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RESUME

La perception cohérente de notre corps et de I'environnement repose sur l'intégration
permanente de différentes sources sensorielles. Si la compréhension des regles régissant ces
processus intégratifs et leurs substrats cérébraux ont été bien décrits chez I'adulte jeune, leurs
changements liés au vieillissement sont mal connus a ce jour. Du fait du déclin progressif de tous les
systémes sensoriels au cours du vieillissement normal, nous nous sommes demandés si les stratégies
d’intégration étaient modifiées par une fiabilité inégale accordée a chacune des entrées sensorielles ;
et si cela était différent selon que la perception ait pour finalité I’estimation des mouvements de notre
corps ou des propriétés de notre environnement. Nous avons également recherché les modifications
cérébrales associées a ces changements perceptifs en utilisant I'IRMf.

En stimulant séparément ou de facon combinée les modalités tactile, proprioceptive musculaire,
visuelle et auditive, nous avons étudié les processus intégratifs sous-tendant deux types de
perception : la vitesse des mouvements de notre main et la texture d’une surface.

Par des approches psychophysiques, nous avons mis en évidence une altération perceptive
inégale selon le sens considéré : les perceptions a point de départ tactile étant moins altérées avec
I’age que ce soit dans le cadre de la perception du corps®? ou de I'environnement?® tandis que la
proprioception musculaire semble particulierement atteinte dans la perception kinesthésique.
Toutefois, les processus intégratifs semblent bien conservés voir méme étendus chez les adultes agés.
En effet, la combinaison d’informations congruentes dans la perception kinesthésique améliorait les
performances dans les mémes proportions chez les adultes jeunes et 4gés®. De plus, I'ajout d’un
distracteur audio incongruent, dans une tache d’exploration haptique, perturbait plus fortement les
adultes 4gés>. Une facilitation de I'intégration semble donc se produire dés 65 ans, y compris lorsque
les stimuli sont incongruents.

Les résultats que nous avons obtenus en neuroimagerie (IRMf) confirment que la perception est
altérée chez les personnes agées, avec une détérioration plus prononcée du systeme proprioceptif,
probablement due a la dégradation des processus inhibiteurs se produisant avec le vieillissement. En
particulier, nous avons constaté une altération de la balance inter-hémisphérique entre les régions
sensorimotrices primaires corrélée aux déficits kinesthésiques uniquement dans la condition
proprioceptive et pas dans la condition tactile®. L’étude de la discrimination des textures a également
montré une réorganisation fonctionnelle des activations cérébrales dans I'intégration multisensorielle
chez les adultes 4gés en condition audio-haptique®.

Ce travail souligne a la fois une repondération des informations sensorielles et une facilitation générale
des processus multisensoriels chez les personnes agées, conduisant a un phénomeéne compensatoire
lorsque les informations en présence sont cohérentes. Au niveau cérébral, |'effondrement des
processus inhibiteurs avec l'age expliquerait les troubles perceptifs et la perte de sélectivité des
activités cérébrales. Néanmoins, les personnes agées pourraient bénéficier de ce phénomene de
dédifférenciation par une extension de la connectivité inter-réseaux pour surmonter au moins
partiellement les déclins des processus d’intégration sensorielle.

'Etude 1 : C Landelle et al. (2018). Age-Related Impairment of Hand Movement Perception Based on Muscle Proprioception and Touch.
Neuroscience.

2Etude 2 : M Chancel, C Landelle et al. (2018). Hand movement illusions show changes in sensory reliance and preservation of multisensory
integration with age for kinaesthesia. Neuropsychologia.

3Etude 3 : C Landelle et al. (in prep). “Hearing the touch™ Impact of sonification in the haptic perception of artificial textures and its modulation
with aging.

4Etude 4 : C Landelle et al. (in prep). Age-related functional changes in the brain for the perception of hand movements based on muscle
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SUMMARY

The coherent perception of our body and the environment is achieved by the on-going integration of
different sensory sources. While the understanding of the rules governing these integrative processes
and their brain substrates have been well described in young adults, their age-related changes are
poorly understood. Due to the gradual decline of all sensory systems during normal aging, integration
strategies could be modified by an unequal reliability given to each of the sensory inputs. They could
also change depending on whether the purpose of perception is to estimate the movements of our
body or the properties of our environment. We also explored the brain changes associated with these
perceptual alterations using fMRI.

By stimulating touch, muscle proprioception, vision, and audition separately, or in combination, we
studied the integrative processes underlying two types of perception: the speed of our hand
movements and the texture of a surface.

Through psychophysical approaches, we have highlighted an unequal perceptual alteration according
to the modality considered: perceptions from touch being less altered with age, whether in the context
of perception of the body *? or the environment?, while muscle proprioception seems to be particularly
affected in kinesthetic perception. However, integrative processes seem to be well preserved, or even
enhanced, in older adults. Indeed, the combination of congruent information in kinesthetic perception
improved performance in the same proportions in young and old adults?. Moreover, the addition of an
incongruent audio distractor, in a haptic exploration task, more strongly disrupted older adults?,
suggesting an easier integration even though the stimuli were incongruent.

Our results obtained in neuroimaging (fMRI) showed that inhibitory processes were altered in elderly
adults. Therefore, we found an alteration in the interhemispheric balance between primary
sensorimotor regions correlated to kinesthetic deficits in the proprioceptive condition but not tactile
condition®. The study about texture discrimination has also showed a functional reorganization of brain
activations involved in multisensory integration in elderly adults in audio-haptic conditions®.

This work highlights both a reweighting of sensory information and a general facilitation of
multisensory processes in elderly, leading to a limited compensatory phenomenon when sensory
information are consistent. At the cerebral level, the decline of inhibitory processes with age may
explain perceptual disorders and less specific brain recruitment. Nevertheless, older people could
benefit from this phenomenon of dedifferentiation by extending their inter-network connectivity to at
least partially compensate the declines of sensory integration processes.

'Etude 1 : C Landelle et al. (2018). Age-Related Impairment of Hand Movement Perception Based on Muscle Proprioception and Touch.
Neuroscience.
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with aging.
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PREAMBULE

En lisant le titre de ce manuscrit vous aurez compris que nous allons parler du vieillissement
cérébral. Ce terme de vieillissement est classiquement employé dans notre société pour segmenter la
population en différents groupes d’ages. Il est tout de méme important de noter qu’il appartient en
réalité au continuum de la vie et pourrait étre plus justement décrit d’un point de vu biologique comme
I’effet du temps sur les étres vivants. Chaque étre vivant a ses propres caractéristiques déterminées
génétiquement mais également modulées par |'expérience environnementale. Il en résulte une
combinaison de trois facteurs interagissant sur notre corps : le temps, la génétique et I'environnement.
Les constats établis dans le cadre de cette thése n’ont pas pour prétention de contréler I'un de ces
trois facteurs. Nous allons plutét essayer de comprendre les effets du temps, que nous pourrions
qualifier de tardifs a I’échelle de la vie humaine, sur notre cerveau. C'est dans ce contexte que nous

emploierons le terme de vieillissement cérébral.

Si le vieillissement s’accompagne de facon inéluctable de modifications cérébrales structurales,
il nous est également possible d’observer des modifications fonctionnelles. Ainsi nos capacités
motrices et cognitives ne semblent plus aussi performantes a 70 ans qu’a 20 ans. Mais qu’en est-il de
nos facultés perceptives ? Nos informations sensorielles sont-elles toujours aussi efficaces pour
percevoir notre corps ainsi que le monde qui I'entoure ? Notre cerveau possede-t-il toujours les

mémes capacités pour intégrer ces informations sensorielles ?

Dans ce manuscrit, je tenterai de répondre a ces questions au travers de trois chapitres. Le
premier regroupera les évidences relatant les modifications liées a I’age de la perception du corps et
de I'environnement. Je présenterai dans ce chapitre les études psychophysiques que nous avons
réalisées pour évaluer ces changements perceptifs au cours du vieillissement. Dans un second chapitre
je développerai les constats concernant les modifications cérébrales sous-jacentes au vieillissement.
Deux études de neuroimagerie réalisées au cours de cette thése y seront présentées. Enfin dans un
troisieme chapitre je combinerai les constats établis par les approches psychophysiques et en

neuroimagerie autour d’une discussion commune.

L’ensemble des travaux présentés dans ce manuscrit ont été réalisés dans le cadre de ma thése
dirigée par le Dr. Anne Kavounoudias, au sein du Laboratoire de Neurosciences Sensorielles et
Cognitives unité mixte de I’'Université Aix-Marseille et du CNRS. Ces travaux ont été possibles grace a
une collaboration étroite avec deux autres laboratoires marseillais : le centre IRM@Cerimed de

I'institut des Neurosciences de la Timone ainsi que de Laboratoire de Neurosciences Cognitives.
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Traditionnellement les sens sont connus pour nous permettre de percevoir notre
environnement. C’est ainsi que grace a certains sens comme la ¥ ou encore le toucher
nous pouvons décrire avec précision ce qui nous entoure. Mais c’est sans oublier que I'ensemble de
ces sens ajoutés a la proprioception musculaire ainsi qu’aux informations vestibulaires nous
permettent également de percevoir la position et les mouvements de notre corps évoluant dans cet

environnement.

Toutes ces informations sensorielles convergent vers les centres nerveux ou elles sont intégrées
pour percevoir notre environnement et notre corps. Dés lors, de nombreuses questions peuvent étre
soulevées : Quelles sont les combinaisons sensorielles pour une perception optimale ? Deux
informations valent-elles mieux qu’une ? Dans quelles situations ferons-nous plus confiance a notre
vision gqu’a notre proprioception ? L’audition, par exemple, nous permet-elle d’améliorer notre
sensibilité tactile ? Pour tenter de répondre a ces questions, imaginez-vous en train de porter une tasse
de café a votre bouche les yeux fermés, ne vous fiant qu’a vos retours somatosensoriels ; ou bien
encore tentez d’évaluer la température du café sans toucher la tasse, uniguement a I'aide de la vision
de la vapeur qui se dégage a la surface. Ces deux estimations semblent théoriquement possibles mais
seront plus longues et moins précises a réaliser que si vous aviez la possibilité d’utiliser 'ensemble de
vos sens. Inversement, si je vous présente une tasse de café dont le contenant est vert, pensez-vous
appréciez de la méme facon le golt de votre café comparativement a un café noir ? Si lorsque vous
trempez votre doigt dans le café sa température est froide alors qu’il est en train de fumer, n’aurez-
vous pas une certaine résistance a boire ce café ? Au travers de ces exemples nous venons de montrer
que I'ajout d’une information sensorielle pertinente a notre perception est bénéfique alors que deux

informations sensorielles incongruentes peuvent perturber notre estimation perceptive.

Enfin, qu’en est-il de ces perceptions et des regles de I'intégration multisensorielle lorsque nos
systémes sensoriels déclinent au cours du vieillissement? Changeons-nous de stratégies
d’intégration pour conserver un bon niveau de performance ? Le poids alloué a certaines entrées
sensorielles est-il augmenté, tandis que d’autres seraient diminués ? Cela dépend-il des taches

perceptives dans lesquelles nous sommes engagées ?

Ainsi, dans ce premier chapitre -1- nous rappellerons quelques généralités sur les récepteurs
périphériques pour mieux comprendre leurs fonctions avant -2- de nous focaliser plus
particulierement sur la perception des mouvements de notre main ainsi que sur -3- la perception de
I’environnement en considérant le cas de la discrimination de textures. L'ensemble de ces themes
seront abordés en gardant comme objectif d’évaluer les modifications liées au vieillissement non

pathologique.

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents
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] GENERALITES SUR LES DIFFERENTES SOURCES SENSORIELLES
LEURS EVOLUTIONS AVEC L'AGE

Il est important ici de rappeler qu’au cours de cette thése nous nous sommes particulierement
intéressés : a la proprioception musculaire, au toucher, a la vision et a I'audition. Ainsi, nous allons
développer quelques généralités sur la physiologie périphérique de ces sens dans cette premiere

partie, les bases neurales seront quant a elles décrites dans le [6ETJidg=All.

1.1 LA PROPRIOCEPTION MUSCULAIRE (P) @J/

La proprioception musculaire a été I'objet de nombreuses discussions scientifiques durant des

100%™ d’années. Historiquement, il était convenu depuis Aristote que ’'Homme posséde 5 sens : la
vision, le toucher, 'ouie, le golit et 'odorat. Ce n’est qu’a la fin du 17%™ siécle que la notion de sens

musculaire émergea. Ainsi, en 1826 Bell découvrit le 6™ sens, le « sens musculaire » (Bell, 1826).

La découverte de ce nouveau sens trés étudié au 19°™ siécle fut le sujet d’une grande
controverse : la « théorie de I'efférence » ou « théorie centraliste » et la « théorie de I'afférence » ou
« théorie périphérique ». Miller, D’Alexander Bain et de Wilhelm Wundt, trois physiologistes
allemands, soutenaient la premiére hypothése centraliste en défendant I'idée que la sensation n’était
pas issue du muscle lui-méme mais du cerveau. Lorsque nous souhaitons réaliser un mouvement,
I'indication relative a ce mouvement proviendrait du systéme nerveux central (SNC) ; de méme, la
sensibilité accompagnant ce mouvement proviendrait de cet influx nerveux descendant et non des
nerfs afférents. Sherrington, physiologiste anglais, défenseur de la théorie périphérique, rejeta cette
hypothése en mettant en évidence que I'on peut percevoir les positions de notre corps méme en
I’absence de commande motrice et de contraction musculaire (Sherrington, 1900). Le sens musculaire
serait selon lui principalement d’origine périphérique. Cette théorie périphérique fut largement

soutenue dans la premiére partie du 20%™ siécle.

Par la suite, Sherrington (1907) introduit le terme de « proprioception » du latin « proprius » et
« perception », et la défini comme étant la perception des mouvements du corps et des articulations

ainsi que la position des segments corporels dans I'espace.
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Aujourd’hui, I'importance des signaux périphériques pour la perception de mouvements passifs
a bien été attestée et les théories « centralistes » ont été revues notamment dans le cadre d’un
mouvement volontaire ol la génération de la commande motrice est accompagnée a la fois d’une
copie d’efférence prédite et de retours périphériques associés a I’exécution du mouvement. Ainsi, il a
été bien établi que les signaux proprioceptifs afférents nous permettent a la fois de coder le
mouvement mais également la position de notre corps avec précision. Afin de mieux comprendre la
distinction entre ces deux aspects de la perception corporelle nous allons décrire avec plus de

précisions le mécanorécepteur proprioceptif ou fuseau neuromusculaire (FNM, Figure 1).

1.1.1 Le fuseau neuromusculaire

Le récepteur proprioceptif musculaire est qualifié de fuseau neuromusculaire (FNM),
mécanorécepteurs disposés parallelement aux fibres musculaires. Ces récepteurs sensoriels
comprennent 4 a 12 fibres intrafusales encapsulées dans un tissu conjonctif qui sont disposées de
facon paralléle aux fibres musculaires extrafusales du muscle squelettique. Elles subissent ainsi les
mémes variations de longueur que les fibres musculaires au cours d'une élongation ou
raccourcissement du muscle. Les fibres intrafusales comprennent deux parties fonctionnellement
différentes : 1- la partie équatoriale, non contractile, d’ol proviennent les terminaisons des afférences
sensorielles de type Ia et II et 2- la portion polaire contractile innervée par des terminaisons motrices
efférentes de type gamma (Matthews, 1972; Proske and Gandevia, 2012, Figure 1A).La sensibilité de
ces terminaisons sensorielles Ia et II a I'allongement du muscle nous permet de déterminer avec

précision respectivement la position ainsi que le mouvement des différents segments notre corps.

Figure 1 | Le fuseau neuromusculaire

A Fuseau neuromusculaire B Réponses des fibres sensorielles lors de mouvements passifs de la main
Motoneurone

Fibres
musculaires
Extrafusales

Fibres ) ‘ Etirement linéaire Etirement bref Etlremrent Relachement
musculaires Motoneurone sinusoidale
intrafusales | |8 - Gamma
| Fibrela _/_ x
) . Stimulus —N— NSNS
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A/ Représentation schématique d’un fuseau neuromusculaire (FNM). Sont représentées les fibres intrafusales
encapsulées. Les fibres efférentes innervent ces FNM grace a des motoneurones de type gamma. Les fibres afférentes
sont de deux types : les primaires (Ia) et secondaires (II) enroulées autour de la partie équatoriale des fibres intrafusales.
B/ Réponses schématisées des afférences primaires résumées a partir d'expériences en microneurographie. Le muscle
a résisté a quatre types d'étirement : étirement linéaire, étirement bref, étirement sinusoidal et relachement.

Sources : A/Modifié d’aprés Neurosciences Purves, 5" Edition. B/ Modifié d’aprés Matthews, 1964.



Le développement de la microneurographie, consistant en I’enregistrement chez 'Homme ou
I'animal de réponses unitaires émises par des récepteurs somatosensoriels périphériques, a été
déterminant dans la compréhension de I'implication des fuseaux neuromusculaires dans le codage des
mouvements et positions des membres (Figure 1B). Il a ainsi été clairement montré que les fibres la
déchargent préférentiellement lors de la phase dynamique de I'étirement musculaire, plus la vitesse
d’étirement est rapide plus la fréquence de décharge des fibres sera élevée ; elles permettent ainsi
d’encoder la cinématique du mouvement (Roll and Vedel, 1982; Collins and Prochazka, 1996). Les
terminaisons II ont quant a elles une sensibilité plus statique puisqu’elles déchargent tant que le

muscle est étiré, permettant ainsi le codage précis de la position des membres.

1.1.2 Modifications anatomiques et physiologiques liées & |'dge des FNM

De nombreuses investigations ont pu montrer des modifications des FNM liées a I'age. Swash et
Fox (1972) ont notamment pu observer, grace a des biopsies de muscles de personnes agées une
augmentation de I'épaisseur des capsules entourant les FNM (Figure 2) ainsi qu’une diminution du
nombre de fibres intrafusales. Liu et al (2005) ont confirmé plus récemment ces résultats en
démontrant également des changements dans la composition microstructurale et biochimique des
FNM avec I'age. L'ensemble de ces changements morphologiques pourraient étre a I'origine des
atténuations de la sensibilité statique et dynamique des FNM observées au cours du vieillissement

(Miwa et al., 1995).

Figure 2 | Sections musculaires d’adultes jeune et dgé

A g

Section transversale de muscle représentant un fuseau neuromusculaire
d’un jeune (16 ans) a gauche (A) et d’'un adulte agé (65 ans) a droite (B).
On peut noter sur ces images que I'épaisseur de la capsule (en rouge)
entourant les fibres intrafusales est plus importante chez I'adulte agé
comparé au jeune. D’aprés Swash et Fox, 1972.
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1.2 LE TOUCHER (T)

Figure 3 | Les récepteurs cutanés
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Représentation schématique des 4 types de récepteurs cutanés de la peau. Le type de
décharge et le role de chaque récepteur sont également mentionnés.
Modifié d’apres Barrett, 2010, Ganong’s Review of Medical Physiology.

Notre peau dans laquelle se situent les mécanorécepteurs cutanés constitue I'interface entre
I’environnement et notre corps. Cette particularité offre au sens du toucher une double fonction 1- la
perception de I'environnement, telle que la texture des objets, que nous qualifierons de sensation
tactile ou fonction extéroceptive et 2- la fonction proprioceptive, moins connue mais jouant un réle
essentiel dans la perception de notre corps. La contribution des informations tactiles dans le codage
des mouvements du corps a en effet été clairement démontrée par I'induction de sensations illusoires
de mouvement grace a un simple étirement de la peau des doigts des participants pourtant immobiles
(Cordo et al., 2011) ou encore par I"utilisation d’un disque texturé tournant sous la main immobile des

participants (Kavounoudias et al., 2008, Blanchard et al., 2011, 2013).

