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Le pilotage
du moteur musculaire

La contribution des neurosciences
a l'étude des activités physiques et sportives

par Jacques PAILLARD
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Ce premier séminaire de neurobiologie des comportements moteurs
organisé dans le cadre de I'N.S.E.P. est un événement qu'il faut saluer.
J'aimerais, avant toute chose, en souligner l'importance et l'originalité
au double titre de sa forme et de son contenu.

S'agissant tout d'abord de sa forme : celle que ses promoteurs ont
souhaité lui donner ne manquera pas d'apparaitre, dés 1'abord, comme
un pari ambitieux. Les difficultés du dialogue entre 1'homme de
laboratoire et celui de terrain, entre le fondamentaliste et le praticien
sont bien connues. Elles ne sont pas spécifiques a votre domaine et
tous les secteurs de la recherche scientifique les rencontrent au méme
titre. Les exigences de rigueur de l'analyse expérimentale imposent
toujours, quel qu'en soit le domaine, des restrictions et des contraintes
qui apparaitront généralement comme un appauvrissement, voire une
dénaturation des réalités que rencontre l'ingénieur ou I'éducateur sur le
terrain de sa pratique. Aussi, les «surfaces de dialogue» ne sont-elles
pas si faciles a circonscrire tant reste grande la distance qui sépare les
deux protagonistes, s'agissant en particulier des informations dont
chacun dispose sur les connaissances de l'autre.

Contribuer a réduire cette distance peut, sans doute, constituer le
premier objectif accessible d'un tel séminaire. Mais ses organisateurs,
je crois le comprendre, aspirent a beaucoup plus encore. Accepter de
voir ses modeles théoriques interpellés ou contestés par le praticien est
un exercice auquel le fondamentaliste ne se préte qu'avec réticence.
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Consentir a voir ses pratiques empiriques contestées ou invalidées par
I'homme en blouse blanche n'est pas une attitude facile a assumer chez
I'homme de terrain. Chacun campe sur ses positions avec la certitude,
probablement fondée, de ne pas parler le méme langage ou, tout au
moins, de décrire sous les mémes mots des réalités différentes. Combiner
la formation du chercheur et I'expérience du praticien en une seule
personne constitue sans doute la solution idéale mais utopique d'un tel
probléeme. Par contre, associer le fondamentaliste et le praticien dans
une recherche commune sur le terrain constitue l'issue la plus acces-
sible. En se donnant pour objectif la prospection de nouvelles voies
d'approche des conditions de la performance sportive et la formulation,
sur ce terrain, de problémes susceptibles d'une investigation scienti-
fique, ce séminaire devrait contribuer a nous rapprocher des objectifs
théoriques qu'il ambitionne d'atteindre.

S'agissant maintenant de son contenu : la matiére proposée a la
réflexion des participants, a savoir la contribution des neurosciences a
l'étude des comportements moteurs, me parait ouvrir un vaste champ
de voies d'approches nouvelles ou, en tout cas, encore largement
inexplorées, des problémes que pose l'analyse du geste sportif et de
I'éducation physique en général.

Que l'intérét majeur se soit porté jusqu'ici, s'agissant du rendement
de la machine motrice, sur les déterminants bio-énergétiques et bio-
mécaniques de son fonctionnement, n'est pas pour surprendre. Il s'agit
bien la de préoccupations basales pour une ingénierie du moteur biolo-
gique. Mais nous ne pouvons ignorer que les performances de ce
moteur vont dépendre aussi de la qualité de son pilotage. Nous savons
bien que la méme voiture, aussi puissant que soit son moteur et aussi
finement réglé soit-il, peut avoir des performances trés variables suivant
les capacités de son conducteur. Nous savons aussi que les besoins
énergétiques du pilote sont pratiquement négligeables en regard de ceux
de la voiture. S'intéresser au support nerveux des commandes
motrices, aux conditions qui en favorisent ou qui en dégradent
I'exécution et la coordination c'est donc prendre en compte, a coté des
contraintes bio-énergétiques et bio-mécaniques qui en limitent le
rendement, les contraintes bio-informationnelles qu'imposent aux
machines biologiques la structure et les modes de fonctionnement de
leur systéme nerveux (Paillard, 1977).

L'approche neurophysiologique des contréles moteurs trouve son
articulation naturelle avec les approches métaboliques et bio-
mécaniques du fonctionnement musculaire comme avec celles, biochi-
miques, du niveau neuronique. Elle appelle en outre, et tout aussi
naturellement, une articulation avec les approches psychologiques
dans leurs dimensions cognitive et affective. Et c'est bien, en effet,
I'objectif que se fixe une approche psychobiologique de I'acte moteur
intégré (Paillard, 1980)
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Le terrain des activités sportives apparaitra ici comme privilégié. Peu
de champs d'application offrent en effet a I'expérimentation des situa-
tions aussi standardisées et des performances aussi bien codifiées dans
leurs regles d'exécution et d'évaluation. C'est un terrain d'expérience
que les neurosciences ne devraient pas tarder a investir pour leur plus
grand profit et pour celui des sciences de 1'activité physique.

Les différents thémes spécifiques qui seront abordés au cours de ce
cycle de conférences contribueront, je l'espere, a illustrer ce point de
vue. De ce fait, cet exposé introductif entend rester a un niveau plus
général. Il s'efforcera de repérer, dans le grand courant des idées et des
recherches actuelles sur la neurobiologie et la psychophysiologie des
contréles moteurs, quelques-unes des lignes de force susceptibles de
recadrer nos perspectives d'approche de la performance motrice
humaine.

S'agissant des fonctions de pilotage du moteur musculaire, un
premier point doit retenir notre attention : celui des ressources excep-
tionnelles du module de commande d'un muscle pris isolément qui peut
étre considéré comme un servo-moteur assisté capable de changer auto-
matiquement de régime suivant les exigences de la commande et les
contraintes mécaniques que rencontre son fonctionnement.

LE MUSCLE COMME ELEMENT D'UNE UNITE
SERVO-MOTRICE

[ DES COMPOSANTS MULTIPLES

Le moteur musculaire, nous le savons, est commandé par impulsions.
Chaque unité motrice répond a une impulsion du message nerveux de
commande en produisant un quantum de force. Ce générateur élémen-
taire va dépendre, dans ses caractéristiques intensives et temporelles,
du type d'unité motrice considérée.

On reconnait aujourd'’hui aux muscles squelettiques un équipement
composé de deux types extrémes d'unités : les unes rapides, puissantes
et fatigables; les autres lentes, faibles et résistantes a la fatigue; un troi-
siéme type de caractéristiques intermédiaires complete cet équipement
(Burke et coll., 1973) (figure 1). Ces trois types d'unités motrices sont
commandés, dans le noyau moteur du muscle, par des motoneurones de
tailles différentes dont le seuil d'excitabilité est d'autant plus élevé que
leur taille est plus grande. Les axones moteurs qui en émanent se répar-
tissent suivant la grandeur de leur diametre et, par suite, suivant leur
vitesse de conduction (figure 1).

