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Le codage

des mouvements volontaires
par le cortex cérébral

L’exécution d’'un mouvement, méme tres simple, implique de
nombreuses opérations sensitivo-motrices, visuelles et cognitives,
qui sont réalisées en moins d’une seconde. Ces opérations sont
sous le controle de nombreuses régions corticales et sous-corti-
cales, controlatérales au mouvement ou bilatérales. Il semble
exister, de plus, indépendamment de la latéralité du mouvement,
une spécialisation des hémispheres telle que ’hémisphere gauche
(chez les droitiers) interviendrait particuliérement dans le
controle des aspects cognitifs de I’action.

a question posée dans cet

article est celle du roéle

du cortex dans la réalisa-

tion d’'un mouvement

volontaire. Pour y ré-
pondre, les aspects anatomiques,
neurophysiologiques, comporte-
mentaux, cognitifs du controle
moteur seront abordés. L’exécution
d’'un mouvement, méme trés simple
en apparence (la prise manuelle d'un
objet par exemple), implique en effet
de nombreuses opérations: défini-
tion du but a atteindre, codage de la
localisation de I'objet dans I'espace
extra-corporel, sélection et coordina-
tion des membres et des segments
concernés par l'action, adaptation de
ces segments aux caractéristiques de
I’objet, préparation posturale,
codage de la vitesse et de la force des
contractions musculaires, lecture des
boucles de controle visuelles ou pro-
prioceptives, etc. La plupart de ces
opérations se déroulent pendant le
temps relativement court (de I'ordre
de quelques centaines de millise-
condes) qui s’écoule entre le facteur
déclenchant le mouvement et le
début de son exécution. Il est donc
plus que probable qu’elles ne s’en-
chainent pas de maniére séquen-
tielle, mais qu’elles sont au contraire,
pour une bonne part, réalisées simul-
tanément grace au fonctionnement

paralleéle de nombreuses structures
nerveuses, en particulier au niveau
cortical.

Le réseau cortical

en relation

avec la production des
mouvements volontaires

Les techniques modernes d’imagerie
cérébrale in wvivo chez I’homme
(comme la tomographie a émission
de positons) permettent de se faire
une 1dée du partage du travail entre
les différentes régions du cortex lors
de la production d’'un mouve-
ment [1]. Prenons comme exemple
I’exécution par un sujet normal
d’'une séquence complexe de mouve-
ments des doigts de la main droite.
La tomographie a émission de posi-
tons (voir glossaire) réalisée sous
inhalation d’oxygene 15 révéle chez
ce sujet non seulement la présence
d’une activation des aires motrice et
somato-sensorielle primaires (M1 et
S1) de son hémisphére gauche, mais
aussi une activation bilatérale de
’aire motrice supplémentaire (M2) et
de l'aire prémotrice (PM), de l'aire
somato-sensorielle secondaire (S2) et
méme de régions encore plus posté-
rieures, comme le lobule pariétal
supérieur. Au niveau sous-cortical, le
noyau caudé, le putamen et le pallidum
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sont également activés des deux
cOés. Si, dans la méme expérience, la
séquence motrice n'est qu'imaginée
par le sujet au lieu d'étre réellement
exécutée, l'activation de MI1 et Sl
disparait, tandis que l'activation
bilatérale de M2 et de PM ainsi que
celle des novaux gris reste clairement
visible. Ces résultats permettent donc
de distinguer la part d’activation du
cortex qui revient a I'exécution pro-
prement dite (M1 et S1), de celle qui
revient a sa préparation [2, 3].