Dans le prochain paragraphe, nous allons voir de fagon plus détaillée la diversité des

mécanorécepteurs cutanés a I'origine d’un tel panel de sensations.
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1.2.1 Les mécanorécepteurs cutanés

Il existe différents types de mécanorécepteurs cutanés permettant de coder précisément des
parametres tels que la pression, la force, la vibration (Knibestdl, 1973, 1975; Knibestol and Vallbo,
1980; Vallbo and Johansson, 1984; Ribot-Ciscar et al., 1989; Johnson, 2001) ou encore des aspects plus
complexes comme la texture ou la forme des objets (Connor et al., 1990; Phillips et al., 1992; Saal et
al., 2009; Weber et al., 2013). La classification de ces récepteurs est basée sur différents criteres : leur
localisation sur la peau glabre ou poilue, la myélinisation de leur axone (conduction rapide : 30-75m/s)
ou I'absence de myélinisation (conduction lente : 1 m/s) ainsi que leur capacité a s’adapter rapidement
ou lentement a une stimulation. Nous nous attarderons plus particulierement sur les données

concernant les mécanorécepteurs présents sur dans la peau glabre de la main (Figure 3).

La microneurographie, qui consiste a enregistrer I'activité d’une fibre sensorielle par insertion
d’une microélectrode dans un nerf superficiel, a largement contribué a la caractérisation des réponses
de ces afférences tactiles. Les récepteurs a adaptation lente vont décharger tout au long de
I'application de la stimulation tactile, alors que ceux a adaptation rapide vont véhiculer les
informations dynamiques en étant sensibles aux variations liées a la stimulation. Ces deux catégories
de mécanorécepteurs sont sous-divisées en fonction de leur champ récepteur qui peut étre étroit et
bien délimité (Type I) ou large et diffus (Type Il). Ainsi nous pouvons distinguer 4 catégories de

mécanorécepteurs sur la peau glabre de la main :

= Adaptation rapide type 1 (RA 1) : les corpuscules de Meissner (préhension)

= Adaptation rapide type 2 (RA 1) : les corpuscules de Pacini (vibration)

= Adaptation lente type 1 (SAl) : les disques de Merkel (pression statique)

= Adaptation lente type 2 (SAll) : les corpuscules de Ruffini (étirement de la peau)

De plus, il est important de noter que la sensibilité tactile differe selon les zones cutanées de
notre corps du fait de la répartition inégale de ces mécanorécepteurs avec, par exemple, une plus forte
concentration au bout des doigts comparativement a la paume de la main. Les messages provenant
de ces récepteurs sont ensuite acheminés au niveau central via des afférences sensorielles de type AB.
Grace au codage tres précis en provenance de ces afférences tactiles, nous pouvons interagir avec
précision sur I'environnement qui nous entoure mais également avoir un retour sensoriel de nos

propres actions et des mouvements de notre corps (Figure 4).
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Figure 4 | Réponses des afférences cutanées SAll, de la peau de la jambe, & 16 directions de mouvements
imposés du pied
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A/ Chaque graphique représente la réponse d’une fibre afférence a adaptation lente de type Il (corpuscule de Ruffini) a
différentes directions de mouvement imposés du pied. De bas en haut sont représentés : le train de décharge de la fibre
afférente, les coordonnées x et y du mouvement de la cheville. Les fleches représentent le champ de directions préférées
de 'unité enregistrée. B/ Représentation du champ récepteur sur la peau de la face antérieure de la jambe recouvrant le
muscle extenseur digitorum longus. Pour chaque direction de mouvement, un vecteur est représenté dont sa longueur
correspond a la fréquence moyenne de décharges et la fleche (en gras) représente la direction préférée de l'unité
enregistrée. D’aprés Amonetti et al., 2007

1.2.1 Modifications anatomiques et physiologiques liées & I’adge des
récepteurs cutanés

Bien que la diminution du nombre de mécanorécepteurs cutanés avec l'age n'ait été
clairement attestée que pour les corpuscules de Meissner (Cauna, 1956; Bolton et al., 1966, Iwasaki
et al., 2003), des changements morphologiques ont été signalés pour la plupart des récepteurs cutanés
avec I'age : récepteurs de Meissner, de Merkel et de Pacini (Cauna and Mannan, 1958). Bolton et al
(1966) ont pratiqué des biopsies de la peau chez 91 individus dgés de 11 a 89 ans et ont ainsi établi
I’existence d’une diminution progressive avec I'age du nombre de corpuscules de Meissner. Ces
résultats ont été confirmés plus récemment par Iwasaki (2003) dont l'illustration ci-dessous est

extraite (Figure 5).

Les modifications des corpuscules de Pacini avec I'age (Cauna and Mannan, 1958) sont
confortées par des études plus récentes montrant que pour obtenir une sensation équivalente a des
adultes jeunes, I'amplitude de vibration tactile doit étre augmentée a 250 Hz pour les participants agés

(Verrillo et al., 2002).
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De facon intéressante le nombre de disques de Merkel semblent diminuer chez ’'Homme avec

I’age mais pas le nombre de fibres afférentes qui les innervent. En d’autre terme, une méme fibre

afférente semble innerver moins de disques de Merkel chez I'adulte agé (Feng et al., 2018).

Figure 5 | Evolution des corpuscules de Meissner et des disques de Merkel avec I'adge

Corpuscule de Meissner Disque de Merkel

¥

54 ans . . 69 ans 90 ans Jeune Agé

A gauche, vue microscopique de corpuscules de Meissner chez 3 individus humains agés de 54 (a), 69 (b) et 90 ans(c) :
Les corpuscules colorés en rose brillant sont bien définis pour les individus a) et b) alors qu’ils ne sont presque plus visibles
pour l'individu de 90 ans (c). De méme le tissu de connexion, coloré en rouge et entourant les corpuscules, semble
disparaitre considérablement avec I'age. D’aprés Iwasaki et al. (2003).

A droite, vue microscopique des disques de Merkel (rouge) et des fibres afférentes (vert) chez un rat jeune et un rat
agé. On constate que le nombre de disques de Merkel diminue chez le rat agé alors que le nombre de fibres afférentes
reste intact. D’aprés Feng et al. (2018).
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1.3 LA VISION (V)

A la différence de la proprioception musculaire et du toucher dont les capteurs, sont distribués
dans tout le corps, la vision est un sens dont les récepteurs sont localisés uniqguement au niveau des
yeux. Pourtant cette information sensorielle, tout comme le toucher, posséde une double fonction :
extéroceptive et proprioceptive. En effet, nous pouvons grace a la vision capter les informations
relatives a I'environnement y compris des informations de mouvement. Parallelement, ces
informations visuelles sont également utiles pour estimer avec précision les mouvements de notre
corps afin, par exemple, de maintenir notre équilibre postural en position debout. C'est ce dernier

aspect qui nous a particulierement intéressé au cours de cette these.

1.3.1 L'eeil

La lumiere est le stimulus de I'ceil humain qui la détecte lorsque sa longueur d’onde se situe
entre 400 et 700 nm. La lumiére, réfléchie par les objets dans I'environnement, pénétre dans I'ceil par
la pupille et converge vers la cornée et le cristallin pour former des images nettes des objets sur la
rétine contenant les photorécepteurs (Figure 6A). Il existe deux types de récepteurs visuels de la
rétine : au centre les cones et en périphérie les batonnets. Ces récepteurs contiennent des pigments
visuels qui réagissent a la lumiere et déclenchent des signaux électriques. Ces signaux traversent le
réseau de neurones qui composent la rétine puis émergent a l'arriére de I'eeil dans le nerf optique, qui
conduit les signaux vers le cerveau (Figure 6B). Comme pour les récepteurs cutanés, chacun des
récepteurs visuels a sa propre sensibilité. La sensibilité de chacun et leur role dans la perception de
I’environnement ont bien été établis : les cOnes, sensibles aux contrastes, sont donc utilisés pour

définir des formes ou des couleurs alors que les batonnets détectent de faibles lumieres et des

mouvements.

Figure 6 | L'oeil

Cellules réceptrices
(Cénes & Batonnets)

Fond de I'ceil
Fibres du nerf optique

Pupille __~

2 “Cornée

Cristallin

Fovea

Rétine
Nerf Optique Epithelium

Pigmentaire

Rétine

A B

A/ Représentation schématique de I’ceil. La lumiére reflétant de la tasse de café traverse la cornée puis le cristallin
avant d’étre projetée a 'arriére de I'ceil, sur la rétine. B/ Schématisation de la rétine. La lumiére traverse la rétine
et est transformée en signal électrique par les cellules réceptrices (cones et batonnets).

Sources : Modifié d’apres Goldstein, 2010, Sensation and Perception.



On a longtemps pensé que la rétine périphérique était a l'origine de la perception des
mouvements du corps et des ajustements posturaux (Lestienne et al., 1977) avant de laisser place a
I'hypothése d’une invariance rétienne. Cette derniere postule que les rétines centrales et
périphériques ont un poids équivalent pour la perception des mouvements du corps. En effet, Crowell
et Banks (1993) ont testé des flux optiques dans diverses directions tout en stimulant différentes
portions de la rétine lorsque des sujets marchaient sur un tapis roulant. Quel que soit la région de la

rétine stimulée, les participants avaient des réponses posturales équivalentes.

1.3.2 Modifications anatomiques et physiologiques liées a I'age de I'ceil

L'ceil est fortement impacté par I'age (Owsley, 2011). Différentes modifications anatomiques
incluant notamment un épaississement de la cornée ont largement été décrites. Les récepteurs
rétiniens se désorganisent et la densité des batonnets diminue alors que le nombre de cénes ne semble
pas changer avec I'age. Les caractéristiques dynamiques du systéme visuel sont nettement modifiées

incluant un ralentissement du traitement des informations sensorielles.
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1.4 L’AUDITION (A)

1.4.1 Loreille

Avant de décrire les récepteurs auditifs, il est important de comprendre la nature de leur
stimulus : le son. D’un point de vue physique, le son résulte d’'un changement de pression dans I'air ou
tout autre milieu. En effet, le stimulus audio apparait lorsqu’une vibration ou bien le mouvement d’un
objet entraine des changements de pression dans I'environnement. Un son pur est un changement de
pression ou vibration décrit(e) par une forme sinusoidale. La vibration est définie par son amplitude
(taille du changement de pression) et sa fréquence (temps nécessaire en seconde pour qu’un
changement de pression se répéte). Un son complexe a quant a lui une forme sinusoidale plus
complexe car composée d’une superposition de plusieurs sons purs d’amplitudes et de fréquences
différentes. D’un point de vue perceptuel, le son est I'interprétation résultante émanant du traitement

central des afférences auditives.

P
Les ondes sonores entrent dans loreille externe [y FRSTINDSTR

constituée du pavillon et du canal auditif (Figure 7). Externe  pMoyenne Interne
1 | 1
. . . . ~ Canaux
L'oreille externe joue principale un role protecteur. mlczmclaires
Marteau 3 ';\; Nerf Auditif
- ‘
. B D - )
Lorsque les ondes sonores atteignent la membrane [ N\ k 3 R el

WA
Wl
YA

tympanique a I'extrémité du conduit auditif, elles le mettent ~ Povilen +— :

Conduit .
en vibration, et cette vibration est transmise aux structures e \\

Tympan  pengtre  Fenétre
ovale  ronde

de l'oreille moyenne, de l'autre c6té de la membrane
Représentation schématique de [Ioreille
comprenant 3 sous-divisions : externe,
moyenne et interne.

Modifié d’aprés Goldstein, 2010, Sensation and
Perception 2010.

tympanique. L’oreille moyenne est composée de trois petits
os également appelés osselets : 'enclume, le marteau et
I’étrier ainsi que de muscles. Elle permet d’amplifier les
vibrations recues et donc d’augmenter la pression. Elle protege aussi |'oreille interne par la contraction
des muscles lors d’un son a trop forte intensité. L'augmentation de pression permet aux ondes sonores
d’arriver de facon optimale dans un milieu liquide, dense, qui constitue I'oreille interne. La structure
principale de I'oreille interne est la cochlée remplie de liquide. Ce liquide est mis en vibration par le
mouvement des étriers contre la fenétre ovale. Les cellules ciliées de 'oreille interne vont étre activées
par cette vibration et sont responsables de sa conversion en signal électrique, la transduction. Ces
signaux électriques sont alors transmis aux neurones dont les axones constituent le nerf auditif qui
acheminera I'information jusqu’au systéme nerveux central. Ainsi le codage précis des ondes sonores
par notre oreille puis notre cerveau nous permet de percevoir avec précision I’'environnement sonore

qui nous entoure et d’interagir avec lui.



1.4.2 Modifications anatomiques et physiologiques liées a I'adge de l'oreille

L'oreille interne est la plus vulnérable aux changements liés a I’age comparativement a I'oreille
externe et moyenne (Schmiedt, 2010). Ces modifications liées au vieillissement ont été décrites par
Schuknecht (1974) comme provenant de quatre origines majeures : sensorielle (perte des cellules
ciliées et de soutien), neurale (perte des neurones afférents), striale (atrophie de la paroi cochléaire),
conductrice (atrophie de la membrane basilaire et I'organe de Corti). L'ensemble de ces modifications
physiologiques sont a I'origine de la presbyacousie regroupant différentes modifications perceptives

telles qu’une sensibilité réduite des sons aiglies ainsi qu’une mauvaise discrimination des mots.
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2 MODIFICATIONS LIEES A L’AGE DE LA CONTRIBUTION

”

SPECIFIQUE DES SOURCES SENSORIELLES DANS LA
PERCEPTION

2.1 LE CAS DE LA PERCEPTION KINESTHESIQUE

De nombreuses confusions entre les termes de « sens musculaire », « sens du mouvement », «
sens de la position » et « kinesthésie » sont présentes dans la littérature. La distinction entre ces
différents termes peut étre retracée par I'histoire de I'étude de la perception du corps. Comme nous
I’avons vu dans la partie 1.1 PROPRIOCEPTION MUSCULAIRE (P), Charles Bell en 1826 introduit le
terme de sens musculaire :

“Between the brain and the muscle there is a circle of nerves; one nerve conveys the

influence from the brain to the muscle, another gives the sense of the condition of the muscle

to the brain”

« Entre le cerveau et le muscle il y a des nerfs ; un nerf transmet la commande en provenance
du cerveau, un autre donne l'information sur I’état du muscle au cerveau »

Bell fournit la preuve que le muscle n’est pas seulement un organe moteur mais également un
organe sensoriel, en définissant le sens musculaire comme un 6°™ sens. Plus tard, H. Charlton Bastian

(1880) donnera une premiere définition de la kinesthésie :

“I refer to the body sensations which result from or are directly occasioned by movements”

« Je fais référence a la sensation du corps qui provient, ou est directement provoquée, par
les mouvements »

Du fait de son étymologie grecque, la kinesthésie - kinein (bouger) et aesthesis (percevoir) -
correspond littéralement a la perception consciente des mouvements de notre corps ce qui revient au
méme concept que celui de « sens du mouvement ». Elle se distingue en revanche de la statesthésie
qui fait référence au « sens de la position » et donc la perception de la position des membres de notre
corps. Cette distinction décrite par Mc Closkey (1973) n’est pas toujours évidente dans la littérature :

“subjective judgements of the static positions of joints and judgements of movements of

joints can use different lines of information. It is suggested that the term ‘position sense’

be reserved for the static judgements, and ‘kinaesthesia’ for the dynamic ones, and that
the two terms should not be regarded as synonymous.”

« Le jugement subjectif de la position statique ou du mouvement des articulations utilise
différentes informations. Ceci suggére que le terme de sens de la position peut étre réservé
pour le jugement statique alors que la kinesthésie référe au jugement dynamique, ainsi
ces deux termes ne peuvent pas étre considérés comme synonymes »

CHAPITRE | : 1.REVUE DE LITTERATURE
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Bien que la position et le mouvement des membres soient intimement liés dans des actions
quotidiennes telles que tenir puis soulever un verre, on peut noter une distinction physiologique.
Kurtzer et al (2005) ont réalisé des enregistrements unitaires de neurones du cortex moteur primaire
chez des macaques et ont révélé des réponses neuronales spécifiques, lorsque le singe portait une
charge dans une tache de posture statique, distinctes de celles enregistrées lorsqu’il portait la méme
charge dans une tache dynamique. Enfin, comme nous I'avons vu précédemment, les récepteurs
périphériques des systémes proprioceptif et tactile ont des propriétés mécaniques qui different en
fonction de leur sensibilité statique ou dynamique permettant respectivement le codage de la

position et des mouvements du corps.

Ainsi, dans des conditions naturelles nous pouvons estimer le mouvement et la position de notre
corps grace a nos informations proprioceptives en provenance de I'étirement de nos muscles, a la
détection de nos mouvements par le , aux capteurs vestibulaires sensibles aux
accélérations, mais également par lI'intermédiaires des informations tactiles qui détecteront les
changements de forme du corps grace a I'étirement de la peau ou la détection du support sous notre
main en mouvement par exemple (voir revue Kavounoudias, 2017). Les paradigmes expérimentaux
pour étudier ces deux aspects different également. Nous allons donc dans la suite de ce manuscrit

distinguer le sens de la position et le sens du mouvement ainsi que les modifications perceptives de

ces deux aspects liés au vieillissement au travers des différentes sources sensorielles étudiées.

2.1.1 Contribution spécifique de la proprioception musculaire a la
kinesthésie

— Données psychophysiques comparatives sur le sens de la position

De nombreux protocoles psychophysiques utilisant des taches de mouvements passifs ont été
mis au point se traduisant dans la littérature par une grande diversité des paradigmes expérimentaux.
Ces tests se focalisent sur la capacité du participant a identifier, mémoriser ou reproduire un angle
articulaire qui lui a été présenté lors d’une condition test avec ou sans vision. Deux taches courantes

dans la littérature se distinguent quant a I’étude du vieillissement (voir revue Goble et al., 2009) :

= Tache d’appariement ipsilateral (Figure 8A): I'articulation du participant est déplacée
vers une cible et reste immobile quelques secondes avant de revenir a I’angle initial. Il doit
ensuite reproduire, avec le méme membre, I'angle test ; dans d’autres cas, le sujet peut
également presser un bouton lorsqu’il pense avoir atteint la position testée. Néanmoins,
ces appariements font appel a des processus de mémorisation dont I'altération est avérée

chez les personnes agées.

7



= Tache d’appariement controlatéral (Figure 8B): la procédure est similaire a la
précédente, mais le participant reproduit simultanément ou a posteriori avec le membre
controlatéral le déplacement articulaire vers une position cible. Dans cette tache, le
participant ne revient pas a une position initiale mais reste a la position cible pendant que
I'appariement est effectué avec le membre controlatéral. Cette procédure, lorsqu’elle est
simultanée, permet d’éviter d’'impliquer les capacités de mémorisation mais repose en

grande partie sur la communication inter-hémisphérique également altérée avec I'dge.

Figure 8 | Appariement ipsilatéral ou controlatéral

A) Appariement Ipsilatéral B) Appariement Controlatéral

1. Référence

2. Appariement

lllustration de deux paradigmes expérimentaux utilisés pour
évaluer le sens de la position, A) appariement ipsilatéral et B)
appariement controlatéral. D’aprés Adamo et al. 2007

Ces deux paradigmes mesurent l'erreur de position entre la référence et I'estimation du
participant pour évaluer le sens de la position. Un troisiéme type de tache permettrait d’estimer plus
précisément la performance des participants en mesurant un seuil de discrimination, c’est a dire la
plus petite différence perceptible entre deux amplitudes de positions testées. Les participants
devraient par la suite choisir laquelle des deux amplitudes était la plus grande. Néanmoins aucune
étude a notre connaissance n’a utilisé ce type de paradigme tres précis pour étudier le vieillissement

du sens de la position.

Un grand nombre d’études a mis en évidence une altération du sens de la position chez les
adultes agés concernant le genou (Barrack et al., 1983, Kaplan et al., 1985; Petrella et al., 1997; Hurley
et al., 1998; Tsang and Hui-Chan, 2004) ou la cheville (You, 2005) lorsque les participants avaient les
yeux fermés (Tableau 1). Néanmoins ces résultats sont controversés par d’autres expériences ne
montrant pas de différence entre un groupe de participants agés comparé a des adultes jeunes
concernant les articulations de la hanche (Pickard et al., 2003; Franco et al., 2015), du genou (Marks,
1996) ou de la cheville (Deshpande et al., 2003; Westlake et al., 2007; Goble et al., 2011; Boisgontier
et al., 2012; Franco et al., 2015).
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Les quelques études s’intéressant au sens de la position des membres supérieurs semblent
conclure a une altération du sens de la position concernant I'épaule ou le poignet (Adamo et al., 2007,
2009). Stelmach et Sirica (1986) montrent également une altération du sens de la position du bras avec
I’age pour des mouvements amples alors qu’aucune différence n’est constatée entre deux groupes de

participants jeunes et agés dans une tache d’appariement du bras de faible amplitude.