La proportion respective de ces divers types d'unités motrices est
variable suivant les muscles. Elle l'est aussi, pour un méme muscle,
suivant les individus. Cette variabilité intra et inter-individuelle
dépend de facteurs génétiques (Costill et coll., 1976) et de 1'état
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d’entrainement. Les effets de 1'entrainement interviendraient princi-
palement sur les caractéristiques myocontractiles des unités de type
intermédiaire.
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Figure 1 — Divers types de motoneurones alpha et gamma composent le noyau

moteur du muscle. Les pourcentages et les vitesses de conduction indiqués
correspondent aux effectifs et mesures recueillies dans le muscle soléaire du chat. Les
lettres S, FR, FF, correspondent respectivement a la nomenclature : slow, fast-resistant et
fast-fatigable. Les caractéristiques de contraction et de fatigabilité des divers types de
fibres musculaires extrafusales sont tirées du travail de Burke et coll. (1973) sur le soléaire
du chat. La réponse des fibres afférentes des groupes I et la issues des fibres intrafusales
«a chalne» et «a sac», en réponse a un étirement sinusoidal du muscle, est schématisée
d'aprés les résultats de Matthews (1972). On notera la réponse phasique des messages en
provenance de la fibre a sac innervée par le gamma dynamique et la réponse tonique de
ceux provenant de la fibre a chaine innervée par le gamma statique. La distribution des
fibres béta statiques, respectivement sur les fibres a sac et les fibres a chaine, est
schématisée d'apres les données de Laporte et coll. (1981).
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"1 UNE PEDALE D'ACCELERATEUR

La contraction du muscle résulte de la commande nerveuse de l'unité
servomotrice. Les signaux de commande se distribuent de fagon homo-
géne sur l'ensemble des motoneurones du module de contréle. Une
simple variation d'intensit¢é de la commande, par changement de la
fréquence des impulsions et du recrutement du nombre de lignes
actives, entrainera la mise en jeu échelonnée d'unités motrices de plus en
plus puissantes par recrutement des motoneurones de taille de plus en
plus grosse, donc de seuil d'excitabilité de plus en plus élevé (Loi de
Henneman, 1975). Ainsi, selon la mobilisation d'une pédale d'accélé-
rateur qui peut étre abaissée plus ou moins loin et plus ou moins vite, le
générateur de force répondra en conséquence (figure 2).
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Figure 2 —  Représentation, d'aprés Burke (1980), des divers types de motoneurones

composant le noyau moteur.

—FF : (fast-fatigable) rapide et fatigable; FR (fast-resistant) rapide et résistante a la
fatigue; S (slow) lente (en fonction de leurs caractéristiques).

— Force engendrée (en ordonnée).

— Temps de contraction; vitesse de conduction; durée du potentiel retardé d'hyperpolari-
sation; sensibilité aux afférences polysynaptiques engendrées par stimulation du nerf sural
(sur I'axe longitudinal a gauche de la figure).

— Résistance a la fatigue; diamétres des fibres musculaires; amplitude du potentiel postsy-
naptique d'excitation en réponse a une stimulation des afférences du groupe Ia (sur I'axe
longitudinal a droite de la figure).
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On connait aujourd'hui l'extréme subtilit¢ du travail de ce bio-
générateur de force qui dispose d'une pluralité¢ de circuits d'asservis-
sement lui permettant de linéariser ses valeurs de sortie en dépit des
facteurs endogénes et exogeénes qui affectent I'impédance mécanique
de ses éléments constituants. On parle désormais de servo-moteur pour
désigner I'unité fonctionnelle que constituent un muscle, son module de
commande et le riche équipement des transducteurs mécaniques intra-
musculaires (fuseaux neuromusculaires, récepteurs tendineux) qui
alimentent ses circuits d'autoréglage (J. Paillard, 1980).

[0 UN EMBRAYAGE AUTOMATIQUE

Si la métaphore de la «pédale d'accélérateury décrit assez bien la
simplicité¢ du contrdle intensif que doit exercer la commande centrale
sur le moteur musculaire, celle du «changement de vitesse automa-
tique» peut aussi traduire 'existence de différents régimes de travail du
servo-moteur. L'embrayage sur ces régimes va résulter a la fois de la
vitesse d'exécution requise pour le mouvement commandé et de la résis-
tance externe qu'il doit vaincre. C'est ainsi que l'on reconnait
aujourd'’hui deux régimes de sollicitation du moteur musculaire :
progressif et impulsif.

* Dans le mode progressif (ou incrémentiel), I'activité contractile
soutient continfiment le mouvement durant toute sa trajectoire intensive
(isométrique) ou extensive (isotonique) (activité en rampe de Kornhii-
ber, 1971). Cette activité traduit la pente de recrutement des unités du
noyau moteur (appui progressif sur la pédale d'accélérateur). Les
contréles de la pente de la rampe, soit dF : dt, et de la durée d'applica-
tion de la commande permettront un réglage précis de la distance
parcourue (figure 3). Pour un certain seuil de vitesse, toutefois,
I'énergie cinétique du segment déplacé n'est plus absorbée par les
forces résistantes qui résultent des frictions articulaires et de I'étirement
passif de la musculature antagoniste. Un freinage actif devient alors
nécessaire. Ici intervient un changement de régime du moteur et une
commutation de la commande dans le mode impulsif.

» Le mode impulsif (ou balistique) va tirer parti de la masse inertielle
du segment déplacé,. Il opére par sollicitation brusque et massive de
l'ensemble des motoneurones du noyau moteur. Les signaux de
commande vont parvenir au muscle a l'intérieur d'une fenétre
temporelle étroite de durée fixe (100ms) (figure 3). Compte tenu de
'étalement des vitesses de conduction dans les axones moteurs de
diametres différents, la largeur de cette fenétre serait compatible avec
I'hypothése d'un barrage inhibiteur des circuits rétroactifs de Renshaw
résultant de l'activation quasi-synchrone de la population des
motoneurones. La commande centrale, la encore, par simple réglage
intensif (appui brusque mais a profondeur variable sur la pédale
d'accélération) serait dispensée des contraintes du calibrage
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Figure 3 — Schématisation des deux modalités de travail, progressive et impulsive, du
noyau moteur. La contraction en rampe peut atteindre une amplitude de mouvement don-
née : soit en opérant & vitesse constante (constance de la pente de recrutement de 'EMGQG) et
a durée variable (figure du haut); soit a durée stable mais a vitesse variable (figure du bas).

