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> Cet article résume les résultats d’une série
d’études effectuées dans notre laboratoire pour
élucider les substrats anatomiques impliqués
dans I"apprentissage de nouvelles séquences de
mouvements via les techniques de neuro-ima-
gerie, particulierement I"imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle. Apres une breve des-
cription du modele que nous avons mis au point
et qui a guidé nos travaux sur la caractérisa-
tion de la plasticité cérébrale systémique asso-
ciée a I'acquisition d’habiletés motrices, nous
décrivons les changements fonctionnels dyna-
miques du cerveau régulierement observés lors
des phases rapide, lente, et d’automatisation de
I’apprentissage d’une séquence motrice et nous
clarifions le role joué par le putamen (qui fait
partie des noyaux gris centraux), le cervelet et
leurs régions corticales motrices associées, dans
ce type de mémoire. Finalement, nous rapportons
les données d’autres expériences qui démon-
trent que, suite a la pratique d’une séquence de
mouvements, le sommeil lent (et les fuseaux au
stade 2 en particulier) contribue au processus de
consolidation de la trace mnésique motrice qui a
été formée, et que ce phénomene est dépendant
d’une augmentation de I'activité neuronale dans
le striatum et I’hippocampe. <

Grdce a ses propriétés fonctionnelles, le systeme moteur
(dont dépend activité d’environ 640 muscles squelet-
tiques) permet de nous adapter et de répondre a une
pléthore de situations externes auxquelles nous devons
faire face dans un monde en perpétuel changement.
LUhumain est ainsi capable de réagir rapidement aux
diverses stimulations sensorielles qui lui parviennent,
qu’elles soient menacantes (par exemple, réflexe de
retrait face a une stimulation douloureuse) ou non,
de planifier intentionnellement une action dans un but
précis (par exemple, porter un verre d’eau @ sa bouche
pour boire), de prédire le résultat de gestes produits par
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autrui (par exemple, lorsqu’une per-
sonne s’appréte a ouvrir une porte
pour nous), d’exécuter une série de
mouvements de fagon coordonnée
(par exemple, pédaler a bicyclette)
ou, enfin, d’apprendre de nouvel-
les habiletés motrices (par exem-
ple, frapper une balle de tennis avec
une raquette). Les comportements
moteurs appris que nous adoptons au
quotidien sont soit simples ou com-
plexes, automatiques ou controlés,
indépendants ou coordonnés, uni-
ques ou séquentiels. 'ensemble de
ce savoir-faire s’acquiert au fil des
ans grdce a I’expérience, a notre sens
de I'observation, a notre capacité
d’imaginer les mouvements et a la
pratique physique répétée. Amorcé
des la naissance, le répertoire des

gestes, aptitudes et habiletés motrices qui nous distingue s’accroit
rapidement durant I’enfance, 'adolescence et I"age adulte ; il peut
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Une multitude d’études, tant morphologiques, neurophysiologiques et
lésionnelles chez ’animal [1-3] que cliniques chez I’humain [4, 5], ont
permis de distinguer certaines structures et certains sous-systemes du
cerveau capables de fonder les « routines motrices » nécessaires a la
maitrise de divers comportements moteurs (retrait devant un danger,
coordination de mouvements complexes, etc.). Ces recherches ont
notamment établi que le striatum, le cervelet et les régions corticales
motrices associées (cortex moteur primaire [M1], cortex pré-moteur
dorsal et ventral, cingulum moteur, régions motrices supplémentaires
et pré-supplémentaires, ainsi que certains territoires du cortex parié-
tal) formant les circuits cortico-striatal (CS) et cortico-cérébelleux
(CC) contribuent a I’élaboration de I’activité neurale nécessaire a
’apprentissage et a la production de mouvements. Cet énoncé s’ap-
puie sur de nouvelles données anatomiques qui indiquent que les
noyaux gris centraux (incluant le striatum) et le cervelet forment un
réseau fonctionnel intégré grdce a des voies reliant entre elles ces
deux structures via le thalamus [6, 7]. Toutefois, depuis trois décen-