Tableau 1 | Résumé des études portant sur le sens de la position et comparant un groupe d’adultes agés a un groupe
d’adultes jeunes. I= reproduction ipsilatérale ; C= reproduction controlatérale ; EA= Erreur absolue dans la tache
d’appariement.

APPARIEMENT

MEMBRE ETUDE I AN agés-j
S UDES /C actif/passif GLE CIBLE EA [4gés-jeunes]

Boisgontier et al (2012) C Actif 10° =[0.2°-0.4°]
Deshpande et al. (2003) | Actif -5,5,10° =[2.33°-1.61°]
Cheville  Goble etal (2011) I Actif Non renseigné = [17.7%-17.8%]
You (2005) | Actif 1-37° 7 [2.6°1.4°]
Westlake et al. (2007) Passif 10,12,15° = [3.2°-3.3°]
Franco (2015) | Actif ~142°-~115° =[3.56°-2.32°;3.33°-3.33"]
E Barrack et al. (1983) | Actif 5-25° A [4.6°-3.6°]
o Kaplan et al. (1985) C Actif 15,30,70° A [5°-3°;5°-3°;8°-4°]
g Genoux Petrella et al. (1997) | Actif 10-60° A [4.6°-2.0°]
2 Hurley et al. (1998) | Actif 1-90° A [2.7°-1.5°]
Marks et al (1996) | Actif 15-45° = [2.67°-2.30°]
Tsang & Hui-Chan (2004) | Passif 3° A [3.9°-1.1°]
| Actif (dehors) 20° = [2.2°-2.2°]
Pickard et al. (2003) | Actif (dedans) 20° = [1.8°-1.8°]
Hanche .
Passif 20° =[2.4°-2.4°]
Franco (2015) | Actif ~137°, ~100° =[7.29°-5.31°,4.21°-3.15°]
| Actif 10°,30°,60° A [3.3-1.6%4.6-3.3° ;5.5-4°]
Epaule Adamo et al (2007) .
C  Actif 10°,30°,60° A [3.8-2.2°5.1-4.5° ;6.6-6°]
= Bras Stelmach & Sirica (1986) C  Actif 25,51,77 cm [~2-2°,~2-2.5°, ~2-4.5°]
. | Actif 40° 7 [6-3°]
Poignet Adamo et al (2009) . .
C Actif 40° A [~7.5-6.5°]



Lors d'une étude récente, Schaap et F

igure 9

collaborateurs (2015) ont utilisé une tache plus ek ;f&eurjes
geés
complexe du sens de la position en demandant aux L

participants d’apparier des positions de leur bras
entier mobilisant plusieurs articulations (doigts,

poignet, coude et épaule). Les participants avaient

Erreur absolue de position (¢cm)
o

alors pour consigne d’apparier la position des

il

différentes parties de leur bras, ce dernier pouvant se Avant | cate Avant | ot

Ipsilatéral Controlatéral

trouver soit directement devant eux ou a 45° sur le

Résultats de I'étude Schaap et al (2015) : Moyenne
de groupe de l'erreur absolue lors d’'une tache
d’appariement du bras vers I'avant ou le c6té avec le
bras ipsilatéral ou controlatéral chez des groupes de
participants jeunes (blanc) et 4gés (rose).

cOté par rapport a la ligne médiane du corps.
L'appariement était réalisé en utilisant le méme bras
(ipsilatéral) ou le bras opposé (controlatéral) aprés un
délai de 3 secondes. Les résultats (Figure 9) n’ont montré aucune différence significative entre des
groupes de participants jeunes et agés dans la condition ipsilatérale, que I'appariement soit en avant
ou sur le co6té. En revanche, lorsque l'appariement était controlatéral, I'erreur de position des
participants agés était plus importante que celle des jeunes adultes avec une différence plus
importante dans la condition ou I'appariement était sur le co6té. Ces résultats sont en contradiction
avec ceux d’Adamo et collaborateurs (2007, 2009) montrant une augmentation de l|'erreur
d’appariement chez les adultes agés quel que soit le type d’appariement. Les différences
méthodologiques entre les deux études pourraient étre a I'origine de ces résultats disparates. En effet,
la tache de Schaap et collaborateurs (2015) est plus complexe impliquant plusieurs articulations alors
que celle d’Adamo et collaborateurs (2007, 2009) n’en impliquait qu’une seule (poignet ou épaule) ;
on aurait donc pu s’attendre a une différence inter-groupes plus marquée pour la premiere étude.
Lorsque plusieurs articulations sont utilisées, différentes informations proprioceptives doivent étre
intégrées de fagons concomitantes afin d’estimer correctement la représentation interne de la

position de nos membres.

Les participants agés semblent capables d’intégrer correctement ces informations dans ces
trois études indépendamment du nombre d’articulations impliquées; en revanche, Schaap et
collaborateurs (2015) mettent en évidence I'importance du choix expérimental dans I'évaluation du
sens de la position. En effet, si la tdche d’appariement implique un transfert inter-hémisphérique apres
mémorisation de la position du membre, I'erreur est augmentée pour les deux groupes de participants

avec une erreur encore plus importante pour le groupe de participants les plus agés.
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Cependant, cette étude ne permet pas de distinguer directement si I’altération du sens de la
position liée a I’dge 1/ serait due a une altération de la proprioception musculaire, 2/ résulterait plutot
d’une atteinte du transfert inter-hémisphérique impliqué dans la tache de reproduction, ou bien 3/
relaterait des capacités mnésiques notamment lorsque plusieurs articulations sont impliquées. Une
troisieme condition dans laquelle les participants auraient réalisé un appariement controlatéral
simultanément, sans rétention de I'information, aurait permis d’évaluer avec plus de précision cette
hypothése de l'altération du transfert inter-hémisphérique indépendamment des processus de

mémorisation.

Comme nous le verrons dans le la connectivité inter-hémisphérique a largement
était étudiée dans la littérature concernant des taches cognitives et de coordination motrice. Si elle
semble diminuée avec I'dge s’agissant de tache motrice, I'hypothése d’une altération inter-
hémisphérique concernant les processus du traitement de I'information sensorielle n’a a ce jour pas
été mise en évidence et sera pour la premiére fois abordée dans 'ETUDE 4 comparant les activités

cérébrales enregistrées en IRMf de groupes de participants jeunes et agés.

— Données psychophysiques comparatives sur le sens du mouvement

Parallelement quelques études se sont concentrées sur
I'altération de la proprioception musculaire dans la kinesthésie au
cours du vieillissement. Ces études peu nombreuses, se sont
focalisées sur les membres inférieurs. Comme I'atteste le Tableau
2, la plupart des paradigmes sont basés sur la détection de
mouvement passif (DMP), I'expérimentateur demande au sujet de
presser un bouton dés qu’il percoit un mouvement de I'articulation
testée (Figure 10). L'ensemble de ces études (Barrack et al., 1983;
Madhavan and Shields, 2005; Wright et al., 2011; Deshpande et al.,
2016) montre une différence significative entre un groupe de sujets

jeunes et un groupe de sujets agés, suggérant une moins bonne

habileté a détecter un mouvement chez les participants agés. De

Exemple d’un dispositif expérimental
évaluant la détection d’un mouvement

fagon intéressante, Xu et collaborateurs (2004) ont montré que la
passif de la cheville (DMP). Le
participant doit presser un bouton avec

Les participants agés détectaient les mouvements de flexion pour sa main des quil percoit un
mouvement de sa cheville.

DMP était différente selon la direction du mouvement du genoux.

une amplitude significativement plus faible (~1.1°) que les
mouvements d’extension (~1.7°). En revanche, la DPM n’était pas modifiée en fonction de la direction

de la cheville.
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Ainsi, il semblerait que la direction du mouvement soit un critére a prendre en compte dans
I’évaluation de la perception du mouvement d’une articulation chez les personnes agées. Enfin,
Westlake et al (2007) ont utilisé un test de discrimination de vitesse (TDV) a choix forcé pour estimer
les performances d’'un groupe de participants agés comparé a un groupe de jeunes adultes dans
I’évaluation d’'un mouvement de la cheville. Deux mouvements passifs consécutifs étaient présentés
au participant a la suite desquels il devait estimer lequel des deux était le plus rapide. Le seuil calculé
pour chaque sujet correspondait ainsi a la plus petite différence de vitesses perceptible. Les personnes
agées, significativement moins performantes que les jeunes, pouvaient percevoir en moyenne une
différence de vitesse a partir d’'un écart de 1.26°/s entre les deux mouvements consécutifs contre 0.46
chez les jeunes. Ce seuil étant plus faible que ceux observés dans la méthode de la DMP, montrant que

cette approche semble plus sensible et précise pour estimer I'acuité proprioceptive des sujets.

Tableau 2 | Résumé des études portant sur le sens du mouvement et comparant un groupe de sujets 4gés a un groupe de
sujets jeunes. DMP : Détection de Mouvement Passif ; TVD : Test de Discrimination de Vitesse.

MEMBRES ETUDES TEST VITESSE MESURE VALEURS [agés-jeunes]
Xu et al. (2004) DMP 0.4°/s Seuil de détection [~1,76° - pas de jeunes]
Madhavan et al. (2005) DMP 10-90°/s Temps de réaction A [240ms-183ms]
o Cheville Westlake et al. (2007} DMP 0255 Seuil de détection 7 [2.05°-0.83°]
= TVD 0-20°/s  Différence perceptible A [1.28°/5-0.46°/s]
Deshpande et al. (2016) DMP 0,3°/s Seuil de détection A [1.3°-0.7°]
Genoux Barrack et al (1983) DMP 0.4°/s Seuil de détection A [5.9°-3.8°]
Xu et al. (2004) DMP 0.4°/s Seuil de détection [1.95° - pas de jeunes]
- Wright et al (2011) DMP 40°/s Seuil de détection A1 [1.82°-0.99°]
£ Poignet Reproduction d’un

Wang et al 2012 Taux de succes = [~85%-87%]

mouvement passif

Néanmoins I'ensemble de ces taches qui consiste a déplacer un segment corporel ne permet
pas de distinguer clairement si I'altération perceptive est d’origine proprioceptive musculaire et/ou
tactile. Pour cela il est possible d’utiliser un dispositif plus spécifique : la vibration tendineuse (Encart
n°1). Elle est classiquement utilisée pour stimuler de facon sélective les afférences proprioceptives
musculaires. Des vibrations mécaniques dans certaines conditions d’amplitude et de fréquence sur les
tendons d’un muscle activent les terminaisons des fuseaux neuromusculaires imitant ainsi de fagon
artificielle le message d’un étirement musculaire (Roll and Vedel, 1982). L’application d’un vibrateur
mécanique sur le tendon va donc induire une sensation de mouvement illusoire dont la direction est
spécifique au muscle stimulé et la vitesse est proportionnelle a la fréquence de vibration. Par exemple,
la stimulation du tendon du muscle Pollicis Longus, muscle étiré lorsque le poignet tourne vers la
droite, va entrainer une sensation illusoire de rotation du poignet dans le sens horaire. Inversement,
la stimulation du tendon du muscle antagoniste (Extensor Carpi Ulnaris) donnera l'illusion que le

poignet tourne dans le sens anti-horaire alors que la personne a le poignet immobile.
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Goble et collaborateurs (2011, 2012) ont appliqué des vibrations mécaniques sur la cheville de
personnes agées en IRMf. Les auteurs n’ont néanmoins pas pris le soin de mesurer la perception
illusoire de leurs participants jeunes et plus agés. Les résultats de neuroimagerie ont mis en un réseau
cérébral commun aux deux groupes suite a la stimulation proprioceptive. De fagon intéressante, cette
étude souléve également des différences centrales chez les adultes agés comparativement aux jeunes,

étroitement liées aux performances des participants a discriminer la position de leur cheville ou encore
a leur équilibre postural (voir [SaETJi=RIREMI).

La disparité des résultats concernant les performances des participants agés a percevoir la
position de leurs membres pourrait s’expliquer par la disparité des paradigmes expérimentaux utilisés
mais également par le fait qu’un mouvement passif ne permette pas d’isoler completement la
proprioception musculaire du toucher. En effet, ces deux informations sensorielles pourraient étre
inégalement affectées aux cours du vieillissement. L’hypothése de [l'altération inégale de la

proprioception musculaire et du toucher sera abordée dans les ETUDES 1 et 2



2.1.2 Contribution spécifique de la vision & la kinesthésie

Parmi les paradigmes expérimentaux permettant d’évaluer la contribution de la vision a la
kinesthésie, les illusions de corps entier sont majoritaires. La perception du mouvement de notre
propre corps a départ visuel repose sur notre capacité a percevoir des patterns complexes de flux
optiques issus de notre propre mouvement. Ces stimulations sont présentes dans notre quotidien,
ainsi il est classique lorsque I'on est assis dans un train a I'arrét d’avoir I'impression de reculer avant
de réaliser qu’il s’agit du train d’a c6té qui avance. Cette illusion visuelle appelée vection a été tres
largement étudiée dans les années 70 chez des adultes jeunes mettant en évidence que le
déplacement d’une scene visuelle entraine la perception illusoire d’inclinaison du corps propre du sujet
dans la direction opposée, avec une vitesse qui varie directement avec la vitesse du stimulus visuel

(Brandt et al., 1972; Held et al., 1975; Guerraz and Bronstein, 2008).

Deux études ont mis en évidence une altération du sens du mouvement via le canal visuel avec
I’age. Chez les adultes agés, Warren et collaborateurs (1989) se sont intéressés a
leur capacité a discriminer des changements de direction de leurs propres
mouvements simulés par des variations de flux optiques. Les résultats de cette

étude montrent une moins bonne performance de discrimination du groupe agé

comparé aux jeunes adultes. Plus récemment, Haiback et al (2009) ont placé 45

Vidéo 1 : https://youtu.be/F4xenlulg 8

participants (18-79 ans) sur une plateforme, dans une piéce virtuelle dont les
murs étaient mis en mouvement entrainant ainsi des réponses posturales involontaires des individus

(Vidéo 1).

Les participants les plus agés présentaient une plus grande variation de leur centre de pression lorsque
I’environnement se déplagait alors qu’ils sous-estimaient leur réponse posturale par rapport aux
participants plus jeunes. Les auteurs ont ainsi émis I’hypothése d’une altération des informations
proprioceptives et vestibulaires a I'origine de ces plus amples réponses posturales chez les participants
agés. Cependant, il est difficile dans cette étude de dissocier le réle de la proprioception musculaire,

du vestibule et de la vision dans I'altération de la perception du mouvement.

Il est également possible, sur ce méme principe de vection visuelle, d'induire des illusions de
mouvement d’un segment corporel grace a des stimulations spécifiques. Ainsi, si I'on demande a un

participant de regarder sa main immobile et qu’on lui projette un pattern tournant autour de sa main,
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le participant aura I'impression que sa main est en train de tourner dans la direction opposée a la

stimulation (Blanchard et al., 2013, Figure 23).

Plus récemment, le paradigme illusoire dit « miroir », classiquement utilisé
dans le cadre de réduction motrice, a permis de renforcer la littérature sur I'influence
de la vision dans la kinesthésie (Vidéo 2). Au cours de cette illusion, le sujet a pour

consigne de regarder le reflet dans un miroir du mouvement de son bras et obtient

ainsi l'illusion que son bras immobile, caché derriére le miroir, est également en train
Video 2 : https://youtu.be/xh8Pc6v7KA;

de bouger de facon symétrique (Guerraz et al., 2012; Metral et al., 2015; Chancel et
al., 2016).

La prévalence de cesiillusions kinesthésiques a départ visuel indique que la vision est primordiale
pour percevoir le mouvement de son corps. Néanmoins, la littérature semble a ce jour assez pauvre

quant aux modifications liées a I’age de la perception kinesthésique a point de départ visuel.
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2.1.3 Contribution spécifique du toucher & la kinesthésie

La perception kinesthésique a point de départ tactile peut également étre étudiée grace a des
sensations illusoires du mouvement du corps. En effet, les récepteurs cutanés sont capables de coder
la vitesse d’un mouvement défilant sur leur champ récepteur (Breugnot et al., 2006). En jouant sur
I'ambiguité du message tactile il est possible d’induire des illusions de mouvement du corps propre.
DiZio et Lackner (1986) se sont intéressés aux mouvements illusoires du corps entier. Les participants
étaient assis, les pieds nus sur un support rotatif. Lorsque le support tournait, les individus avaient
I'illusion de rotation de leur propre corps dans la direction opposée. Ces illusions sont également
retrouvées lorsque I'on applique des stimulations tactiles spécifiques sous la plante des pieds chez
des sujets debout, immobiles et les yeux fermés. Par exemple, une stimulation tactile sous les talons
simule une augmentation de la pression dans cette partie du pied. Ainsi, le participant percoit une
illusion d’inclinaison de son corps vers I'arriere (Roll et al., 2002), et, s’il n’est pas maintenu, on observe
alors une réponse posturale compensatoire de l'individu dans la direction opposée a [lillusion

(Kavounoudias et al., 1998, 1999).

Il est également possible d’induire des illusions de mouvement de la main uniquement. En effet,
notre groupe a mis au point une stimulation tactile utilisant le phénoméne de vection tactile afin
d’induire des sensations illusoires de mouvement du poignet. Ainsi, le défilement rotatoire d’une
surface texturée, sous la main immobile des participants, est susceptible d’induire une sensation
illusoire de rotation dans la direction opposée dont la vitesse varie avec la vitesse de rotation du disque

(Kavounoudias et al., 2008; Blanchard et al., 2011, 2013; Chancel et al., 2016, Encart n°2).

A notre connaissance aucune étude ne s’est intéressée aux modifications de la perception

kinesthésique a point de départ tactile avec I'age.

ENCART n°2

Le disque texturé rotatoire :
e . . Frequencemoyenne
Le défilement rotatoire d’une toile de coton (imp /s)

1204
sergé sous la main immobile des participants, est
susceptible d’induire une sensation illusoire de
rotation dans la direction opposée. Une étude en 801
microneurographie a permis d’enregistrer les i | FA(N=D)
décharges des récepteurs cutanés en réponse a

1004

404

cette stimulation superficielle de la peau : ot
(Breugnot et al. 2006). Les auteurs ont constaté & v/(

SA (N=5)

que la fréquence de décharge des récepteurs a 0— = o = o
adaptation rapide (FA) était plus élevée que ceux Vitesse de balayage (mm/s)

a adaptation lente (SA). Dans les deux cas, la

fréquence de décharge était proportionnelle a la Illustration: Fréquence moyenne de

décharge de fibres a adaptation rapide (FA,
rose) et de fibres a adaptation lente (SA,
bleu) en fonction de la vitesse de balayage
balayage superficiel appliqué sur la peau. appliqué sur la peau de la main. D’apres
Breugnot et al.2006.

vitesse du balayage. Les récepteurs cutanés
codent donc trés finement la vitesse d’un
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Synthése et Hypothéses

La perception des mouvements de la main par le SNC est permise par de multiples
informations sensorielles provenant principalement de la vision, du toucher et de la
proprioception musculaire. Bien que la contribution de chacune de ces modalités
sensorielles a la kinesthésie ait été largement étudiée chez les jeunes adultes, trés peu
d’études se sont intéressées aux modifications perceptives dans le cadre du
vieillissement. En effet, la plupart des études se sont focalisées sur I'altération du sens de
la position avec I'age mais les résultats sont assez controversés ; et les quelques études
portant sur le sens du mouvement se sont focalisées sur la détection de mouvements
passivement imposés des membres inférieurs. Dans tous les cas, ces paradigmes ne
permettaient pas d’isoler la proprioception musculaire du tact et n'impliquaient pas non

plus I'information visuelle.