Le mouvement balistique est déclenché par une bouffée EMG bréve (100ms) dont
'amplitude détermine la vitesse maximale du mouvement et, par suite, 'amplitude du mou-
vement dans les conditions d'un freinage purement passif.

temporel de la fenétre de distribution des messages. La densité des
impulsions qui composent ce train de messages bref (l'activité des
motoneurones de grande taille joue évidemment ici un rdle important) va
spécifier 1'accélération initiale de la masse inertielle. Cette masse est alors
projetée sur une trajectoire balistique qui, aprés avoir atteint une vitesse
maximale, va se trouver freinée par les forces résistantes passives et
actives (figure 4). L'intervention de ces derniéres dans le réglage de la
distance parcourue permet de distinguer deux paliers de vitesse : le
premier reste compatible avec une utilisation €économique des seules
forces passives; 'autre exige, lorsqu'une plus grande rapidité d'exécution
est requise, un freinage qui est également automatique.
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Il est déclenché, a partir d'un seuil critique, par l'intensité du signal de
commande lui-méme. L'intervention des boucles cérébelleuses dans cette
régulation est aujourd'hui démontrée (voir Massion et Sasaki, 1979).
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Figure 4 — Modalités de recrutement des unités motrices dans un mouvement balistique
et dans un mouvement en rampe d'aprés Desmedt (1980).
A — Passage du régime en rampe au régime balistique dans le muscle tibial antérieur chez
I'homme pour atteindre a vitesse variable un palier de force de 10kg.
B — Recrutement des unités motrices (MU1 et MU2) et potentiel d'action (AP) au cours
d'un mouvement en rampe atteignant 0,4kg de force dans le muscle interosseux dorsal du
pouce chez 'homme.
C — Recrutement de ces mémes unités motrices pour diverses contractions balistiques de
force variable.
D — Relation entre le seuil de force (en kg) pour le recrutement de 50 unités motrices de
muscle interosseux dorsal au cours d'une contraction en rampe (abscisses) et balistique
(ordonnées).

Schéma de droite : d'aprés Desmedt et Godaux (1977). Ordre de recrutement de diverses
unités du muscle interosseux dorsal du pouce chez I'hnomme au cours d'un mouvement en
rampe (ABC) et d'un mouvement balistique (D). On remarquera que l'ordre de
recrutement 1, 2 et 3 de trois unités motrices, repérées d'aprés leur amplitude, est préservé
dans les deux modalités de travail du noyau moteur.
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(] LINTERVENTION DES CIRCUITS DE SERVO-ASSISTANCE

Ces deux régimes de travail du moteur musculaire, qui semblent rele-
ver de deux modalités différentes de son pilotage, se distinguent, en
outre, par le degré d'assistance que chacun requiert de la part des
rétroactions proprioceptives.

Alors que la commande en rampe peut faire 1'objet d'une assistance
continue pendant le cours de son exécution (feedback), la commande
balistique, du fait de sa briéveté et du délai d'intervention des boucles
rétroactives, ne peut bénéficier de 1'assistance proprioceptive. Elle va
pratiquement travailler en boucle ouverte (feedforward).

La plage d'intervention des boucles proprioceptives va, en outre,
varier suivant la tension de travail du muscle. Deux régimes ont été
identifiés suivant le niveau de tension auquel le générateur de force
travaille :

* Un régime «basse tension». On admet aujourd'hui que la mise en
jeu additive des divers types d'unités motrices engage, suivant les
comportements moteurs, une fraction plus ou moins grande du contin-
gent de ses unités (figure 5). On reconnait aussi que l'intervention des
boucles fusoriales (compensation de charge) n'est efficace que dans une
marge de tension inférieure a 15% de la tension maximale. Cette marge
intéresse d'ailleurs la plupart des activités posturales antigravitaires et
des mouvements habituels de faible amplitude.

* Un régime «haute tension». La reconnaissance récente des contro-
les de raideur du ressort musculaire vient d'ouvrir un chapitre nouveau
de la physiologie du mouvement. Le moteur musculaire apparait ici
comme assimilable a un ressort de raideur variable (force de rappel)
capable d'assurer une part importante (estimée a 40% dans les activités
locomotrices par exemple : Grillner et Udo, 1971) des opérations de
compensation de charge que l'on attribuait jusqu'ici exclusivement aux
rétroactions du réflexe myotatique.

Selon Houk (1979) le jeu combiné des rétroactions fusoriales et
golgiennes (récepteurs tendineux) contribuerait & une linéarisation de
la courbe tension-longueur du muscle dont /a raideur serait ainsi main-
tenue constante quelle que soit la longueur du muscle, au moins dans la
marge de tension supérieure a 15% de la tension maximale.

Le succes que rencontre actuellement /e modeéle de masses élastiques
(Spring mass model, Gelfand et coll., 1971), s'il permet d'augurer une
intéressante convergence des approches bio-mécaniques et neuro-
informationnelles, ne doit pas pour autant conduire, comme certains le
suggerent (Scott-Kelso et coll., 1980), a exclure la validité explicative
des modeles cybernétiques et a dénier tout role aux régulations proprio-
ceptives.
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Figure 5 — Modéle de recrutement des unités motrices commandant le muscle gastro-
cnémien médian du chat. En trait plein la courbe cumulative de force engendrée par la mise
en jeu progressive des unités toniques lentes (S), tonico-phasiques rapides mais résistantes a
la fatigue (FR) et des unités phasiques fatigables (FF) (voir figure 2). L'échelle en ordonnées
est graduée en fonction de la tension maximale (8kg) obtenue par stimulation tétanique. Les
niveaux de force développés durant la station, la marche, la course a diverses vitesses et le
saut ont été mesurés a l'aide d'une jauge de contrainte chroniquement implantée sur le tendon
du muscle (Burke, 1980).

] LA SIGNIFICATION DES CONTROLES GAMMA

Il serait, en effet, peu raisonnable, dans la perspective du «Spring
mass model», de considérer 1'extréme subtilité d'organisation du
systéme moteur de fibres gamma qui contréle le fuseau neuromusculaire
comme un luxe sans utilité réelle pour le fonctionnement du moteur
musculaire.

Sans doute, le role fonctionnel des contrdles «gammay dans la régula-
tion du mouvement, malgré d'importantes clarifications (J. Paillard,
1976a; 1980), n'est-il pas encore pleinement compris. Mais on retiendra,
pour notre propos, l'importante précision apportée récemment (Laporte
et coll, 1981) par l'étude de Il'innervation dite «béta» du fuseau
neuromusculaire (collatérale des axones moteurs innervant a la fois les
fibres extra et intra-fusales). Elle révéle le couplage des motoneurones
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de petite taille (toniques) a une innervation béta dynamique du fuseau et
ceux de grande taille (phasiques) a une innervation béta statique
(figure 1).

Le gamma dynamique du fuseau est connu comme favorisant la détec-
tion des changements d'état du systeme (signaux de vitesse et d'accélé-
ration) avec une extréme sensibilité aux faibles étirements. Son
couplage aux contingents des motoneurones alpha toniques laisse
supposer son intervention dominante dans les activités de stabilisation
posturale et les mouvements fins.

Pour sa part, le gamma statique, qui favorise I'émission des signaux
concernant /'état de longueur du muscle, pourrait intervenir dans la
régulation de mouvement de grande ampleur en association avec les
signaux de tension des récepteurs tendineux.

[ EN CONCLUSION

Nous retiendrons de ce premier point la finesse d'organisation du
générateur de force musculaire. Il offre aux commandes centrales le
service d'un véritable moteur servo-assisté a «changement de vitesse
automatique» capable de gérer ses ressources contractiles en fonction
des exigences intensives (vitesse-tension) et extensives (distance-durée)
de la commande et des contraintes mécaniques endogeénes et exogenes
que rencontre son fonctionnement.