nies environ, plusieurs techniques de pointe en neuro-
imagerie telles que la tomographie par émission de
positrons (TEP), la magnétoencéphalogaphie (MEG), la
stimulation magnétique transcranienne (SMT) et I'ima-
gerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf)
ont été utilisées dans le but de repérer les réseaux de
structures cérébrales et leurs rdoles dans la fonction
motrice. Ces derniéres approches expérimentales nous
ont permis de constater que le systeme moteur fait
preuve de considérables capacités de plasticité tout au
long de notre vie. Ceci est particulierement manifeste a
la suite de Iésions ou de maladies affectant le systeme
nerveux central, pour lesquelles il est fréquent d’obser-
ver la mise en place d’'un mécanisme de compensation
motrice (par exemple, aprés un accident vasculaire
cérébral ou dans la maladie de Parkinson) [4, 5]. Par
ailleurs, les méthodes d’imagerie in vivo nous ont aussi
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Figure 1. Modéle de plasticité cérébrale relié a "apprentissage d’une séquence de mouvements [9, 13]. Au cours de la premiére session d’entraine-

ment (soit dans la phase rapide de I’apprentissage), on observe généralement une amélioration importante de la capacité des sujets a exécuter la

séquence de mouvements. Les données de neuro-imagerie de notre laboratoire (et celles d’autres groupes de recherche dans le monde) indiquent

que ce changement de performance est attribuable a I"émergence d’un plan moteur et d’une stratégie optimale d’exécution de la séquence et

est aussi associée a des modifications fonctionnelles dans les régions corticales et sous-corticales formant les circuits cortico-striataux (CS) et

cortico-cérébelleux (CC). Le processus de consolidation de la trace mnésique débute aprés la premiére séance d’apprentissage. |l est reflété ici

par des gains spontanés de performance dépendant du sommeil, mais peut aussi étre mesuré par une plus grande résistance a 'interférence. Nos

études suggerent que ce processus est |ié a une activité cérébrale impliquant soit le striatum, soit I’hippocampe ou une interaction fonctionnelle

entre ces deux structures sous-corticales. Finalement, le systeme CS et le systéme CC, dans une bien moindre proportion, seraient en cause dans la

stabilisation de la performance durant la phase lente de "apprentissage, I'automatisation lors d’un entrainement prolongé et le maintien a long

terme de cette nouvelle habileté motrice (voir texte pour plus de détails)
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donné la possibilité d’observer encore mieux ce phénomene de plasti-
cité cérébrale, notamment lors de I’apprentissage incrémentiel (aussi
appelé mémoire procédurale) de tdches motrices de toutes sortes.

La breve discussion que constitue cet article sur la plasticité fonction-
nelle du cerveau et I'apprentissage moteur repose essentiellement sur
les études menées dans notre laboratoire. Nous discuterons des chan-
gements fonctionnels du systeme moteur associés aux diverses phases
(rapide, consolidation, lente, automatisation) de I'apprentissage de
séquences motrices a I’aide de la neuro-imagerie et de I"IRMf chez des
sujets sains en particulier. Nous nous concentrerons sur la description
d’études qui jettent un regard sur les substrats neuronaux en jeu dans
une seule forme de mémoire procédurale : I'apprentissage de séquences
motrices, qui se définit comme le processus par lequel une combinaison
de mouvements distincts arrive a étre effectuée avec aisance et fluidité
aprés une pratique répétée (par exemple, jouer une piéce de musique au
piano).

Tout d’abord, nous décrirons succinctement le modele théorique qui a
guidé nos recherches. Nous isolerons ensuite les corrélats neuronaux
associés a I’apprentissage d’une séquence motrice et de certaines com-
posantes kinématiques acquises lors de sa mise en ceuvre. Finalement,
nous décrirons aussi le role de certaines phases du sommeil, ainsi que les
bases neuronales qui soutiennent la consolidation de ce type de traces
mnésiques motrices.