Nous avons choisi d’explorer la question de I'altération spécifique de la kinesthésie basée
sur chacun de ces trois canaux sensoriels grace |'étude d’illusions de mouvement induites
par trois types de stimulations spécifiques : un vibrateur mécanique, un disque texturé ou

une scéne visuelle tournant sous la main des participants (ETUDES 1 et 2).

Nous avons recherché i) dans quelle mesure le vieillissement modifie les capacités des
personnes agées a percevoir les mouvements de leurs mains, et en particulier leur vitesse.

ii) et si ces changements different selon I'entrée sensorielle sollicitée

Notre hypotheése était en effet qu’une repondération sensorielle pouvait survenir chez les

personnes agées selon le déclin relatif des modalités sensorielles dédiées a la kinesthésie.




2.2 LE CAS DE LA PERCEPTION DE TEXTURES

Cette partie s'appuie principalement sur la littérature basée sur des données psychophysiques,
nous verrons dans le les contributions corticales dans la perception de la texture.
Différentes questions ont été évoquées dans la littérature : Quels sont les mécanorécepteurs
périphériques impliqués dans la perception de la texture et a quels aspects physiques sont-ils les plus
sensibles ? Le vieillissement impacte-t-il la perception des surfaces ? Les informations haptiques sont-

elles les seules a nous informer sur la texture de notre environnement ?

Avant de répondre a ces questions, il est essentiel de définir la notion de « texture » telle qu’elle
est abordée dans le domaine de la psychophysique. La texture est principalement considérée comme
une propriété qui releve du domaine de I'exploration haptique faisant référence a I’exploration active
d’une surface et impliquant donc des messages a la fois tactiles et kinesthésiques. Elle est le plus
communément caractérisée par la rugosité de la surface. Afin de décrire la perception de la rugosité,
il est nécessaire de distinguer les surfaces a différents niveaux physiques de "granulométrie" : une
surface rugueuse comprend ainsi des bosses et des rainures plus ou moins espacées et plus ou moins
amples. Ce sont ces dimensions physiques qui sont modulées en phsychophysique pour étudier la
capacité des participants a les percevoir. Deux techniques ont été couramment utilisées pour
quantifier le résultat perceptif : I'estimation et la discrimination. Dans une tache d'estimation, le
participant donne une réponse numérique pour indiquer l'intensité d'une propriété texturale
désignée, comme la rugosité. La discrimination est abordée par une multitude d’approches et permet
de calculer avec précision le seuil a partir duquel le participant percoit une différence entre deux

textures.

2.2.1 Données psychophysiques et physiologiques chez I'adulte jeune

Les objets avec lesquels nous interagissons peuvent étre catégorisés par notre cerveau en
fonction de leur macrostructure (forme, couleur, taille) mais également par leur microstructure, c’est-
a-dire la texture perceptible a leur surface. La texture fait référence aux propriétés physiques
« microscopiques » des objets ou fluides et comprend des attributs tels que la rugosité, la dureté ou la
souplesse, I'élasticité et la viscosité (Loomis and Lederman, 1986). Dans son livre « The World of
Touch », David Katz (1925) a été le premier a proposer que la perception tactile de la texture dépendait
de deux types d’indices : spatiaux et temporaux. Les indices spatiaux telles que les bosses et les
rainures, peuvent étre pergus quand la peau bouge sur la surface mais également lorsque I'on y exerce
une pression sans se déplacer. Les indices temporaux sont quant a eux déterminés par la fréquence de
vibration de la peau sur la surface, ils ne sont disponibles qu’en cas de déplacement de la peau sur la

surface ou inversement de la surface sous la peau.
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“The full richness of the palpable world is opened up to the touch organ only through movements “ p.71
« La pleine richesse du monde palpable n'est ouverte a I'organe du toucher qu’a travers le mouvement. »

Hollins et Risner (2000) confirment la théorie de Katz selon laquelle deux types récepteurs
pourraient étre impliqués dans la perception de la texture et la qualifie de « duplex theory of texture
perception » (« Théorie de la dualité dans la perception de textures »). Les auteurs ont demandé a leurs
participants d’estimer numériquement I'amplitude de la rugosité percue des différentes surfaces
présentées. Des surfaces de papiers abrasifs ont été présentées avec une taille des particules variant
de 9 um (lisse) a 350 um (trés rugueux). Avec les surfaces lisses, I'estimation de la rugosité par les
participants était équivalente que les surfaces aient été déplacées passivement sur leur peau, ou aient
été maintenues de maniére stationnaire (Figure 11A). En revanche, lorsque des surfaces plus
rugueuses (>100 um) étaient présentées, les participants percevaient plus fortement la rugosité dans
la condition ou la surface était déplacée que dans la condition sans mouvement. Les auteurs ont émis
I'hypothése que le mouvement de la surface induit des vibrations de la peau permettant une

meilleure habileté pour discriminer des textures rugueuses.

Figure 11 | Exploration haptique de la texture
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A/ Effet du type d’exploration sur la discrimination de textures. La taille des particules est représentée en fonction du
logarithme de la rugosité estimée par les participants lors d’une exploration stationnaire (vert) ou en mouvement (jaune).
On peut noter que 'augmentation de la taille des particules augmente la perception de rugosité. B/ lllustration d’une
surface composée de pyramides dont I'espacement entre deux (période spatiale) pouvait étre modifié. C/ Effet du
phénomeéne d’adaptation sur I’estimation de textures. Le logarithme de la période spatiale est représenté en fonction de
la proportion de jugement plus lisse par un participant dans des conditions d’adaptation nulle (ronds), a 10Hz (carrés) ou a
250 HZ (triangles). Modifié d’aprés Hollin et al. 2000 & Hollin et al. 2001.



Pour valider leur hypothese, Hollin et collaborateurs ont réalisé une deuxiéme série
d’expériences qui combinait le phénoméne d’adaptation! avec un protocole psychophysique de
discrimination a choix forcé (Hollins et al., 2001). Deux protocoles d’adaptation ont été utilisés, I'un
consistait en une vibration de 10 Hz de la peau pendant 6 min afin d’adapter et donc de fatiguer de
maniere sélective les corpuscules superficiels de Meissner, l'autre permettait d’adapter les
corpuscules profonds de Pacini grace a une vibration a 250 Hz (fréquence a laquelle les Pacini sont trés
sensibles). Apres chaque stimulation, le participant devait bouger son doigt sur une texture fine et
déterminer laquelle des deux était la plus lisse. L'analyse des résultats a pu montrer que les
participants étaient incapables de faire la tache suite a une vibration a 250 Hz alors que la vibration a
10 Hz ne modifiait pas leur perception (Figure 11C). Les auteurs ont conclu que les corpuscules de
Pacini permettaient le codage précis de la vibration induite par le mouvement de la texture sous le

doigt et contribuaient ainsi a la discrimination fine de la texture.

Enfin, la dimension temporelle dans la perception de textures a pu étre confirmée par des
études sur la discrimination de surfaces texturées sans que la peau soit en contact direct avec le
support mais par I'intermédiaire d’un outil (Klatzky et al., 2003; Yoshioka et al., 2007). En effet, lorsque
nous écrivons sur une feuille, selon sa texture plus ou moins granuleuse, nous sentons des vibrations
induites par notre mouvement sur la feuille. Ainsi, les vibrations vont activer les récepteurs de Pacini

des doigts qui tiennent le stylo et nous permettre de percevoir indirectement la texture du support.

Nous venons de détailler le role précis des corpuscules de Pacini dans la dimension temporelle
de la perception de la texture, les corpuscules de Meissner et les disques de Merkel sont quant a eux
plus sensibles a la dimension spatiale de la texture. Récemment, Lieber et collaborateurs (2017) ont
enregistré chez des macaques anesthésiés, le pattern d’activation de fibres nerveuses en provenance
de ces trois types de récepteurs cutanés lors de I'application de différents types de textures naturelles
en mouvements sous la patte de I'animal. lls ont ainsi observé des patterns distincts de réponse selon
les textures testées. Les réponses des trois afférences tiennent bien compte du type de rugosité. En
effet, alors que les disques de Merkel sont sensibles a une rugosité grossiere, les réponses des
corpuscules de Meissner fournissent une information beaucoup plus fine sur la rugosité, tant pour les
surfaces grossieres que pour les surfaces fines. Les fibres issues des Pacini quant a elles ne codent pas
précisément le schéma spatial de la texture mais semblent répondre a une gamme temporelle. Les
auteurs mettent également en évidence que la distribution spatiale (Merkel et Meissner) ou
temporelle (Meissner et Pacini) des réponses de ces populations de fibres expliquent la rugosité de ces

surfaces mieux que leur taux de décharge.
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2.2.2 Données psychophysiques chez I'adulte agé

Les enregistrements physiologiques combinés a des données comportementales ont permis de
mettre en évidence les récepteurs impliqués dans la perception de la texture chez de jeunes adultes.
Les altérations liées a I’age de ces récepteurs périphériques ainsi que des régions centrales impliquées
dans la perception de la textures (voir ) pourraient entrainer des modifications
perceptives chez des personnes dgées. En effet, Desrosiers et collaborateurs (1999) ont réalisé une
étude longitudinale incluant une batterie de tests somesthésiques chez 360 participants dgés de plus
de 60 ans. L’étude incluait par exemple des tests de discriminations statiques et mobiles de deux points
appliqués simultanément sur la peau, la mesure d’un seuil de détection de pression exercée sur le
doigt ainsi qu’un test de localisation d’une stimulation tactile appliquée sur les doigts (Figure 12).
Chacun de ces tests a montré une diminution des performances de I'ensemble des participants 3 ans
plus tard. Par la suite, de nombreuses études ont également rapporté une hausse du seuil de
perception ou de discrimination tactile de bas niveau avec I’age sur différentes régions corporelles
(joues & avant-bras : Lévéque et al., 2000 ; mains : Ranganathan et al., 2001; Kalisch et al., 2009, Lenz
et al., 2012; Bowden and McNulty, 2013a, 2013b; Vieira et al., 2016 ; plante des pieds : Perry, 2006).
Le déclin de cette sensibilité tactile semble tout de méme différer selon les parties du corps, les bras
et les mollets étant moins affectés que la main ou le visage ou encore les pieds (Stevens and Choo,
1996; Stevens et al., 2003). Ces observations sont en accord avec I'hypothése distalo-proximale
évoquée par Shaffer & Harrison (2007) suggérant qu’en raison de la réduction du transfert
d’informations le long des axones, les parties distales du corps sont plus affectées par le vieillissement

sensoriel que les parties proximales.

Figure 12 | Tests d’évaluation de I'acuité tactile

T

De gauche a droite : test de la sensibilité tactile fine a I'aide d’un
monofilement, disque ou réglette permettant de tester Ia
discrimination de deux points appliqués sur la peau. D’aprés Vriens et
Vander Glas (2009)



De maniére surprenante, la perception haptique a quant a elle été tres peu étudiée dans le cadre
du vieillissement. S’agissant de la reconnaissance d’objets ou de formes en 2D telles que des lettres,
les participants plus agés semblent moins performants que des jeunes alors qu’ils présentent des
performances équivalentes pour la reconnaissance de forme 3D (Norman et al., 2011). Concernant la
discrimination de textures, trés peu d’études se sont intéressées au vieillissement a I'exception de
Bowden et McNulty (2013b) montrant que le seuil de discrimination de textures augmentait de facon
non significative avec I'age corroborant les résultats de Sathian et collaborateurs (1997) mettant en
évidence un faible déclin de I'acuité tactile avec I'age. Une étude plus récente a quantifié I'acuité
tactile basée sur I'exploration active de surfaces micro-texturées chez des participants jeunes et gés
(Skedung et al., 2018). La tache des participants était d’estimer si la surface test, dont le pattern
d’ondulation pouvait varier, était équivalente ou non a la surface de référence (trés rugueuse). Les
résultats ont mis en évidence une réduction significative de la capacité a discriminer une texture fine
chez les adultes agés. Ces résultats contradictoires peuvent s’expliquer par la texture utilisée dans ces
études. Bowden et McNulty (2013b) ont présenté des surfaces dont la largeur des rainures était plus
ou moins grande, les participants ont ainsi pu estimer des changements fréquentiels d{ au contraste
percu sous leur doigt. Skedung et collaborateurs (2018) ont quant a eux manipulé finement les
parameétres physiques de la texture utilisée en modulant I'amplitude des bosses sans moduler leur
espacement, les participants devaient donc se fier a une différence de coefficient de frottement pour
réaliser leur tache. Ainsi la disparité entre les protocoles entrainant probablement des différences dans
le niveau de difficulté des taches pourrait expliquer I'apparente contradiction des résultats entre les

deux études.
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Synthése et Hypothéses 2

Le mouvement du doigt sur une texture induit des vibrations de la peau perceptibles par
nos mécanorécepteurs cutanés. Les corpuscules de Pacini permettent le codage précis de
cette vibration contribuant ainsi a la discrimination fine de la texture. Néanmoins, la
diminution du nombre de mécanorécepteurs avec I'dge pourrait entrainer une altération
de cette perception. A ce jour, de nombreuses études ont évalué les capacités tactiles de
participants agés et ont pu mettre en évidence une hausse du seuil de perception ou de
discrimination tactile de bas niveau (test a la pression ou a la vibration) avec I'dge. Les
perceptions de plus haut niveau telles que la perception haptique de textures a quant a elle
été peu étudiée dans le cadre du vieillissement. De plus, les quelques études sur le sujet

ont utilisé des protocoles tres disparates laissant place a des résultats contradictoires.

Nous tenterons d’apporter un nouvel éclairage a ce débat dans le cadre de 'ETUDE 3 grace
a l'utilisation d’'un dispositif novateur, le StimTac, développé par des collegues du
laboratoire L2EP a Lille. Ce dispositif de vibration ultrasonique permet de simuler des
textures et d’en moduler finement leur rugosité. L'utilisation de ce simulateur de textures
dans des approches psychophysiques classiques nous permettra de comparer les seuils de

discrimination haptique de la texture chez des adultes jeunes et agés.




MODIFICATIONS LIEES A L’AGE DES INTERACTIONS
MULTISENSORIELLES DANS LA PERCEPTION

Au cours de notre développement nous avons appris a combiner nos différents sens pour
optimiser la perception de notre corps ainsi que celle de I’environnement qui nous entoure. En effet,
les mécanismes d’intégration multisensorielle permettent au systéeme nerveux central d’associer des
messages sensoriels qui ont été identifiés comme appartenant au méme événement alors que d’autres
messages seront au contraire « ségrégués » c’est-a-dire traités séparément car ils n’ont pas la méme
origine. Ainsi, lorsque nous allons naturellement déplacer notre poignet, le cerveau recevra des
informations concomitantes en provenance des fusceaux neuromusculaires des muscles étirés par le
mouvement, des récepteurs cutanés stimulés par le déplacement de la peau ainsi que des informations
visuelles si nous regardons notre main. De méme, lorsque nous interagissons avec un objet, nous
pouvons identifier ses caractéristiques physiques grace aux afférences tactiles mais également grace
a notre vision ou encore au bruit issu de cette interaction. La combinaison de deux ou plusieurs canaux
sensoriels permettra de produire un percept unique et plus précis que celui apporté par un unique
canal. Qu'ils s'agissent de signaux neuronaux ou de performances comportementales, I'existence de
processus intégratifs se définit sur le plan théorique par une différence entre les réponses provoquées
par une combinaison multimodale de stimuli et celles provoquées par chacune des stimulations

appliquées séparément (Stein and Meredith, 1990).

Dans cette 3™ partie nous allons, dans un premier temps décrire les modeéles utilisés pour
comprendre les processus intégratifs multisensoriels avant de prendre pour exemple les cas de la
kinesthésie et de la perception de textures. Enfin, nous nous intéresserons aux conséquences
perceptives du déclin multisensoriel chez I'adulte agé ainsi qu’aux hypothéses sous-jacentes

concernant les modifications de ces processus d’intégration multisensorielle.
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3.1 DES MODELES PROBABILISTES POUR EXPLIQUER LA PERCEPTION
MULTISENSORIELLE

Notre cerveau intégre a chaque instant les informations en provenance de différents sens et les
combine lorsqu’elles proviennent d’un méme événement, c’est-a-dire se produisent de fagons
concomitantes et cohérentes, pour fournir une perception holistique plus fiable. Stein et Stanford
(2008) définissent ainsi le principe d’intégration multisensorielle comme une synergie entre les sens
accompagnée de la fusion de leur contenu informationnel. Dés le 19%™ siécle, Von Helmholtz propose
que la perception en général reposerait sur la résolution d’un probleme d’inférence probabiliste
inconscient afin d’estimer I'état du monde (Hatfield, 1990). Pour le cerveau, il s’agirait de produire
I’estimation la plus probable des événements qui I’'entourent sur la base des informations sensorielles
qui lui parviennent mais qui sont naturellement bruitées (du fait de la transduction sensorielle ainsi
que du bruit d’autres sources internes). Plusieurs modeéles se sont succédés pour décrire les
mécanismes d’intégration multisensorielle avant d’aboutir aux approches computationnelles
modernes supposant que le cerveau fonctionne selon un modele probabiliste. Nous nous limiterons a
la description des modeles probabilistes qui semblent faire consensus aujourd’hui pour décrire les
regles de I'intégration multisensorielle et qui permettent de prédire les résultats perceptifs le plus

souvent observés.

3.1.1 Modéele de « Maximum Likelihood Estimation » (MLE)

En présence de plusieurs informations sensorielles redondantes et concomitantes, il est
généralement observé que la perception résultante est plus précise et plus fiable que celles observées
lorsqu’une seule source sensorielle est présente a la fois. Ce gain perceptif observé en condition
multimodale serait di au fait que les informations sensorielles sont intrinséquement bruitées et
chacune d’elles ne permet donc pas de percevoir de maniéere optimale un évéenement donné, ce qui se
traduit par une variabilité des réponses perceptives observées lors de la répétition d’une stimulation
sensorielle donnée. Ernst et collaborateurs (2002; 2004) proposent d’utiliser un cas particulier du
modele probabiliste Bayésien, le modéle Maximum Likelihood Estimation (MLE), qui permet
d’expliquer cette réduction de la variabilité du percept final en condition multimodale. Ainsi le modeéle
MLE prédit que la perception serait le résultat d’'une combinaison pondérée des différents signaux
sensoriels prenant en compte la relative fiabilité de chacun d’eux a coder I'évenement. La fiabilité de
chaque entrée sensorielle serait inversement proportionnelle a la variabilité des réponses obtenues
en conditions unimodales. En effet, le bruit présent dans le signal sensoriel pourrait entrainer plusieurs
estimations légerement différentes les unes des autres, se traduisant par une variabilité plus ou moins

grandes des réponses perceptives pour une stimulation sensorielle répétée.



Plus la réponse unimodale serait variable, moins ce signal sensoriel serait fiable et plus le poids attribué
a ce signal serait faible. Ce modeéle probabiliste prend en compte la distribution, ou likelihood, de ces

estimations perceptives et ce pour chacun des signaux sensoriels (Figure 13).

Figure 13 | Représentation du Maximum Likelihood Estimation (MLE)
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A gauche : Le systéme nerveux central doit prendre en compte la relative fiabilité de chaque
entrée sensorielle (9T : toucher et 9V : vision) a coder la vitesse de rotation de la main pour
déterminer la variation minimale visuotactile perceptuelle estimée (9VT). A droite est représenté
la prédiction du MLE concernant la probabilité visuotactile (VT) (avec une variance 62VT, courbe
vert) résultant de la combinaison optimale de probabilités unimodales (02T et 62V, courbes bleue
et jaune, respectivement). D’aprés Chancel et al. 2016

Selon le MLE, le cerveau prendrait ainsi en compte la fiabilité relative de chaque entrée
sensorielle en leur attribuant un poids relatif. L’estimation maximale a posteriori serait ainsi la somme

pondérée des signaux sensoriels.