La fonction de chacune des aires qui
participent a ce réseau cortical est en
partie révélée par I'étude de leurs
connexions anatomlques fzgure 1).
Le cortex moteur primaire regoit ses
principales afférences corticales de S1
et de M2, et ses afférences sous-cor-
ticales des régions thalamiques
connectées au cervelet. Les cellules
d'originedu faisceau pyramidal, dont
60 % sont situées dans M1, se trouvent
donc au point de rencontre d'infor-
mations concernant le programme a
exécuter, venues de M2, et d’informa-
tions concernant son exécution elle-
méme, qui lul sont transmises par
I'intermédiaire de S1 et des afférences
cérebelleuses. Cette fonction d'exécu-
tion du cortex moteur primaire
s'exerce, chez les primates, en priorité
sur les motoneurones des groupes
musculaires distaux (en particulier
ceux de la main et des doigts). La sec-
tion du faisceau pyramidal entraine
en effet une atteinte durable des mou-
vements fins et indépendants des
doigts, comme ceux qui anticipent et
accompagnent la manipulation d'ob-
jets [4, 5]. Cette constatation corro-
bore le fait que les fibres du faisceau
pyramidal se distribuent préférentiel-
lement sur les motoneurones du
groupe latéral, c'est-a-dire sur ceux
qui innervent les muscles distaux.
M2 et PM, qui constituent (avec M1)
I'essentiel du cortex frontal agranu-
laire (voir glossaire), ont des
connexions bien différentes de celles
du cortex moteur primaire [6]. M2,
quil contient une représentation
somatotopique (voir glossaire) de
I'ensemble du corps (moins précise
toutefois que celle que contient M1),
recoit ses afférences du cortex somes-
thésique (SI et lobule pariétal supé-
rieur), de PM et de la région dorsale
du cortex pré-frontal, ainsi que de
plusieurs noyaux thalamiques, dont
ceux qui regoivent les fibres en
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provenance des noyaux gris. La plu-
part de ces connexions sont récipro-
ques. Cest donc par I'intermédiaire
de M1 que M2 se trouve connecté
avec I'appareil moteur périphérique.
Sa contribution a la voie pyramidale
est trés discutée et ne concerne sans
doute qu'une trés faible proportion
de cellules.

PM comprend en fait deux parties
qui semblent fonctionnellement dis-

*GLOSSAIRE*

Archéocortex, paléocortex,
néocortex : étapes de [l'évolution
phylogénétique du télencéphale
chez les mammuiferes.

Cingulaire (cortex) : zone du cor-
tex qui appartient au systeme lim-
bique. Outre le cortex cingulaire,
le systeme limbique comprend les
aires olfactives, I’hippocampe, le
complexe amygdalien et laire sep-
tale. Cet ensemble, qui constitue le
paléocortex des mammiféres,
intervient dans la régulation des
émotions.

Granulaire (cortex) : la couche IV
du cortex est constituée de petites
cellules qui lui donnent un aspect
plus ou moins granulaire. Cette
couche IV est particuliérement
développée dans les aires senso-
rielles du cortex (par exemple les
aires visuelles) qui constituent, par
extension, le cortex granulaire. Le
cortex moteur, en revanche, est
agranulaire, tandis que les régions
préfrontales ont un aspect inter-
médiaire.

Somatotopie: représentation
topographique des projections
somesthésiques et proprioceptives
sur le thalamus et le cortex céré-
bral. Par extension, on parle aussi
de somatotopie pour désigner la
projection topographique des
régions motrices du cortex sur la
musculature striée.

Tomographie a émission de posi-
tons: technique permettant de
visualiser l'incorporation par les
différentes régions du cerveau de
molécules marquées par des iso-
topes radio-actifs émetteurs de
positons. Ces isotopes, du fait de
leur demi-vie trés courte, doivent
étre préparés par un cyclotron
situé a proximité immédiate du
systéeme de tomograhie.

tinctes. L.a partie dorsale, qui jouxte
M2, contient une représentation
somatotopique limitée au trong, tan-
dis que la partie ventrale contient
une représentation de la face, de la
téte et du cou. Dans I'ensemble, PM
recoit ses afférences d’aires corticales
associatives (cortex préfrontal, parié-
tal postérieur, préstrié) et entretient
d’étroites connexions réciproques
avec M1 et M2. PM ne contribue pas
a la voie pyramidale, mais sa partie
dorsale se projette massivement sur
des régions du tronc cérébral d’ou
sont issues des voies qui contrdlent
la musculature axiale et proximale.
Cette organisation des connexions de
M2 et de PM s’intégre dans un
modele de developpemenl phylogé-
nétique du néocortex qu1 considére
I'existence de deux systéemes paral-
léles. Le premier systéme (dit systéme
«dorsal » tirerait son origine de I'ar-
chéocortex (voir glossaire) hlppo-
campe) et engloberall le cortex cin-
gulaire, les aires somatosensorielles,
la partie médiane des lobes frontaux,
incluant par conséquent les régions
précentrales et prémotrices dorsales.
Les corps striés feraient partie de cet
ensemble. Le second systéme (dit sys-
téme « ventral » tirerait son origine
du paléocortex (voir glossaire) et
engloberait I'insula, les autres aires
sensorielles primaires et associatives,
le cortex fronto-orbitaire et les aires
précentrales et prémotrices ven-
trales [7, 8] (figure I).

