Partiel
| ntroduction

L'idée qu'il soit essentiel de prendre en compte le corps dans toute sa complexité dynamique pour tenter de
comprendre comment e systéme nerveux central contréle nos mouvements est assez récente. Cette approche,
initialement proposée par | es cybernéticiens, aconnu trés récemment un dével oppement spectaculaire en grande
partie gréce aux apports théoriques respectifs de la robotique adaptative et du connexionnisme. Considérer le
corps comme un systéme dynamique coupléal’ environnement n’ est pas un simple changement de point de vue.
Cette approche doit changer la conception qu’ ont les neurophysiol ogistes des transformati ons sensorimotrices
effectuées par le systéme nerveux central: de statiques ou essentiellement géométriques, elles deviennent dy-
namiques. Outre une augmentation du degré de complexité des hypothéses ou modél es associ és, cette mutation
implique une révision de la doctrine neuronale. Ainsi les neurones et |es réseaux des modéles connexionistes
doivent étre considérés comme des composantes dotées d’ un comportement dynamique répondant a celui du
corps propre. De ce fait, I'acquisition et la réalisation d’ un acte moteur nécessite pour le systéme nerveux la
prise en compte des caractéristiques mécaniques du corps et une constante compensation des imprécisions de

cette connaissance permettant de stabiliser motricité et posture.

Cette prise de conscience de I'importance des aspects dynamiques de la motricité a inspiré un grand
nombre de propositions théoriques et notamment I’idée de I’ existence de «modeles internes» de la dynamique

des segments corporels, modéles dont la structuration est assurée par des mécanismes d’ adaptation et d ap-
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prentissage. Cette introduction est |’ occasion de définir ou de clarifier les termes essentiels a notre discussion
(systéme dynamique, «modéle interne», transformation dynamique, apprentissage, adaptation) et de rappeler
les principaux résultats expérimentaux concernant les aspects dynamiques du contréle des mouvements. Le
lecteur constatera que les travaux cités dans cette éude bibliographique appartiennent a des domaines aussi
diverses que la biomécanique, la neurophysiologie, la psychophysiologie, I'intelligence artificielle ou la ro-
botique. Cette approche multidisciplinaire, maintenue tout au long du travail présenté ici, nous parait trés
fructueuse et permet notamment une bonne formulation des problémes abordés. C’est d'ailleurs par un exposé
des problématiques associées al’ étude du contréle de la dynamique des mouvements que nous débuterons cette
premiére partie. Nous montrerons en particulier que la question de la contribution desinformations sensorielles
au couplage perception-action et al’ apprentissage est essentielle en ce domaine. Nous présenterons ensuite les
hypothéses et résultats expérimentaux élaborés dans le cadre de ces problématiques. Nous préciserons dansle

dernier chapitre celles que nous avons choisies et résumerons la démarche adoptée dans ce travail.
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Chapitre 1l
L a dynamique du cor ps en mouvement

1.1 Lecorpsest un systeme dynamique changeant
1.1.1 Qu’est-cequ’un systeme dynamique ?

L irruption des notions de force et de temps dansla géométrie a donné nai ssance au formalisme de lamécanique
des corps célestes puis a la théorie des systémes dynamiques. L application de forces non équilibrées sur un
corps donne naissance a un mouvement se manifestant par une accélération directement proportionnelle au
déséquilibre. La dynamique est la branche de la mécanique consacrée aux mouvements accélérés. Apres les
travaux préliminairesde Galilée, ¢’ est Newton, dans|es «Principes Mathématiques de la Phil osophie Naturel lex»
(1687) qui en exposales grandes|lois. Cestravaux furent d’ uneimportance capitale al’ époque car ils permirent
de jeter un pont entre I’ «art de la mesure» (aujourd’ hui nommé géomeétrie anaytique) et I’ «art de peser» (ou
statique), qui ne concernait quel’ étude desforces appliquéesaun corps en équilibre (sans mouvement accél éré).
Appliguée grace aux travaux de Lagrange et Hamilton a des corps plus complexes (articulés ou déformables)
ou alaphysique des particules, enrichie par |es apports de |a thermodynamique, la dynamique a ensuite donné

naissance alathéorie des systémes dynamiques.

Un systéme dynamique est défini par |’ association de variables d’ état (représentant trés souvent la po-
sition et la vitesse de ses composants dans I’ espace) a un systéme d’ équations différentielles décrivant Iin-
fluence des forces appliquées a ce systéme sur |’ évolution temporelle de ces variables d’ état. La principae
caractéristique d' un systéme dynamique est d’ étre doté d’ une mémoire! de son évolution. Ainsi, saréaction a

I” application d’ un ensembl e de forces dépend non seulement de celles-ci, mais également de I’ évol ution passée

1 Lesraisonsdel’ emploi du mot «mémoire» doivent étre précisées. Un systéme dynamique n' est pasici considéré comme possédant

une mémoire au sens cognitif du terme. L observateur dote subjectivement le systéme d’une mémoire. L introduction, dans la
description de I’ état du systéme, de variables d' état d' ordre supérieur (vitesse, accélération) permet |’ obtention de lois permettant a
I’ observateur de prédire le comportement du systeme considéré sans faire appel a cette notion de mémoire.
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du systéme. C’est pourguoi le contréle de latragjectoire d' un systéme dynamique est a priori difficile: appli-
quer la bonne force au bon moment nécessite en effet la capacité de prédire, d anticiper quelles vont étre les
conséquences de I application de cette force sur latrgjectoire. Prenons I’ exemple du contréle de latrgjectoire
d’'unefusée: prédirel’ effet de la poussée des moteurs sur satrajectoire requiert la construction d’ un modéle de
lafusée, c’'est adirelaproduction d’ un systéme d’ équations différentielles et I’ identification des paramétres de
cesystéme (inertie delafusée, viscosité del’ atmosphére etc..). Mais pourquoi est-il nécessaire de considérer le
corps comme un systéme dynamique et non statique ? Le corps est soutenu par la charpente multiarticul ée con-
stituée par le squelette, et mis en mouvement par les actuateurs élastiques que sont les muscles. La cohésion
du corps est assurée par les articul ations mais aussi par son enveloppe extérieure et par |’ élasticité musculaire
et tendineuse. Or chacun des segments composant |e squel ette possede sa propre inertie et supporte celle des
muscles et tissus qui lui sont attachés. Chague articulation est le lieu de phénomeénes defriction et de viscosité.
L e degré de contraction musculaire influence également larigidité des différentes articulations. Comme pour
lafusée, I’ effet de latraction des muscles dépend non seulement de la configuration instantanée du corps, mais
aussi de son passg, ¢’ est adire du mouvement en cours. Le corps porte donc en permanence une mémoire de ses
mouvements, et le systéme nerveux doit étre capable de prédire les conséquences des activations musculaires
sur le mouvement ou la posture «en cours». Enfin, ce corps dynamique n’est pas isolé de son environnement,
et son mouvement est soumis a l’influence de contraintes externes essentiellement dynamiques. La premiére
de ces contraintes est I’ omniprésente gravité contre lequel nous devons lutter, mais dont nous avons également
appris & nous servir pour économiser I’ énergie dépensée?. Mais d’ autres contraintes externes peuvent mod-
ifier la dynamique de notre corps. la manipulation d’un objet pesant modifie également les caractéristiques
dynamiques du corps. Porter un objet ¢’ est en quelque sorte rajouter une articulation a notre corps et modifier
les relations dynamiques initiales existant entre les différents segments corporels. Or, S'il est une spécificité
del’homme, elle est dans sa capacité a manipul er avec dextérité, a construire et a piloter des objets complexes

dont il peut se saisir et se désaisir a volonté. Son systéme nerveux lui permet d apprendre a utiliser ces pro-

2 Beaucoup de nos mouvements ont un caractére ” balistique”. C’est le cas par exemple lors des gestes de saisie d’ objets: |’ ouverture

del’angle articulaire du coude lors de |a phase de transport de la main est un phénomeéne en grande partie passif utilisant simplement
I’ action de la gravité sur I’ ouverture du bras.
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Chapitre 1 Ladynamique du corps en mouvement

théses amovibles dont les propriétés modifient de fagon temporaire la dynamique de son corps propre et ales
déposer sans que pour autant le contréle de ses mouvements en soit dtéré. Ainsi le corps humain, dans ses

activités quotidiennes, est un systéme dynamique changeant dont le controle reste en général stable et assuré.

1.1.2 Leseéquationsdu mouvement de Bernstein

On ne peut introduire une discussion des fondements théoriques concernant le contréle et la coordination des
mouvements sans citer N. Bernstein a qui |’on doit une des premiére exposition claire et sans appel de la
nécessité, pour le systéme nerveux, de la prise en compte des propriétés dynamiques du corps. |l propose dans
un texte fameux® une description formelle du mouvement d' une articulation induit par la tension musculaire.

Avec ses notations, |’ équation du mouvement s écrit :

d%a do
[-— =F(F., o, — 11
= F(F.0, ) +Gla) CE)

ou I représente le moment d'inertie de I articulation, « I’angle articulaire, F' le couple exercé par le
muscle et G les forces autres que musculaires appliquées al’ articulation (par exemple I’ action de la pesanteur,
dont le couple résultant dépend de «). Le couple exercé par |e muscle dépend de son allongement, de savitesse
d'allongement mais aussi de I’ activité des motoneurones représentée par le terme E. Notons donc que cette
équation, qui selimite aladescription des propriétés mécaniques de I’ ensemble muscle/articulation, relie entre
elle les grandeurs cinématiques («, ‘fi—‘;‘ : %) de ce systéme par ses propriétés dynamiques 7, F et G. Son cadre
de discussion est bien celui du contréle de la dynamique des mouvements. Mais Bernstein discute ensuite
les propriétés d'un autre systéme dynamique : celles du systéme nerveux c'est a dire du systéme qui produit
la commande motrice E. |l envisage deux cas extrémes. Le premier est celui d’une commande motrice ne
dépendant pasde « et de ses dérivées, nedépendant quedutempst (E = E(t)). Cettecommande, indépendante
du retour sensoriel correspond & un mode de contréle dit «en boucle ouverte»*. Mais Bernstein rejette cette
solution car |’ effet de cette commande dépend de |’ état initial du systéme décrit par (1.1) et des forces externes
G(a). Le mouvement résultant ne peut étre prédit al’avance ou régulé. Le second cas discuté par Bernstein
est celui ou E ne dépend que du retour sensoriel (proprioceptif) a: E = E(a, ‘fi—j‘). Le mouvement obtenu
résulte alors d' une relaxation «en boucle fermée» du systéme muscle/articulation qui ignore complétement la
contribution de la composante supraspinale de la commande motrice : cette hypothése ne peut étre employée

pour décrire le contréle des mouvements volontaires. Laforme finale retenue par Berstein est larelation

[18, Bernstein, 1967] . Cetexte a été également publié dans Arch. Biol. Sci., 38 (1935).