Les prédictions du modele MLE ont été validées dans un grand nombre de paradigmes
psychophysiques, la plupart du temps associant le traitement sensoriel de deux modalités. C’est le cas
pour I'estimation de la localisation spatiale de stimuli audio-visuels (Alais and Burr, 2004), 'estimation
de la localisation de la main a partir des entrées proprioceptive et visuelle (van Beers et al., 1999), la
discrimination de la taille des objets a partir d’indices visuo-tactiles (Ernst and Banks, 2002) ou bien
encore la perception de déplacements de I'ensemble du corps d’origine visuo-vestibulaire (Prsa et al.,

2012) et de la vitesse de rotation de la main d’origine visuo-tactile (Chancel et al., 2016).
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Cependant, dans un certain nombre de cas, les prédictions du MLE n’ont pas permis de rendre
compte des performances observées en conditions multisensorielles, notamment lorsque le niveau
d’incongruence entre les différentes modalités sensorielles était trop grand, conduisant dans ce cas a
une intégration sous-optimale voir a une ségrégation ou une forme de non intégration des
informations multimodales (Wozny et al., 2008). En particulier, Guest & Spence (2003) n’ont pas
observé d’optimisation de la perception visuo-haptique dans une tache de discrimination de rugosité.
Les participants devaient explorer des textures visuo-haptiques et estimer, parmi deux textures,
laquelle était la plus rugueuse en se focalisant uniguement sur une seule des deux modalités précisée
par la consigne. Alors que la discrimination a point de départ visuel était perturbée par une stimulation
tactile incongruente l'inverse n’était pas vrai. Le poids accordé aux modalités ne dépendrait pas
seulement de la fiabilité des entrées mais plutdt de leur efficacité habituelle dans la tache. Il semblerait
plus écologique de se fier au toucher pour discriminer de la texture et ce sens serait donc plus efficace
dans cette tache ; a I'inverse dans une tache nécessitant un toucher plus grossier, comme I’exploration
d’objet, la vision serait davantage prise en compte. Le MLE échoue donc par son absence de prise en

compte des expériences perceptives antérieures des participants.

3.1.2 Modéle d’intégration bayésienne

Outre les modeles d’intégration optimale comme le MLE qui supposent un mode de traitement
bottom-up de I'information, des modeéles bayésiens, plus complets, incorporent la notion de priors
pour rendre compte des effets top-down tels que la connaissance a priori de certains éléments du

contexte, susceptibles de modifier la prise en compte des informations.

Ainsi le domaine des statistiques Bayesiennes a permis de fournir un cadre conceptuel des
représentations perceptives en termes probabilistes attribuant des vraisemblances (likelihood) a
chaque codage possible d’une information sensorielle et prenant en compte les connaissances
antérieures (prior) pouvant influencer ces estimations perceptuelles (posterior) ainsi que la facon dont
les entrées sensorielles peuvent étre combinées. Autrement dit, un « cerveau bayésien » traiterait les
probabilités a priori (connaissances antérieures, attentes) et les likelihoods (vraisemblances
sensorielles) puis les combinerait pour former un percept représenté par une distribution de

probabilité a posteriori selon les regles de Bayes (Figure 14).



Figure 14 | Statistiques bayesiennes
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Ce modele plus complet que le MLE suggere donc que notre cerveau fait des inférences
statistiques pour tendre vers un percept optimal selon la fiabilité relative de chacun des canaux mais
également nos connaissances et contraintes a priori susceptibles d’influencer la perception finale
résultante (Weiss et al., 2002; Battaglia et al., 2003; Kording and Wolpert, 2004; Dokka et al., 2011).
Néanmoins ce modéle ne permet pas d’expliquer les cas ou les signaux sensoriels doivent étre traités

séparément car percus comme distincts.

3.1.3 Modeéle de l'inférence causale bayésienne

Le SNC combine constamment des informations incertaines provenant de différentes modalités
afin d’établir I'origine des stimuli. De plus, notre cerveau doit décider quels stimuli sensoriels
proviennent d’un méme événement afin de les traiter de fagon complémentaire et inversement
lesquels different et doivent étre considérés séparément. Il s’agit la de résoudre le « probleme de

I'inférence causale » (Wallace et al., 2004; Shams and Beierholm, 2010).

Kording et collaborateurs (2007), proposent que lintégration de plusieurs informations
sensorielles repose sur une inférence des causes qui ont donné naissance a chacune de ces entrées,
c’est-a-dire I'estimation d’une origine commune ou indépendante des stimuli (Figure 15). Ce modeéle
prédit avec précision l'intégration non linéaire d’indices sensoriels dans des taches de localisation
audio-visuelles. Pour identifier précisément la source des signaux, I'estimation optimale provient de la
prise en compte de deux termes : I’hypothése que les deux entrées proviennent d’une seule source
(intégration) et I'hypothése que les sources sont distinctes (ségrégation). Lorsque les stimuli sensoriels
sont présentés avec une faible disparité spatiale ils vont plus probablement étre percus comme
émanant d’'une méme source et donc converger, a l'inverse si la disparité est importante, les deux

entrées vont étre interprétées comme provenant de sources distinctes et seront alors ségrégées.
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Figure 15| Inférence bayesienne

Integration
Pcommcn=l A > Strong integration plc)=1
= Sv=85:=8x e
[}
£
P
o
distance (arb. units)
Some integration p(e)-1
1 R ®
&
‘g Fas
[<
4 /A
distance (arb. units)
CE.- Small intagration (c)‘{} 5
5 A
[}
N=]
o
&
distance (arb. units)
Dg Weak I?tegrallon p(c)~0
3 8: 54 Sv
g i
[e]
a| A
distance (arb. unns)
Segregation
Pcommon=o

Exemple de combinaisons d’indices audiovisuels. Le participant devait estimer la
position spatiale d’un indice auditif (son d’une voix). Les distributions représentent les
vraisemblances de I'entrée auditive (vert) et visuelle (rouge, vision d’une bouche en
mouvement). La courbe bleue représente le percept auditif du participant (posterior).
Lorsque les deux indices sont trés similaires (A & B) les informations sont combinées avec
une bonne approximation comme si la source était commune p(c)=1. Lorsque la disparité
entre les deux augmente (C), la probabilité de provenir d’'une méme source diminue,
jusqu’a étre égale a 0 (D). Modifié d’aprés : Trommershauser, Kérdin et Landy, Sensory Cue
Integration (2011)

De facon intéressante, le modeéle prédit également une situation de disparité spatiale modérée :
dans ce cas, les deux informations sensorielles seront partiellement intégrées, pondérées par la
probabilité relative d’une ou deux origines. Ce modele peut étre généralisé pour prédire les effets des
disparités spatiotemporelles sur le degré de combinaison des indices sensoriels et donc la probabilité
de provenir d’'une méme cause (pcommun). L'inférence bayésienne causale explique donc avec succes les
jugements perceptifs couvrant un continuum depuis I'intégration compléte (pcommun= 1) jusqu’a la

ségrégation (pcommun= 0)qui sont des cas particuliers situés aux deux extrémes du modéle.



3.1.4 Effets de I'attention sur la perception multisensorielle

Il est important de prendre conscience a ce stade que I'ensemble des signaux sensoriels sont
traités par le cerveau a tout moment, que ces signaux soient pertinents ou distrayants dans un
contexte comportemental donné. Néanmoins, la plupart des individus sont capables de réaliser
diverses taches malgré la présence de stimuli distracteurs, comme par exemple lire en dépit d’un fond
sonore. C'est grace a un mécanisme de contrdle top-down, I'attention sélective, que nous sommes
capables de nous concentrer sur un stimulus pertinent et d’ignorer les autres (Posner and Driver,
1992). De maniere intéressante, Mozolic et collaborateurs (2008) ont montré que I'attention pouvait
atténuer les processus d’intégration audio-visuelle de deux stimuli congruents lorsqu’elle était portée
vers un seul des deux stimuli. A I'inverse, lorsque les participants engagent leur attention entre deux
modalités sensorielles congruentes, leurs performances sont meilleures. Néanmoins, les auteurs
n‘observent pas d’atténuation de la perturbation apportée par un stimulus incongruent lorsque

I’attention est portée sur le stimulus congruent.

En d’autres termes, I'attention sélective portée sur une modalité limiterait le traitement des
stimuli dans l'autre modalité sensorielle non surveillée, ce qui entrainerait une moins bonne
performance a apparier des stimuli multisensoriels congruents. Néanmoins, la modalité a ignorer
semble tout de méme étre traitée par le cerveau, comme |'atteste des études en neuroimagerie (Driver
and Spence, 2000; Talsma et al., 2006) suggérant que l’attention a changé le poids du stimulus
sensoriel vers lequel elle est dirigée mais cette repondération semble modérée voire nulle lorsque le
conflit entre les deux informations sensorielles est trop important. La consigne a priori donnée aux
participants ainsi que la pertinence des stimuli testés peuvent drastiquement changer le percept a
posteriori et doivent donc étre pris en compte dans le calcul du prior adressé au modele d’inférence

causale.
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3.2 EXEMPLES DE PERCEPTIONS MULTISENSORIELLES : LE CAS DE LA
KINESTHESIE ET LA PERCEPTION DE TEXTURES CHEZ L’ADULTE JEUNE

De nombreuses d’études concernant la perception multisensorielle ont vu le jour ces derniéres
années, mais nous allons dans cette partie nous focaliser sur deux taches perceptives que j'ai étudiées
au cours de ma thése : la perception du corps et la perception de textures dans le cadre d’interactions

visuo-proprioceptives, visuo-tactiles, proprio-tactiles et audio-tactiles.

3.2.1 La perception multisensorielle du corps

—  Perception visuo-proprioceptive du corps

Dans le cadre de la perception du corps et de ses mouvements, les interactions visuo-
proprioceptives ont été les plus étudiées a ce jour au travers de tache de pointage (van Beers et al.,
1999; Sarlegna et al., 2004; Holmes et al., 2006) ou de coordination visuo-manuelle (Vercher et al.,
1995; Landelle et al., 2016; Danion et al., 2017). Ces travaux rendent compte d’une influence
réciproque de la proprioception musculaire et de la vision ainsi que de 'amélioration des performances
motrices lorsque ces informations sensorielles sont congruentes. Il est également possible de
considérer cette intégration visuo-proprioceptive indépendamment de I'aspect moteur. Le paradigme
de l'illusion miroir (Figure 16) a notamment permis d’étudier cette intégration visuo-proprioceptive

en absence de commande motrice.

Figure 16 | Lillusion miroir
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Illustration du protocole expérimental de Chancel et al (2016) : A) des
vibrateurs mécaniques permettent d’induire un masquage proprioceptif du
bras en mouvement ou B) un masquage visuel du miroir est appliqué pendant
I'illusion miroir. Modifié d’aprés Chancel et al. 2016



Guerraz et collaborateurs (2012) utilisent un vibrateur mécanique appliqué sur le tendon du
muscle du bras immobile afin d’induire des illusions de mouvement du bras a point de départ
proprioceptif dans la direction opposée au mouvement du bras percu dans le miroir. En dépit du
conflit, les illusions kinesthésiques se produisaient soit en faveur de la stimulation proprioceptive
musculaire (vibrateur) soit en faveur de la stimulation visuelle (illusion miroir), selon les préférences
sensorielles individuelles. Afin d’évaluer la contribution relative de la vision et de la proprioception
musculaire a la kinesthésie du bras, Chancel et collaborateurs (2016) ont appauvri I'une ou l'autre des
entrées dans le contexte du paradigme miroir. Ainsi, I'appauvrissement visuel réalisé en masquant plus
ou moins le miroir (Figure 16B) a mis en évidence qu’une information visuelle minimale suffisait a
évoquer le percept kinesthésique. Le masquage proprioceptif, induit par co-vibration du bras en
mouvement (Figure 16A), retarde la latence d’apparition et la vitesse de l'illusion kinesthésique
percue. Ces études démontrent l'importance de [I'intégration d’informations visuelles et

proprioceptives congruentes en provenance du bras en mouvement a I'origine de l'illusion miroir.
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I'importance des interactions visuo-tactiles dans la construction de |Ia @

illusoire au cours duquel le participant s’approprie une main en plastique comme étant la sienne par
le biais d’'une stimulation tactile synchrone de la main en caoutchouc visible et de la main réelle cachée
(Ehrsson et al., 2004). Le participant ressent la stimulation tactile sur sa propre main et voit
simultanément la main en caoutchouc étre stimulée. Cela provoque une association de ces deux
informations sensorielles comme provenant d’'un méme évenement. Cette association conduit a un
trouble du sentiment d’appropriation corporelle (body ownership) puisque le participant s’approprie
alors la main en caoutchouc (bodily illusion) et présente des erreurs de localisation de sa propre main
en direction de la main en caoutchouc (proprioceptive drift). En revanche, l'illusion ne se produit pas
si les stimulations visuo-tactiles sont asynchrones, c’est-a-dire si la main en caoutchouc visible est

stimulée en décalé par rapport a la stimulation tactile appliquée sur la main cachée du participant.
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—  Perception proprio-tactile du corps

Le toucher étant souvent assimilé a une sous partie des informations somesthésiques,
I'intégration proprio-tactile a été peu étudiée dans le cadre de la kinesthésie. Collins et collaborateurs
(2000) ont pourtant montré que la combinaison d’une vibration tendineuse des muscles des doigts
avec un étirement de la peau recouvrant les articulations des doigts renforcait I'illusion de mouvement
des participants. Il semblerait donc qu’il y ait une potentialisation de I'intégration conjointe de la
proprioception musculaire et du toucher dans la perception kinesthésique chez des adultes jeunes.
Les illusions de mouvement proprio-tactile ont également été étudiées dans notre groupe et vont étre

plus précisément détaillé dans le paragraphe suivant (Blanchard et al., 2011, 2013).

—  Perception visuo-tactilo-proprioceptive du corps : le cas de I'illusion de
mouvement

Figure 17 lllusion kinesthésique du poignet
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A) Dispositif expérimental utilisant la stimulation tactile (disque rotatoire), proprioceptive (vibration tendineuse) et visuelle
(projection d’un pattern en rotation sur la main). Les sujets ont pour consigne de reproduire, a I'aide d’un potentiomeétre
sous leur main gauche, l'illusion pergue sur leur main droite. B) Index d’intégration multisensorielle (MSI) est le pourcentage
d’augmentation des vitesses d'illusions induites par la stimulation bi et trimodale comparativement a une l'illusion
unisensorielle maximale. Modifié d’apres Blanchard et al. 2013
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Le bénéfice apporté par la combinaison de plusieurs informations sensorielles dans la
perception des mouvements a été confirmé en utilisant plusieurs stimulations capables d’induire des
illusions de mouvement (Figure 17). Ainsi, I'intégration -proprioceptive (Blanchard et al.,
2013), proprio-tactile (Kavounoudias et al., 2008; Blanchard et al., 2011, 2013) et -tactile
(Blanchard et al., 2013; Chancel et al., 2016) améliore la perception des illusions kinesthésiques de la
main. Néanmoins, le systeme nerveux central n’integre pas de fagcon équivalente les informations
multimodales selon le type d’informations utilisées. Ainsi, Blanchard et al (2013) ont testé des
stimulations sensorielles multimodales incluant deux (TP, VP ou VT) ou trois sources sensorielles
(TPV). Les analyses de la perception illusoire des participants montrent que I'ajout de la proprioception
a un stimulus visuel (VP) ou tactile (TP) entraine une illusion plus forte et plus rapide, comparativement
a celle provoquée par chaque type de stimulation seule, alors que I'augmentation de vitesse n’est pas

significative pour la co-stimulation visuo-tactile, VT (Figure 17).

De plus, la condition trimodale apporte un bénéfice uniquement en comparaison avec la
condition visuo-tactile. Les auteurs ont émis I’hypothése que le traitement intégratif varie selon la
nature des sources sensorielles et du contexte environnemental. Ainsi, I'ajout d’'une information
proprioceptive enléve I'ambiguité quant a I'origine environnementale ou propre du mouvement percu.
En effet, dans les conditions V, T ou VT les fuseaux neuromusculaires ne déchargent pas et donnent
ainsi une information d’'immobilité du poignet au cerveau, incongruente avec lillusion pergue.
Néanmoins, I'analyse temporelle des illusions a permis de montrer, quel que soit la condition
multisensorielle, une réduction des latences d’apparition de l'illusion comparativement aux conditions
unimodales. De plus, les sujets reportaient des illusions plus saillantes y compris dans la condition
visuo-tactile. Au total, lorsque ces trois informations sensorielles parviennent simultanément au
cerveau, elles semblent co-traitées afin d’enlever I'ambiglité relative au traitement unisensoriel
améliorant ainsi la perception kinesthésique. En résumé, la proprioception musculaire (P), le toucher
(T) et la vision (V) contribuent conjointement mais de fagon inégale a la perception kinesthésique ; de
plus, la combinaison d’informations complémentaires (TP, VP, VTP) accroit la perception de la vitesse
de l'illusion, tandis que I'intégration d’informations redondantes (VT) améliore la qualité de I'illusion

sans modifier la vitesse pergue.
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3.2.2 La perception multisensorielle de la texture

Tout comme la perception du corps, la perception du monde qui nous entoure repose également
sur de multiples sources sensorielles. C’'est le cas par exemple lorsque I'on cherche a localiser un objet
sonore dans I'espace (une voiture qui approche) ou lorsque I'on interagit avec des objets dont on va
explorer la forme mais aussi la texture. Si les processus multisensoriels de localisation et de
reconnaissance des objets ont été largement étudiés, peu d’études en revanche ont porté sur ceux mis
en jeu dans la perception de la texture. Alors que de prime abord la texture semble parfaitement
déterminée par des informations purement haptiques, quelques études suggérent que la vision et

I’audition auraient un effet non négligeable sur nos capacités fines de discrimination de la texture.

—  Perception visuo-haptique de la texture

Les premiers travaux sur la perception visuelle d’un objet ont montré que la vision était plus
performante que le toucher (Rock and Victor, 1964). Néanmoins, ces études s’intéressaient a la
perception de la forme des objets et non a une sensation plus fine telle que la texture. Lederman et
Abbott (1981) ont évalué I'effet d’un conflit visuo-tactile lors de la perception de textures, I'impression
de rugosité résultait alors d’'un compromis entre les deux informations sensorielles. De plus, les
participants avaient des performances équivalentes lorsqu’ils devaient estimer une texture a point de
départ visuel ou tactile. Les auteurs ont conclu que la fiabilité des deux modalités étaient équivalente
pour discriminer la texture. Ainsi, lorsque l'information visuelle est facilement accessible, la forme
globale et les repéeres structurels deviennent les propriétés déterminantes d'un objet. La perception
visuelle des textures est possible grace aux variations de luminosité dans I'espace 2D, qui constituent
des motifs. La rugosité est ainsi visuellement déterminée par la profondeur et la distribution spatiale

des éléments sur la surface.

Heller (1982) a décrit une série d'expériences sur l'interaction des sens visuel et haptique dans
la perception des surfaces. Alors que la vision et le toucher produisaient des niveaux similaires de
précision dans la perception de la rugosité, la perception bimodale s'est avérée supérieure dans cette
tache. Ces résultats sont cohérents avec les hypothéses d’intégration optimale des modeles bayésiens
mais semblent en désaccords avec celles de Guest et Spence (2003). Mais, ces derniers ont évalué
I'interaction visuo-tactile dans la perception de textures lorsque les deux modalités étaient
incongruentes. L'évaluation visuelle de la rugosité était modulée par I'incongruence tactile, alors que
I'inverse n’était pas vrai. Les auteurs ont expliqué cette différence entre les modalités par le fait que
le toucher soit le sens le plus approprié pour la tache. Selon cette derniere étude, I'exploration

haptique de textures fine serait plus précise grace au toucher qu’a la vision.



Les informations auditives provenant de la texture sont le résultat d’'une interaction entre

I’effecteur (le doigt) et la surface. Un faible nombre d’études a ce jour s’est intéressé a la perception

des sons produits par le toucher et a I'effet de leur combinaison a une exploration haptique. Dans une
étude de Lederman (1979), les participants devaient estimer, a I'aide d’un score numérique, la rugosité
des grilles métalliques qu'ils touchaient avec leur doigt ou entendaient grace au son produit par une
autre personne explorant la surface, ou encore en combinant les informations auditive et haptique.