Dynamique de la plasticité cérébrale associée
a Papprentissage moteur : un modéle

De nombreux modeles ont été proposés afin de décrire les change-
ments de représentations neuronales qui permettent I"amélioration
comportementale observée lors de I’exécution d’une séquence de
mouvements [3, 8-12]. Chacun apporte a sa fagon une explication

m/sn®4,vol. 27, avril 2011

Figure 2. Cartes d’activations obtenues lors de l’ex-
périence d’IRMf destinée a étudier les corrélats fonc-
tionnels associés a la technique du tricot. A. Coupes
horizontale (Z = 60, 42, 0) et coronale (Y = -44, selon
I'atlas stéréotaxique de Talairach et Tournoux) du cerveau
démontrant le patron des régions activées des circuits
cortico-striataux et cortico-cérébelleux lors du contraste
entre la situation de novo (technique européenne) et
la situation contrdle. B. Coupes horizontales (Z = 56, 0)
démontrant I'activation des aires corticales et régions
sous-corticales observée lors du contraste entre la situa-
tion automatisée et la situation contréle. C. Coupe coro-
nale (Y = 2) montrant la région du cortex prémoteur et les
régions activées du noyau lenticulaire, et du putamen en
particulier, lors du contraste entre la situation automa-
tisée et la situation de novo [10]. Les barres de couleur
représentent la distribution des valeurs de tests-T calculés
pour chaque voxel. Le coté gauche de I'image correspond
au coté gauche du cerveau (d’apreés [10], © Behavioural

Brain Research, Elsevier).

incomplete de la complexité du processus physiologique
qui se déroule au plan systémique : bien que partielle, il
s’agit néanmoins d’une piéce importante de I’ensemble
du casse-téte. Comme nous sommes conscients de ces
limites, la grande majorité des hypotheses de travail
qui ont orienté nos travaux ont été émises a partir d’un
modele de la plasticité cérébrale relié a I’apprentissage
d’habiletés motrices (Figure 1), lequel a initialement
été développé en collaboration avec Leslie Ungerleider
[13] et revisité avec Habib Benali [9]. Brievement, ce
modele prend en compte des données de neuro-imagerie
et de neurophysiologie obtenues tant chez I"animal
que chez I’humain, et propose I'idée selon laquelle lors
de la phase rapide de Iapprentissage de nouveaux
mouvements séquentiels, le plan moteur nécessaire a
I’exécution de plus en plus efficace de la séquence est
dépendant de "apport fonctionnel des circuits CS et CC.
Durant cette phase, le putamen associatif et une partie
du néocervelet joueraient un role tout particulier dans
I’établissement de transitions optimales entre les mou-
vements et contribueraient a établir une représentation
mnémonique de la séquence plutdét que d’étre de sim-
ples agents aidant a I’exécution plus rapide des gestes
isolés. Toutefois, lorsque le sujet atteint un niveau de
performance asymptotique, un début de dissociation
fonctionnelle entre les systemes CS et CC s’observerait
de sorte que I'apport fonctionnel du cervelet diminue-
rait avec la pratique, alors que celui du putamen senso-
rimoteur et de ses structures associées se maintiendrait
au fur et a mesure que les mouvements séquentiels
deviennent de plus en plus automatisés. Ceci expliquerait
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Figure 3. Cartes d’activations (quatre
premiéres rangées) et schéma illustratif
des conditions expérimentales (rangée
du bas) de I’étude d’Orban et al. [16].
Les sujets étaient scannés dans trois
situations expérimentales différentes :
appuis contrdles simples (gauche),
appuis contrdles séquentiels (centre)
et appuis d’apprentissage séquentiel
(droite). Coupes horizontales (Z = -21 :
cervelet lobule 6, -51 : cervelet lobule 8,
52 : aire motrice supplémentaire [AMS]
et cortex prémoteur, 56 et 45 : région
motrice primaire [M1], 6 : putamen,
selon I'atlas stéréotaxique de Talairach
et Tournoux) du cerveau démontrant le
patron des régions activées en fonc-
tion du contexte de production motrice
et des différents effets d’activation
cérébrale dépendant du niveau de per-
formance. Les barres montrent, pour
différentes régions corticales et sous-
corticales, la taille de Peffet corréla-
tionnel lors de la production de mouve-
ments simples non séquentiels (jaune),
d’un mouvement séquentiel automatisé
(bleu clair) ou d’une nouvelle séquence
(bleu foncé). Les zones d’activation
(en vert) révelent les régions (cerve-
let lobules 6 et 8, M1) dont Iactivité
est corrélée dans toutes les situations,
indépendamment de la présence ou non
d’un apprentissage. Les patrons d’acti-
vation (en bleu clair : cervelet lobule 6,
AMS, cortex prémoteur, M1) présentent
également une réponse indépendante de
I’apprentissage mais spécifique lors de
la production d’un mouvement séquen-
tiel. €n revanche, les régions (putamen,
cervelet lobule 6) dont I'activation est
colorée en bleu foncé correspondent a
celles dont I'activité augmente en lien

