Pré-Motrice 

PS : Période de Silence 

SMA : Aire Motrice Supplémentaire 

SMAp : Aire Motrice Supplémentaire proper 

SNC : Système Nerveux Central 

TFP : Time Frequency Plot 

TMS : Stimulation Magnétique Transcrânienne 
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