4 Cette formulation préfigure une des versions de I’ «hypothése du point d’ équilibre» présentée dans le chapitre suivant.
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Paragraphe 1.1 Le corps est un systéme dynamique changeant

d?a da do
I —==F E(taaaa)aaaﬁ

a2 +G(a) (1.2)

Pour I’ auteur, il devient évident qu’a partir du moment ou I’ on concgoit que la commande supraspinale,
porteuse de la finalité du mouvement, doit prendre en compte la proprioception, alors cette commande doit
S adapter aux forces internes et externes agissant sur le systéme:

«Therefore, itisnecessary that there should exist inthe supreme nervous organ an exact representation
of what will later occur at the periphery»([19, Bernstein, 1967] , page 40)

En effet, pour que le sytéme nerveux réalise le mouvement désiré, il est nécessaire qu'il ait accés aux
«variablesd état» (o et fi—‘;‘) du systéme (pour estimer au moins son état initial), mais également qu’il utilise ces
informations de fagon pertinente : ceci ne peut se faire que gréce a une certaine connaissance de la dynamique
du corps. Par exemple, pour produire un couple musculaire donnée, il est nécessaire, non seulement de con-
naitre les valeurs des variables d' état, mais également de posséder une estimation «interne» de la fonction F'.
Autrement dit, nous trouvons dans ce texte un argumentaire visant ajustifier I existence d’ une connaissance in-
terne au systéme nerveux des propriétés dynamiques du corps, connaissance désignée aujourd’ hui sousleterme
de «<modé esinternes deladynamique». Bernstein aborde dans ce texte deux questions qui seront centralesdans

les chapitres suivants:

e |laquestion de la contribution des informations sensorielles au contréle des mouvements,
e laquestion de I’ existence de modéles internes, c'est a dire de processus centraux tenant compte des

propriétés dynamiques du corps et participant al’ élaboration des commandes motrices.

1.1.3 Neurosciences et robotique

S'il est un domaine ou la modélisation et la commande des systémes dynamiques articul és est une préoccupa-
tion majeure, ¢’ est celui des roboticiens. La Robotique des manipulateurs a beaucoup évolué et si les robots
les plus simples sont toujours contrdlés «en position», les progrés technol ogiques ont permis de construire des
capteurs donnant a ses robots une mesure des forces qu’ils appliquent et des actuateurs contrdlant les couples
produits au niveau de leurs articul ations ([46, Coiffet, 1992] ). Maissi cette technologie permet apriori de con-
struire des robots capabl es de ressentir et de produire des forces contrélées, et donc de saisir, manipuler, lancer,
fagonner des objets pesants, la théorie se heurte actuellement ala complexité de laréalisation de ces taches en
particulier parce quelaprise en compte des propriétés dynamiques detel s systémes nécessite laproduction d’ al -
gorithmes de commande robustes. Autrement dit, le contrdle de la dynamique de ces robots nécessite un «bond
théorique» important, bond accomplit par le systéme nerveux depuis longtemps. C’est pourquoi les préoccu-

pations des roboticiens et des neurophysiologistes du mouvement se rejoignent et que les échanges entre ces
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Chapitre 1 Ladynamique du corps en mouvement

deux domaines se multiplient [104, Hollerbach, 1982] [146, Loeb, 1983] . Les premiers voient en I’ é&ude
des mécanismes cérébraux du contréle des mouvements un modéle alors que les second empruntent aux ro-
boticiens leur savoir-faire théorique pour formaliser et tester expérimentalement des hypothéses sur la fagon
dont le cerveau réalise ce contréle. Cette convergence d'intérét s est encore accrue avec le dével oppement des
modél es connexionistes d' une part et celui de la Robotique Adaptative d autre part, deux approches utilisant
des modél es théoriques de |’ apprentissage dont on sait qu’il joue un réle important dans le dével oppement des
capacités motrices des animaux. Roboticiens et Physiologistes ont dans ce cadre le méme objet d'intérét: un
systéme capable d’ apprendre (au moins en partie) par I’ expérience les lois décrivant |a dynamique de son pro-
pre corps et la dynamique des interactions avec son environnement. Le parti pris de cette thése est de se situer
al'interface de ceux qui veulent construire et de ceux qui veulent étudier, comprendre cet objet. Et méme s
cette approche purement fonctionnaliste est sans doute critiquable, nous considérerons le systéme nerveux cen-
tral comme une architecture capable de «tél éopérer» ce corps dynamiqgue changeant en effectuant un traitement
adaptatif de I'information donnée par les récepteurs sensoriels afin de produire une commande motrice aussi

pertinente que possible pour latéche aréaliser.
1.2 Lesobstaclesala moddisation
1.2.1 Problématiquesde lathéorie épigenétique du développement dela motricité

Méme si le systéme nerveux du nouveau-né n’ est pas une «tabula rasa», |’ apprentissage par conditionnement,
essais-erreurs ou par imitation joue un grand réle dans le dével oppement de la motricité. |l est clair que les
réseaux neuronaux intervenant dans la sensori-motricité voient leur structure modifiée au cours du dével oppe-
ment, soit par I’ élimination sélective ou la création de contacts synaptiques, soit par une modulation de I’ ef-
ficacité de synapses préexistantes [110, Johnson, 1997] . Or si ces modifications structurelles participent a
une amédioration progressive de la coordination motrice, et que |’ apprentissage se fait par I’ expérience, ¢’ est
adire par une correction progressive des erreurs, il existe nécessairement un mécanisme capable d’ associer
I” occurence d’ événements sensoriels particuliers a une modification pertinente des contacts ou des efficacités
synaptiques. Autrement dit, cette vision de la genése de la motricité implique la découverte de régles permet-
tant de modifier localement latransmission ou le traitement de I’ information afin d obtenir un comportement

globa de’ organisme satisfaisant.

1211 Accessibilité del’erreur motrice dansle cadre de |’ apprentissage supervisé

Si I’ on adopte un langage connexioniste®, cette théorie nécessite |’ existence de régles d apprentissage décrivant

5 Notons bien que les phénomeénes d apprentissage ne se traduisent pas seulement par une modification des efficacités synaptiques.
On peut imaginer un apprentissage n'impliquant pas de modification structurelles des réseaux. Si ces modifications structurelles
existent, elles n’impliquent pas seulement les synapses mais également les propriétés intrinseques des neurones (par exemple par une
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Paragraphe 1.2  Lesobstacles alamodéisation

comment, apartir d erreurs mesurées globa ement, une modification locale des poids synaptiques permet de ne
pas reproduire ou de diminuer les erreurs observées lors des précédentes tentatives. Or proposer des hypothéses
sur ces régles dans le cadre du contrle des mouvements et en particulier dans le cadre de I’ apprentissage
supervisé est loin d’ étre évident. Considérons e systéme nerveux central comme une «boite noire» couplée a
un environnement et réalisant un traitement globalement unidirectionnel de I’information depuis les capteurs
sensoriels vers les effecteurs (voir figure 1). Une erreur dans la réalisation d'une tache particuliére ne peut
étre détectée que par les récepteurs sensoriels et correspondra a une différence entre un état sensoriel désiré
et I’ éat sensoriel observé. Cette erreur est donc mesurée «en entrée» de la fonction réalisée par le systeme
nerveux. Trouver la commande motrice adéquate nécessite donc la transformation de I erreur exprimée dans
un référentiel sensoriel en une erreur exprimée dans un référentiel moteur. Or ¢’ est I environnement lui-méme
qui «définit» la relation entre une action inadéquate et ses conséquences sensoridlles. Si I'on considére que
I’ organisme n’ a aucune connaissance de cette relation, il lui est donc a priori impossible de corriger ses actions
par |’ observation des erreurs qu'il accomplit. Les réponses apportée par les modéisateurs sont de deux types
et seront discutées dans la seconde partie de ce travail (seconde partie, quatriéme chapitre). L apprentissage

sensori-moteur est selon eux possible si I'on admet

e Que I’ organisme possede initialement une connaissance rudimentaire de I’ environnement, et donc une
connaissance rudimentaire de larelation entre erreur sensorielle et erreur motrice (voir par exemple [118,
Kawato, 1990] ),

e Que |’ organisme construit par I’ expérience un modé e interne de I’ environnement lui permettant d’en
déduire la correspondance entre erreur motrice et erreur sensorielle (voir par exemple [112, Jordan et
Rumelhart, 1992] ).

1212 Loisd apprentissagelocales et propagations deserreurs

Si I’on admet qu’ une réponse satisfai sante peut étre apportée a ce premier probléeme, il est possible d’ obtenir
une expression de |’ erreur motrice et donc de la «bonne» commande motrice. Les mécanismesd’ apprentissage
doivent permettre une modification locale du réseau biologique afin d’ annuler ou de diminuer cette erreur lors
delaprochainetentative d’ accomplissement delatéche. Or |’ on sait de ceréseau qu’ il fonctionne de fagcon mas-
sivement paralléle, que de nombreuses synapses séparent les récepteurs sensoriels des cellules effectrices, et
qu’il comporte également des connections récurrentes, assurant un transfert d' information latéral ou rétrograde.
Il est trés difficile dans ce cadre d' établir laregle permettant de déduire d’ une erreur motrice observée les mod-
ifications adaptées des poids synaptiques de toutes | es connections conduisant a son annulation. Des réponses

ace probléme ont été apportées dans le cadre d’ architectures neuronal es formelles particuliéres comme par ex-

modification de I’ expression génétique ou par I’ @imination de certaines cellules). Lanotion de ” poids’synaptiques modifiables est
propre au cadre du connexionisme " classique”.
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Chapitre 1 Ladynamique du corps en mouvement

«environn ement»
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éffectrices
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récepteurs
sensoriels

Figure 1. Couplage entre le systéme nerveux et I’ environnement. L’ environnement est ici pris au sens large: il comprend
I’ environnement extérieur ainsi que le milieu interne de I’ organisme n' appartenant pas au systéme nerveux.
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Paragraphe 1.2  Lesobstacles alamodéisation

empleles perceptrons multicouches[210, Rumelhart et al., 1986] : I’ erreur observée en sortie est rétropropagée
de couche en couche maiss cette propagation rétrograde viole en quelque sorte la «doctrine neurona e» dont un
des axiome est |a conduction unidirectionnelle de I'information le long des axones. D’autres architectures ne
nécessitent pas I’ utilisation de représentations intermédiaires ou permettent de faire parvenir a chaque neurone
un signal d'erreur local obtenu a partir de I’ erreur observée en sortie. C’est |e cas des réseaux de fonctions a
basesradiales[213, Sanner et Sotine, 1992] ou bien des champs mnémoniques présentés danslaseconde partie
de cette thése. Mais peu de types neuronaux semblent recevoir une afférence particuliére dont I’ activité est cor-
rélée aune erreur motrice®. Une auttre attitude face & ce probléme est de prétendre que | es neurones biologiques
fonctionnent comme une assemblée d' unités indépendantes, qu'il n'y a pas de propagation de signaux d'er-
reur, et que les capacités d apprentissage globale du réseau «émergent» a partir des comportement adaptatifs

individuels de chaque neurone, le réseau se fagonnant ainsi au contact du corps et de |’ environnement:

«The nervous system is often seen as the conductor of the body, choosing the program for the players
and directing exactly how they play [...] Adaptive behavior isthe result of the continuous interaction between
the nervous system, the body and the environment, each of which have rich, complicated, highly structured
dynamics» [45, Chiel et Beer, 1997] .