avec les changements de performance

associés spécifiquement a I'apprentissage d’une séquence motrice, démontrant ainsi leur engagement dans les processus de plasticité cérébrale

proprement dits (d’aprés [16], © Neuroimage, Elsevier).

donc pourquoi le striatum et, en particulier, le putamen, sont activés  Plasticité cérébrale associée
suite a la consolidation d’une telle trace mnésique séquentielle et que  aux diverses phases d’un apprentissage moteur

ces mémes structures soient réactivées lors du rappel de cette méme

habileté motrice. Voici certaines des données qui soutiennent quel- Denombreux groupes de chercheurs ont décrit les change-

ques-unes des prédictions de ce modéle.
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ments de patrons d’activité du cerveau qui caractérisent
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Figure 4. Résultats de I’étude de K. Debas et al. [26]. A. coupes horizontale et
sagittale comparant les données d’IRMf du groupe nuit a celles du groupe jour
aprés une période de 12 heures comprenant soit une nuit de sommeil soit le
simple passage du temps dans le laboratoire. Les résultats suggérent que
le groupe nuit présente une plus grande augmentation du signal BOLD dans
les striatum ventraux droit et gauche lors du retest que celle du groupe jour.
B. graphique illustrant les valeurs béta (interaction) extraites du putamen droit
(contralatéral a la main utilisée pour effectuer la tache de séquence motrice)

et ce pour les deux groupes aux sessions de test et retest (d’apres [26]).

chacune des étapes de I'apprentissage d’une nouvelle habileté motrice
[3, 8-12]. Globalement, les résultats d’études d’IRMf indiquent que
’apprentissage d’une nouvelle séquence de mouvements, acquise de
fagon implicite (soit, sans conscience de la présence d’une séquence)
ou explicite (soit, avec connaissance préalable de la séquence motrice
a exercer), sollicite I’apport fonctionnel des circuits CS et CC au début
du processus. Dans cette phase dite rapide de I"apprentissage lors de
laquelle les sujets montrent une amélioration importante de leur per-
formance sur une courte période de temps de pratique, I'interaction
fonctionnelle de ces sous-systemes permettrait ainsi d’établir le « plan
moteur » nécessaire a 'exécution de plus en plus efficace de la tache.
Par exemple, dans une étude menée en collaboration avec Leslie Unger-
leider et d’autres collégues [14], nous avons procédé a I'observation
d’images scannées sur trois sessions différentes. Lors de la pratique
d’une séquence de 10 mouvements des doigts connus explicitement,
nous avons rapporté que I'atteinte d’une performance asymptotique a la
session 3 (comparativement a la session 1 d’entrainement) était asso-
ciée a une augmentation du signal BOLD (blood oxygenated level depen-
dent) dans I'aire sensorimotrice du putamen et dans certaines régions
corticales (cortex pariétal inférieur et ventromédial préfrontal, cingulum
postérieur, région motrice supplémentaire), ainsi qu’a une diminution de
Pactivité dans le cervelet, le cingulum antérieur et le cortex prémoteur
dorsal. Ces données montrent qu’en lien avec certaines des régions cor-
ticales motrices, le putamen et le cervelet jouent un réle important dans
I’élaboration d’une représentation neuronale de la séquence qui facilite
ainsi la performance des sujets, mais que leur contribution relative se
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différencie sur le plan de ’'emmagasinage en mémoire de
cette séquence. €n effet, I’élévation du signal BOLD dans
les structures cérébrales du systéme CS a la fin de I’ap-
prentissage rapide suggere que ce réseau moteur jouerait
un role dans le maintien a plus long terme de ce type
d’habileté motrice. Mais est-ce vraiment le cas ?