Les participants arrivaient a estimer la rugosité uniquement a partir d’informations auditives mais leur

jugement était atténué comparativement a la condition haptique seule. L’estimation obtenue dans la
condition bimodale était quant a elle identique a la condition haptique seule suggérant que
I'information auditive n’était pas pertinente dans cette tache. Des résultats similaires ont été obtenus
plus récemment par Suzuki et collaborateurs (2008) suggérant que le son aurait un faible impact sur
la perception de textures puisqu’il ne semble pas amplifier la perception observée en condition
haptique seule. Il semblerait donc que I'estimation de la rugosité a point de départ auditif soit possible

mais moins précise qu’avec la modalité tactile.

Cependant, d’autres études ont rapporté des résultats contradictoires mettant en évidence
gu’une information auditive peut moduler la perception de la rugosité. Jousmaki et Hari (1998) ont
enregistré le son produit par le frottement des deux mains entre elles. Le son original ou modifié (en
fréquence ou amplitude) était renvoyé directement aux participants lorsqu’ils jugeaient la rugosité de
leurs mains. Les auteurs ont ainsi mis en évidence que l'augmentation de la fréquence et de
I’'amplitude des sons donnait I'impression aux participants que leurs mains étaient plus lisses/séches,
comme une feuille de papier. Les auteurs ont appelé ce phénomene « the parchment-skin illusions »
(« illusions de la peau parchemin »). Néanmoins, lors de cette expérience, les participants étaient
conscients que les propriétés physiques de leur peau ne changeaient pas et devaient donc se fier au
son pour percevoir une quelconque différence. Par conséquent, les effets comportementaux observés
pourraient simplement refléter les contraintes associées a la situation expérimentale, plutét que des
effets perceptifs réels résultant de l'intégration multisensorielle audio-tactile. Guest et collaborateurs
(2002) ont approfondi la question en demandant cette fois-ci aux participants d’évaluer deux textures
différentes tout en ignorant les retours auditifs provenant de I'exploration active de la surface. Le
volume de ces retours auditifs pouvait étre modulé en temps réel. Les résultats ont montré que

I’'amplification du volume sonore augmentait la perception de rugosité et inversement.
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Bien que ces deux derniéres études montrent que la manipulation des sons peut influencer la
perception de la texture, elles ne prouvent pas lI'influence bénéfique ou délétere des informations
auditives dans un contexte de discrimination haptique. Suzuki et collaborateurs (2008) ont quant a eux
réalisé une tache de discrimination fine mettant en jeu une large gamme de textures de rugosités
différentes ainsi qu’une condition contrdle dans laquelle les participants faisaient une estimation de la
longueur d’un stimulus tactile. Les perceptions tactiles étaient combinées a des sons indépendants de
I’exploration haptique tel qu’un bruit blanc (son complexe) ou un son de tonalité pure (son simple). La
présence d’un son complexe perturbait la discrimination de rugosité, alors que le son simple ne la
modifiait pas. De plus le bruit blanc n’empéchait pas les participants d’estimer correctement la
longueur d’un stimulus tactile. Les auteurs suggérent que le traitement du son complexe a interféré

dans le traitement de la rugosité tactile alors qu’il n’était pas pertinent pour la tache.

L’'ensemble de ces résultats révelent la complexité des interactions audio-haptiques : le volume
et le spectre de fréquence du son ainsi que les instructions données par I'expérimentateur semblent
jouer un réle prépondérant dans ce type d’interaction. A ce jour, le faible nombre d’études ne permet
pas de trancher le débat quant aux effets bénéfiques, perturbateurs ou absents d’un son texturé sur
la discrimination tactile. L'étude de Suzuki et collaborateurs (2008) offre la possibilité d’alimenter ce
débat et laisse penser qu’il serait intéressant d’étudier I'effet d’un son texturé (complexe) sur la

discrimination haptique de la texture.

3.3 CONSEQUENCES PERCEPTIVES DU DECLIN MULTISENSORIEL CHEZ
L’ADULTE AGE ET HYPOTHESES

3.3.1 Modifications des processus d’intégration et de ségrégation
multisensorielle avec I’age

Les modifications de la perception multisensorielle avec I'age ont suscité un grand intérét ces
derniéres années. Les études consacrées a ce champ ont testé une diversité de combinaisons
sensorielles ainsi que des paradigmes expérimentaux laissant parfois place a des conclusions
contradictoires et des hypothéeses variées. Une récente revue de de Dieuleveult et collaborateurs
(2017) a fait I’état de I'art du domaine en regroupant les résultats de 49 articles, I'ensemble des tests
ainsi que les conclusions apportées par les auteurs. Le tableau 3 regroupe un grand nombre de ces
études. Deux conclusions principales se dégagent de ces résultats : les personnes agées profitent d’'une
amplification de lintégration multisensorielle mais sont également plus perturbées lorsqu’un

stimulus non pertinent a la tache leur est présenté.



Tableau 3 | Résumé des études portant sur la perception multisensorielle chez 'adulte dgé. Les conclusions portées
sur le gain multisensoriel (gain MSI) et/ou sur I'effet d’une distraction sensorielle sont présentes dans la derniére
colonne. Les couleurs permettent de mettre en évidence les deux résultats principaux : amélioration du gain MSI (en
vert) et l'effet distracteur d’un stimulus non pertinent pour la tache (en ) chez des participants agés
comparativement a des jeunes adultes.

Modalités Taches Etudes Age . . Performances
Groupe agé
Townsend et al., 2006 70,7 Y=0
Laurienti et al., 2006 65-90 Gain MSI : O>Y
Détection Peiffer et al., 2007 65-85 Gain MSI : O>Y
Hugenschmidt et al., 2009a 33 Gain M5I- 0>Y
Diederich et al., 2008 69,6 Gain MSI : O>Y
Hugenschmidt et al., 2009b 67,9 Gain MSI : O=Y
Campbell et al., 2010 67,1 Gain MSI : 0O=Y
= Localisation Stephen et al., 2010 65-78 Gain MSI : Y>0
2 Dobreva et al., 2012 65-81
Z Guerreiro et al., 2012, 2014, 2015 [60-80] Y=0
E Wu et al,, 2012 68,6
< Guerreiro and Van Gerven, 2011 67,7
Setti et al., 2011b 71
Jugement temporel de Boer-Schellekens and Vroomen, 2014 65,4 Gain MSI : Y>0
Fiacconi et al., 2013 73,9 Y=0
Guerreiro et al., 2013 65,4
Setti et al., 2011a > 60 Y=0
Illusion Deloss et al., 2013 75,7;72,5 Gain M5l - 0>Y
McGovern et al., 2014 71
Stelmach et al., 1989 67;72,4
, Redfern et al., 2001 74
% % Allison et al., 2006 79 Y=0
% :g Perturbations Deshpande and Patla, 2006 65-85
] ﬁ Bellomo et al., 2009 65-75
g g Berard et al., 2012 76.2
g 2 Bates and Wolbers, 2014 60-74 Y=0
Deshpande and Zhang, 2014 65-85
Eikema et al., 2014 74,8
Perception Norman et al., 2006 73,5 Y=0
X Jugement temporel Poliakoff et al., 2006a, 2006b 80,8
som;’::g;ique Tache de Fitt's Temprado et al., 2013 78 Gain MSI : Y>0
Détection Strupp et al., 1999 20-80 Gain MSI : O>Y
Brodoehl et al., 2015 66,9
AUdI,O- Contréle du mouvement  Elliott et al., 2011 726 K
Tactile Gain MSI O=Y
Audio-visuo- Détection Mahoney et al., 2011, 2012 76,4 Gain MSI : O>Y

somesthésique
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— Augmentation de l'intégration multisensorielle avec I'dge

Figure 18| Perception multisensorielle chez 'adulte agé Le maintien de I'efficacité des mécanismes
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bimodal par rapport aux stimuli unimodaux était plus important pour le groupe de participants les plus
agés (Figure 18). De méme, s’agissant d’une tache oculomotrice, Diederich et al (2008) ont montré
gue bien que le groupe de participants agés avait des temps de réaction de saccades oculaires plus
lents lors de la présentation de stimuli auditifs, visuels ou audio-visuels, ils présentaient toutefois une
amélioration en condition bimodale supérieure a celle des adultes plus jeunes. D’autres études ont
méme observé que les temps de réaction manuelle pouvaient étre équivalents entre des adultes

7 Iy

jeunes et agés a la suite de stimulations unimodales, mais les participants agés étaient alors plus
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performants que les jeunes en conditions bimodales en répondant plus rapidement que les jeunes lors
de la combinaison de stimuli auditifs et visuels (Peiffer et al. 2007). L'ensemble de ces résultats suggere
que les individus agés tirent un meilleur profit de la co-occurrence d’informations sensorielles
redondantes que les jeunes avec une augmentation de I'efficacité des processus intégratifs sous-

jacents.

Dans le paragraphe précédent nous avons détaillé les études soutenant |'idée d’une
amélioration de lI'intégration multisensorielle avec I'dge, mais ce constat positif est a contrebalancer
avec un déficit dans la sélection de I'information pertinente. En effet, les données de la littérature
suggerent que, comparativement aux jeunes adultes, les participants dgés n'ajustent pas correctement
I'information qui n'est pas fiable (perturbation du systéme sensorielle) ou non informative
(distracteurs). Ceci a été mis en évidence pour différents paradigmes expérimentaux incluant des
illusions visuo-auditives (Deloss et al., 2013; McGovern et al., 2014), des rythmes de mouvements
guidés par un son (Elliott et al., 2011), des taches posturales (Stelmach et al., 1989; Strupp et al., 1999;
Redfern et al., 2001; Deshpande and Patla, 2006, Deshpande and Zhang, 2014; Eikema et al., 2014) ou
de navigation spatiale (Deshpande and Patla, 2006; Berard et al., 2012) ainsi que des taches d’attention
sélective avec des distracteurs (Poliakoff et al., 2006a; Hugenschmidt et al., 2009a; Guerreiro and Van

Gerven, 2011; Guerreiro et al., 2013, Brodoehl et al., 2015).

Le groupe de Spence et collaborateurs (Poliakoff et al.,, 2006a) a notamment utilisé un
paradigme visuo-tactile au cours duquel les participants tenaient des cubes contenant des stimulateurs
vibratoires et visuels pouvant donner lieu a une lumiére ou une vibration prés du pouce ou de I'index
de chaque main (Figure 19). La consigne était de déterminer le plus rapidement possible la
localisation du stimulus malgré la présence, dans certains essais, d’un stimulus distracteur provenant
de I'autre modalité. Les résultats ont montré que I'ensemble des participants avait des temps de
réaction plus longs lorsque la stimulation tactile était associée a un distracteur visuel et que le
pourcentage d’erreurs dans la situation avec distracteur était d’autant plus important pour le groupe
de participants agés. Les auteurs ont conclu a un déficit de la sélection d’information avec I'age se

traduisant notamment par une prise en compte plus importante d’un distracteur sensoriel.
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Figure 19 | Distraction sensorielle chez I'adulte agé

A) SET-UP EXPERIMENTAL 14 B) RESULTATS
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A) Set-up expérimental : le participant tient dans chaque main des cubes contenant des
stimulateurs vibratoires et visuels pouvant donner lieu a une lumiére ou une vibration prés
du pouce ou de I'index de chaque main. B) Résultats : Effet d’une distraction tactile ou
visuelle lors d’une détection respectivement visuelle (jaune) ou tactile (bleu) pour trois
groupes de participants : young, young-old et old-old. Modifié d’aprés Poliakoff et al.,
2006a

D’autres études ont également mis en évidence une difficulté a adapter rapidement la
pondération des différentes informations sensorielles lors de changements environnementaux
soudains (Horak et al., 1989; Teasdale and Simoneau, 2001; Allison et al., 2006; Eikema et al., 2014).
Dans une tache de contréle postural, Teasdale et Simoneau (2001) ont par exemple observé des
oscillations posturales plus importantes et pour une durée plus longue suite a un bruitage des
informations proprioceptives musculaires ou une absence de vision chez des participants agés

comparativement a un groupe de contréles jeunes.

L'ensemble de ces résultats suggére que les adultes agés présentent une difficulté a pondérer
et donc a ségréger correctement les informations sensorielles informatives et non pertinentes

provenant de I'environnement ou de leur propre corps.

En somme, le gain multisensoriel observé ainsi que I’altération des mécanismes de ségrégation
sensorielle pourraient étre sous-tendus par une modification des processus d’inférence causale en

faveur d’une origine commune de I’ensemble des stimuli présent dans I’environnement.



3.3.2 Hypothéses sur les modifications des processus intégratifs avec I'age

Nous pouvons ainsi nous demander quels sont les mécanismes a I'origine du maintien voire de
I'amélioration de I'intégration multisensorielle en dépit d’une altération des processus de ségrégation
ainsi que des modifications physiologiques connues ? De nombreuses hypothéses ont vu le jour ces
derniéres années et ont été détaillées dans la revue de Mozolic et collaborateurs (2012). Nous allons

dans les paragraphes suivant décrire les principales hypothéses proposées dans la littérature.

Le ralentissement sensorimoteur et cognitif impactant les performances et la rapidité des
participants agés a largement été documenté (Birren and Fisher, 1995, Salthouse, 2000; Diederich et
al., 2008; Mahoney et al., 2011, 2012; Dobreva et al., 2012). Ce ralentissement est d’autant plus
marqué lorsque la difficulté de la tache augmente. D’aprés Mozolic et collaborateurs (2012), la
présentation d’un stimulus a point de départ unisensoriel est plus complexe que celle de stimuli

multisensoriels fournissant des informations redondantes. Le gain multisensoriel pourrait donc étre lié

a la diminution de la difficulté de la tache comparativement a la condition unisensorielle. Néanmoins,
lorsque la demande cognitive est réduite dans une tache unisensorielle jusqu’a atteindre des
performances équivalentes entre des groupes de participants jeunes et agés, le gain multisensoriel
reste plus important pour le groupe le plus agé (Peiffer et al., 2007). Il semblerait donc que le
ralentissement cognitif général ne permette pas d’expliquer I'amélioration des processus

multisensoriels avec I'age.

Le principe d’inverse effectiveness a été introduit par Meredith et Stein (1983) proposant que
le gain multisensoriel dans les réponses neuronales et le comportement dépendrait de facteurs de
stimulation, tels que I'efficacité du stimulus, la congruence spatiale et la coincidence temporelle (pour
revue : Stein et Meredith, 1993). Ainsi la réduction de I'efficacité d’un stimulus unisensoriel
(habituellement quantifiée en termes de rapport signal/bruit) produira de plus grands bénéfices de
performance lorsqu’il sera présenté en combinaison avec un autre stimulus unisensoriel de faible
efficacité par rapport a une situation ou les deux stimuli auraient séparément une efficacité maximale.
Autrement dit, lorsque deux informations sensorielles sont présentées juste au-dessus de leur seuil
perceptible, le gain produit par leur présentation combinée sera plus important que si les deux stimuli
avaient été tres saillants. Pour exemple, lorsque des participants jeunes doivent localiser une cible
visuelle ou audiovisuelle, le gain multisensoriel est amélioré lorsque la vision est artificiellement

dégradée alors que ce n’était pas le cas lorsque la vision était normale (Hairston et al., 2003).
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Sur ce principe, le déclin unisensoriel avec I'dge rendrait les informations sensorielles isolées
moins efficaces et le gain multisensoriel en serait amplifié comparativement a des jeunes adultes.
Néanmoins, plusieurs études montrent des temps de réaction équivalents entre des adultes jeunes et
agés suite a des stimulations unisensorielles accompagnés d’un gain multisensoriel plus important
pour le groupe de participants agés (Peiffer et al., 2007, Hugenschmidt et al., 2009a, 2009b; Fiacconi
et al, 2013). Ainsi, la facilitation multisensorielle semble préservée lorsque les performances
unisensorielles entre les deux groupes sont équivalentes et ne peut étre expliquée par le principe

d’efficacité inverse.

—  Elargissement de la fenétre d’intégration multisensorielle

L'amélioration multisensorielle dans les études précédemment citées reflétait néanmoins des
temps de réaction largement distribués dans le groupe de participants agés. Laurienti et collaborateurs
(2006) ont par exemple observé que la facilitation multisensorielle était obtenue de 340 a 550 ms aprés
la présentation du stimulus pour le groupe jeune et 330-740ms pour le groupe plus agé. Diederich et
collaborateurs (2008) ont développé un modeéle selon lequel il existerait une fenétre temporelle dans
laquelle les processus périphériques doivent avoir lieu pour que l'intégration intermodale soit efficace.
Leur modéle met en évidence que la probabilité d’intégration des signaux sensoriels est diminuée avec
I’age du fait d’un ralentissement des processus périphériques. En effet, plus la transmission du signal
est longue plus la variabilité de celui-ci augmente et par conséquence la probabilité que deux
informations périphériques provenant de deux sources différentes soient intégrées de facon
concomitante diminue. L'augmentation de cette fenétre d’intégration est donc le résultat d’un
ralentissement périphérique et ne permet pas d’expliquer pourquoi, lorsque I'intégration a lieu, son

efficacité est améliorée avec I'age.

—  Déficits attentionnels

Comme vu précédemment, I'attention sélective est un mécanisme permettant de pondérer
correctement les informations sensorielles présentent dans notre environnement. Néanmoins,
lorsque le conflit entre deux informations sensorielles est faible, il nous est difficile voire parfois
impossible d’ignorer complétement I'information contradictoire. Ce phénoméne semble d’autant plus
marqué chez les personnes agées, ne parvenant pas a se concentrer sur un seul stimulus, mais plutét

a intégrer toutes les informations dont ils disposent.



L'intégration non sélective de I'’ensemble des informations disponibles pourrait étre a I'origine
de I'augmentation du gain multisensoriel avec I'dge, toutefois, plusieurs études ont mis en évidence
un maintien de I'attention sélective dans des taches simples (Townsend et al., 2006; Hugenschmidt et
al., 2009b, 2009b; Guerreiro et al., 2012, 2014, 2015; Fiacconi et al., 2013). L'attention sélective ne
peut donc expliquer a elle seule I'augmentation de l'intégration multisensorielle avec I'dge.
Néanmoins, ce déficit attentionnel pourrait expliquer la distraction plus prononcée chez des groupes
de participants agés face a des stimuli contradictoires ou non pertinents (Poliakoff et al., 2006a;
Townsend et al., 2006; Hugenschmidt et al., 2009a; Guerreiro and Van Gerven, 2011; Deloss et al.,
2013; Guerreiro et al., 2013; McGovern et al., 2014).

Une autre hypothése sur la facilitation de l'intégration multisensorielle au cours du
vieillissement a été proposée par Mozolic et collaborateurs (2012). Les personnes dgées ont tendance
a intégrer I'ensemble des informations sensorielles présentent dans leur environnement sans
sélectionner les plus pertinentes. lls ne filtrent pas de facon adéquat le bruit sensoriel non pertinent.
L'une des explications de ces modifications de I'activité de base, et donc de la sélection d’information
pertinente chez les sujets agés, pourrait étre la dérégulation de I'activité au repos du réseau par défaut
(DMN, Default Mode Network). Ce réseau semblerait impliqué dans l'introspection mais jouerait
également le réle de sentinelle face a notre environnement lorsque notre cerveau n’est pas engagé
dans une tache précise (Raichle et al., 2001). En effet, il est principalement activité au repos et a
I'inverse plus réprimé lorsque nous sommes impliqués dans une tache. Plusieurs études ont pu
montrer que cette baisse d’activité chez les personnes agées était moins efficace (voir ).
Ceci suggére que les personnes agées seraient plus vulnérables a une distraction environnementale
lorsqu’ils sont engagés dans une tache. Les stimuli environnants seraient automatiquement intégrés,
si 'information est utile pour réaliser la tache, les personnes agées bénéficieront d’un gain plus
important que des jeunes, en revanche leurs performances seront atténuées dans le cas d’'un

stimulus non pertinent. Cette hypothése semble a ce jour la plus plausible.
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Syntheése et Hypotheéses

Les regles de l'intégration multisensorielle ont largement été décrites chez I'adulte jeune
par des modeéles probabilistes permettant de prédire I'amélioration perceptive observée
en condition multimodale. Pour obtenir une perception optimale, notre cerveau doit
notamment résoudre un « probléeme d’inférence causale » en décidant si les stimuli
sensoriels proviennent d’'un méme évenement ou non, afin soit de les fusionner

(intégration) ou inversement de les considérer séparément (ségrégation).