Cette approche, qui est celle du Constructivisme, suppose une épigenése reflétant les propriétés statis-
tiques de I’ environnement. Le développement de modéles utilisant cette intéressante approche se heurte ala
pauvreté desoutilsthéoriques capables d’ expliquer |es phénomenes d’ émergence dans | es systémes dynamiques
complexes [111, Johnson, 1997] . Les concepts proposés par Jean Piaget [190, Piaget, 1954] , éminent con-
structiviste, ne sont pas suffisasmment formalisés pour offrir une méthode théorique précise conduisant a des
simulations quantitatives. Cependant, les approches du type «systémes multi-agents» et le dével oppement des

premiers robots adaptatifs obéissant a ces principes ont récemment relancé I’ approche constructiviste.

1.2.2 Lecaractéerenon linéaire destransfor mations sensori-motrices

La méthode généralement adoptée par les neurophysiologistes consiste en une recherche de corréations en-
tre I’ évolution temporelle de |a décharge des neurones et | évolution temporel le de variables signifiantes’ pour
latache considérée. |l est par exemple possible d’ expliquer le profil temporel de la décharge d’ une cellule de
Purkinje lors d’ une tache de poursuite lente comme étant une combinaison linéaire de la position, de la vitesse
et de I’accéération de I’ oeil [228, Shidara et al., 1993] . Lors d' éudes expérimentales purement comporte-
mentales, ¢’ est une corrélation entre différentes variables signifiantes qui est recherchée. Par exemple, dans

le cadre du paradigme de la poursuite visuo-manuelle, ¢’ est entre I’ erreur instantanée de poursuite et |a posi-

5 Il semble que ce soit le cas pour les cellules de Purkinje du cervelet dont une afférence, la fibre grimpante, semble posséder une

activité corrél ée avec I’ erreur motrice [ 184, Parkins, 1997] .
7 Unevariable signifiante est ici définie comme une variable mesurée lors de |’ expérience possédant un sens physique comme par
exemple la position, lavitesse angulaire d’ une articulation, la force exercée par le bras.
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Chapitre 1 Ladynamique du corps en mouvement

tion ou vitesse du bras qu’ est classiquement recherchée une telle corrélation [162, McRuer et Krendel, 1957]
. Lamotivation implicite de cette recherche de corrélation est I'identification des paramétres d’ une fonction
de transfert du neurone ou du sujet humain ou animal, permettant d’ expliciter en termes linéaires la transfor-
mation sensori-motrice effectuée par le neurone ou le sujet. Si cette démarche était pertinente, elle permettrait
une représentation des transformations sensori-motrices et de la participation des neurones a ces transforma-
tions sous laforme de systémes de contréle linéaires dont |es propriétés et les procédures d’identification sont
bien connues [242, Di Stefano et al., 1974] . Maheureusement, cette démarche est en partie vouée a |’ échec
car ces transformations sensorimotrices et les propriétés fonctionnelles des neurones sont intrinsequement non
linéaires[9, Atkeson, 1989] [224, Shepherd, 1992] . Il est donc nécessaire, si |’ ontient aune description «fonc-
tionnaliste» du systéme nerveux, de prendre en compte ces non linéarités. Pour illustrer cette notion, reprenons
I’ exemple classique de la tache de pointage. Nous sommes tout afait capable de pointer du doigt, les yeux fer-
més, un emplacement de I’ espace detravail qui a été spécifié visuellement (voir par exemple [234, Soechting et
Flanders, 1989] ). Or larelation existant entre le position tridimensionnelle de lacible, qu’ le soit décrite dans
un référentid cartésien ou polaire, et lesanglesarticulairesfinaux est nonlinéaire. Le systéme nerveux est donc
capable d' établir ou d’ apprendre cette correspondance entre vision et proprioception ¢’ est adire d’ approximer
une fonction non linéaire de plusieurs variables. D’un point de vue théorique, la modélisation du contréle des
transformations sensori-motrices, qu’ éles soient statiques ou dynamiques, nécessite la proposition d’ architec-
tures paralléles biologiquement plausibles possédant |a capacité d’ approximer des fonctions non linéaires de
dimensions éevées. Or lathéorie de I’ approximation des fonctions non linéaires, en plein développement, est
beaucoup plus complexe que celle des fonctions linéaires. Le connexionisme arencontré un grand succes chez
les physiologistes en partie parce qu’il répond partiellement a cette attente. Les réseaux de neurones formels,
et en particulier les perceptrons multicouches, sont par essence des architectures de calcul paralléle capables
théoriquement d’ approximer n’importe quelle fonction non linéaire avec une précision contrélée [83, Giros et
Poggio, 1989] .

1.2.3 Lerdledesinformations sensorielles dansle contr 6le des mouvements

Nous sommes dotés d’ un nombre impressionnant de capteurs fournissant au systéme nerveux des signaux le
renseignant sur |’ état de |’ environnement (récepteurs extéroceptifs comme les cones et batonnets de la rétine,
les cellules ciliées de la cochlée), sur les contacts du corps avec |’ environnement proche (mécanorécepteurs
de la peau, récepteurs thermiques et nocicepteurs) et sur les déformations et modifications du corps [ui méme
(fuseaux neuromusculaires, organes tendineux de Golgi par exemple). Cesinformations sensorielles issues de
nombreuses modalités permettent en particulier au systéme nerveux de réagir rapidement a des modifications
rapides et inattendues de I’ environnement et de la posture. A cetitre, les récepteurs sensoriels sont impliqués

dans un grand nombre de mécanismes réflexes, dont la caractéristique est de produire des réponses motrices

24



Paragraphe 1.2  Lesobstacles alamodéisation

stéréotypées et indépendantes de lavolonté a des stimul ations particuliéres. Le réflexe myotatique par exemple
répond al’ étirement d’ un muscle par une augmentation de son degré de contraction. Le réflexe palpéral induit
la fermeture des paupiéres lors du contact d’'un corps étranger avec la cornée. Ces réflexes participent a la
sauvegarde de I'intégrité de I’ organisme. Mais le rdle de ces informations sensorielles ne peut étre réduit a
cette participation aux arcs réflexes, dont |’ activation obéit ades stimuli trés particuliers et qui déclenchent des
réponses motrices pauvres et stéréotypées. |l est évident quelesinformations sensorielles participent également
a |’ apprentissage et &’ acomplissement d’ actes moteurs volontaires. Les réseaux neuronaux intervenant dans
les arcs réflexes (impliquant les neurones sensoriels du systéme nerveux périphérique et les interneurones et
motoneurones de la moelle ou du tronc cérébral) ont été éudiés et historiquement décrits les premiers. La
tentative a été grande pour les behavioristes et | es cybernéticiens d’ étendre | e principe de fonctionnement de ces
arcs au contrdle volontaire et de décrire le systéme nerveux comme une collection de systémes de régulation
fonctionnant en paralléle et capables de coopérer [105, Houk, 1972] [149, Marken, 1986] [150, Marken,
1988] [151, Marken, 1990] . Ces systémes de régulation, ou servomécanismes, dont le fonctionnement est
dit «en boucle fermée» nécessitent une comparaison entre un signal sensoriel désiré et le signal mesuré. Cette
comparaison permet d’ obtenir un signal d’ erreur et une réponse motrice proportionnelle ace signal.

«lt is better to regard it [the co-ordination of movements] as a mean of ensuring responsiveness and
flexibility of execution in the motor system: it may be regarded as a type of motor servo-mechanism»
[18, Bernstein, 1967] .

Mai's cette conception a éé remise en question pour quatre raisons principales.

e L'existence de délais incompressibles de conduction de I'information nerveuses depuis les récepteurs
sensorielsjusgu’ aux régions centrales du cerveau et de ces régions centrales vers les motoneurones met en
cause la stabilité de telles boucles de régul ation.

e Legain des boucles des retours sensoriels sont faibles : la contribution de ces boucles ne peut constituer
gu’ une faible partie de la commande motrice totale [104, Hollerbach, 1982] .

e Comme nous I’ avons souligné précédemment, |es transformations sensorimotrices sont généralement
dynamiques et non linéaires et des servomécani smes ne peuvent, aeux seuls, assurer lastabilité du contréle
d un systéme dynamique non linéaire.

e Un grand nombre de résultats expérimentaux suggerent que de nombreux actes moteurs, en particuliers
les actes rapides, soient «préprogrammés» et ' éxécutent sans tenir compte des informations sensorielles

acquises au cours du mouvement.

Les contributions respectives des commandes motrices «en boucle ouvertes» (préprogrammées) et «en
boucle fermées» dans la réalisation des mouvements volontaires ont été et sont toujours discutées [254, Denier
van der Gon and Wieneke, 1969] [159, Mclntyre et Bizzi, 1993] . Cette discussion est intimement liée ala
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guestion del’ existence de «modeél esinternes» participant al’ é aboration des commandes motrices[101, Hogan,
1985] [104, Hollerbach, 1982] [263, Wolpert et al. 1995] .

«The brain knows enough physics to tell [the muscles] what to do; it does not rely on reflexes» (G.L.
Gottlieb®)

1.2.4 Mémaire, anticipation et prédiction

Comme nous | avons souligné précedemment, le corps, comme tout systéme dynamique, porte la mémoire de
ses mouvements. Les transformations sensori-motrices réalisant le contréle des mouvements ou de la posture
ne peuvent étre statiques, ¢’ est adire se limiter a produire des commande motrices dépendant uniquement de
|”état courant du corps propre, état par exemple estimé a partir des signaux sensoriels. Le systéme nerveux
central doit prendre en compte cette «inertie» par I’ utilisation de systéme d' anticipation ou de prédiction des
conséquences sensorielles de I' application des commandes motrices. L' inertie importante du bras nécessite
par exemple I'intervention d’un mécanisme de freinage déclenché avant |’ atteinte de sa position finale [141,
Lestienne, 1979] . Lorsd unetache de saisied’ objet, laphase d’ ouverture delapince pouce-index se superpose
a la phase de transport du bras, et I’ ouverture maximale de cette pince, dépendante de la taille de I’ objet,
précédel’ arrivée de lamain sur celui-ci [186, Paulignan et MacKenzie, 1990] . L efficacité de ces mécanismes
d’ anticipation dépend de la capacité du systéme nerveux a prendre en compte les caractéristiques dynamiques
et des «états précédents» du corps. Aussi, les mécanismes responsabl es du contrdle des mouvements, méme les
plus smples, possedent une mémoire de travail, qui peut étre de deux sortes. Une partie de cette mémoire est
issue del’ apprentissage, au coursduquel e processus de mémorisation setraduit par une modification stable des
synapses, ou des propriétésintrinseques des neurones. Maisun autre type de mémoire réside dans|’ organisation
du systéme nerveux central et périphérique et prend sa source dans la nature méme de I’ information transmise

et transportée par les neurones

e D’une part, ce transport n’est pas instantané et les délais de conduction de I'information permettent une
mémorisation et une rétention a court terme des signaux. Ainsi, un signal issue par exemple d’ un récepteur
sensoriel peut arriver a un neurone avec un délai important et loin d’ étre obsol éte, peut étre utilisé comme
une mesure concernant | état passé du corps [74, Fujita, 1982] .

e D’autre part, le systéme nerveux posséde des connexions récurrentes. L existence de telles connexions
montre que le systéme nerveux doit lui aussi étre considéré comme un systéme dynamique possédant une
mémoire interne de ses états passés [ «The dynamical hypothesis in cognitive science», Van Gelder,T,;

a paraitre dans B.B.S, 1998]. Ces connexions récurrentes impliquent en effet que I’ état d’ un réseau de

neurone ne dépend pas seulement de |’ activation de ses afférences, mais également de ses états précédents.