On peut tenter, a partir de ce modéle
et sur la base d’expériences récentes
chez le singe [9, 10] d’individualiser
les fonctions respectives de M2 et de
PM. M2 serait avant tout responsable
du déclenchement de I’acte moteur,
de sa dimension motivationnelle et
de la préparation anticipée de I'orga-
nisme a ses conséquences, grace a
I'utilisation de programmes moteurs
tenant compte des contraintes de
I’appareil musculaire. Les lésions de
I’aire motrice supplémentaire chez
I'homme se traduisent essentielle-
ment par une akinésie, caractérisée
par une suspension transitoire de
I'expression spontanée : rareté des
mouvements des extrémités contro-
latérales a la lésion, immobilité
du visage, absence d’expression
orale[I1].

A la différence de celles de M2, les

fonctions de PM seraient plutot liées s
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a l'uulisation d’informations exté-
rieures au corps (en particulier
visuelles) en vue de I'exécution des
mouvements. C'est 3 ce niveau que
serait codé le but de I'action en direc-
tion de I'environnement, qu’il
s’agisse de ses dimensions temporelles
(celles qui déterminent la séquence
des mouvements) ou de caractéristi-
ques appartenant en propre aux
objets dumonde extérieur. Les lésions
de cette région sont le plus souvent,
en clinique, associées a des lésions de
MI qui entrainent une hémiplégie
masquant un éventuel déficit spéci-
fique. Sa mise « hors circuit » par des
lésions a distance affectant ses
connexions afférentes, produisent des
effets complexes qui seront discutés
dans la partie intitulée : « La spécia-
lisation hémisphérique pour la pré-
paration et le contréle des mouve-
ments volontaire (page 490).

L’intégration de I’action
au comportement dirigé
vers un but

Ce schéma, nécessairement simplifié,
du réseau cortical qui prend en
charge la préparation et I'exécution
des mouvements, doit étre complété
par des éléments qui assurent leur
intégration a la finalité du compor-
tement.

Le premier de ces éléments est le cor-
tex pariétal postérieur, dont nous
avons mentionné l'activation méta-
bolique en relation avec la produc-
tion de mouvements. Cette large zone
du cortex comprend chez I’homme le
lobule pariétal supérieur (aires 5 et 7
de Brodmann) et le lobule pariétal
inférieur (aires 39 et 40). L'étude chez
le singe des connexions cortico-cor-
ticales de régions qui peuvent étre
considérées comme homologues au
cortex pariétal postérieur humain,
révele a ce niveau une large conver-
gence d'informations en provenance
des aires sensorielles somesthésiques
et visuelles, des aires cingulaires et
inféro-temporales, mais aussi de M1
et M2 et des régions préfrontales. En
retour, le cortex pariétal postérieur se
projette massivement sur le cortex
préfrontal. L’activité des neurones de
I'aire 7 chez le singe semble étre liée
aux aspects sensorimoteurs (et singu-
liérement visuomoteurs) du compor-
tement. La décharge de ces neurones
précéde et/ou accompagne préféren-

tiellement les mouvements de 1'ani-
mal dirigés par des cibles visuelles
«1ntéressantes » (des morceaux de
nourriture, par exemple) situées dans
I’espace extrapersonnel proche. D’au-
tres neurones sont activés par les
mouvements des yeux ou la présen-
tation de stimuli visuels com-
plexes [12].