Plus récemment, mon laboratoire et celui d’autres grou-
pes de recherche ont utilisé deux stratégies expérimen-
tales afin de répondre a cette question : (1) identifier
les patrons d’activité cérébrale avant et apres automa-
tisation de la performance des sujets, et (2) comparer
Iactivité cérébrale d’experts a celle de sujets novices.
Premierement, en collaboration avec des collegues de
Paris et de Minneapolis [15], nous avons testé I'appren-
tissage d’une séquence motrice de 8 mouvements chez
un groupe de sujets sains sur une période de 28 jours.
Nous avons recueilli des images scannées a trois reprises
lors du premier jour de I'apprentissage, puis mené deux
autres sessions de scan apres 14 et 28 jours de pratique
de la séquence motrice. Entre chaque session de scan, les
sujets devaient exécuter quotidiennement la séquence
connue pendant 15 minutes environ. Les changements de
signaux BOLD observés lors du premier jour ont montré
une baisse d’activité d’un scan a I'autre dans la région
dorsale associative du putamen, laquelle était associée
a une augmentation progressive de 'activité cérébrale
dans la région ventrale sensorimotrice de cette méme
structure. De plus, "activité relative de la région ventrale
sensorimotrice du putamen était toujours présente aux
jours 14 et 28 tandis qu’une diminution de I’activité dans
les régions du cervelet était observée avec I'apprentis-
sage et 'automatisation de la performance des sujets du
jour 1 au jour 28 [15].

Dans une seconde étude [10], nous avons comparé les
patrons d’activité hémodynamique chez un groupe de
femmes qui possédaient de longues années d’expérience
du tricot (entre 14 et 58 ans), et avons ainsi pris avan-
tage du fait qu’il existe deux techniques différentes per-
mettant de tricoter une maille a ’endroit, soient la tech-
nique nord-américaine (NA : laquelle était parfaitement
automatisée chez nos participantes) et la technique
européenne (€ : qui était inconnue de nos sujets et qui
devait donc étre apprise de novo). Quoique trés simple,
un tel schéme expérimental comporte de nombreux avan-
tages : il permet de singulariser le circuit neuronal en
cause dans 'automatisation (NA) et de le comparer avec
le début de I'apprentissage d’une habileté motrice de
type séquentiel, en I'occurrence chez un méme individu
(permettant d’éliminer les effets confondants possibles
de différences de groupes) et pour un méme but moteur
(maille a endroit). Comme on s’y attendait (Figure 2),
la comparaison du signal BOLD acquis dans la situation
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nouvelle (€) par rapport a une situation contrdle (mouvements simples
de croisement répété des aiguilles a tricoter) a engendré une plus grande
activation dans de nombreuses régions motrices corticales (cortex pré-
moteur, cingulum antérieur, pariétal, SMA) et sous-corticales incluant
le putamen et le cervelet (lobules 5 et 6) de facon bilatérale, montrant
encore une fois la nécessité d’une interaction entre les systemes CS et
CC au début de I’apprentissage d’une séquence motrice (Figure 2A). €n
revanche, lorsque la situation automatisée (NA) fut comparée a celle
de la situation nouvelle (€), les résultats montrérent des activations
bilatérales dans les putamen et dans le cortex pré-moteur droit uni-
quement (Figure 2C), suggérant ainsi que le circuit CS forme le substrat
anatomique nécessaire et suffisant a ’emmagasinage a long terme de la
représentation neurale d’une habileté motrice bien maitrisée.