Un grand nombre d’études sur le vieillissement converge sur l'existence d’'une
augmentation de I’efficacité des processus intégratifs avec I’age qui s’accompagne de son

corollaire : une altération des mécanismes de ségrégation sensorielle.

Toutefois, ces études portent principalement sur la perception de stimuli extérieurs.
L'impact bénéfique des apports multisensoriels concomitants a des fins kinesthésiques chez
les jeunes adultes est maintenant bien documenté. Toutefois, les changements liés a I'age
permettant au systéme nerveux central d’optimiser le traitement intégratif central a des
fins de kinesthésie ne sont pas clairement élucidés a ce jour. lls feront I'objet de 'ETUDE 2.
Nous émettons I'hypothése que [I'efficacité des processus intégratifs devrait étre
maintenue voire méme augmentée chez les participants agés dans le cadre de la

kinesthésie.

L’ETUDE 3 nous permettra d’évaluer pour la premiére fois les interactions audio-haptiques
dans le cadre de la discrimination de textures chez des adultes jeunes et agés. En utilisant
des distracteurs auditifs couplés au mouvement de la main dans une tache d’exploration
haptique, nous comparerons plus particulierement [I'efficacité des processus de
ségrégation pour les deux groupes d’age. Nous nous attendons a observer des processus
de ségrégation plus performants chez les adultes jeunes comparativement aux participants

. J
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La premiéere question de cette these visait a estimer, par des approches psychophysiques, dans
quelle mesure les atteintes sensorielles avérées chez I'adulte agé s’accompagnaient-elles de

modification dans la perception kinesthésique ainsi que dans la perception de textures.

Nous avons pour cela réalisé 2 études expérimentales utilisant un dispositif de stimulations
multisensorielles uniques développé au laboratoire et permettant d’induire des illusions de
mouvements du poignet en I'absence de tout mouvement réel. Les stimulations proprioceptive
musculaire et tactile ont été utilisées de facon isolées dans I'étude 1 afin d’évaluer les déficits
unisensoriels dans la perception kinesthésique avec I’dge. Nous verrons dans I'étude 2 que ces
stimulations ont également été utilisées de fagon combinée afin d’étudier la contribution
multisensorielle de la proprioception musculaire, du toucher mais également de la vision a la
perception des mouvements du poignet dans un groupe de participants agés comparativement a un
groupe de jeunes adultes. Enfin, au cours de I’étude 3 nous avons congu une nouvelle interface audio-
haptique combinant deux technologies novatrices mises en place de fagon indépendantes par deux
laboratoires : un simulateur de textures, le StimTac (développé par le laboratoire L23P, Lille) ainsi
gu’un son de synthése de matériaux directement modulé par le mouvement (développé par le
laboratoire Prism, Marseille). Ce dispositif audio-haptique nous a permis d’évaluer les modifications

liées a I'dge de la perception de la texture en présence d’un son texturé perturbateur.

Nous décrirons a la suite de ces dispositifs 'approche psychophysique permettant d’évaluer

finement ces changements perceptifs au cours du vieillissement.



] LES IILUSIONS KINESTHESIQUES : ETUDES 1 ET 2

1.1 STIMULATIONS SENSORIELLES

Afin d’induire des illusions kinesthésiques du poignet,
les participants étaient assis face a une table et leurs deux
avant-bras reposaient sur un support. Leur main droite était
posée sur un disque texturé sur lequel une butée au centre
était placée entre l'index et le majeur afin de garder la main
immobile lors des stimulations sensorielles. Afin de limiter les
mouvements et d’améliorer leur confort, le menton et le
buste des participants reposaient sur un appui fixe.
L'ensemble des stimulations étaient délivrées pendant 10 s
dans le noir et un casque était placé sur les oreilles du
participant pour limiter toutes informations auditives. Malgré
le fait que les stimulations soient délivrées dans le noir, les
participants avaient pour consigne de garer les yeux fermés

sauf dans le cas d’essais impliquant une stimulation visuelle.

Figure 20 | Dispositif expérimental
des tests kinesthésiques

1.1.1 Stimulation proprioceptive musculaire : la vibration tendineuse

Le vibrateur mécanique est un outil permettant de stimuler  [FE IR T R e

la proprioception musculaire d’'un muscle donné. En effet,
I'application de la vibration sur le tendon d’un muscle peut
déclencher une illusion de mouvement dans la direction du muscle
étiré alors que celui-ci ne subit en réalité aucun changement d’état.
Nous avons utilisé des vibrateurs adaptés pour stimuler le tendon

du muscle Pollicis Longus, vibrant a une faible amplitude de 5 mm

pic a pic avec une fréquence de vibration modulable (entre 20 et 80 Hz). Une telle stimulation va

engendrer des micro-étirements du tendon vibré et par conséquence entrainer le recrutement des

fibres primaires la, sensibles a I’étirement du muscle. L'utilisation de faibles amplitudes de vibration

permet par ailleurs de limiter le recrutement des fibres secondaires Il, sensibles a des amplitudes plus

élevées (Gilhodes et al., 1986).
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Ainsi, ce sont principalement les fibres primaires la qui véhiculent les informations cinématiques
du mouvement lors d’une illusion kinesthésique induite par une vibration tendineuse. Lors d’un
mouvement réel, alors que les muscles recrutés pour réaliser une action se contractent, le muscle
antagoniste passivement étirés, fournit les informations cinématiques du mouvement au cerveau. La
vibration tendineuse engendre ainsi une information afférente d’étirement du muscle stimulé. Le
cerveau interprete ce message comme un allongement réel de ce muscle, donnant lieu a une illusion
dans le sens de I'étirement du muscle vibré. Ainsi, la stimulation du tendon du Pollicis Longus, muscle
étiré lors d’'un mouvement réel dans le sens horaire, déclenche une illusion de rotation du poignet

dans cette méme direction (Blanchard et al., 2011, 2013).

De plus, des études de microneurographie ont pu mettre en évidence le recrutement des fibres
la suivant un taux de décharge proportionnel a la fréquence de vibration (Roll and Vedel, 1982; Roll et
al., 1989). Ainsi, 'augmentation de la fréquence de vibration entrainera une plus forte réponse des
fibres stimulées. Par conséquent, 'illusion sera plus précoce, a une vitesse plus rapide et d’autant plus

prégnante qu’a une fréquence de vibration plus faible (Blanchard et al., 2011).

1.1.2 Stimulation tactile : disque texturé Figure 22 | Disque texturé

Le disque texturé rotatoire utilisé dans les études 1 et 2 est
recouvert d'un coton sergé permettant d’activer efficacement les
récepteurs cutanés comme démontré grace a des enregistrements

en microneurographie (Breugnot et al., 2006). La rotation du disque

dans le sens antihoraire sous la main droite immobile du participant

engendre une illusion de mouvement de sa main dans le sens

inverse. La vitesse de rotation peut étre modulée, modifiant la
latence et la vitesse des illusions percues comme pour la vibration tendineuse. L’augmentation de la
vitesse de rotation conduit a des latences plus précoces et des vitesses d’illusions plus rapides ainsi

gu’une amélioration de la clarté des illusions percues (Blanchard et al., 2011).



1.1.3 Stimulation visuelle : vection

Notre équipe a développé un dispositif de stimulation visuelle

Figure 23 | Vection visuelle

(Blanchard et al., 2013) inspiré du phénomene de vection visuelle
pour induire des illusions de rotation de la main dans I'étude 2.
Cette stimulation consiste en un pattern aléatoire de points blancs
et noirs projetés autour de la main droite immobile du participant.
Dans le cadre expérimental de cette thése, la rotation du pattern

était toujours antihoraire afin d’induire également des sensations

de rotations illusoires de la main dans le sens inverse, c’est —a-dire

horaire.

Pour obtenir ces illusions, le participant était plongé dans le noir et devait fixer sa main éclairée par la
stimulation visuelle tout en gardant le bras détendu. Une fois de plus, la vitesse de rotation du pattern

pouvait étre modulée, afin d’augmenter ou de réduire les vitesses et latences des illusions percues.

1.1.4 Stimulations multisensorielles (étude 2)

Il nous a été possible de combiner les trois stimulations sensorielles présentées car elles
entrainaient toutes des illusions rotatoires du poignet dans le sens horaire. Dans une étude
précédente, I'équipe de Kavounoudias avait précisément quantifié I'influence de I'intensité de ces
trois types de stimulations sur la vitesse de l'illusion résultante sur un groupe d’adultes jeunes
(Blanchard et al., 2013). Sur la base de cette précédente étude, nous avons sélectionné les intensités

de stimulations donnant naissance a des illusions de mouvement équivalentes chez I'adulte jeune.

1.2 MESURES PERCEPTIVES ET PHYSIOLOGIQUES

1.1.1 Réponses orales

La réponse orale des participants nous a permis d’évaluer la perception des sujets. Deux

mesures différentes ont été obtenues pour les études 1 et 2 :

= Etude 1: Il s’agissait d’un test a choix forcé au cours duquel les participants devaient
estimer entre deux stimulations de méme nature, laquelle des deux engendrait I'illusion
la plus rapide.

= Etude 2: Les participants devaient évaluer la prégnance des illusions suite & une
stimulation uni ou bimodale en donnant une note allant de 0 (pas d’illusion) a 4 (illusion

trés claire).
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1.1.2 Reproduction des illusions

—  Procédure

Dans le cadre des études 1 et 2 nous avons pu évaluer Figure 24 |Reproduction en temps réel
d’une illusion de mouvement

les parameétres cinématiques des illusions (latence et

vitesse). Les participants devaient reproduire en temps réel .%& Déviation angulaire (°)

a I'aide de la main gauche attachée a un potentiometre, les

mouvements qu'ils percevaient dans leur main droite 1;3 - E?;ng \,-ue_s_?f.---"‘jﬁi:',
stimulée En tournant la main, I'axe du potentiometre en 40 e

rotation permettait d'enregistrer la déviation angulaire du g ‘

poignet du participant. Au début de chaque condition de Stimulation
stimulation, les deux mains étaient toujours paralléles. On a 0 5 10s

. - L Latence
demandé aux participants de se concentrer particulierement

Tracés d’un individu jeune et d’un individu agé

sur la latence et la vitesse du mouvement illusoire pergu ) B
issus du potentlometre

(Figure 24).

- Pré-tests

Dans le cadre d’une phase pré-test de I'étude 2, nous avons vérifié que les participants agés
étaient capables de reproduire un mouvement percgu aussi bien que le groupe jeune. Pour cela, leur
main droite était fixée au disque mécanique qui tournait passivement dans le sens des aiguilles d'une
montre, soit a 5°/s, soit a 10°/s. La main droite était alors passivement entrainée par le disque et les
participants devaient reproduire ce mouvement en temps réel a I'aide de leur main gauche. L'erreur
de vitesse de la copie du mouvement a été calculée comme étant la différence entre la vitesse du
mouvement réel de la main droite et celle du mouvement reproduit de la main gauche. Les
performances des participants du groupe plus agé n’étaient pas significativement différentes de celles
du groupe jeune. De plus, aucun participant du groupe plus 4gé ne présentait une erreur de vitesse
moyenne supérieure a deux écarts-types par rapport a la valeur de référence moyenne obtenue pour
le groupe plus jeune. Les participants agés n’avaient donc pas de difficulté a reproduire avec leur main
gauche un mouvement passivement imposé a leur main droite dans la gamme de vitesses testée dans

notre étude.
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Les signaux du potentiomeétre ont été échantillonnés a 1 kHz puis analysés grace a des scripts
développés sous Matlab. Les déviations angulaires enregistrées a partir du potentiomeétre ont d'abord
été centrées sur la position initiale moyenne de la main gauche mesurée pendant la phase
d'enregistrement de 100 ms précédant le début de la stimulation. Lorsque le participant n'a rapporté
aucune perception d'illusion apreés la stimulation, les enregistrements du potentiométre n'ont pas été

pris en compte pour l'analyse.

Deux parametres ont été extraits de ces déviations angulaires : la latence et la vitesse des
illusions (Figure 24). La latence des réponses était calculée sur chaque tracé individuel dés lors que
la déviation dépassait 2 écart-types de la baseline pré-stimulation. La vitesse moyenne de l'illusion (°/s)
a été calculée entre la latence de l'illusion et la déviation angulaire maximal par une simple régression

linéaire.

1.1.3 Enregistrements électromyographiques (Etude 1)

Les activités des deux muscles antagonistes du poignet droit, I’extenseurs carpi ulnaris (ECU) et
le pollicis longus (PL) ont été enregistrées a |'aide d'électrodes électromyographiques de surface (EMG,
Delsys). Ces muscles sont responsables de la rotation réelle de la main respectivement dans le sens
horaire et anti-horaire. Des études antérieures effectuées chez de jeunes adultes ont démontré que
des réponses motrices involontaires du muscle normalement impliqué dans le mouvement réel
peuvent survenir lors d'un mouvement illusoire induit par une stimulation visuelle, tactile ou

proprioceptive musculaire (Calvin-Figuiere et al., 1999, Blanchard et al., 2013).

Au cours d’une phase pré-test, les participants ont d'abord effectué des contractions volontaires
maximales de I'ECU et du PL en tournant leur main droite respectivement vers la droite ou vers la
gauche contre une résistance, pendant 5 secondes. Cette force de contraction volontaire maximale
nous a permis d’obtenir une mesure de référence pour chaque participant et de quantifier des valeurs
de contractions normalisées sur cette référence. Ainsi, nous nous sommes affranchis des effets de
I’age, du sexe et de la force musculaire, variables entre les individus, lors de I'analyse des activités
musculaires involontaires évoquées par une illusion kinesthésique pour pouvoir comparer les individus

entre eux.
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—  Acquisition & Analyses

Les signaux EMG étaient préamplifiés (x1000). Une analyse classique des activités EMG a été
réalisée a l'aide d’un script Matlab: filtre passe-bande (quatrieme ordre, 20-500 Hz). Les
enregistrements bruts ont d'abord été centrés sur I'activité motrice moyenne calculée 750 ms avant
['apparition de la stimulation, filtrés (quatrieme ordre, 50 Hz) et redressés. Pour quantifier les réponses
EMG individuelles des muscles de I'ECU et du PL pendant l'illusion nous avons calculé leur moyenne
quadratique (RMS), c’est-a-dire I'amplitude moyenne du signal EMG sur un intervalle de temps. Enfin,
les valeurs RMS individuelles des activités de I'ECU et du PL enregistrées au cours des illusions ont été
exprimées en pourcentage de la valeur RMS de la contraction volontaire maximale de chaque

participant.



2 TEXTURE VIRTUELLE COMBINEE A LA SONIFICATION DU
MOUVEMENT : ETUDE 3

2.1 STIMULATIONS SENSORIELLES

2.1.1 Simulateur de textures : le StimTac

—  Principe

Le StimTac est un dispositif a retour tactile permettant de simuler différents types de textures.
Ce simulateur tactile continu ressemble au pavé tactile d’un ordinateur. Le principe est d’animer la
surface lisse a I'aide d’une vibration plus ou moins ample afin de restituer une sensation de contact
plus ou moins glissant. Cette vibration se situe dans la gamme des fréquences ultrasoniques (~42 KHz)
afin de rester inaudible et imperceptible par les récepteurs cutanés de la main humaine détectant des
vibrations inférieures a 1 kHz. Elle affecte la totalité de la surface parallelement a elle-méme, créant
un coussin d’air (squeeze film) se propageant alors entre le doigt et la surface. Lorsque I'amplitude des
vibrations augmente, le coussin d’air sous le doigt s’amplifie réduisant le coefficient de frottement

entre la surface et la peau, simulant ce qui se produit lors de I'exploration d’une texture plus glissante.

Figure 25 | Dispositif expérimental

— Textures

Au cours de cette étude nous nous sommes plus particulierement intéressés a la perception de
la rugosité. Pour cela, nous avons créé une gamme de textures virtuelles plus ou moins striées dont les
stries étaient plus ou moins perceptibles mais toujours de méme fréquence spatiale (espacement

constant entre les stries).
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Plus précisément, nous avons modélisé des stries grace a l'alternance a une fréquence tres
rapide (22 Hz) de deux amplitudes de vibration de la plaque. Lorsque le participant déplace son doigt
sur la plaque, il pergoit une alternance entre deux zones de contact qui n’ont pas le méme coefficient
de friction et il assimile cela a une différence de rugosité semblable a une structure striée (Figure 26).
Ainsi, quel que soit le stimulus, une des deux vibrations correspondait toujours a une amplitude (A1)
de 1500nm engendrant un coefficient de friction trés faible et donc correspondant a une surface tres
glissante. La seconde amplitude variait d’'une texture a I'autre de sorte a augmenter le coefficient de
friction et donc diminuer le glissement du doigt. Plus la différence d’amplitude entre la référence et
celle modulée était importante plus le sujet percevait une texture striée et donc rugueuse. Nous avons
modulé ces amplitudes entre 1300nm (tres glissant) et 100nm (tres bloquant). Lorsque nous
présentions une texture impliquant une alternance d’amplitudes de 1500nm a 1300nm (AA =200nm)
le participant ne percevait quasiment aucune strie et rapportait in fine que la texture était lisse. A
I'inverse I'alternance d’amplitude de 1500nm a 100nm (AA = 1400nm) entrainait une perception
importante des stries et donc une texture trés rugueuse. Nous définirons pour la suite ces textures par
leur différence d’amplitude présente dans les stries (AA), plus cette différence est importante, plus

les stries seront bloquantes et donc la texture sera considérée comme rugueuse.

Figure 26 | Le StimTac

[

B vibrationsdu StimTact C Perception d’une surface striée

Nl mm

A) Photo du dispositif expérimental. Le participant faisait un mouvement
d’aller-retour jusqu’a la butée. Le capteur optique permettait
d’enregistrer ce déplacement. B) Schéma des vibrations du StimTac
alternant entre deux amplitudes de vibrations (Al et A2). C) Schéma de la
perception du participant. Alors que la surface restait parfaitement lisse,
I'alternance entre deux amplitudes de vibrations donnait I'impression
d’une surface striée a intervalle régulier.




2.1.2 Stimulations auditives

Au cours de cette étude nous avons utilisé 3 types de stimulations auditives dont une
stimulation neutre (son pur, signal sinusoidal) et deux stimulations texturées (rugueuse ou lisse). Ces

sons ont été générés par un synthétiseur audio développé par le laboratoire PRISM.

Le modele de synthése sonore était basé sur un modeéle source-résonateur. Dans notre
paradigme, la vitesse du mouvement du doigt était transmise au synthétiseur puis filtrée par I'un des
trois modeles de synthése audio : sinusoide (neutre), son de frottement rugueux ou son de frottement
lisse. Cette modélisation résulte d'un paradigme action/surface de synthése sonore dans lequel le son
est défini comme le résultat d'une action sur une surface (van den Doel et al., 2001). Le synthétiseur
de sons que nous avons utilisé permettait de paramétrer distinctement les invariants structuraux qui
informent sur la nature du matériau (plastique, métal, bois, eau etc.) et les invariants
transformationnels qui informent sur la nature de I'action effectuée sur ce matériaux (frotter, glisser,
grincer, rouler, etc.). Il aurait ainsi été possible de synthétiser par exemple un son non naturel comme
un roulement sur du métal. Pour cette étude nous avons sélectionné des sons écologiques de
frottement sur du plastique. Nous avons ainsi synthétisé des sons d’impact successifs dont la
dynamique était asservi par la vitesse du mouvement du doigt en temps réel. La source était
déterminée par les caractéristiques acoustiques du son d’impact (plastique) et le résonateur, asservie
a la vitesse de déplacement du doigt, donnait des informations sur la nature de I'action (frottement
ou grincement). Ce changement de nature de I'action renseignait ainsi sur la texture du matériau :

plutét lisse pour un frottement et plus rugueux pour un grincement.