L’implication du cortex pariétal pos-
térieur dans le traitement des aspects
spatiaux du mouvement est confir-
mée par les effets des 1ésions. Chez le
singe, la 1ésion de I'aire 7 provoque
une perte de la capacité de localiser
et d’atteindre les objets avec la main
controlatérale[13]. Chez I’homme,
les effets des 1ésions, bien qu'ils dif-
férent selon leur topographie au sein
de la région pariétale postérieure et
selon le coté atteint, vont dans le
méme sens. C'est ainsi qu’une lésion
englobant le lobule pariétal supé-
rieur provoque, quelque soit I'’hémi-
sphére atteint, un syndrome trés voi-
sin de celui de la lésion de I'aire 7
chez le singe (syndrome d’ataxie
optique[l4]). En revanche, une
lésion du lobule pariétal inférieur
entraine, seulement lorsqu’elle est
située a droite, un syndrome com-
plexe traduisant I'incapacité du sujet
a manipuler mentalement les don-
nées spatiales. De fait, les malades
qui en sont atteints sont incapables
de dessiner, surtout s'il s’agit d’'un
dessin comportant une perspective ;
ils sont incapables de décrire verba-
lement un itinéraire familier, de
dresser le plan de la piéce ou ils se
trouvent, de situer une ville sur une
carte de géographie. Dans certains
cas, la désorientation peut porter sur
tout I'hémi-espace gauche (controla-
téral a la 1ésion), que le sujet ignore
dans son comportement et qu'il
néglige dans la représentation qu'il
se fait de son environnement (syn-
drome d’hémi-négligence spatiale)
[15]. Cette spécialisation de I'hémi-
sphéredroit pour la représentation et
I'utilisation des données spatiales
repose sur une différenciation anato-
mique: la région pariétale posté-
rieure de ’hémisphére droit est plus
étendue que son homologue de I'hé-
misphére gauche, et posséde une cir-
convolution supplémentaire [16].
L’intégration des mouvements dans
le comportement est également assu-
rée par I'activité du cortex préfrontal.
On entend sous ce terme la partie la
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Figure 1. Topographie et connexions du cortex frontal chez le singe. La partie A représente la localisation des
systemes dorsal et ventral dont le développement phylogénétique a donné naissance respectivement aux parties dorsale et
ventrale de I'aire 6 (cortex PM) et de l'aire 4 (cortex M1). L'aire motrice M2 occupe la partie médiane du systéme dorsal
et est considérée comme une des étapes de la différenciation fonctionnelle de ce systéme. La partie B représente les
interconnexions de ces deux systémes et leurs relations avec le cortex préfrontal (aires 8, 10 et 46 situées en avant du
sillon arqué). Abréviations: AS = sillon arqué,; CC = corps calleux,; CF = scissure calcarine; CING S = sillon cingulaire;
CS = sillon central ; 10S = sillon occipital inférieur,; IPS = sillon intrapariétal, PS = sillon principal; STS = sillon temporal
supérieur. L'aire 24 correspond a la partie antérieure du cortex cingulaire (d'aprées [8]).

plus antérieure du cerveau, qui se
définit anatomiquement chez tous
les mammiféres comme I’aire de pro-
jection corticale d'un noyau thalami-
que, le noyau médio-dorsal. Cette
région subit chez les primates une
expansion remarquable et constitue
chez I'homme prés de 30% de la
surface du manteau cortical. Ses
principales afférences corticales pro-
viennent des aires associatives parié-
tales postérieures et inféro-tempo-
rales. La partie qui appartient au
systétme «dorsal » regoit en outre
d'importantes afférences du cortex
cingulaire, tandis que la partie qui
appartient au systéme « ventral » est
connectée a la région para-hippo-
campique ; ses efférences gagnent les
aires M2, PM et les noyaux gris. Les
connexions du cortex préfrontal avec
le cortex pariétal et le cortex inféro-
temporal sont réciproques [8].

Les effets des 1ésions de cette région
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se caractérisent, pour s’en tenir aux
déficits « moteurs », par une incapa-
cité du patient a se concentrer sur
une tache, du fait de la difficulté
qu’il éprouve a inhiber des réponses
motrices aux sollicitations de 'envi-
ronnement. Ce déficit se traduit par
une distractibilité anormale, des
comportements de persévération
motrice et une difficulté a planifier
I’action en fonction d’'un but un tant
soit peu complexe ou lointain. Le
malade devient en quelque sorte cap-
tif de son environnement.