Création d’une trace mnésique motrice

Bien que les études décrites ci-dessus démontrent que la plasticité céré-
brale qui conditionne I"amélioration des performances observée lors de
Iapprentissage d’une séquence motrice engage principalement des chan-
gements au niveau du putamen, du cervelet et de leurs régions corticales
associées, elles ne permettent pas toutefois de spécifier I"apport de ces
structures au plan fonctionnel. Par exemple, compte tenu du fait que :
(1) Pamélioration des performances mesurée lors de I'acquisition d’une
telle habileté s’accompagne généralement d’une augmentation de la rapi-
dité d’exécution de la séquence avec entrainement, et que (2) des alté-
rations de vitesse dans 'exécution de mouvements individuels des doigts
peuvent elles-mémes induire des changements d’amplitude d’activation
dans certaines régions motrices (par exemple, M1), il est donc possible que
les patrons d’activation dans les circuits CS et CC décrits ci-dessus soient,
en partie, expliqués par ce facteur confondant. Afin de vérifier cette
hypothése, Pierre Orban, récemment doctorant dans notre laboratoire,
en collaboration avec Philippe Peigneux et Pierre Maquet en Belgique, a
effectué une étude d’IRMf dont I'objectif consistait a définir le substrat
anatomique qui sous-tend le processus d’apprentissage d’une séquence
de mouvements (et qui cause le changement des performances observé)
en comparaison avec le processus associé au simple accroissement de
la vitesse de production de celle-ci [16]. On a tiré des images scannées
lors de I’exercice avec la main gauche d’une séquence complexe connue
explicitement comprenant 5 éléments ainsi que dans deux situations
controles pour lesquelles les sujets étaient contraints de produire une
simple séquence de mouvements des doigts (4, 3, 2, 1) déja automatisée
ou des mouvements répétés de chaque doigt. Ces mouvements contréles
étaient produits a trois vitesses (lente, moyenne, rapide) distinctes dans
le but de simuler les changements de la performance observés lors de I"ap-
prentissage d’une nouvelle séquence. Les résultats (Figure 3) ont montré
que ’"augmentation d’activité dans le cervelet spinal (lobules 8, 4-5), ainsi
que dans les aires motrices primaires et pré-motrices, était modulée par la
performance des sujets obtenue dans les trois situations expérimentales,
ce qui suggere que ces dernieres contribuent essentiellement a la vitesse
d’exécution des mouvements, indépendamment de la présence ou non
d’un processus de plasticité cérébrale lié a 'apprentissage d’une séquence
motrice. €n revanche, comme on s’y attendait, I"activité du putamen et
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du lobule 6 du cervelet du c6té contralatéral aux mouve-
ments était spécifiquement corrélée aux changements des
performances observés lors de I'apprentissage proprement
dit de la nouvelle séquence motrice, justifiant ainsi la
notion selon laquelle ces deux structures jouent des roles
distincts, mais complémentaires, au début du processus
d’acquisition d’une telle habileté motrice.

Dans une seconde étude d’IRMf, Orban et al. (en prépa-
ration) ont aussi tenté de mieux caractériser les détermi-
nants comportementaux de la plasticité cérébrale induite
au début de 'apprentissage d’une séquence motrice. Plus
particulierement, nous nous sommes intéressés a mieux
comprendre les effets de I"amélioration des performan-
ces de deux variables kinématiques, soient la vélocité
des mouvements individuels et la transition entre cha-
que mouvement de la séquence (coarticulation), sur les
changements d’activation dans les réseaux CS et CC, sur
la base d’un protocole événementiel dans lequel les sujets
devaient effectuer 60 séquences de mouvement des doigts
de 8 éléments chacune. En employant une boite d’enregis-
trement des appuis qui permettait d’obtenir une mesure
fiable de ces deux parametres, les résultats ont montré
gu’avec la pratique, les changements de vélocité étaient
corrélés a ceux de Iactivité des régions spino-cérébelleu-
ses ipsilatérales (lobules 4, 5, 8 et 6 médial) et du cortex
moteur primaire controlatéral. En revanche, I'amélioration
dans la coarticulation des gestes était associée a une aug-
mentation de I'activité dans les régions du néo-cervelet
(lobule 6 bilatéral et lobules 4-5 ipsilatéraux), ainsi que
dans le circuit CS incluant le putamen droit et gauche. Ces
données indiquent donc que I"amélioration générale des
performances dans I’exécution d’une séquence est le pro-
duit de changements dans au moins deux variables kiné-
matiques et que I’expression de ces variables n’est possible
que grace a I'apport fonctionnel de réseaux neuronaux
partiellement ségrégés.