5" Citédans[189, Pennisi, 1996] .
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Il faut noter qu’ une partie de la mémoire du systéme nerveux réside en ses capteurs et ses actionneurs.
Lesrécepteurs cellulaires et les fibres contractiles des muscles striés sont également des systémes dynamiques.
Enfin, les neurones eux-mémes ont une réponse dépendante de leur histoire. Par exemple, la phase réfrac-
taire place la probabilité de production d’ un potentiel d’ action sous la dépendance du proche passé du neurone.
La prise en compte des caractéristiques dynamiques des réseaux de neurones a conduit au dével oppement de
réseaux neuronaux formels dotés d’ une mémoire des entrées (modéles a délais, voir par exemple [74, Fujita,
1982] ), d'une mémoire de ses états [248, Tani et Fukumura, 1995] , ou de connections récurrentes (Voir par ex-
emple[58, Droulez et Berthoz, 1991] ). Le dével oppement de modél es adaptatifs récurrents nécessite I’ empl oi
de procédures d’ apprentissages spécifiques, souvent contraignantes et peu plausibles biologiquement parlant
[178, Nerrand et al., 1993] .

125 Lesredondances géométriques et dynamiques

Le but des modélisateurs est le plus souvent de proposer une architecture capable d’ apprendre a produire a
tout instant la «bonne» commande motrice: celle qui permet au systéme modélisé de réussir latache qui lui est
demandée, spécifiée comme unetrajectoiretemporelle de variables signifiantes. Or le corps peut étre considéré
comme un systéme géométriquement et dynamiquement redondant. 1l n'y a donc pas une seule et unique

commande motrice pertinente mais une infinité de commandes capables de produire le mouvement désiré.

1251 Redondance géométrique

Considérons le bras comme un systéme de segments articulés entre eux. Si |’ on prend en compte |’ articulation
del’ épaule, celle du coude, celle du poignet et lestrois articulations del’ index, laposition angulaire du modéle
est définie par la donnée de 10 variables au minimum?®. Or la position de I’ extrémité de I’ index dans |’ espace
est définie par ses 3 coordonnées cartésiennes. |1 existe donc uneinfinité de combinaisons d’ angles articulaires
qui permettent de placer I’ extrémité de I’ index dans une position spatiale particuliere [9, Atkeson, 1989] [112,
Jordan et Rumelhart, 1992] . Lebrasest donc redondant d’un point de vue géométrique. L' oeil peut se mouvoir
selon trois degrés de libertés car il peut effectuer desrotations horizontales, verticales, et est également capable
detourner autour del’ axeduregard (torsion oculaire). Ladonnéedelapositioninitialedel’ oeil par sespositions
angulairesinitiales et finales ne suffit pas, car il existe uneinfinité de combinaison desrotation angulaire suivant

chague axe qui permettent d’ effectuer ce mouvement [243, Straumann et al., 1991] .

1252 Redondance dynamique

Ladescription sous laforme d’ un modél e arti cul € dynamique du corps ou des membres nefait pas disparaitrela

redondance géométrique maisrévele |’ existence d’ un second type de redondance : une redondance dynamique.

9 Trois degrés de liberté pour | épaule, deux degrés de liberté pour le coude, deux degrés de liberté pour le poignet, un degré de

liberté pour chaque phalange.
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Nos articulations sont mis en mouvement par |’ action d’au moins deux muscles car un muscle ne peut que
tirer et non pousser. Le couple total exercé par I’ action de ces muscles est la somme des couples exercés par
chacun. 1l existe uneinfinité de couples de chaque muscle permettant I’ obtention d’ un couple donné au niveau
de I'articulation. Si I’on considére un couple de muscles, I'un agoniste et I autre antagoniste responsable du
mouvement d' une articulation aun seul degré de liberté. Le couple total est lasomme 7440 + Tantago- OF il
couple désiréest 9 N.m par exemple, il existeuneinfinitédevaleursde 74,40 €t de 744, qui ONt pour somme9.
La présence de muscles polyarticulaires (Ie biceps par exemple) est une source de complexité supplémentaire.
De plus, chague muscle est un effecteur intrinsequement redondant : il est composé de centaines de fibres
muscul aires attachées entre elles, présentant des caractéristiques de rapidité de contraction et de résistance ala
fatigue différentes. Ainsi, chaque muscle peut produire laméme tension, pour une méme longueur, de bien des

facon, en jouant sur le recrutement des différents types de fibre dont il dispose.

1.25.3 Larésolution desredondances

Si I’on veut construire un contrdleur capable, dans le cadre d’ un apprentissage supervisé, d’ apprendre afaire
éxécuter aun systeme redondant un mouvement particulier, il est nécessaire de lui fournir un signal lui donnant
une commande désirée unique. S'il existe uneinfinité de commandes correctes, et que ce systémen’ est capable
d’ en apprendre qu’ une seule, il faut donc choisir parmi I’ ensemble des possibles. Latechnique choisie par les
roboticiens pour résoudre cette redondance est de rajouter autant de contraintes qu’il est nécessaire, sur le choix
de cette commande, pour qu’ a chaque instant, une seule commande puisse donner satisfaction. Le probléeme est

plus délicat dans e cadre des Neurosciences car il ne s agit plus d’'imposer des contraintes, mais de déterminer

e dans quelle mesure le systéme nerveux résoud la redondance par |’ gjout de contraintes (la commande
motrice produite est-elle toujours la méme, pour le méme mouvement et dans les mémes conditions
expérimentales ?),

e S C'est le cas, quelles contraintes utilise-t-il (contraintes énergétiques, contraintes géomeétriques sur la

trgjectoire des mouvements), et comment émergent-elles des activités neuronales ?

Pour Bernstein, c'est au cours du développement de la motricité que le systéme nerveux réduit peu a
peu le champ des commandes possibles et que de cette réduction nait la possibilité d' une coordination des
mouvements :

«The co-ordination of a movement is the process of mastering redundant degrees of freedom of the
moving organ, in other words its conversion to acontrollable system» ([19, Bernstein, 1967] , page 127).

1.2.6 Dimensionnalité et degrésdelibertés
La différence notable entre modéles statiques et modées dynamiques est |’ augmentation du nombre de vari-
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ables nécessaires a |’ obtention d’ une description raisonnable du systéme considéré. D’ une part, des variables
supplémentaires, de nature dynamique, apparaissent (comme les forces, les couples appliqués aux articula-
tions). D’autre part, modéliser un systéme dynamique possédant une mémoire de ses mouvements nécessite

I’introduction de termes décrivant

e s0it les valeurs passées des différentes variables prises en compte (modéles atemps discret),

e S0it les dérivées successives ou intégrales de ces mémes variables (modé es a temps continu).

La transformation sensori-motrice rendant compte du comportement du systéme est donc de dimension
supérieure, puisqu’€elle traite un nombre plus important de variables. Or si les paramétres de cette transfor-
mation sont soumis a un apprentissage, e nombre de termes a apprendre (les coefficients d’ une matrice, les
poids d’un réseau de neurones, le contenu des cases d' une table de mémoire) sera d’autant plus grand. Cette
augmentation de la dimension du probléme a deux effets, I'un d' ordre pratique, I’ autre d' ordre théorique. La
conséquence pratique de I’ augmentation de la dimension du probléme est I’ accroissement du temps de calcul
et/ou delamémoire nécessaire al’ implémentation du modéle sur un ordinateur. De plus, |es systémes adaptatifs
artificiel's capables d' apprendre des applications non linéaires (bases de fonctions radiales, perceptrons multi-
couches) rencontrent, al” heure actuelle, des difficultés|orsgue ladimension du probléme est grande (explosion
combinatoire pour les bases de fonctions radiales, augmentation du nombre d’ attracteurs sous-optimaux pour
les perceptrons multicouches). Pourtant, le cerveau est capable de traiter un nombre proprement incroyable de
signaux. Le nombre de récepteurs sensoriels dont nous sommes dotés est absolument immense, et en ce qui
concerne les commande motrices, nous possedons un trés grand nombre de muscles chacun étant eux-mémes

composés d’ un grand nombre de micro-effecteurs que sont les fibres musculaires contractiles.

L utilisation d’un cadre formel permet avant tout d’ avoir une mesure de la complexité des phénoménes
impliqués dans le contrdle de la motricité. Maisil peut également étre utilisé pour construire des hypothéses
sur la fagcon dont le cerveau maitrise cette complexité. Deux questions principales émergent de la précédente
discussion. Lapremiére concerne la contribution des informations sensorielles ala génération de la commande
motrice d’ une part, et al’ apprentissage des transformations sensori-motrices dynamiques d’ autre part. La sec-
onde problématique est relative alarecherche d’ hypothéses sur les éventuelles stratégies permettant au systeme
nerveux de simplifier le contréle de la dynamique corporelle sans mettre en cause la stabilité du couplage de

I’ organisme avec son environnement.
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Chapitre 2
L e couplage dynamique cor ps-environnement

2.1 Lerdledesinformations sensorielles dansle contrdle et I’ apprentissage
des mouvements

2.1.1 Informationssensorielles et modélesinternes

Deux questions implicites et liées motivent lestravaux sur I’ éude du réle des informations sensorielles dansle
contrdle des mouvements. La premiere question concerne les parts respectives des contréles en boucle fermée
et en boucle ouverte dans |’ é aboration de la commande motrice, et I’ existence de modél esinternes participant
a cette éaboration. Mais on peut conjointement supposer que ces informations participent a |’ apprentissage
ou a |’ adaptation des transformations sensori-motrices. Avant d’ aborder la premiéere question, il est nécessaire
de définir deux termes, issus de la robotique, décrivant deux modes opposés de génération de la commande

motrice :

e Un contréle en boucle fer mée, fonctionne selon le principe suivant: L état actuel du systéme contrdlé,
mesuré grace ades capteurs (ici les récepteurs sensoriels), est comparé aun état désiré et |a différence entre
les deux états est prise en compte pour corriger lacommande motrice. Si cette correction est proportionnelle
al’erreur mesurée au niveau des capteurs, ce systeéme est appelé un servomécanisme. |l faut noter que ce
contréle peut étre dynamique, ¢’ est adire prendre en considération les intégrales ou dérivées temporelles
successives de cette erreur (voir partie |1, chapitres 4,5 et 6). Un contréleur fonctionnant en boucle fermée
est capable de compenser des perturbations inattendues du systéme. Evidemment, I’ interruption ou la
perturbation des mesures effectuées par les capteurs rend ce type de controle inefficace.

e Un contréle en boucle ouverte, au sens strict, est un contrdle qui produit une commande ne dépendant

pas des mesures sensorielles. C'est, par exemple, le type de contréle utilisé par une commande dynamique
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inverse: connaissant |’ état initial du systéme et latrgjectoire désirée en sortie, il est possible de calculer une
commande réalisant la trajectoire désirée, sans prendre en compte les données sensorielles, ala condition
de posséder une connaissance parfaite de la dynamique du systéme contrdlé (voir partie |1, chapitre 4).

L’ avantage de ce type de contrdle est d' étre insensible a une perturbation des mesures des capteurs. |1 est
cependant incapable de prendre en compte les perturbations inattendues et surtout, la qualité du controle

dépend trés fortement de la précision de la modélisation de la dynamique du systéme control é.