La reconnaissance d'une pluralité de régimes de fonctionnement
du moteur musculaire permet d'individualiser a faible vitesse et pour
les petits déplacements un régime «basse-tension» ou s'effectuent
la plupart des activités posturales qui accompagnent nos comporte-
ments habituels et les mouvements fins. Ces activités bénéficient donc
normalement pour leur flexibilit¢ de l'assistance des régulations
proprioceptives. Le régime «haute-tension», pour sa part, fait intervenir
le contingent des générateurs puissants mais hautement fatigables qui
composent le module de commande et, selon la loi générale de «moindre
cout énergétique» (qui régit toute l'organisation de la machine
biologique), il tend a favoriser une utilisation optimale des forces
passives du systéme.

Le pilotage se limite, dans tous les cas, a la modulation en intensité et
en durée d'un simple signal de commande (la pression sur la pédale
d'accélérateur).

LE PROGRAMME CABLE COMME ELEMENT
D’UNE UNITE SYNERGISTIQUE SERVO-ASSISTEE
Nos mouvements résultent de la mise en jeu coordonnée d'un ensemble

d'unités servo-motrices qui exercent leur force sur les leviers articulés du
squelette osseux. Le jeu de cette coordination résulte essentiellement
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d'un codage structural d'adresse inscrit dans le cablage du réseau
des connexions neuroniques.

] LES UNITES ELEMENTAIRES DE LA LOGIQUE CABLEE

* A un premier niveau nous trouvons le mouvement mono-articulaire
a un degré de libert¢ ou mouvement de rotation d'un segment sur un axe
(articulation du coude ou du genou par exemple). Il suppose l'action
coordonnée, autrement dit la synergie, d'au moins deux muscles
exergant leurs forces en opposition (muscles antagonistes). Le module
de commande de cette unité synergistique sera agencé de telle sorte
quune commande en flexion, par exemple, devra s'accompagner du
silence du muscle antagoniste. Cette logique de l'innervation récipro-
que est directement inscrite dans le plan de cablage des neurones qui
composent le module (Paillard, 1976a). On peut parler ici d'une logique
cablée d'innervation réciproque dont la réalité nous est démontrée par
les analyses microphysiologiques et microneuroanatomiques modernes.
Ces analyses nous révelent aussi que cette logique céblée est assistée
dans son fonctionnement par le jeu de boucles proprioceptives rétro-
actives qui assurent le couplage fonctionnel des deux unités servo-
motrices de base en une unité synergistique.

* Le méme principe va se retrouver dans l'organisation des unités
synergistiques d'ordre immédiatement supérieur qui vont combiner les
contrdles coordonnés de plusieurs degrés de liberté. La synergie de
flexion et d'extension d'un membre pluri-articulaire (7 degrés de
liberté : 3 degrés pour chacune des deux articulations en rotule de
I'épaule et du poignet et 1 degré pour l'articulation en charniére du
coude) dispose également d'une logique cablée super-ordonnée a celle
des unités synergistiques plus élémentaires avec ses circuits de servo-
assistance associ€s.

* De cette logique d'organisation résulte une extréme simplification
de la tache de pilotage qui, toutefois, ne peut plus se contenter d'une
«pédale d'accélérateur» mais suppose aussi un «volant» permettant de
diriger l'action dans l'espace.

Au niveau de l'unité élémentaire d'innervation réciproque, deux
directions sont mécaniquement possibles : I'extension et la flexion. Le
choix de I'une d'entre elles repose fondamentalement sur une opération
«d'adressage» de la commande, autrement dit sur une distribution
sélective du message de commande sur l'un ou sur l'autre des deux
servo-moteurs couplés. Au niveau du membre, c'est la configuration
spatio-temporelle des adresses qui détermine sa trajectoire dans
'espace.

Le codage intensif, le codage structural d'adresse et le codage
temporel résument, en fait, les exigences fondamentales du codage de la
fonction de pilotage du moteur musculaire. La servo-assistance de ces
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trois types de codage n'obéit pas aux mémes finalités fonctionnelles. On
peut donc prévoir que cette différence se reflétera dans la logique
cablée des modules de commande d'ordre supérieur.

"1 LES PROGRAMMES CABLES FINALISES

Les logiques cablées intéressant des programmes moteurs biologique-
ment signifiants sont de plus en plus nombreuses a étre identifiées,
notamment dans les structures du tronc cérébral (Paillard, 1976b;
Siegel, 1979). Elles imposent la notion de l'existence de blocs fonction-
nels rigidement céblés contenant leur code d'adresse interne et leur
propre générateur de code temporel de séquences. Ces blocs ne
demandent, pour étre sollicités par le systeme de pilotage, qu'un signal
intensif correctement adressé sur le réseau de controle du module de
commande de l'unité synergistique considérée; l'exécution restant
confiée a l'automatisme des fonctions d'assistance dont I'unité est dotée.

* Les programmes locomoteurs

Ils constituent actuellement I'un des modéles les mieux étudiés par la
neurophysiologie (Grillner, 1975). Ils se décomposent en quatre sous-
programmes commandant les activités rythmiques de chacun des quatre
membres. Chacun de ces programmes peut s'exécuter sans le secours
de ses circuits d'assistance (désafférentation). Il dispose donc d'une
logique cablée interne (codage structural d'adresse).

La distribution des signaux proprioceptifs issus d'un muscle sur
I'ensemble des noyaux moteurs commandant les muscles impliqués
réveéle l'existence de connexions conformes a l'assistance d'une
séquence rythmique d'extension-flexion du membre (Eccles et Lund-
berg, 1958). Un oscillateur local assure ici le codage temporel des
séquences (Stein, 1978).

Le couplage des oscillateurs locaux des membres supérieurs et celui
des membres inférieurs constituent deux sous-unités synergistiques. Le
réflexe d'extension croisée de Sherrington (extension de la patte contra-
latérale provoquée par la flexion réflexe d'un membre) traduit 1'exis-
tence d'une assistance réflexe a l'exécution de la figure locomotrice.

Les modifications de cadence de la marche vont résulter d'un codage
intensif banal fourni par une structure de contrdle localisée dans le
mésencéphale (noyau cunéiforme) et dont la simple stimulation électri-
que artificielle suffit a déclencher le programme locomoteur complet
(Shik et coll., 1966). Les variations de fréquence de cette stimulation
suffisent a accélérer l'exécution du programme en asservissant les coda-
ges temporels de niveaux inférieurs. La encore, un changement de
vitesse automatique permet, pour un certain seuil du codage intensif,
d'opérer la commutation du programme de marche a celui de trot puis a
celui de galop pour des intensités supérieures. Le saut va représenter ici
la modalité balistique du transport du corps. Autrement dit, le pilotage
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de la fonction locomotrice exige une simple «pédale d'accélération» au
niveau du noyau cunéiforme. L'exécution reste confiée aux automa-
tismes de la cascade des unités synergistiques servo-assistées qui
sollicitent, avec l'intensité voulue, et dans I'ordre séquentiel convenable,
les servo-moteurs des nombreux muscles impliqués dans cette action
complexe. Cette exécution exige aussi un couplage étroit avec les unités
synergistiques posturales qui assurent fondamentalement le position-
nement antigravitaire du corps, mais aussi son positionnement direc-
tionnel (voir Paillard, 1968).