Une série d’expériences portant sur
les neurones de la région du sillon
arqué chez le singe ont permis de
comprendre certains des mécanismes
préfrontaux assurant I'indépendance
du comportement moteur vis-a-vis
du monde extérieur. Joseph et
Barone [17] ont montré que, lors de
I’exécution d’une tiche motrice com-
portant des déplacements du regard,

I'activation de certains de ces neu-
rones dépendait a la fois de la pré-
sence d'un stimulus visuel dans une
région particuliére de I'espace et du
fait que ce stimulus avait été désigné
comme le but de I'action. De fait, ces
neurones continuaient de décharger
jusqu’au moment ou le but de I'ac-
ton pouvait étre atteint, méme si
d’autres mouvement devaient étre
exécutés entre-temps. Dans une expé-
rience similaire, la tache de I’animal
consistait a mémoriser l'ordre d’allu-
mage de trois cibles localisées a des
endroits différents, puis a les éteindre
avec la main, dans le méme ordre.
L’animal devait donc planifier une
séquence de mouvements des yeux et
I'exécuter de mémoire. L’enregistre-
ment de I'activité électrique de neu-
rones de la région du sillon arqué au
cours de cette tache motrice a permis
d’identifier deux populations neuro-

nales, une qui code, avant exécution, m——
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d Figure 2. Caractéristiques de deux populations de neurones de la région du sillon arqué (aire 8) qui ont, chez
le singe, un réle important dans I'organisation de séquences oculo-motrices. A. La tiche consistait pour I'animal
a stocker l'ordre d'apparition, variable d’'un essai & l'autre, de deux cibles lumineuses latérales (D et G), tandis qu’il fixait
du regard une cible lumineuse centrale (1). Sur ce diagramme la cible G apparait d'abord(2) suivie de la cible D (3). Quand
le point de fixation central s’'éteignait(4), I'animal devait porter son regard vers les cibles latérales et les éteindre
successivement, par un mouvement du bras, dans l'ordre ou elles avaient été allumées (5 a 7). B. Exemple d'un neurone
qui stocke la position d’'une des 2 cibles. Chaque ligne de points représente la décharge des potentiels d‘action pendant
un essai. Chaque essai débute par I'allumage du point central (on) et comporte successivement I'allumage des cibles G et
D, I'extinction du point central (off), le début de la saccade oculaire d’orientation vers la premiére, puis vers la deuxiéeme
cible (triangles inversés) et enfin le moment ou la récompense est donnée a I'animal (barres verticales a Ia fin de chaque
ligne). En général, I'animal atteint la premiére cible juste avant de s orienter vers la seconde ; I'apparition de la récompense
coincide avec l'extinction de la deuxieme cible. Sur les 5 premiers essais (en haut), on constate que le taux de décharge
de cette cellule est augmenté 3 I'apparition de la cible G et que l'orientation du regard vers cette cible rétablit le taux de
décharge a sa valeur de repos. Dans les 6 autres essais (au-dessous), la cible droite est allumée la premiéere, puis la cible
gauche. Le neurone est 4 nouveau activé par I'apparition de Ia cible gauche. Ni la fixation de I'autre cible (D), ni la préparation
d’'un mouvement du bras vers cette cible ne modifient le taux de décharge de la cellule. Ce résultat démontre que ce neurone
Joue un réle dans le stockage de la position spatiale d’'un objet que I'animal utilisera ultérieurement dans la séquence
comportementale. Certains neurones codent également pour les relations temporelles entre les mouvements dirigés vers
différents objets : la position d’'un objet n'est alors mémorisée que si elle est dans une certaine relation temporelle avec
celle des autres objets. C. Exemple d'un neurone qui code pour le contexte spatial et temporel d’'une tiche en cours. Dans
les deux diagrammes, les essais sont alignés sur le début des saccades oculaires vers la cible G. Lors des 5 premiers essais
(en haut), l'orientation vers la cible G et la fixation de cette cible précédent I'orientation vers la cible D. Dans les 5 essais
suivants (en bas), elle la suit. On constate que le neurone n'est activé lors de la fixation de la cible G que si la cible D
est encore allumée. Ce neurone n'est donc pas un neurone de fixation. On peut montrer sur d’autres exemples qu’il ne
code pas non plus la préparation de la saccade vers la cible D. Il code pour le contexte spatial («cible D encore allumée »)
de la fixation en cours. L'activité tonique de ce type de neurones pourrait avoir pour réle de créer une représentation de
la prochaine cible vers laquelle I'animal va s‘orienter. Certains neurones codent également dans les mémes conditions
l'information «cible D déja éteinte ». D. Représentation schématique des deux étapes principales, individualisées en terme
de populations neuronales, de I'exécution d’'une série d’actes moteurs dirigés vers différents points mémorisés de |'espace.
On considére une séquence de trois taches successives, al, a2, a3. 1. Avant I'exécution de la tache, une premiére population
de neurones stocke, sous la forme d'une activité tonique, la position des différentes régions, ainsi que leurs relations
temporelles dans la séquence. Cette population code par conséquent le plan général de la séquence. 2. Pendant I'exécution
de la tache, la deuxiéme population de neurones génére a chaque étape, une représentation de la région de |'espace vers
laquelle devra étre exécuté le prochain mouvement. La formation de cette représentation résulte d’une intégration de données
relatives aux positions des taches déja exécutées, de celles qui restent a exécuter et de la tache en cours. Ces neurones
prennent en charge I'exécution pas-a-pas de la séquence. (Barone et Joseph, en cours de publication.)