Ainsi, en observant |’ effet d’ une perturbation ou de I interruption des afférences sensorielles, il semble
possible de valider expérimentalement | un ou |’ autre de ces deux modes de contréle. Malheureusement, cette
guestion ne peut étre aussi simplement résolue car d’ une part, les deux types de contréle peuvent parfaitement
coexister, et d’autres part, les conclusions de ce type d’ expérience peuvent étre erronées du fait du caractére
fortement adaptatif des transformations sensori-motrices et de I’ existence hypothétique de modéles internes:

«Forward models (which) mimic the causal flow of aprocessby predicting its next state (for example,
position and velocity) given the current state and the motor command and inverse models (which) invert
the causal flow by estimating the motor command that caused a particular state transition» [263, Wbl pert
etal., 1995] .

En effet, imaginons un processus utilisant dans une boucle de rétrocontréle, en complément des infor-
mations sensorielles, leur estimation donnée par un modéle direct («forward model»). L interruption ou la
perturbation du fonctionnement des capteurs ne provoquera pas forcément la chute de performance attendue et
il ne faudrait pas pour autant en conclure que ce processus fonctionne uniquement en boucle ouverte . Si les
informations sensorielles peuvent étre utilisées dans des boucle de rétrocontréle, elles jouent certainement un
grand réle dans |les capacités adaptatives des transformations sensorimotrices. En effet, la dynamique du corps
change dans le temps, ne serait-ce qu’a cause de la croissance, d'une perte ou prise de poids. Elle peut étre
modifiée, dans un contexte expérimental, par I'gjout d’ une charge sur une membre, par I'immersion dans un
champ de force, par un s§our en microgravité ou en apesanteur. Le systéme nerveux ne peut s adapter a ces
changements que gréce aux retours sensoriels. |maginons maintenant le cas d’ un processus commandé par un
modul e adaptatif fonctionnant en boucle ouverte mais gjustant ses paramétres en permanence aladynamique du
systéme contrélé grace ades signaux d’ erreurs dérivés des informations sensorielles (modéle inver se de la dy-
namique). Laperturbation du flux d’informations sensoridlles peut géner le contrdle en provoquant une dérive
de I’ adaptation et on peut atort en déduire que les informations sensorielles interviennent dans une boucle de
rétrocontrble. Le double réle (signal de commande, signal intervenant dans |’ apprentissage) joué par |’ activ-
ité des récepteurs sensoriels rend donc difficilel’ interprétation de ces expériences, d’ autant que de nombreuses
modalités sensorielles participent au contrdle des mouvements (vision, toucher, proprioception, audition et sys-

téme vestibulaire).
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2.1.2 Techniquesd’ éudes

L aveuglement, |’ expérience en chambre noire ou la dissimulation de son bras au sujet permettent facilement
d’ empécher tout retour visuel lorsde I’ éxécution d' un tache. 1l est moinsfacile de perturber |e fonctionnement
des récepteurstactiles et proprioceptifs sans utiliser des techniques invasives comme par exemple la section de
laracine dorsale delamoelle épiniere. Unetelleintervention chirurgicale empéche lesinformation sensorielles
provenant des fuseaux musculaires, des organes de Golgi, des mécanorécepteurs de la peau, transmises par les
neurones des ganglions périphériques, de parvenir aux structures spinales et supraspinales. Chez I'homme, le
réle delaproprioception a été étudi ée chez de rares patients atteints d' une déafférentiation fonctionnel le (résul -
tant le plus souvent d' une nevropathie ou d’ un choc infectieux) et chez des sujets soumis a une anesthésie ou a
une ischémiel® locale. |1 est également possible de perturber la proprioception d’ un membre par la technique
de vibration des tendons musculaires, connue pour provoquer des illusions de mouvements [89, Goodwin et
al., 1972] [206, Roll et Gilhodes, 1994] [205, Roll et Gilhodes, 1995] .

213 Lerdledelaproprioception
2131 Lacommande supraspinalerésiste ala perte de proprioception

Dans une étude célébre, Sanes et Jennings [211, Sanes et Jennings, 1984] ont montré que dans le cadre d’un
mouvement volontaire de flexion-extension du poignet, le profil triphasique™ des enregistrements EMG restait
intact pour des sujets soumis a une ischémie du bras (par lapose d’ un garrot maintenu au niveau du coude pen-
dant 20 a 40 minutes avant les expériences). Méme s les caractéristiques de ce profil d activité ne sont pas
exactement les mémes que chez les sujets contréles, cette étude montre que I’ activité des muscles lors des
mouvements volontaires est en grande partie programmée centralement, et ce indépendamment des retours
sensoriels. Mais cette étude concerne un mouvement monoarticulaire smple. Qu’ en est-il lorsgque la déafféren-

tiation est compléte et irréversible, les mouvements fins sont-ils toujours possibles ?

2132 Contributionsdelavision et del’ apprentissage chez les animaux déafférentés

Les expériences sur les animaux déafférentés ont eu lieu dés la fin du dernier siécle. L observation du com-
portement de singes dont un membre est chirugicalement déafférenté conduit Mott et Sherrington a écrire, en
1895

«From the time of the performance of the section onwards, the movement of the hand and foot are
abolished; the movement of grasping, which is so useful to the monkey, both with the hand and the feet,

10
11

L'ischémie est une interruption de I’ aff lux sanguin provoquée sur un membre par |’ utilisation d'un garrot.

Caractérisé par la succession de trois bouffées d' activité é ectrique (nommées A1, ANT, A2) : I agoniste entre en action en premier,
suivi par |" antagoniste (environ 50-70 ms aprés) et le mouvement se termine par une derniére activation (A2) de |’ agoniste (environ
100-150 ms apres le début du mouvement).
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never occurs at all in our experience»'?.

Cette conclusion semble en contradiction avec |’ observation précédente. Maisil s est avéré quelessinges
étaient capables de retrouver en partie |’ usage du membre déafférenté. Cependant Mott et Sherrington n’ ont
pas placé leurs singes dans des conditions les forgant a utiliser le bras déafférenté. En immobilisant le bras
intact, I’ animal, au prix d’ un trés long apprenti ssage, recouvre effectivement |’ usage du bras atteint [ 249, Taub,
1976] [125, Knapp et al., 1963] . Les singes, aprés cet apprentissage, peuvent par exemple saisir les raisins
gu’on leur donne entre le pouce et I'index. 1l faut noter qu’ils peuvent effectuer ces mouvements sanslavision

de leur membre a condition que leur geste ne soit pas perturbé par une force extérieure inattendue.

2133 Lespatientsdéafférentés

L escasde patients ayant une perte compl é&te dela proprioception d' une partie deleur corps sont extrément rares.
Un cascélébre, éudié par Lashley (en 1917), est celui d’ un homme atteint par uneballealamoelle épiniére. Le
plus souvent, laperte delaproprioception est accompagnée par des blessures au cerveau rendant I’ interprétation
desobservationsdifficiles. Cependant, quelques cas de patients atteints de nevropathi es concernant uniquement
les nerfs périphériques ont été trés sé&rieusement étudiés [47, Cole et Paillard, 1998] . L expérience de ces
patients montre gque la perte de la proprioception entraine de lourds handicaps qui ne peuvent étre surmontés
gu’au prix d'un apprentissage contraignant et d’' une motivation sans faille. Mais cet apprentissage permet de
retrouver la capacité de marcher, de se servir des membres supérieurs pour effectuer des mouvementstrésfins
(tels que ceux impliqués dans I’ écriture).

«The patient had no sense of his limb or of the energy of his movements; but, though he could not
stand with his eyes shut, yet with his eyes open he could walk and co-ordinate al his movements with
fair precision and without any of the abruptness and irregularity seen in ataxy». (Ferrier, 1886)13

Son désir de retrouver une vie normale améme permis al’ un de ces patients de recommencer aconduire
sonvéhicule[153, Marsden et al., 1984] . Maistousces patientssoulignent I’ intense concentration que nécessite
atout instant I’ usage des membres déafférentés et |a dépendance visuel le du maintien du contrdle de leurs gestes
[47, Cole et Paillard, 1988] . Si le contrdle visuel permet |’ apprentissage et |’ exécution de mouvements assez
fins, I absence de proprioception dégrade trés fortement la qualité destraj ectoires produites (comparées a celles
obtenues avec des patients normaux). || semble que cette dégradation soit dlie a une mauvaise estimation des
propriétés dynamiques des membres (I’ anisotropie de I'inertie du bras par exemple) et que la proprioception
joue, de ce point de vue, un roleirremplagable [81, Ghez et ., 1990] .

12 Mott et Sherrington, in Proc. R. Soc. London, 57, 481:488, cité dans [ 153, Marsden et al., 1984] .
13 In Ferrier, D. (1886). The functions of the brain, p. 144, Smith, Elder and Co. cité dans [153, Marsden et al., 1984]

33



Chapitre2 Le couplage dynamique corps-environnement

2.1.34 Perturbation des sensations proprioceptives par vibration destendons

Cette technique a I’ avantage de permettre une perturbation sélective de la proprioception d’ un muscle parti-
culier. Les résultats obtenus pour des mouvements monoarticulaires montrent que la vibration du tendon du
muscle mis en extension par le mouvement produit (I’ antagoniste) entraine, selon la fréguence de stimulation,
une sous ou sur-estimation de la position finale du membre[49, Cordo et d., 1995] [106, Ingliset Frank, 1990]
[117, Kasai et a., 1992] . Ce type de stimulation modifie la perception consciente des caractéristiques ciné-
matiques du geste produit [49, Cordo et a., 1995] et un pilotage astucieux et précis des vibrations autorise la
génération d'illusions de mouvement [82, Gilhodeset al., 1993] [89, Goodwin et al., 1972] . Lesconnaissances
accumul ées concernant la génération des mouvementsiillusoires permet méme, par |’ application des vibrations
aux muscles du poignet, de produire une impression subjective d’ écriture passive de figures géométriques sim-
ples[206, Roll et Gilhodes, 1994] . En fait, la proprioception semble prendre une importance particuliére dans
la congtitution de la perception du corps en mouvement. En effet, lorsque |’ on demande a des sujets de fournir
une estimation de la position de leur bras, gu’il ne peuvent voir, maintenu dans en position statique pendant
une durée importante (jusqua 2 minutes), un biais important apparait dans cette estimation, d' autant plus grand
gue la période d' occlusion est importante [260, Wann et Ibrahim, 1992] . Le fait que cette dérive soit forte-
ment réduite lorsque | es récepteurs proprioceptifs sont activement ou passivement stimulés pendant |a période
d’ occlusion indique que le mouvement est nécessaire ala cohérence perceptive du schéma corporel.

2.1.4 Conclusion concernant la contribution de la proprioception au contr 6le des
mouvements

Les éudescitéesici et d’ autres montrent

e ue la commande moatrice est en partie générée en boucle ouverte ce qui permet notamment aux patients
déafférentés de contréler leurs mouvements les yeux fermés,

e (ue la perte de la proprioception peut étre en partie compensée par |’ utilisation des informations visuelles
au prix d’ un long apprentissage et d’ une attention constante,

e (ue la proprioception joue un réle important dans le contréle de la dynamique des membres que la

substitution visuelle ne permet pas de compenser totalement.