* Les programmes d'orientation directionnelle

Lorsque le programme locomoteur exige d'étre orienté (ce qui est
généralement le cas) le guidage directionnel du transport du corps sera
assuré par l'orientation de la té€te. On va retrouver, la encore, des
«points nodaux» du systéme qui tiennent hiérarchiquement sous leur
controle I'unité synergistique a fonction locomotrice et I'unité synergis-
tique a fonction posturale antigravitaire. Ils procédent par réglage de la
balance tonique des secteurs droit et gauche du corps et dévient la
trajectoire locomotrice dans la direction qu'a prise la téte. Ce guidage
directionnel est régi par trois opérateurs contrdlant les directions
suivant trois axes perpendiculaires (Hess, 1957) : ['axe vertical (direc-
tion des forces de pesanteur) autour duquel s'opérent les rotations
droite-gauche dans le plan horizontal; /'axe horizontal perpendiculaire
au précédent dans un plan frontal par rapport a 1'axe antéro-postérieur
du corps autour duquel s'effectuent le relévement et 1'abaissement de la
téte dans le plan sagittal médian; enfin /'axe longitudinal du corps lui-
méme autour duquel on provoque la torsion de la téte et du corps par
une stimulation appropriée. Cette remarquable organisation inscrite
dans la logique cablée du systéme nous montre, la encore, que le simple
contrdle (par codage intensif) de la configuration des trois parametres
d'orientation directionnelle permet l'orientation de la téte dans toutes
les directions d'un espace tridimensionnel euclidien. On notera qu'on
retrouve la méme logique illustrée de maniére caricaturale dans le
controle des mouvements de l'ceil : trois unités synergistiques compo-
sées des paires de muscles antagonistes qui assurent les rotations de
l'oeil dans l'orbite suivant trois axes perpendiculaires (Paillard, 1971).
Est-il besoin de rappeler la similitude d'organisation des trois canaux
semi-circulaires de l'organe labyrinthique et les connexions directes
(circuit disynaptique) qui relient les récepteurs de chacun de ces trois
canaux aux modules de commande des trois paires de muscles antago-
nistes qui gouvernent la motricité oculaire?

Un raisonnement analogue pourrait étre fait a propos des programmes
posturaux de maintien d'équilibre de la posture érigée du corps qui
s'integrent dans une unité synergistique, elle aussi dotée de sa logique
d'adresse cablée et de ses circuits d'assistance (Paillard, 1966b; Gahéry
et Massion, 1981) (figure 6).
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Figure 6 — Schéma de principe de l'association des commandes posturales

anticipées (feedforward) et assistées (feedback) au programme d'exécution du
mouvement (Gahéry et Massion, 1981).

(] L'INTERVENTION DES CIRCUITS D'ASSISTANCE

La flexibilité d'exécution des programmes cablés repose, le plus
souvent, sur une cascade de dispositifs d'assistance dont 'entrée en jeu
va dépendre soit de I'ampleur de 1'écart a compenser, soit de la rapidité
du changement. Les signaux de vitesse d'installation de la perturbation
sont généralement cruciaux pour le déclenchement des réactions de
rattrapage.

Un modéle trés général semble s'appliquer a toutes les opérations de
pilotage automatique destinées a atteindre une position finale (définie
dans un certain systéme de référence). Le programme de base tend a
amener le systéme a proximité de la cible dans une zone-cible ou il peut
tre pris en charge par un circuit d'assistance qui assure son position-
nement précis sur l'objectif a atteindre (Green, 1972).

* L'étude de la réaction de pointage chez I'homme illustre parfaite-
ment le jeu combiné de ces deux mécanismes dans le transport de
I'extrémité d'un membre sur une cible visuelle (Paillard et Beaubaton,
1978). Un programme de projection du membre en direction et en
distance est déclenché en «feedforward» sur la base des signaux
calibrant la localisation de la cible a atteindre. Sa précision n'est
qu'approximative ainsi que le révele la performance en «boucle
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ouverte » (sans guidage visuel). En «boucle fermée», cependant, ce
programme contribue a amener le membre dans la région de la vision
centrale ou un feed-back correcteur de I'écart positionnel permet un
ajustement final précis. On notera que le programme initial peut
bénéficier d'une correction rapide (100ms) de sa trajectoire en vision
périphérique basée sur l'intervention du canal de détection du
mouvement, alors que le feedback terminal utilise le canal de position de
la vision centrale dont les délais d'intervention sont plus longs (200ms)
et qui exige, pour opérer, une réduction de la vitesse du mouvement.

* L'ancrage positionnel de 1'ceil sur des cibles visuelles constitue un
autre modele particuliérement étudié de régulation de cette nature. Son
analyse démontre, 1a encore, I'existence de deux circuits fonctionnant
en paralléle et en succession.

Le premier est alimenté par des signaux d'origine vestibulaire qui
déclenchent un mouvement compensateur de 1'eeil dans I'orbite lorsque
la téte tourne (réflexe oculo-vestibulaire présent dans I'obscurité). Il
assure une stabilisation approximative de la direction actuelle du
regard et opére dans une bande passante relativement élevée (mouve-
ments rapides de la téte).

Le second est alimenté par un signal visuel de glissement de l'image
sur la rétine (réflexe opto-cinétique). Il assure une stabilisation précise
de la fovéa sur la cible regardée mais opére dans une bande passante
nettement plus basse que celle de l'assistance vestibulaire et demande
plus de temps.

[ EN CONCLUSION

L'existence d'une logique céblée d'unités synergistiques hiérarchi-
sées et assemblées en unités de programmes finalisés, dotées des
circuits d'assistance correspondants, indique que les valeurs a controler
par le systeme de pilotage d'un comportement moteur complexe restent
toujours remarquablement simples au regard de la complexité des para-
meétres contr0lés par les unités systémiques sous-jacentes.

Ces conclusions valent cependant pour autant que l'on s'adresse aux
circuits génétiquement préciblés de la machine biologique. Ces
derniers représentent des dispositifs préadaptés aux caractéristiques
morphologiques de I'espéce considérée qui anticipent les contraintes
¢cologiques de son environnement habituel. Le probléme se trouve
alors posé de 1'écart que peut tolérer le systéme par rapport aux perfor-
mances de sa logique cdblée pour continuer a fonctionner en pilotage
automatique. En d'autres termes, la marge de flexibilité permise par les
fonctions d'assistance va définir une limite au-dela de laquelle le
pilotage devra faire appel a un niveau supérieur de controle et piloter
«a vue» en quelque sorte. On débouche ici directement sur le
probléme des niveaux de contrdle et des apprentissages moteurs.
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APPRENTISSAGE MOTEUR ET NIVEAUX DE CONTROLE

L'apprentissage d'une nouvelle habileté motrice suppose la program-
mation, sur le jeu du clavier des unités servo-motrices, d'une mélodie
cinétique non initialement inscrite dans la logique céblée du systeme
(Paillard, 1960).