pour le plan de la séquence et une
autre qui code, pendant I’exécution,
pour I'état de la séquence, c’est-a-dire
la position des cibles qui sont
éteintes et de celles qui restent allu-
mées. Les propriéiés de la seconde
population suggérent qu’a chaque
étape du trajet oculomoteur, I'ani-
mal batit une représentation de la
région de l'espace ou se trouve la
prochaine cible. Ces représentations,
concernant les objets et leur situation
par rapport au corps, pourraient étre
élaborées dans les régions pariétales
postérieures et inféro-temporales et
substituées dans les boucles sensori-
motrices aux informations directe-
ment fournies par les organes des
sens. Ces deux propriétés — possibi-
lité de construire des représentations
mémorisées du monde extérieur et de
les utiliser comme but d’'une action
— semblent caractériser la fonction
préfrontale et rendre compte, pour
I’essentiel, des mécanismes qui assu-
rent 'autonomie relative du sujet par
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rapport a I'environnement (figure 2).

Contréles intra- et
inter-hémisphériques
des mécanismes
visuo-moteurs

Il existe des situations ou le mouve-
ment dirigé vers une cible localisée
dans l'espace extérieur requiert en
principe la collaboration des deux
hémispheres : c’est le cas lorsqu’une
main est utilisée pour atteindre un
objet présenté dans le champ visuel
du c6té opposé, et ou I'information
visuelle traitée par I'hémisphere qui
«voit » I'objet doit pouvoir étre acces-
sible a celui qui commande la
réponse motrice. Cette affirmation
toutefois s’inscrit dans la logique
d’'un contrdle exclusif des mouve-
ments par des voies croisées, mainte-
nant largement remise en cause. Des
observations expérimentales et clini-
ques réalisées apres blocage du trans-
fert inter-hémisphérique (par section
du corps calleux, par exemple) ont en

effet démontré 1'existence d’une
contribution de voies motrices ipsi-
latérales (non croisées) au controle
visuo-moteur.

On peut rappeler a ce sujet les clas-
siques expériences chez le singe a
cerveau dédoublé, par section du
corps calleux et du chiasma optique.
De tels animaux, lorsqu'’ils utilisent
la main ipsilatérale a I'ceil stimulé,
sont bien capables d’atteindre la
position du morceau de nourriture
qui leur est présenté, mais sont par
contre incapables de le saisir et de le
manipuler [18].