La compréhension du réle respectif des composantes en boucle ouverte et en boucle fermée de la com-
mande motrice et du réle de la proprioception, mais aussi des propriétés mécaniques des muscles dans le con-

trole des mouvements a motivé de nombreux travaux expérimentaux. Certains de cestravaux ont conduit leurs

14 soulignons que cette difficile et longue réadaptation aprés déafférentiation est peut-étre I’ indice que |’ apprentissage conduit

aun reagencement drastique des programmes moteurs. Ces programmes différeraient aors de ceux mobilisés par des humains
intacts et toute comparaison serait impossible [24, Bizzi et d., 1976] .
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auteurs al’ expression d’ hypothéses proposant d' expliquer comment le contrdle de ce systéme dynamique trés
complexe qu’ est notre corps pourrait étre simplifié d’ une part gréce aux propriétés mécaniques (et notamment
élastiques) spécifiques des muscles et d autre part gréce aux servocontréles bas niveau que sont les boucles du

réflexe al’ étirement, dans lesquelles |a proprioception est impliquée.
2.2 L'hypothese du point d’équilibre

L hypothése du point d' équilibre, terme qui recouvre en fait plusieurs approches, fait partie de ces hypothéses
«simplificatrices». Son expression la plus générale serait : «pour simplifier le contréle des mouvements, le
systéme nerveux central utilise des postures stables et la cinématique d’un mouvement, alors congu comme
une transition entre deux postures stables, est en trés grande partie définie par la donnée des postures stables
initiales et finales». Mais ¢’ est sur le mécanisme de génération des ces postures stables par e systéme nerveux
central que les avis des auteurs différent [92, Gottlieb, 1996] [159, Mclntyre et Bizzi, 1993] .

2.2.1 Un point d’équilibre contrdlé en boucle fermée
2211 LemodéledeMerton

LemoddedeMerton [164, Merton, 1953] [165, Merton, 1972] soulignel’importance delaboucledu réflexea
I éirement dans la stabilisation des postures. Les motoneurones de type gamma produisent une contraction des
myofilaments des récepteurs sensoriels musculaires que sont les fuseaux. Le profil de décharge du récepteur
dépend donc alafoisdesforcesproduitespar sapropre contraction et des contraintes exercées par lemuscledans
lequel il estinséré. Lacontraction desfibresextrafusalesest sousle contréle d’ un autretype demotoneurone: le
motoneurone apha. L’ hypothése de Merton est lasuivante : régulée par lescircuits spinaux, I activité desfibres
aphaest d’ autant plusimportante que les étirements des fibres fusal es et extrafusales sont différents. Le degré
de contraction du fuseau, déterminé par |’ activité du motoneurone gamma, détermine le degré de contraction
du muscle pour lequel la décharge des motoneurones alpha cesse (et donc pour lequel le mouvement cesse).

Ainsi, lafréquence de décharge des fibres gamma détermine |a position d équilibre du muscle'®.,

2212 LemodéedeFedman

Le modéle de Feldman [64, Feldman, 1966] est proche du modéle de Merton car les réflexes spinaux y jouent
un grand réle. Mais ce modél e met I’ accent sur I’ inhibition réciproque des agoni stes et antagoni stes du mouve-
ment considéré. Il semble en effet que deux voies descendantes indépendantes soient respectivement chargées
de la coactivation des antagonistes (commande C) et de leurs inhibitions réciprogques (commande R). Ces deux

commandes indépendantes affectent la relation existant entre la longueur du muscle et sa tension a |’ équili-

15 Cemodéle est également nommé ” gamma-drive model” par les auteurs anglo-saxons
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bre. En fait, Feldman propose que le parametre de contrdle essentiel définissant cette relation soit I’ étirement
du muscle au-dela duguel des motoneurones seront recrutés (provoquant une augmentation de la tension mus-
culaire). La position d’équilibre d’une articulation contrdlée par deux muscles antagonistes est entierement
définie par la donnée des seuils de recrutement des deux muscles. Les commandes C et R agissent différem-
ment sur la posture articulaire en agissant de concert sur les seuils des muscles antagonistes. Un changement
dans lacommande de coactivation ne provoque pas un changement de la position d’ équilibre, mais un change-
ment de larigidité de I’ articulation (les seuils musculaires des antagonistes se déplacent dans le sens opposé).
Une augmentation delacoactivation provoque en effet une contraction plusimportante des antagonisteslorsque
I’on éloigne I' articulation de sa position d' équilibre. Une variation de la commande R induit un déplacement
delaposition d’ équilibre car les seuils des antagoni stes se déplacent dansle méme sens (voir par exemple[142,
Levinetal., 1992] pour plusdedétails). Ains le modée du point d' équilibre de Feldman autorise un contrdle

indépendant de la position d'équilibre et de larigidité de |’ articul ation.

La contribution des informations sensorielles périphériques est essentielle aux modéles de Merton et de
Feldman: s les afférences périphériques sont rendues inopérantes, le contrdle de la posture du membre n' est
plus possible. Ces deux modéles ne peuvent donc rendre compte des observations réalisées sur les animaux
déafférentés.

2.2.2 Un point d’équilibre contrélé en boucle ouverte

2221 Lemodéedu point d’ équilibre «alpha»

A cause de leur élasticité, les muscles agissent comme des ressorts. |orsque deux ou plusieurs muscles, appar-
tenant ala méme articulation, se contractent en opposition, il existe un angle articulaire pour lequel la somme
des couples exercés par ces muscles est nulle. Cet angle est également appelé point d’ équilibre de I’ articu-
lation. Si I’articulation est écartée de cette position, et s le degré de contraction des muscles reste le méme,
alors |’ élasticité des muscles permet un retour ala position d équilibre sans qu’il soit nécessaire de modifier la
commande motrice. La cinématique du mouvement de retour a la position d' équilibre dépendra de larigidité
et de lalongueur d' équilibre des muscles, valeurs définies pour chacun par I’ activité des motoneurones alpha
qui commandent leur contraction. Le modéle alpha n’autorise pas, contrairement au modéle de Feldman, un
controle séparé de la position d’ équilibre et de larigidité.
2222 LemodéedeBizzi, Hogan et collegues

Cette version de I’ hypothése du point d’ équilibre donne un réle essentiel aux propriétés mécaniques et surtout
élastiques des muscles [22, Bizzi et a., 1982] [101, Hogan, 1985] dans la réaction aux perturbations inat-

tendues. Emilio Bizzi et collégues [22, Bizzi et a., 1982] ont éudié la contribution des informations pro-

prioceptives chez des singes a la fois déafférentés (section bilatérale des racines dorsales C1-T3) et privés
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d’informations vestibulaires dans une téche impliquant des mouvements rapides de la téte (30 a 40 degrés par
seconde). L originalité de cette expérience est |’ application (inattendue) d’ une force perturbatrice importante
desI’initiation du mouvement (augmentation de I’ inertie de latéte de 4 a 6 fois savaleur initiale). Les auteurs
ont observés que chez les singes opérés, malgré |’ application de la charge inertielle, laposition finale était bien
atteinte alors méme qu’ aucune information sensorielle ne pouvait parvenir aux structures supraspinales. Seule
laforce de rappel due al’éasticité musculaire explique le fait que le singe puisse corriger cette perturbation
sans retour sensoriel. De méme, la déafférentiation n’ empéche pas des singes déafférentés de pointer correcte-
ment une cible avec I’ avant bras méme si la position initiale de I’ avant bras est changée'® [192, Polit et Bizzi,
1979] . L hypothése proposée par E. Bizzi permettant d' expliquer ces résultats est la suivante :

«The results indicated that the central pattern of neural impulses establishing final head position is
preprogrammed and is not reset by the afferent proprioceptive impulses generated during the intended
movement... Head final position is an equilibrium point dependent on a number of factors, such as the
firing rate and the recruitement of the alpha motoneurons, the length-tension properties of the muscles
involved in posture, and passive elastic properties of external loads» (in[24, Bizzi et al., 1976] ).

Ainsi, cemoddediffére del’ hypothése alphacar il suppose que, mémesi |lacommande supraspinale doit
prendre en charge le contrdle de la compliance, |les propriétés élastiques des muscles permettent a elles seules
une correction des perturbationsinattendues. A I origine, le changement de point d’ équilibre était modélisé par
les auteurs comme un changement brusque de la commande motrice provoquant un changement rapide des re-
lations tension/longueur des muscles. Une expérience complémentaire [22, Bizzi et a., 1982] a montré que
cette transition n’ était pas brutale, mais progressive, suggérant donc un passage continu d'un point d’ équilibre
aun autre. Cette observation a donné naissance a la notion de «trgjectoire d’ équilibre» (equilibrium trajec-
tory) [100, Hastopoulos, 1994] , décrivant la trgjectoire dans |’ espace des activités alpha des motoneurones

permettant latransition d’ un point d’ équilibre a un autre.

Il reste cependant que cette hypothése du point d’ équilibre ne permet pas a elle seule, d’ expliquer com-
ment se fait le contréle des mouvements chez les animaux intacts. En effet, chez les animaux déafférentés, si la
position finale est bien atteinte en dépit de la charge inertielle, lacinématique du mouvement est tres différente
de celle observée chez les animaux intacts. Les oscillations du bras sont trés importantes, ce qui est I'indice
d’ une mauvai se maitrise des caractéristiques dynamiques du bras[ 24, Bizzi et a., 1976] [22, Bizzi et al., 1982]
[192, Polit et Bizzi, 1979 .

2.2.3 Lemodélesynthétique de Mclntyre et Bizzi

Pour répondre a cette critique, Mclntyre et Bizzi [159, McIntyre et Bizzi, 1993] proposérent un modéle perme-

ttant d’ intégrer les contradictions apparentes des différentes hypothéses présentées précédemment. Ce modéle

16 Cependant, si la position du bras (et non de I’ avant bras) est modifiée, alors |es singes déafférentés ne pointent plus correctement

lacible.
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suppose

e ue lacommande supraspinal e contrdle simultanément le point d’ équilibre et sa vitesse d' évolution,

e que les propriétés élastiques des muscles permettent le contrdle de la compliance articulaire et sont donc
capables de corriger, dans une certaine mesure, les perturbations inattendues,

e que les mécanismes réflexes sont responsables d'un asservissement de |’ articulation a la trgjectoire
d équilibre, et donc interviennent a la fois dans la correction des perturbations et dans la maitrise de la

dynamiqgue des membres.