La question principale qui se pose a l'analyse neurobiologique est
celle des limites qu'imposé au choix de nouvelles configurations
d'activités neuroniques le pouvoir que posséde le systéeme de commande
de remodeler ou de supprimer celles qui existent déja dans son
répertoire céablé. Il s'agit ici, essentiellement, d'un remaniement des
codages d'adresse donc d'une modification structurale de la connec-
tivité du systeéme.

"] LE REMODELAGE DE LA LOGIQUE CABLEE

* Une approche expérimentale :
I'inversion chirurgicale des tendons

Un modele de choix est offert ici par les expériences de transpositions
tendineuses. Les expériences classiques de Sperry (1945) (cité dans
Paillard, 1960) ont montré que le rat, chez lequel on inverse les attaches
tendineuses de l'articulation moyenne du membre inférieur, voit son
programme locomoteur irréversiblement perturbé. La pauvreté des
contrdles pyramidaux sur les secteurs lombaires a pu étre invoquée a
l'origine de cette insuffisance. Mais 1a ou le rat échoue, le singe réussit
apparemment beaucoup mieux et c'est 'homme qui, de ce point de vue,
présente les réadaptations les plus rapides et les plus satisfaisantes. Les
anciennes observations cliniques de Scherb (1938) (cité dans Paillard,
1960) sur les transpositions tendineuses au niveau du membre inférieur,
chez 'homme, montrent la capacité qu'a le sujet de remodeler la logique
cablée de I'unité synergistique du membre, au moins lorsqu'il contréle
attentionnellement son action, car les montages primitifs imposent a
nouveau leur loi lorsque le sujet s'abandonne aux régulations d'une
locomotion automatique. Les résultats observés au niveau des membres
supérieurs chez 1'homme traduisent généralement une excellente
restauration fonctionnelle. C'est ainsi que la transposition du long
fléchisseur des doigts, pour pallier la paralysie des muscles radiaux
extenseurs du poignet consécutive a des atteintes traumatiques du nerf
radial, s'accompagne d'une insertion de ce muscle fléchisseur dans
I'unité synergistique de stabilisation du poignet en extension, cette
derniére étant indispensable au bon fonctionnement de la griffe
digitale.

Ce muscle physiologiquernent fléchisseur y assume alors correc-
tement une fonction d'extension. Ce qui suppose un remaniement
d'adresse de la commande sur le module terminal d'innervation
réciproque. Un tel remaniement n'est possible que grace a l'existence
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de connexions cortico-spinales directes sur les motoneurones (le
systeme cortico-motoneuronal). Cette emprise directe des commandes
pyramidales sur les modules de commande des unités servo-motrices
leur permet de court-circuiter les contraintes des logiques céblées du
niveau spinal qui interviennent normalement dans le jeu des
mouvements habituels.

* Le role des voies cortico-spinales

Une étude de Heffner et Masterton (1975) faite sur 69 especes de
mammifeéres et utilisant un indice biométrique de dextérité digitale a
montré que cet indice corréle avec la densité des terminaisons cortico-
spinales dans les cornes antérieures de la moelle. Ce qui témoigne du
role du systeme pyramidal dans le contrdle direct de la motricité distale.
Ce constat, toutefois, ne résume pas le réle fonctionnel de cette impor-
tante voie de contrdle de la motricité (Paillard, 1978). Une trés faible
partie du contingent de fibres qui le composent (3%) semble impliquée
dans le contrdle monosynaptique des motoneurones. La majeure partie
des fibres semble intervenir au niveau méme de la logique cablée des
montages du niveau spinal et du tronc cérébral les désignant comme un
instrument de choix pour le remodelage des codages «d'adresse» de ces
niveaux. Un important contingent de collatérales semble dévolu aux
controles des relais de distribution des rétroactions intervenant dans les
circuits d'assistance. L'importance de ce systeme s'accroit dans I'échelle
animale corrélativement aux capacités d'acquisition d'habiletés motrices
nouvelles (Paillard, 1978).

Un probléme important, encore irrésolu, concerne l'automatisation
de la performance motrice remodelée. Doit-on supposer que le remode-
lage structural qui caractérise I'accomplissement d'un acte nouveau,
non inscrit dans la logique précablée des systemes, s'accompagne d'une
stabilisation des connexions nouvelles au niveau méme des liaisons
synaptiques des niveaux spinaux et mésencéphaliques ou que cette
stabilisation intervient en amont des structures pyramidales? La section
des pyramides supprime les apprentissages moteurs non compatibles
avec la logique cablée mais préserve ceux qui le sont, comme I'ont
montré les expériences de loffe (1973). Il n'est pas encore démontré
qu'un acte nouveau surentrainé et incompatible avec la logique céablée
persiste aprés pyramidotomie. Nous restons tout aussi ignorants des
modalités de remaniement des circuits d'assistance, remaniement qui
semble indispensable a la constitution d'une nouvelle unité synergis-
tique.

) LES NIVEAUX DE CONTROLE

Quoi qu'il en soit du réle du systéme pyramidal dans le remodelage
des structures de connectivité du systéme, deux niveaux de controle de
ces processus doivent étre considérés (figure 7).
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Figure 7 — Représentation schématique des niveaux de contréle de la performance
motrice.

1 — Le servo-moteur avec son module de commande et ses boucles de régulation interne.
2 — L'auto-régulation des programmes cablés par les boucles de servo-assistance contrd-

1ées par la sortie efférente.
3 — L'auto-adaptation qui met en jeu un processus adaptatif susceptible de modifier la

structure interne du programme cablé.

4 — L'auto-organisation par les processus cognitifs intervenant dans les contrdles atten-
tionnels de la performance et dans le choix des stratégies (Paillard, 1980).



28 NEUROBIOLOGIE DES COMPORTEMENTS MOTEURS

Le premier reléve des activités dites cognitives qui se caractérisent,
au moins en partie, par la demande attentionnelle qu'elles requiérent
pour leur accomplissement. Le second concerne le processus adaptatif
du niveau sensorimoteur qui opére de maniére autonome, sans solliciter
le controle attentionnel du sujet.

* Le contrdle cognitif de la performance

La distinction entre processus intentionnel et conscient et processus
automatique et inconscient, bien qu'intuitivement satisfaisante, manque
ici de support opérationnalisable. La notion de charge attentionnelle,
récemment introduite par les psychologues (Keele, 1973), et dérivée des
conceptions du canal unique a capacité limitée (Welford, 1967) est
probablement susceptible d'une approche neurobiologique plus
directe. La naissance récente des «neurosciences cognitivesy et les
espoirs qu'elle nous permet de fonder dans leurs futurs développements
(Posner, 1981) ouvrent des perspectives nouvelles pour un rapproche-
ment des approches psychologiques et neurophysiologiques (Paillard,
1980). L'étude des processus adaptatifs du niveau sensorimoteur est, par
contre, plus directement a la portée des approches neurobiologiques
conventionnelles. Les ressources qu'ils offrent aux opérations de pilo-
tage de la performance motrice seront maintenant considérées.