Chez I'homme, la section chirurgi-
cale du corps calleux ou les lésions
interrompant le transfert inter-hémi-
sphérique entrainent des déficits
caractéristiques des mouvements des
doigts. Pour tester les effets de ces
lésions, on demande aux malades
d’imiter avec leur propre main des
postures digitales qui leur sont pré-
sentées sous la forme de dessins. La
présentation est faite de maniére trés
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bréve dans une moitié du champ
visuel, de facon a ne stimuler qu'un
seul hémisphére. L'imitation est cor-
recte lorsqu’elle est faite avec la main
controlatérale a I'hémisphére sti-
mulé, mais échoue si elle doit étre
faite avec la main ipsilatérale [19].
Ces résultats, tant des expériences
chez le singe que des observations cli-
niques chez '’homme, confirment le
role prédominant de la voie cortico-
spinale croisée dans le contrble des
mouvements fins des doigts (que
démontraient déja les effets des
lésions du faisceau pyramidal). Le
controle des mouvements proxi-
maux, par contre, est plus complexe :
il s’exerce non seulement par I'inter-
médiaire de la voie croisée comme
pour les mouvements distaux, mais
aussi par 'intermédiaire de voies non
croisées. Ces voies sont en grande par-
tie issues du tronc cérébral, et sont
elles-mémes sous le controle des aires
motrices non primaires, en particu-
lier PM. Ce schéma anatomique per-
met d'expliquer 1'aspect, déja évoqué
dans le premier sous-chapitre (page
484), de I'activation métabolique du
cortex lors de I'exécution d’'un mou-
vement complexe de la main. Alors
que seule I'aire M1 controlatérale au
mouvement est activée (ce qui traduit
la mise en jeu des muscles distaux par
la voie pyramidale croisée), les aires
M2 et PM des deux cOtés sont activées
(ce qui traduit la mise en jeu relati-
vement diffuse et bilatérale des mus-
cles posturaux par les voies ipsilaté-
rales).

Cette dualité du systéme moteur peut
étre mise en rapport avec la dualité
des fonctions motrices inhérente a
tout mouvement dirigé vers un but
a I'extérieur du corps. La fonction de
localisation du but par rapport au
corps, qui consiste a atteindre un
point de I'espace, fait intervenir les
muscles proximaux, tandis que la
fonction d’'identification, qui consis-
te a saisir ou a manipuler, fait inter-
venir les muscles distaux [20].

La spécialisation
hémisphérique pour la
préparation et le contréle
des mouvements
volontaires

Certains aspects du contrble des mou-
vements semblent relever d’'une spé-
cialisation hémisphérique. Ce pro-

cessus de latéralisation fonctionnelle,
dont les exemples type sont la spé-
cialisation de I'hémisphére gauche
pour le langage et celle de 1'hémi-
sphére droit pour la représentation de
I'espace, concerne donc avant tout les
fonctions dites « cognitives ». Dans le
domaine du mouvement volontaire,
ces fonctions recouvrent des opéra-
tions telles que I'intention et la repré-
sentation du but a atteindre, la déci-
sion d’agir, 'analyse du contexte dans
lequel se déroule I'action, la détermi-
nation du contenu émotionnel et
communicationnel des mouvements.
Les premiéres données suggérant une
participation préférentielle de I'hé-
mispheére gauche a I'organisation du
comportement gestuel datent du
début du siécle. Il avait alors été
constaté que certains sujets porteurs
d’une lésion de I'hémisphére gauche
(et souvent d’'une hémiplégie droite),
présentaient un trouble curieux des
gestes de la main gauche, qualifié par
Liepmann d’«apraxie»[21]. Des
lésions de zones homologues de I'hé-
misphére droit n’entrainaient pas de
semblables effets. Les malades apraxi-
ques, tels qu'ils peuvent étre couram-
ment observés, sont incapables d’exé-
cuter des mouvements expressifs ou
symboliques (le salut militaire), ni de
mouvements consistant a mimer
'utilisation d’un objet (se brosser les
dents) ; ils ne peuvent reproduire par
imitation des mouvements simples
exécutés par l'examinateur; ils ne
peuvent réaliser a I’aide d’objets réels,
d’actions comportant une séquence
un tant soit peu complexe (plier une
lettre et la mettre sous enveloppe).