Consolidation d’une trace mnésique motrice :
le sommeil

La consolidation d’une séquence de mouvements nouvel-
lement apprise correspond au processus durant lequel la
représentation neurale (trace mnésique) d’une telle habi-
leté est transférée de maniere différée off-line en mémoire
a long terme grdace a des modifications fonctionnelles,
tant sur le plan cellulaire [17, 18] que systémique [9, 10,
13]. Ce phénomeéne peut notamment étre observé lorsque
P'individu atteint un niveau de performance asymptotique
durant la premiere session d’entrainement et démontre
une amélioration spontanée des performances lors d’une
seconde session de test apres une période de temps
écoulée sans entrainement additionnel. De nombreuses
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Figure 5. Schéma expérimental et résultats de I’étude de G. Albouy et al. [27]. De jeunes volontaires sains ont été scannés en IRMf lors d’un

apprentissage de séquences oculomotrices durant ’entrainement initial et lors de sessions de retest prenant place 30 min, 5 h ou 24 h apres la

fin de la période d’entrainement. Pendant "entrainement, les réponses observées dans I’hippocampe (coupe sagittale [X = -32 ; selon atlas

stéréotaxique de Talairach et Tournoux, en haut a gauche] et graphe de corrélation a droite) et le striatum sont linéairement reliées aux gains

de performance observés apres la nuit (retest 24h), mais non au cours de la journée (retests 30 min et 5 h). Uinteraction entre ces deux régions

devient coopérative apreés la nuit (voir coupes coronales en bas a droite). Ces résultats mettent en évidence I'importance de ces deux régions dans

les processus de consolidation de la mémoire procédurale, et d’une séquence oculomotrice en particulier (d’aprés [27], © Neuron, Elsevier).

études, celles de mon laboratoire incluses, ont récemment montré que
ces gains (qui indiquent que le processus de consolidation a bel et bien eu
lieu) sont dépendants du sommeil [19-22]. Ceci est particulierement vrai
lorsque la séquence est connue explicitement au moment de I"acquisition
initiale [19, 211, qu’elle est déterministe plutdt que probabiliste [23] et
que la représentation acquise est allocentrique (spatiale, extrinseque)
et non egocentrique (motrice, intrinséque) [24]. De plus, quoigu’encore
controversées, nos données et celles d’autres groupes de recherche sem-
blent indiquer que les mécanismes cérébraux engendrés par les fuseaux
au stade 2 du sommeil (correspondant a des bouffées d’activité cellulaire
entre 11 et 15 Hz de courte durée [de 0,5 a 2,0 s environ]) jouent un rle
critique dans le processus de consolidation d’une telle trace mnésique. €n
effet, en collaboration avec Julie Carrier, nous avons montré dans une pre-
miére étude [25] que 'acquisition d’une séquence motrice en soirée avant
le coucher avait pour effet d’augmenter le nombre et la durée des fuseaux
de sommeil, tandis que d’autres caractéristiques physiologiques (par
exemple, les ondes delta) du sommeil demeuraient stables durant la nuit.
Dans une deuxieme expérience d’IRMf conduite chez des sujets jeunes qui
étaient scannés a deux reprises, soit le soir apres avoir acquis une nouvelle
séquence et le lendemain matin lors d’une session de retest (groupe nuit),
ou le matin et en soirée apres une période de 12 heures sans sommeil passée
au laboratoire (groupe jour), Karen Debas (doctorante dans notre labora-
toire) [26] a décrit une augmentation de activité BOLD localisée bilatéra-
lement dans les putamen chez le groupe nuit comparativement au groupe
jour (Figure 4). €nsemble ces données soulévent la possibilité que I'aug-
mentation des fuseaux au stade 2 et celle de I'activité hémodynamique au
niveau des putamen soient associées aux gains de performance, et donc au
processus off-line de consolidation. Afin de tester cette hypothése, Marc
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Barakat (doctorant dans notre laboratoire) (Barakat et
al., soumis pour publication) a combiné les données d’€€G
et d’IRMf de ces deux expériences et a démontré que les
changements d’activité du putamen droit (controlatéral a
la main entrainée) et non ceux du putamen gauche, étaient
corrélés aamplitude des fuseaux détectés avec les dérivées
frontales, centrales et pariétales (soient F3, F4, C4 et P3). De
plus, Pamplitude des fuseaux sur ces mémes dérivées était
aussi corrélée aux gains spontanés de performance mesurés
le lendemain matin, suggérant ainsi que I'activité électrique
propre aux fuseaux et I’élévation de I’activité BOLD dans le
systeme cortico-striatal constitueraient des mécanismes
physiologiques vraisemblables lors de la consolidation de
ce type d’habileté motrice. En revanche, une étude menée
récemment par Geneviéve Albouy (post-doctorante dans
notre laboratoire), en collaboration avec Pierre Maquet et
d’autres collegues [27], a élégamment démontré, chez de
jeunes participants, que non seulement le striatum mais
également I'hippocampe contribueraient au processus de
consolidation d’un apprentissage implicite d’une séquence
oculomotrice en conditionnant le processus de création
de la trace mnésique motrice engendrée durant la période
initiale de pratique (Figure 5). De fait, ces auteurs ont
établi que le recrutement précoce de I’hippocampe (voir
coupe sagitale en haut et graphe de corrélation & droite) et
du striatum permettait de prédire le gain de performance
observé apres une nuit de sommeil. De plus, I'activité dans
ces deux régions (voir coupes coronales en bas a droite)
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était plus importante apres une nuit de sommeil que durant la journée
apres I'apprentissage ; ainsi I'interaction compétitive observée entre elles
pendant I'entrainement devenait coopératif apres la nuit. Ces résultats
indiquent que ces régions jouent un réle primordial dans Ioptimisation a
long terme des mouvements séquentiels appris. Quoique innovatrice, cette
conception qui profile ’hippocampe comme agent promoteur de la genese
d’une trace mnésique, soit seul soit en interaction avec le striatum, n’est
assise que sur une petite poignée d’études ; de nombreux autres travaux
sont donc nécessaires afin de bien cerner la contribution fonctionnelle des
systémes striatal et limbique dans le phénomeéne de consolidation d’une
habileté motrice.