* L'auto-adaptation sensorimotrice

Comme nous l'avons vu précédemment, la servo-assistance des unités
de la logique cablée confére a ce niveau une flexibilité d'exécution leur
permettant de corriger I'action en cours en fonction des contraintes non
prévues dans la commande initiale. Il s'agit en fait, ici, d'une régulation
cybernétique sans mémoire et dont les limites d'intervention sont préci-
sément définies par les caractéristiques (bande passante) des détecteurs
de signaux correcteurs qui les alimentent, les délais de transmission
dans les voies qui les acheminent et leur pouvoir d'intervention sur le
module de commande contrdlée (gain de la boucle).

Le processus adaptatif interviendra généralement lorsque les
contraintes imposées a l'exercice de l'action viennent déborder les
capacités de la régulation servo-assistée. Il s'accompagne d'une modifi-
cation structurale plus ou moins durable de la structure de connectivité
de la logique cablée. 1l s'agit ici d'une régulation a mémoire qui inscrit
dans la structure une anticipation de la contrainte & surmonter. Elle sera
directement prise en compte par les commandes sup€rieures.

La tendance générale de tout processus d'apprentissage moteur est
d'incorporer ce qui est reconnu comme régulier et prévisible dans les
conditions d'accomplissement de 1'acte moteur nouveau au niveau du
«feedforward» de la commande, autrement dit de /'anticipé proactif.

Lorsque la performance doit s'exécuter dans des conditions invariantes
et parfaitement prévisibles, le systéme tendra méme a optimaliser son
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action en opérant en boucle ouverte, c'est-a-dire en supprimant le jeu
de ses rétroactions correctrices.

Les ressources de ces processus adaptatifs sont encore mal connues et
mal étudiées. Les modifications structurales qui les sous-tendent,
comme tout processus de mémoire, exigent un certain temps pour
s'établir et se consolider. Ils s'apparentent donc, par bien des aspects,
aux processus d'apprentissage étudiés par les psychologues, mais en
différent par leur caractére essentiellement automatique. Il s'agit ici
d'un véritable automatisme d'acquisition qui échappe aux contrdles
cognitifs du sujet. Ils posent des problémes encore mal évalués suivant la
nature des codages qui font I'objet d'un remodelage : celui du codage
intensif (changement de gain), du codage structural d'adresse (ouverture
et fermeture de voies existantes) ou du codage temporel (couplage
d'oscillateurs) posent des problémes de nature différente, encore
insuffisamment étudiés. Divers modé¢les expérimentaux font actuel-
lement 1'objet des investigations physiologiques.

1 — La compensation adaptative de charge

La perturbation brusque d'une activité en cours (maintien postural
d'une position ou exécution d'un mouvement donné) par une charge
transitoire suffisamment importante déborde les capacités de la servo-
assistance des unités périphériques. Elle donne lieu a une premicre
réponse de courte latence (20ms) qui traduit la tentative infructueuse de
régulation de la boucle de servo-assistance spinale. Elle est suivie d'une
réponse compensatrice retardée dont le délai (60ms) est interprété
comme faisant intervenir une boucle transcorticale dont l'action se
reflete dans les décharges .unitaires des neurones du cortex moteur
(Evarts and Fromm, 1978). Elle peut aussi étre suivie, si cette seconde
correction est elle-méme insuffisante, par une réponse de longue
latence (120ms) qui exprime la mobilisation du niveau cognitif avec les
délais du classique temps de réaction des psychologues. Les études
montrent que la répétition de cette perturbation et la distribution de
signaux annonciateurs du moment de son apparition entrainent une
adaptation durable et anticipatrice du gain de la boucle transcorticale
sans plus nécessiter la mobilisation de la réponse tardive du niveau
cognitif, mais aussi sans influencer pour autant la réponse compensa-
trice précoce du niveau spinal. Gilbert et Tach (1977) ont pu observer
dans ces conditions des modifications durables de la transmission
synaptique au niveau de la liaison entre fibres grimpantes et cellules de
Purkinje du cervelet. La boucle néo-cérébelleuse est donc supposée
intervenir dans ces corrections durables. Le cervelet apparait égale-
ment comme le candidat le plus valable pour ces opérations de recali-
brage adaptatif dans les phénomeénes de réadaptation des coordinations
oculo-vestibulaires.
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2 — L'adaptation du réflexe oculo-vestibulaire

Le réflexe oculo-vestibulaire constitue un second modele de processus
adaptatif abordé par les analyses neurophysiologiques récentes (Ito,
1972). 1l concerne une réaction compensatrice de I'eeil observée pendant
une rotation rapide de la téte. Comme nous l'avons rappelé ci-dessus,
ce réflexe contribue a la stabilisation de I'oeil sur les cibles qu'il fixe dans
son environnement physique. 1l est d'une remarquable efficacité puisque
le mouvement de 1'ceil dans la téte, contraversif au mouvement de la téte,
est rigoureusement compensatoire. La logique cablée de cette réaction
est aujourd'hui identifiée (figure 8). Elle implique la convergence sur les
noyaux vestibulaires du signal de vitesse élaboré aux niveaux des
détecteurs labyrinthiques de la téte et de signaux

—p—

Figure 8 — Adaptation du réflexe oculovestibulaire. Le gain du réflexe est exprimé par le
rapport entre la vitesse angulaire de I'eeil (Y) et celle de la téte (). La voie principale du
réflexe (de gain alpha) est doublée par une voie paralléle empruntant la boucle cérébelleuse
du lobe flocculo-nodulaire (dont le gain est béta). La théorie de Ito (1972) propose que le
gain de la boucle cérébelleuse peut étre modifi¢é durablement de maniére adaptative par
l'information visuelle parvenant aux cellules de Purkinje (CP) par la voie des fibres
grimpantes (f.gr.) aprés détection de l'erreur au niveau de 1'olive inférieure (o.i.). Toute
dissymétrie résultant d'une perturbation affectant 1'un quelconque des circuits impliqués
dans l'expression du réflexe est détectée par le glissement de I'image rétinienne (e) et sollicite
le processus adaptatif de recalibration du gain. Canaux semi-circulaires (CSC). Noyaux
vestibulaires (NV). Noyaux oculo-moteurs (NOM). Fibres moussues (fmo.) distribuant les
signaux d'origine vestibulaire sur le systéme de fibres paralléles apres relais dans les cellules
en grain (c.gr.). Faisceau optique accessoire (f.0.a.) (D'aprés Robinson, 1976).
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visuels évoqués par le glissement de I'image sur la rétine qui résulte du
mouvement de I'eil. Ces deux signaux sollicitent, en fait, une boucle
cérébelleuse que le signal visuel alimente par les fibres grimpantes,
apres relais dans 1'olive inférieure, et le signal vestibulaire par les fibres
moussues. Le port de lunettes grossissantes perturbe le réglage de cette
compensation puisqu'elles réduisent 1'angle dont doit tourner 1'eeil pour
rester sur la cible lorsque la téte tourne. On constate alors une adapta-
tion progressive du gain de la boucle compensatrice qui redevient nor-
male apres une dizaine de jours de port de lunettes (Melvil Jones, 1977).
La recalibration de ce gain exige pour se produire l'intégrité de la boucle
cérébelleuse. Elle persistera aprés enlévement des lunettes et devra subir
un nouveau processus d'adaptation pour s'ajuster aux conditions de
vision antérieure. Ce phénomeéne n'est pas sous le controle conscient du
sujet. Sa bonne accessibilité aux techniques microphysiologiques
appliquées a l'animal chronique, la bonne connaissance que nous
possédons aujourd'hui de la microcircuiterie cérébelleuse, et celle que
nous commengons a avoir de la neurochimie des transmetteurs qui
interviennent aux divers relais synaptiques de ces circuits, stimulent un
courant impressionnant de recherches consacrées a I'¢lucidation de ces
mécanismes (Henn et coll., 1980). Ils peuvent nous fournir une clé pour
la compréhension du role fonctionnel des structures cérébelleuses et
olivaires dans les performances motrices (Szentagothai et Arbib, 1975).