L’'interprétation que 'on peut don-
ner de ce classique syndrome
(I'apraxie idéomotrice) est qu'il exis-
terait a gauche (chez le sujet droitier)
une structure d’ordre hiérarchique
plus élevé que les aires motrices d'exé-
cution, qu’elle tiendrait sous sa
dépendance. Une lésion de cette
région entrainerait donc automati-
quement une apraxie bilatérale ou,
lorsque la voie pyramidale issue du
cortex moteur gauche serait égale-
ment lésée, une apraxie gauche asso-
ciée a une hémiplégie droite. Une
lésion épargnant cette région mais
détruisant ses connexions avec 1’hé-
misphére droit entrainerait, quant a
elle, une apraxie unilatérale gauche
1solée. De fait, ce dernier cas est
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observé chez des malades présentant
une lésion limitée au corps calleux,
sans atteinte corticale [22].
L’association fréquente de ’apraxie
avec une hémiplégie droite laisse pen-
ser que la région critique pourrait
étre plus ou moins confondueavecles
aires prémotrices (M2 et/ou PM) de
I’hémisphére gauche. Toutefois, les
troubles provoqués par des lésions
localisées a ce niveau concernent
I'exécution proprement dite des mou-
vements, plutot que I’organisation de
I’action. Les lésions corticales respon-
sables de I'apraxie sont en fait pra-
tiquement toujours situées dans la
région pariétale postérieure gauche.
C’est donc dans la rupture des
connexions entre les aires associatives
pariétales et le cortex frontal que doit
étre recherchée 1'explication de
’apraxie.

Le réle de I’hémisphére gauche dans
le contréle des aspects cognitifs de
I’action souléve le probléme de la
parenté des mécanismes contrdlant
respectivement le geste et le lan-
gage [123]. D’intéressantes observa-
tions ont été faites chez des sourds-
muets congénitaux atteints de lésions
hémisphériques. Ces sujets utilisent
normalement pour communiquer un
langage gestuel possédant une struc-
ture formelle de méme nature que les
langues parlées. Lorsque la lésion est
située du coté gauche, ils présentent
une véritable «aphasie gestuelle »,
leurs erreurs portant a la fois sur la
morphologie des gestes (qui sont mal
«articulés ») et sur le lexique. On
peut bien penser, dans ce cas, que le
trouble gestuel est directement lié a
I'atteinte du systéme de signes utilisé
pour la communication, au méme
titre que dans I'aphasie verbale et
dans I'apraxie.

Le réseau cortical responsable du
mouvement volontaire comporte
donc plusieurs niveaux de traitement,
en quelque sorte emboités les uns
dans les autres, a chacun desquels cor-
respond un mode particulier de repré-
sentation de I’action. Le niveau sen-
sori-moteur réalise 'adéquation des
mouvements a la forme et a la loca-
lisation spatiale des objets. Le niveau
motivationnel code pour le contexte
de I'action et la valeur affective des
stimuli. Enfin, le niveau symbolique
élabore la séquence des gestes et leur
donne leur signification W
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Summary

The cortical mechanisms involved
in voluntary movements are revie-
wed. Several different cortical
areas are considered. The primary
motor cortex (M), which receives
peripheral inputs from the pri-
mary somato-sensory area and
from the cerebellum via thalamic
nuclei, is primarilyinvolved in the
execution of proximal and distal
contralateral limb movements via
the pyramidal tract. The secon-
dary motor area (SMA or M2) and
the dorsal part of the premotor
cortex (PM) receive inputs from
associative cortex and exert their
actionviaM1 and extra-pyramidal
motor pathways. These areas are
implicated in action preparation
in developing preparatory states of
the musculature that anticipate
the effects of movement execution.
In addition, the lateral part of PM
is related to the organization of
actionsbased on the value or affec-
tive significance of the triggering
stimuli. The role of prefrontal cor-
tex is to construct memory-based
representations of the external
world which will substitute in the
sensory-motor loops to sensory
information provided by the sense
organs. Within the parietal cortex,
an image of the body and its parts
in relation to external space is
constructed. This image is used to
guide the body and its parts — the
eyes and the limbs — to targets of
interest in space.

M. Jeannerod.
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