Kawato et collégues [88, Gomi et Kawato, 1996] contestent cet asservissement de latrgjectoire du bras
alatrgjectoire du point d’ équilibre. Pour que cette assertion soit valable, il faut quelarigidité du bras reste im-
portante au cours du mouvement. Dans le cas contraire, il est nécessaire que |es centres supraspinaux prennent
en compte les caractéristiques dynamiques du bras pour que celui-ci suive effectivement la trajectoire désirée.
Or le seul intérét théorique de |” hypothése du point d’ équilibre est de décharger les centres supraspinaux de ce
calcul complexe aors assumé par les réflexes et les propriétés éastiques des muscles. De nombreuses études
ont permis de mesurer larigidité du bras pour différentes postures [220, De Serres et Milner, 1991] [54, Dolan
etal., 1993] [68, Flash et Mussa-lvaldi, 1990] [252, Tsuji et al., 1995] . A I'aide d un dispositif expérimental
performant, les auteurs de cet article ont réussi a mesurer |’ évolution temporelle de larigidité du bras pendant
les mouvements . Ils ont montré que cette rigidité augmentait beaucoup au début du mouvement, décroissait
ensuite pour augmenter encore alafin du mouvement. Lacinématique delatragjectoire du point d' équilibre es-
timée et reconstruite a partir de ce profil temporel delarigidité est beaucoup plus complexe que la cinématique
du bras. Le profil de vitesse du point d' équilibre présente en particulier plusieurs pics que I’ on ne retrouve ab-
solument pas dans lavitesse observée (qui comporte un unique pic). Les auteurs suggerent donc que le systeme
nerveux central doit donc nécessairement prendre en compte les propriétés dynamiques des membres pour pro-
duire une commande motrice adaptée. 1ls défendent donc I’ existence de «modéles internes» et adaptatifs de la
dynamique du bras et I'idée que les structures neuronaes sont capables d’ effectuer le calcul complexe dit «de
la dynamique inverse», c'est adire le calcul du profil de décharge des motoneurones permettant d’ obtenir le
mouvement désiré.

«\We believe that the brain possesses and utilizes an internal model of the arm for determining the
motor command» (M. Kawato'?).

2.2.4 Lecontrélepar génération de champsdeforces

L' hypothése du point d’ équilibre a par ailleurs donné naissance a une hypothése intéressante sur lafagon dont

le systéme nerveux pouvait assurer, de facon simple, la génération de postures stables et plus généralement la

17" Gité dans[189, Pennisi, 1996] .
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production de la tragjectoire du point d’ équilibre. Cette théorie suppose que le systéme nerveux central et en
particulier les réseaux de neurones de la moelle épiniére contrélent les mouvement en générant des champs
de forces par I’ activation synergétique d’ un ensemble de muscles [85, Giszter et ., 1989] [84, Giszter et dl.,
1993] [222, Shadmehr et al., 1993] . Lestravaux expérimentalix associés a cette hypothése montrent, que chez
lagrenouille par exemple, lastimulation delamoelle épiniére conduit alaproduction de postures stables, ¢’ est
adire alaproduction de champs de forces faisant converger I’ extrémité de la patte vers une position stable (le
point d équilibre). Il sembled’ autre part que cette stratégie permettrait d’ une part une simplification du proces-
sus de génération des trajectoires des mouvements. En sélectionnant, a partir d’ une posture stable, un champ
deforce adapté, il est possible de générer un mouvement du membre jusgu’ aune nouvele position d’ équilibre.
D’ autre part, la combinaison d'un petit nombre de champs de forces «canoniques» (en I’ ocurrence modélisés
par des fonctions abase radiale) permet de produire un trés grand nombre de postures stables. Ainsi, seulement
25 champs de forces «canoniques» permettent de rendre compte des données des auteurs [222, Shadmehr et al.,
1993] . Ce mode de contréle est soutenu par |a théorie de I' approximation de fonctions non linéaires par des
fonctions a base radiale [173, Mussa-Ivaldi 1992] [174, Mussa-lvaldi et Giszter, 1992] et donne actuellement
lieu & des implémentations sur des robots manipul ateurs 8. La séection du champ de force permet également

un contréle de la compliance du bras.

2.2.5 Importance du contréle del’impédance mécanique des membres

Le débat entre auteurs et détracteurs de ces différentes hypotheses a surtout permis de souligner une propriété
essentielle de la motricité des vertéorés : la possibilité qui leur est donnée de contrdler larigidité des articula-
tions -s ce n’est leur impédance mécanique- indépendamment de la cinématique du mouvement [31, Bullock
et Grossherg, 1990] [66, Flash, 1987] [135, Latash et Gottlieb, 1990] [133, Latash, 1992] [134, Latash,
1994] [265, Won et Hogan, 1995] . Il nous faut insister sur le fait que les robots manipulateurs, tels qu’ils sont
actuellement congus, ne possedent pas pour la plupart cette capacité et |a puissance des moteurs actionnant leur
structure rigide les rend quel que peu dangereux. Or laleur donner procurerait théoriquement des avantages év-
idents en réduisant I’ ocurrence d’ instabilités inhérentes a certaines taches comme le suivi de surfaces et en les
rendant plus & méme de coopérer avec des opérateurs humains sans les mettre en danger en cas de défaillance
du contréle. L hypothése du point d équilibre ale mérite d'initier des travaux concernant les algorithmes de
commande permettant de controler efficacement alafoislatragectoired’ un robot et la compliance des articula-
tions ou du point terminal [30, Briwer et Cruse, 1990] [87, Gomi et Kawato, 1993] [102, Hogan, 1989] [185,
Paul et Shimano, 1976] [222, Shadmehr et a., 1993] . La prise de conscience de I'importance du contrdle de
lacompliance dans |e champ de la roboti que des mani pul ateurs améme conduit certaines équipes de recherche

aconstruire des actionneurs possédant des propriétés élastiques (pour la plupart des actionneurs pneumatiques

18 ¢f Giorgio Metta et al., ” Sensori-motor development in biological and artificial systems: on the ontogenesis of goal-directed

reaching.” . Soumis pour une edition speciale de Neural Networks (1998).
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élastiquesinspirés du muscle de McKibben) et des courbes tension-longueur proches de celles des muscles [53,
Van der Smagt et a., 1996] .

2.3 Redondance géométrique, dynamique et controdle de la compliance

Commenous!’ avonsvu précédemment, lesmembres des animalix sont des systémes arti cul és géométriquement
et dynamiquement redondants. Cette redondance rend arbitraire |a sél ection de la commande motrice adaptée a
la génération d’' un mouvement particulier parmi une infinité de commandes possibles. La nécessaire sélection
des commandes est généralement résol ue par I’ introduction de contraintes supplémentaires sur le mouvement
attendu. Deux modéles proposent des contraintes semblant en accord avec |es observations expérimental es dans
le cadre du contrdle de latragjectoire du bras. Le premier modéle est purement géométrique et suggére que la
contrainte minimisée lors d’ un mouvement de pointage soit |’ intégrale du carré de la dérivée de |’ accélération,
le «jerk» («minimum jerk model»). Le critére permettant d’ obtenir une prédiction sur latraectoire du bras du

sujet peut s écrire :

1 = Bz \? d3y 2
=1 / {(F) +(F> }dt 2.3)
t=0

L es expérimentations montrent, aussi bien chez I'homme que chez le singe, que les trgj ectoires des mou-
vements de pointage supposant sont approximativement linéaires et possedent un profil de vitesse «en cloche»
[171, Morasso, 1981] [191, Plamondon, 1995] . Le modéle du minimum-jerk permet de rendre compte de ces
observations expérimental es et de résoudre la redondance géométrique. Dans le cadre du déplacement de I’ ex-
trémité du bras dans un plan horizontal situé face au sujet, en partant de I hypothese d’une vitesse et d'une
accélération nulle au départ et alafin du mouvement, la cinématique de la trgjectoire est smplement décrite

par un polynéme du cinquiéme degré :

2(t) = 20 + (20 — 2) - (15k* — 6k° — 10k?) (2.4)

t—tg
ty

ou z(t) doit ére remplacé par les coordonnées z(t) et y(t) de I'extrémité du bras, et ou k& =
correspond a une «normalisati on» du temps du déplacement [56, Dornay et Snager, 1993] [67, Flash et Hogan,
1985] [66, Flash, 1987] [253, Unoet al., 1989] . Cependant, ce modéle est purement géométrique et ne permet
pasderésoudrelaquestion delaredondance dynamique. Ce modél e suppose quelatrajectoire désirée et réalisée
est une droite, programmée dans |’ «espace de travail» (en coordonnées visuelles) et que saréalisation alieu

totalement indépendamment des propriétés dynamiques du bras. D’ autres critéres ont été proposés, impliquant
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une optimisation de divers colts (comme le temps de réalisation du mouvement, la force maximale, I’ énergie
dépensée etc...) [5, Alexander, 1997] [95, Hannaford et Stark, 1987] [96, Hanneton, 1993] [98, Happee,
1992] [99, Hasan, 1986] [177, Nelson, 1983] . Mais ces modéles ont été appliqués a des mouvements mono-
articulaires n’ont pas été éendus aux mouvements polyarticulaires. Uno et collégues [253, Uno et al., 1989]
[258, Wada et Kawato, 1995] suggérent que le critére minimisé lors de I’ accomplissement d’ une telle tAche de
pointage soit lié ala dynamique de lacommande motrice: I intégrale sur le temps du mouvement de la somme

des carrés des dériveées temporelles des n couples articulaires:

t=t;
e
cr=3 |

t=t,

[i (CZ’)Q] dt (2.5)

i=1

Le résultat des simulations effectuées par les auteurs avec un modéle du bras bi-articulaire, aprés com-
paraison avec les trajectoires produites par des sujets humains, montrent que le «minimum torgue-change
model» est plus en accord avec les caractéristiques des mouvements naturels. En effet, si le «minimum-jerk
model» prédit des trajectoires purement rectilignes, ce second modéle donne des trajectoires |égéerement in-
curvées, dont la courbure dépend des points de départ et d’ arrivée du mouvement, dépendance réellement
observée chez les sujets humains. Mais en marge du débat concernant les capacités de ces deux modéles a
rendre compte des observations expérimental es, ce sont deux conceptions de la planification des mouvements
qui s opposent. Lestenants de |’ hypothése du point d’ équilibre ont une vision plutét modulaire du contrdle des
mouvements : latrgectoire est planifiée dansleréférentiel del’ espacedetravail souslaformed’ unetrajectoire
d’un point d’ équilibre virtuel respectant une contrainte géométrique. Cette trajectoire est ensuite transmise au
systéme muscul o-squel ettique programmant les couples articulaires de fagon a ce que le mouvement obtenu
soit le plus proche possible de la trajectoire d’ équilibre. Les courbures observées sont supposées n'’ étre que
lereflet d’une imprécision du contrdle. Pour les tenants du «minimum torque-change model», la commande
motrice optimale et intrinsequement et directement fonction de la dynamique du corps, laquelle est prise en

compte par des modéles internes intervenant dans ce processus.

Notons bien qu’ aucun de ces deux modél es ne propose de sol utions concernant larésolution de la redon-
dance dynamique musculaire. Le modéle du minimum-jerk est purement géométrique, alors que le modéle du
minimum torque-change ne fournit que les couples articulaires optimauix, sans préciser quelles doivent étreles
tensions muscul aires associées a ces couples. Cependant, on peut considérer, ce qui semble étre le cas, que le
systéme nerveux ne contrdle pas seulement la cinématique du mouvement, mais également sa dynamique au
travers d’'un contr 6le de la compliance adapté ala spécificité de latache a accomplir. Ce contréle de la com-
pliance peut concerner non seulement la rigidité de I’ extrémité du membre, mais également I’ orientation des

axes de | «ellipse de rigidité» déterminant I’ orientation de la force appliquée lors d’' un contact ou s opposant
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a une éventuelle perturbation. Puisgue la compliance globale du bras dépend étroitement de la tension et du
degré d' étirement de chague muscle, | hypothéese d’ un contréle spécifique de I'impédance mécanique du bras
peut permettre la résolution de cette redondance dynamique [131, Lacquaniti et a., 1992] [132, Lacquaniti et
al., 1993] [133, Latash, 1992] [222, Shadmehr et al., 1993] .