3 — L'adaptation des réflexes posturaux

La logique cablée des montages posturaux se préte ¢galement bien a
I'étude des processus adaptatifs (Nashner, 1976). Nombreuses sont les
activités sportives qui nécessitent une réorganisation des réponses
posturales de base. La mobilisation des programmes posturo-cinétiques
reléve des principes généraux que nous énoncions précédemment avec
I'existence de commandes proactives (feedforward) associées synergi-
quement aux commandes du mouvement et de boucles rétroactives en
feedback qui assurent leur servo-assistance (Gahéry et Massion, 1981)
(voir figure 6). Nous pouvons rappeler ici I'é¢tude de Heffner et Master-
ton (1975), mentionnée précédemment, qui comporte la classification
d'une soixantaine d'especes de mammiféres d'apres l'importance de leur
faisceau pyramidal et surtout d'apres le site de projection des fibres de ce
faisceau aux divers niveaux de la moelle spinale. Il est intéressant de
remarquer que l'on trouve dans le groupe des mieux dotés des especes
peu favorisées du point de vue de leur indice de dextérité digitale, tel
que le dauphin, le cheval, la chévre, 1'ours mais qui sont, par contre,
bien connues pour leurs capacités acrobatiques et, par suite, pour leur
aptitude a remodeler leurs montages posturaux de base (Paillard, 1980).

4 — La recalibration des coordinations visuo-manuelles apres dévia-
tion prismatique du champ visuel
Elle offre un remarquable champ d'étude des processus adaptatifs.
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Elle indique comment les feedbacks nés de la vision du mouvement
entrainent un recalibrage progressif (et durable) du programme de
projection du membre en direction de la cible.

Son étude psychophysiologique vient de révéler I'existence de boucles
adaptatives fonctionnant en paralléle et alimentées par des canaux
visuels différenciés (détection des changements de position en vision
centrale et détection du mouvement en vision périphérique) et dont les
effets additifs, en vision normale, peuvent étre aisément dissociés par
des artifices expérimentaux, tels que ceux de la restriction du champ
visuel et de l'utilisation d'un éclairage stroboscopique (Paillard et coll.,
1981). Une précision importante apportée par cette étude concerne la
sensibilité sélective du canal de mouvement de la vision périphérique
aux informations nées de la vision d'un mouvement actif alors qu'il ne
semble pas accepter celles issues d'un déplacement passif du membre.
Par contre, I'adaptation observée en vision centrale par le canal sensible
aux changements de position est obtenue dans les conditions aussi bien
active que passive du mouvement générateur des signaux visuels
recalibrants.

[ EN CONCLUSION

Le probléme des apprentissages moteurs pose encore de nombreuses
questions sans réponses au plan neurophysiologique. Si on peut
envisager le role possible des voies pyramidales dans le remodelage des
logiques cablées du tronc cérébral, le probléme du si¢ge de la consoli-
dation de ces remaniements reste posé. La prise en considération des
niveaux de controle de la performance motrice s'impose ici, avec la
nécessaire distinction entre les contrdles qui s'exercent au niveau des
opérations cognitives et ceux qui relévent des processus adaptatifs du
niveau sensori-moteur. Ces derniers se caractérisent essentiellement
par leur caractére automatique et ne nécessitent pas la mobilisation des
processus attentionnels du sujet. L'importance de leur contribution dans
les apprentissages moteurs est encore mal évaluée. Leur étude neu-
rophysiologique et psychophysiologique ouvre une importante voie
nouvelle d'investigations dans le domaine des activités physiques et
sportives. Nous n'avons pas parlé de leur role au cours du dévelop-
pement et de la croissance. Il est certainement essentiel pour la consti-
tution des invariants spatiaux et temporels sur lesquels s'élaborent les
coordinations sensori-motrices. Nous n'avons pas évoqué non plus la
problématique de l'activité-passivité (Paillard, 1976) qui ouvre aux
éducateurs des perspectives d'un stimulant intérét.

Nous pourrions multiplier les exemples mais c'est un des objectifs de
ce séminaire, je le pense, de déployer le champ des thématiques
nouvelles qui se dégagent des approches de la performance motrice par
les sciences du systéme nerveux.
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Ces thématiques ne peuvent que s'enrichir de I'apport des disciplines
de base qui connaissent actuellement un essor sans précédent. Elles
appellent aussi un effort grandissant de formulation de nouveaux modeles
du fonctionnement nerveux. Ces modéles ne deviendront réellement
explicatifs que s'ils sont aptes a recevoir la sanction écologique de leur
validité.

Ma conviction est que I'étude psychophysiologique de la performance
motrice humaine sur le terrain d'application qui est le votre peut contri-
buer a donner a cet effort de validation nécessaire des modeles neuro-
biologiques le support approprié. C'est la voie dans laquelle nous
devons résolument nous engager.
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RESUME

L'importance bien reconnue des contraintes métaboliques et bio-mécaniques comme
principaux facteurs limitants de la performance motrice continue d'orienter l'essentiel des
efforts de recherche biologique dans le domaine des activités sportives. Curieusement
par contre, les limitations inhérentes a l'organisation structurale et fonctionnelle du
systeme nerveux dans sa fonction de pilotage de la machinerie musculaire sont rarement
prises en considération. Les neurosciences dans leurs progrés récents offrent de nou-
veaux modeéles pour la compréhension des capacités et des limitations des mécanismes
nerveux de contrdle des activités motrices et suggerent de nouvelles voies pour évaluer
leur contribution aux processus d'acquisition des habiletés motrices et leur sollicitation
optimale dans les performances de haut niveau. On peut attendre dans ce domaine une
impulsion nouvelle de la recherche sportive sur une base neurobiologique.

SUMMARY

Metabolic and bio-mechanical constrains are well recognized as the main limiting
factors of motor performance. Their importance continues to promote most of the current
biological research in studies of sporting activity. In contrast the limitations inherent to the
structural and functional organization of the nervous system in its function of steering of
the muscular machinery are seldom given their due consideration. Recent advances in
neurosciences offer new models for the understanding of the capacity and limitations of
motor control mechanisms. They suggest new ways of evaluating their contribution to the
acquisition of motor skills and to the tuning of the motor performance at its highest level.
They must give an impetus to a neurobiologicaly based research on sport.