Conclusion

Depuis plusieurs années maintenant, une grande partie des travaux
de notre laboratoire a été consacrée a mieux cerner les déterminants
comportementaux et les changements dynamiques de plasticité céré-
brale qui soutiennent les améliorations de performance classiquement
observées lors de I'acquisition d’une nouvelle séquence de mouvements.
Nos études, et celles d’autres groupes de recherche, indiquent ainsi que
la représentation neurale d’une telle habileté motrice est en perpétuel
changement au cours des diverses phases de I'apprentissage et que
cette derniére est grandement dépendante de nombreux facteurs pro-
pres a la nature de la tdche, aux situations d’entrainement, a la nature
du protocole, ainsi qu’aux processus mnésiques mis a contribution,
non seulement durant I"acquisition proprement dite des mouvements
séquentiels appris, mais encore de maniere différée, comme lors du
sommeil. Tous les résultats sont en accord avec le modéle proposé par
Doyon et collaborateurs [9] et suggerent que le systeme CS joue un réle,
non seulement dans I’acquisition, mais également dans la consolidation
et le maintien a long terme de ce type d’habileté motrice. ¢

SUMMARY

Functional brain plasticity associated with motor learning

This review presents the results of studies carried out in our laboratory that
aim to investigate, through functional magnetic resonance imaging (fMRI),
the brain plasticity associated with motor sequence learning, defined as
our ability to integrate simple stereotyped movements into a single motor
representation. Following a brief description of Doyon and colleagues’
model (2002, 2005, 2009) of motor skill learning that has guided this work,
we then describe the functional changes that occur at the different (rapid,
slow, automatization) acquisition phases, and propose specific roles that
the putamen, the cerebellum and their motor-related cortical areas,
play in this form of motor behavior. Finally, we put forward evidence that
post-training, non-REM sleep (and spindles in Stage 2 sleep, in particular)
contributes to the consolidation of a motor sequence memory trace, and
that increased activity within the striatum and/or the hippocampus media-
tes this mnemonic process. ¢

CONFLIT D’INTERETS

Les auteurs déclarent n’avoir aucun conflit d’intéréts concernant les données publiées dans
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