2.4 Intermittence et stéreotypie dans le contr 6le des mouvements

L escontraintes du minimums-jerk et du minimum torque-change permettent de reproduire quel ques grandstraits

caractéristiques des mouvements de pointage [1, Abend et al., 1982] :

e laquasi linéarité de latrgjectoire,
e |'unicité du pic de vitesse,

o laforme «en cloche» du profil de vitesse.

Cette stéréotypie de la cinématique du mouvement de pointage se retrouve, sous une forme différente,
dans d' autres paradigmes expérimentaux et pour d autres segments corporels que ceux du bras. Les mouve-
ments saccadiques des yeux montrent exactement les mémes caractéristiques et leur invariance est telle que
I’on peut établir une relation linéaire entre I’ amplitude de la saccade et |a vitesse maximale de I’ oeil et une re-
lation quasi logarithmique entre cette méme amplitude et la durée du mouvement. Cette loi d’invariance est
désignée par le terme de «main sequence»®® [12, Bahill et al., 1975] [29, Breznen et al., 1996] [136, Lebe-
dev et al., 1996] . Les mouvements de latéte intervenant dans le contréle du regard présentent une stéréotypie
trés proche [21, Biguer et al., 1982] [197, Prablanc et a., 1979] . Cependant, on peut s attendre dans d’ autres
paradigmes impliquant d' autres types de téche, a observer une cinématique différente. Par exemple, lorsd’une
téche de poursuite visuelle ou visuo-manuelle d' une cible présentant un mouvement continu et lisse (par ex-
emple un mélange de sinusoides) il serait |égitime de penser que la stimulation engendre des mouvements dont
la trgjectoire soit de méme nature. Or ce n'est en général pas le cas. Les observations faites dans le cadre
du paradigme de la poursuite oculaire montrent une combinaison de mouvements saccadiques rapides super-
posés a des mouvements plus continus («smooth purstit»). La méme observation a été faite pour la poursuite
visuo-manuelle : que ce soit chez le singe ou chez I’homme, les mouvements obtenus présentent également
des phases rapides, produites de fagon intermittente, dont les caractéristiques font penser a celles des mouve-
mentsde pointage [2, Adams, 1961] [168, Miall et al., 1993] [176, Navas et Stark, 1968] . Or, seules quelques
tentatives de modélisation des systémes de poursuite, concernant aussi bien le systéme oculomateur que le con-
trole du mouvement des membres, tiennent compte de I’ aspect intermittent des mouvements produits. 1l est

cependant possible d' imaginer que pour réduire ladimension du probléme du contréle de ladynamique, le sys-

19 Par analogie avec une loi d’invariance découverte en astronomie.
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teme nerveux central ne se serve que d’ un nombre réduit de primitives motrices de type impulsionnel dont il
ne programme que I’ amplitude et |e temps de déclenchement (voir par exemple [93, Gottlieb et al., 1989] [91,
Gottlieb, 1993] [116, Karnidl et Inbar, 1997] [114, Kalveram, 1991] ). Durant I’ exécution de ces primitives,
les retours sensoriel's ne sont pas pris en compte et ces phases de mouvement sont effectuées en boucle ouverte.
Cette hypothese est soutenue par le fait qu'il semble exister une suppression du retour sensoriel au niveau du

systéme rubrocerebellospinal durant les mouvements rapides des membres [122, Keifer et Houk, 1994] .
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Chapitre 3
Présentations des themes développés

Dans le premier chapitre, nous avons montré que le contrle des mouvement et de la posture par le systéme
nerveux central pouvait étre décrit en termes formels comme une tache de controle adaptatif d’'un systéme
non linéaire. Ce probléme, bien connu des roboticiens, est en lui méme trés difficile et non résolu dans le cas
général. La structure du systéme muscul osquel ettique, redondant géométriquement et dynamiquement, gjoute
encore a cette complexité et rend toute tentative de modélisation difficile. Les résultats cités dans le chapitre
précédent montrent que les informations sensorielles, et en particulier les informations proprioceptives et plus
généralement haptiques contribuent al’ apprentissage des transformations sensori-motrices et al’ exécution des

mouvements.

e Sil est clair, au vu, par exemple, des observations faites sur les patients et les singes déafférentés, que
la commande motrice est en grande partie programmée en boucle ouverte, les informations sensorielles
proprioceptives jouent un role essentiel et semble-t-il irremplagable dans la maitrise de la dynamique des
mouvement, dans la compensation de perturbations inattendues et dans I’ adaptation des transformations
sensori-motrices.

e Si les propriétés mécaniques des muscles ainsi que les réflexes spinaux semblent simplifier latache du
systéme nerveux central, il semble que les réseaux supraspinaux doivent cependant tenir compte des

propriétés dynamiques des membres dans |’ é aboration de |la commande motrice.

Cette nécessaire internalisation des propriétés mécaniques du corps a donné naissance a la notion de
modél e interne adaptatif. De nombreux modéles intervenant dans |e contréle de la dynamique des mouvement

ont été proposés?, dont certains présentent des propriétés adaptatives. Seuls quelques uns prennent en compte

20 Liste non exhaustive : [5, Alexander, 1997] [10, Atkeson et Reinkensmeyer, 1988] [30, Briwer et Cruse,
1990] [31, Bullock et Grossberg, 1990] [32, Bullock et al., 1993] [73, Frolov et al., 1994] [80, Gerdes et
Happee, 1994] [90, Gorinevsky, 1993] [93, Gottlieb et al., 1989] [101, Hogan, 1985] [115, Kalveram, 1992]
[119, Kawato et al., 1987] [118, Kawato, 1990] [120, Kawato et Gomi, 1992] [156, Massone et Bizzi, 1989

44



le caractéere stéréotypé et intermittent de la commande motrice.

De nombreux types d architectures paralléles permettent de ssmuler |es hypothétiques modéles internes
adaptatifs (perceptrons multicouches, tables de mémoires, logique floue, réseau de fonctions a bases radiales).
Cependant, ladiversitédes schémasde contréle (décrivant lafagon dont | esinformati ons sensorielles et motrices
sont combinées) et celle desréglesd’ apprenti ssage sont beaucoup pluslimitées. C' est pourquoi, danslechapitre
suivant, nous nous attacherons a décrire, dans un méme cadre formel et indépendamment du type de filtre
adaptatif employé, les schémas de contréle adaptatifs les plus couramment employés. Nous les comparerons
du point de vue deleur stabilité et de leur plausibilité biologique. Nous soulignerons en particulier lefait quela
dynamique du mouvement et ladynamique del’ apprentissage peuvent interférer et géner I adaptation du modéle
interne. Nous proposerons enstite d' intégrer deux modéles, le modéle de Kawato (feedback-error learning) et
le contrdle par surface glissante dans un modéle plus général. Nous montrerons enfin, en nous inspirant des
travaux sur le contrdle par surfaces glissantes, comment I’ introduction d’ une composante motrice intermittente,
produite en boucle ouverte et stéréotypée peut garantir la stabilité du contrble en dépit des imprécisions du
modéle interne. De ce fait ce schéma de contréle permet de combiner I’ utilisation de modéles internes de la

dynamique du systéme contrdlé a une commande de type balistique et intermittente.

Dansles chapitres5 et 6, nous proposerons deux architectures adaptatives formelles capables de jouer le
réle de moddleinterne, ¢’ est adire d’ approximer ladynamique (inverse ou directe) d’ un systéme non linéaire.
Ces deux hypotheses utilisent a priori des principes trés différents mais ont en commun la propriété de ne mo-
biliser que des régles d’ apprentissage simples et biologiquement plausibles. Le premier type d’ architecture,
inspiré par les propriétés multimodales des neurones et par le principe de codage par population de I’ infor-
mation dans |e systéme nerveux central, approxime une dynamique non linéaire en combinant des estimations
linéaires |ocales de cette dynamique. Noustesterons|es capacités de ce premier type defiltre aprédireles mou-
vements d’ un bras articulé mis en mouvement par quatre muscles modélisés de fagcon simple (dans cet exemple
le filtre adaptatif doit approximer la fonction dynamique directe du bras). Nous insérerons ensuite ce filtre
dans un schéma de contréle particulier (du type feedback-error learning) appliqué ala commande d'un mou-
vement monoarticulaire dans le cadre d’ une téche de poursuite. Le second type d’ architecture présenté utilise
un principe bien différent. L' approximation des transformations sensorimotrices dynamiquesy est réalisée par
des populations d' unités non linéaires (les k<mnémons»), petites tables de mémoire dotées chacune d’ un champ
récepteur limité. Nous montrerons que la version «stochastique» du mnémon peut réaliser la méme opération
gu’ un neurone sigma-pi généralisé avec un colt calculatoire bien plus faible. Nous comparerons également les
performances des champs mnémoniques et des perceptrons multicouches (PMC) du point devuedelatailledela
mémoire mobilisée, delaprécision et delarapidité de calcul. Lesrésultats obtenus suggérent que dansle cadre

del’ application de ces techniques alarobotique, les champs mnémoniques présentent pour un méme niveau de

[159, Mclntyre et Bizzi, 1993] [216, Schweighofer et al., 1998a] [217, Schweighofer et a., 1998b] [250, Tax
et Denier van der Gon, 1991] [258, Wada et Kawato, 1995] [262, Wolpert et al., 1995] 45




Chapitre 3  Présentations des thémes développés

performance que les PMC une simplicité de mise en oeuvre et une rapidité d’ exécution bien supérieure. Nous
terminerons la partie théorique de cette thése par une discussion de la validité biologique de ces architectures,
et par une tentative de locdisation, dans le systéme nerveux central, des structure neuronales impliquées dans

la genese et |e fonctionnement de ces hypothétiques modé es internes.

Latroisiéme partie de cette thése est destinée al’ étude expérimental e du rol e desinfomations sensorielles
dans |’ apprentissage d' une transformation sensori-motrice dynamigue dans le cadre du paradigme de la pour-
suite visuo-manuelle. Dans une premiére étude, nous nous attacherons a cerner en particulier la contribution
des informations haptiques al’ apprentissage du contrdle des mouvements d’ un objet dynamique. Nous précis-
erons les conditions dans lesquelles I’ application d’ un retour d’ effort, permettant de fournir des informations
sur les forces d'interaction existant entre le bras du sujet et le systéme qu'il contréle, améliore laréussite de la
téche et augmente | es capacités d’ apprentissage des sujets. Nous montrerons que les résultats obtenus sont en
accord avec un cadre théorique admettant I’ existence de modél es internes de la dynamique de I’ objet contrélé.
Laseconde étude expérimental e est plus particuliérement destinée al’ analyse des stratégies de contréle des su-
j€ets, que ce soit en présence ou en |’ absence de retour d’ effort. Au regard des caractéristiques de lacommande
produite par les sujets, comportant al’ évidence des mouvements de type balistique déclenchés de facon claire-
ment intermittente, nous suggérerons un modéle dont les caractéristiques sont issues du le schéma de contréle
proposé dans le premier chapitre de la premiére partie de cette thése. Nous montrerons gue cette hypothése per-
met d' expliquer les caractéristiques fortement non linéaires du contréle des sujets et notamment la production
de mouvements rapides et intermittents du bras dont | es caractéristiques sont trés proches de celles des saccades

oculaires.
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