Ainsi a chaque exploration haptique de la texture pouvait étre associé un des trois sons. Grace
a I'enregistrement en temps réel du mouvement du doigt du sujet sur la surface, la vitesse était
envoyée au synthétiseur afin de moduler le son et ainsi de sonifier le mouvement du participant
(Figure 27). Le son entendu par les participants évoquait donc une action correspondant a celle qu’ils

étaient en train d’effectuer.
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2.2 MESURES PERCEPTIVES

2.2.1 Réponses orales

Cette expérience reposait sur un test a choix forcé, le participant explorait deux textures

consécutives et devait nous indiquer laquelle des deux était la plus rugueuse

2.2.2 Mouvement du doigt

Un capteur optique de mesure de distance, efficace pour mesurer des distances de 3a40cm, a
été utilisé pour enregistrer les déplacements du doigt du participant sur le StimTac. Il a été placé a une
distance de 3 cm du StimTac. Les mouvements du doigt ont été enregistrés a une fréquence
d'échantillonnage de 200 Hz, et filtrés (butterworth passe-bas, 6Hz) avant d'étre dérivés pour extraire
la vitesse de mouvement instantanée. Ce signal était envoyé en temps réel au synthétiseur. Une
interface a été congue pour visualiser en temps réel le mouvement du doigt des participants, de sorte
que l'expérimentateur puisse fournir des instructions verbales au sujet, au besoin, pour contrdler au

mieux la vitesse de son mouvement.

Figure 27 | Le StimTac et les interfaces de pilotage dans I'environnement Labview

A- StimTac
Capteur optique
A

Mouvement du doigt
‘..I.III.I-II.III.I...I...

Stimulation
Audio-haptic

[ 2 1
s Environnement Labview ‘
- -

A) Simulateur de textures développé par le L2EP B) Synthétiseur audio développé par le
laboratoire PRISM C) Programme de pilotage développé par le centre IRM@Cerimed de I'INT.



L’APPROCHE PSYCHOPHYSIQUE POUR ESTIMER LES
CAPACITES PERCEPTIVES

La psychophysique est une approche développée par une branche de la psychologie qui a été
introduite par Gustav Fechner. Elle correspond a I'émergence de la psychologie expérimentale qui
permet de quantifier les relations entre un évenement physique et une perception. Ainsi I'organisme,
grace aux systémes sensoriels, fonctionnerait comme un instrument de mesure de l'information
physique qui lui ait adressé. Il existerait en ce sens un parallele entre le continuum physique de la
stimulation et le continuum sensoriel de chaque individu. Néanmoins I'étre vivant n’est pas congu
comme un simple instrument de mesure dont la perception reflete directement la stimulation
physique, la relation entre l'intensité d’'un stimulus et I'intensité percue n’en ait de ce fait pas
forcément proportionnelle (Figure 28A). De méme, une stimulation présentée plusieurs fois
n‘engendrera pas toujours exactement la méme perception du fait de la complexité de notre
environnement mais également de notre systéeme d’intégration sensorielle comme décrit
précédemment (Figure 28B). La psychophysique estime de ce fait une valeur moyenne de I'ensemble

des percepts résultant du stimulus présenté.

Figure 28 | Illustration de la correspondance entre les continuums physiques et sensoriels
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Grace a la psychophysique nous pouvons par exemple estimer des seuils perceptifs absolus et
différentiels. Le seuil absolu désigne la plus petite intensité d’un stimulus que I'on peut percevoir alors
que le seuil différentiel correspond a la plus petite différence perceptible entre deux intensités de
stimulation. Les approches psychophysiques utilisées dans les études 2 et 3 visaient a mesurer ces
seuils différentiels ou écarts juste perceptibles (JND : Just Noticeable Difference). Nous avons utilisé la
méthode des stimuli constants basée sur une présentation randomisée et répétée d’'un nombre
déterminé de paires de stimuli incluant toujours une intensité de référence. Ainsi a la suite des deux
stimulations consécutives, le participant devait nous dire laquelle des deux stimulations était la plus
importante (« laquelle des deux était la plus rapide ? », « laquelle des deux était la plus rugueuse ? »).
Les réponses des participants ont permis de construire une courbe gaussienne cumulative

représentant la proportion de réponses perceptives « plus que la référence » en fonction de I'intensité

CHAPITRE | : 2.Dispositifs expérimentaux
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de stimulation. Cette courbe psychométrique va permettre de caractériser la perception du participant

dans la gamme de stimulations testées.

Nous pouvons ensuite extraire trois indices : le point d’égalité subjective (PSE) et les seuils de
discrimination a 25% et a 75%. Le PSE correspond a l'intensité pour laquelle le participant ne pergoit
pas de différence par rapport a la référence et répond donc au hasard (50% de réponses « + »). Les
seuils correspondent respectivement aux intensités de stimulation pour lesquelles le sujet percoit une
intensité plus faible ou plus forte que la référence dans 75% des cas. Le JND correspond ainsi a I'écart
entre deux valeurs de stimulus qui a 75% de chance d’étre pergu, ce qui revient a estimer la moitié de
la différence entre les seuils a 75% et 25%. JND= [(Seuil75-Seuil25)]/2. Plus le JND est faible, meilleur
est la performance du participant dans la tache de discrimination, autrement dit une faible différence

entre deux stimuli sera suffisante pour qu’il les per¢oive comme différents.
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Synthese

Introduction : La représentation de nos mouvements repose sur le traitement central de
différentes informations sensorielles. En modulant la prise en compte de ces entrées, le
systeme nerveux central peut ainsi optimiser les fonctions perceptives selon le contexte
dans lequel se trouve le sujet. Malheureusement, ce sont tous les systemes sensoriels qui
se détériorent progressivement avec l'age, entrainant une altération des fonctions
perceptives. Cette étude vise a déterminer dans quelle mesure le vieillissement a une
incidence sur la capacité de percevoir avec précision les mouvements de la main et si cette
déficience est d'origine musculaire et/ou tactile.

Méthode : Des stimulations tactile (T) ou proprioceptive (P) ont été appliquées de maniere
isolée pour induire des illusions de mouvement du poignet droit. Un protocole
psychophysique nous a permis d’évaluer avec précision les seuils de discrimination de
vitesse de ces illusions pour un groupe de 17 participants agés (65-75ans) comparativement
a 16 jeunes adultes (20-30 ans).

é Proprio:.eption Touch h
Résultats : 0 % : ® R
* Les performances de participants agés a % g% ) 4 2® . -
discriminer la vitesse des illusions étaient g _%:3- 3 T %3 o A
deux fois moins bonnes que celle des jeunes LE | i 3 , if
dans les conditions P et T = b % ’ T
= Cette altération était d’autant plus marquée ! Yo:ng Ol ’ Younra Ol
dans la condition P. J

= Lesréponses motrices involontaires induites suite durant une illusion kinesthésique
étaient équivalentes pour les deux groupes mais uniquement corrélées aux
performances chez les jeunes adultes.

Discussion :

Cette étude suggere que la fonction kinesthésique basée sur les modalités proprioceptives
et tactiles est altérée apres 65 ans, mais cette altération serait plus prononcée pour la
proprioception musculaire. Cette réduction de la capacité de discrimination est
probablement due a une altération de I'encodage précis des propriétés cinématiques des
mouvements de la main.

CHAPITRE I : 3.Etudes
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Age-Related Impairment of Hand Movement Perception Based on
Muscle Proprioception and Touch
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Abstract—Impairment in fine hand motor dexterity is well established in older people, yet little is known, about the
impaired perception of hand movement in the elderly. Only an age-related increase in movement detection thresh-
old has been reported. Perception of hand movements relies on multiple sensory information, including touch
and muscle proprioception. The present study aims to investigate to what extent aging impacts the ability to per-
ceive hand movements accurately and whether this impairment is from a muscle touch and/or tactile origin. To
disentangle proprioception and touch, we used specifically designed stimuli: a mechanical vibration applied to
the wrist muscle tendon and a tactile-textured disk rotating under the participant’s hand, respectively. These
two stimuli elicited illusions of hand rotations in two groups of young (20-30 years) and older (65-75 years) par-
ticipants. Psychophysical testing showed that velocity discrimination thresholds of tactile and proprioceptive
illusions were about twice lower in the young, than the older group. Also, relatively small isometric contractions
were involuntarily elicited in wrist muscles during the illusions in both groups, but this motor response was pos-
itively correlated with the discrimination performance of the young, but not the older, participants. The present
results show that muscle proprioception and touch are both functionally affected in kinesthesia after 65 years old,
with a more pronounced alteration for muscle proprioception. This alteration in discriminative ability is likely due
to impairment in the accurate encoding of the kinematic properties of hand movements. The possible central vs
peripheral origin of these perceptive—motor changes with aging is discussed. © 2018 IBRO. Published by Elsevier Ltd.
All rights reserved.

Key words: kinesthesia, illusion, multisensory, velocity discrimination, vibration.

INTRODUCTION impaired with advancing age. In the central nervous sys-
tem, healthy aging is accompanied by structural changes
(Hedman et al., 2012), such as the decrease in gray mat-
ter volume, with a large reduction in cortical thickness,
and an increase in cerebrospinal fluid (Good et al.,

The decline of all sensory systems with healthy aging is
well-documented, including the somatosensory system,
such as touch and muscle proprioception (Ribeiro and
Oliveira, 2007; Shaffer and Harrison, 2007; see reviews 2001: Resnick et al., 2003), as well as the reduction in

by Iq‘jlb'el et ?l" 2f009). He_althty aging has_, an ifmpact hat white matter in local areas (Raz, 2005), including the cor-
mu.tlpe evels ol sensorimolor processing, irom the pus callosum (Ota et al., 2006; Lebel et al., 2012).
periphery to central integration. At the peripheral level,

neurophysiological studies performed in humans and ani-
mals show alterations of structural properties and the
density of both cutaneous and muscle mechanoreceptors
(Iwasaki et al., 2003; Kararizou et al., 2005; Rosant et al.,
2007). Peripheral and central nerve conduction is also

These central and peripheral structural changes
observed in the elderly may result in functional
impairments of self-body perceptions. Indeed, the
perception of self-body positions (position sense), as
well as self-body movements (kinesthetic or movement
sense) relies on multiple sources including peripheral
sensory inputs and centrally generated signals. It has
been shown that after a transient total nerve block that

*Corresponding author. Address: Aix-Marseille Université, CNRS,

Laboratoire de Neurosciences Sensorielles & Cognitives (UMR7260), removes both afferent and motor fibers from the hand,
3 Place Victor Hugo, 13003 Marseille, France. Fax: +33-413-550- any effort to move the paralyzed hand can lead to errors
gd-fri-ail address: Anne.Kavounoudias@univ-amu.fr (A. Kavounou- in estimating the position of the hand (Gandevia et al.,
dias). ' ' - o 2006) and illusions of hand motion (Walsh et al., 2010).
Abbreviations: ECU, extensor carpi ulnaris; GLM, general linear model; These findings suggest that a centrally generated sense
G,LM, generalized linear model; JND, just noticeable difference; LMM, of effort contributes to both position and motion senses

linear mixed model; MVC, maximal voluntary contraction; T, touch; P, . .
muscle proprioception; PL, pollicis longus; PSE, point of subjective (Proske and Gandevia, 2012). Also, among the different

equality; RMS, root mean square. sensory systems, touch and muscle proprioception is
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main source contributing to kinesthesia. Microneuro-
graphic studies performed in humans have found that
cutaneous receptors are sensitive to both the direction
(Aimonetti et al., 2007) and velocity (Grill and Hallett,
1995) of an imposed limb movement. In addition, both pri-
mary and secondary muscle spindle afferents are known
to discharge when the muscle is stretched. While primary
afferents encode muscle length changes and are more
involved in movement sense, the secondary afferents
are more involved in position sense, by encoding length
states of the muscle (Matthews, 1982; Roll and Vedel,
1982; Proske and Gandevia, 2009).

Numerous studies have been conducted to
investigate age-related changes in the position sense of
the lower limb. The sense of static position is commonly
assessed by passively moving a joint and by asking the
participant to match this imposed joint angle deviation.
Although several studies have shown a decrease in joint
position sense in older adults, compared to younger
ones, at knee (Barrack et al., 1983; Kaplan et al., 1985;
Petrella et al., 1997; Hurley et al., 1998; Tsang and Hui-
Chan, 2004) and ankle (You, 2005), the results remain
controversial. Some authors did not find differences,
regardless of the joint level or the assessment method
used (active vs passive matching tasks) for the hip
(Pickard et al., 2003; Franco et al., 2015), knee (Kaplan
et al.,, 1985; Marks, 1996), or ankle (Deshpande et al.,
2003; Westlake et al.,, 2007; Goble et al., 2011;
Boisgontier et al., 2012; Franco et al., 2015). Less atten-
tion has been paid to upper limb position sense in the
elderly. In line with the controversial results found at the
lower limb, some studies have shown an impairment in
the detection of passive finger movements (Ferrell et al.,
1992) and in elbow- or wrist-matching tasks (Adamo
et al.,, 2007, 2009) in the elderly; by contrast, Stelmach
and Sirica (1986) did not find any age-related impairment
when imposing displacements at the elbow or when low
amplitudes of displacements were imposed at the arm.

Unlike position sense, age-related changes in the
sense of motion have been less investigated. So far,
investigations have mainly considered the lower limb
and have consisted of comparing the movement
detection thresholds during passively imposed
movements in older and young adults. Most of the
studies have found a decrease in joint movement
perception in the elderly at the knee (Barrack et al.,
1983; Skinner et al., 1984; Xu et al., 2004) and the ankle
(Verschueren et al., 2002; Xu et al., 2004; Westlake et al.,
2007). Regarding the upper limb, only one study by
Wright et al. (2011) reported decreased performances in
older, than young, participants during the detection of
passively imposed wrist movements. However, this
decrease in movement detection threshold in elderly
might be due to a non-specific slowing in central process-
ing, rather than an alteration of proprioceptive acuity, per
se. For instance, by asking the participants to estimate
the shape and the trajectory of arm displacements,
Wang et al. (2012) did not find any age-related
differences.

One explanation can be put forward regarding the
ambiguity of the literature about position and motion

sense, in that both cutaneous and muscle
proprioceptive afferents are concomitantly solicited
during a passively imposed movement. However, the
proprioceptive and cutaneous systems might not be
equally affected with aging. Although older individuals
show a decreased ability to detect a tactile stimulus
applied on the skin surface (Desrosiers et al., 1999), the
possible alteration of kinesthetic function due to age-
related cutaneous deterioration has not been investi-
gated, to our knowledge. Moreover, it has been shown
that convergent redundant inputs are integrated by the
central nervous system to optimize self-body movement
perception in healthy adults (van Beers et al., 1999;
Chancel et al., 2016). In the elderly, integrative multisen-
sory mechanisms may be preserved, or even enhanced,
as evidenced by Laurienti et al. (2006) in an audio-
visual discrimination task. The latter authors found that
older individuals may compensate for the sensory deficits
and take greater advantage of redundant audio-visual
information than younger adults, by increasing the effi-
ciency of integrative processing.

Therefore, the present study attempts to determine to
what extend aging impacts movement sense at the upper
limb, especially the ability to accurately perceive hand
movements that have been poorly studied, and whether
the perceptual impairments originate from muscle
proprioceptive and/or tactile sources. To disentangle
muscle proprioception and touch, we used specifically
designed stimuli: a mechanical vibration applied on wrist
muscle tendon and a tactile-textured disk rotating under
the participant’s hand, respectively. Previous studies
showed that these two stimulations can give rise to
illusory movement sensations in participants’ resting
hand, with a velocity increasing with the stimulation
intensity (Blanchard et al., 2011, 2013). These kinesthetic
illusions are also generally accompanied by small involun-
tary motor responses in the muscle that would contract if
the movement illusion was actually performed (Roll et al.,
1980; Calvin-Figuiere et al., 1999; Blanchard et al., 2011).

Two groups of young and old (65-75 years old)
participants underwent proprioceptive or tactile
stimulation of various intensities to compare the velocity
of movement illusions in a two-alternative forced choice
task. lllusions were also assessed without a memory
component by asking the participants to copy on-line
with their left hand, the movement they perceived in
their right hand. Electromyographic activities from wrist
muscles were also recorded in both groups.

EXPERIMENTAL PROCEDURES
Participants

Twenty-five elderly volunteers aged from 65 to 75 years
(5 men; mean: 70.3 £ 3.5yrs of age) and 16 young
volunteers aged from 20 to 28 years (6 men; mean:
23.3 £ 2.8 yrs of age) participated in the study. All
subjects were right—-handed, according to the Edinburg
handedness scale (Oldfield, 1971). None of them had
any history of neurological or sensorimuscular diseases,
and they were not receiving medical treatment. A Mini-
Mental State (MMS) score of 26 and preserved daily life
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autonomy were required for elderly individuals to partici-
pate in the study. The present experiment was performed
on healthy human volunteers, and written, informed con-
sent was obtained. The study was approved by the local
ethics committee (CCP Marseille Sud 1 #RCB 2010-
A00359-30) and performed in accordance with the Decla-
ration of Helsinki (Fig. 1).

Stimuli

Two kinds of stimuli were applied to the right hand of each
participant.

Muscle proprioceptive stimulation (P) consisted of
mechanical vibration of small amplitude (0.5 mm)
applied to the right pollicis longus (PL) tendon at five
constant frequencies (ranged from 32 to 66 Hz).
Previous studies have shown that vibration applied on
the muscle tendon of resting young adults activates
primary muscle afferents preferentially, and gives rise to
an illusory movement sensation in the direction of the
stretching muscle, with a velocity increasing with
vibration frequency (Roll and Vedel, 1982; Calvin-
Figuiere et al., 2000; Blanchard et al., 2011).

The tactile stimulation (T) consisted of a rotating disk
(40 cm in diameter) covered with cotton twill (8.5 ribs/

CCW disk Pollicis Longus
rotation (T) vibration (P)
Ref: 20°/s Ref: 49 Hz

Fig. 1. Experimental set-up. Seated participants were exposed to a
counterclockwise (CCW) rotation of a texture disk under their right
hand or a vibratory stimulation applied on the tendon of their right
pollicis longus muscle. During the stimulation delivery, they copied
on-line any illusory sensation perceived in their right hand with a
potentiometer held in their left hand. EMG signals from the right
extensor carpi ulnaris and pollicis longus muscles were recorded.

cm). This covering fabric was used because a previous
microneurographic study in young adults showed that it
efficiently activates cutaneous receptors, without
reaching a saturation plateau within the velocity range
used in the present study (Breugnot et al., 2006). Partici-
pants’ right hand was stimulated by a counterclockwise
rotation of the disk at five constant velocities (ranging
from 5 to 30°/s). This velocity range has been chosen
based on previous studies showing that the rotation of this
textured disk under the resting hand of blindfolded young
adults gives rise to a kinesthetic illusion of hand rotation in
the opposite direction, with an illusion velocity increasing
with disk velocity (Blanchard et al., 2011, 2013).

Except for the reference vibration frequency (49 Hz)
and the reference disk velocity (20°/s), which were
always the same for all the participants, the other four
vibration frequencies and disk velocities tested were
adjusted for each subject during the training step.

The intensity levels of the stimuli were chosen based
on a previous experiment, performed in young adults,
showing that these ranges of stimulation intensities of
the sensory modalities induced illusions of clockwise
self-hand rotation efficiently (Blanchard et al., 2013). To
deliver the stimulation, we used a National Instruments
card (NI PCI-6229; Austin, TX) and we designed a speci-
fic software implemented in LabView (V.2011).

Participants sat comfortably and relaxed with
movements of their head limited by a chin-and-chest-
rest. Their forearms were mechanically constrained by
resting on supports fixed to the table in front of them.
The participants’ left hand rested on a potentiometer
and their right hand on the textured disk. The right hand
of the participants was prevented from moving with the
disk while it was rotating, thanks to a small stop in the
center of the disk, placed between their index finger and
the middle finger. The participants carried out the
experiment in the dark, and they wore headphones to
block the outside noise. To completely suppress visual
feedback, participants also had to close their eyes at
the beginning of each trial.

To assess the kinematic parameters of the illusions,
we asked participants to copy in real time, with their left
hand attached to a potentiometer, any movements they
perceived in their stimulated right hand. At the beginning
of each stimulation condition, the two hands were
always parallel. Participants were asked to focus
especially on the latency and velocity of the perceived
movement they had to copy.

Activity of the extensor carpi ulnaris (ECU) and PL
muscles of the participants’ right wrist was recorded
using surface electromyographic electrodes (EMG)
(Delsys system — Bagnoli DE-2.1, Boston, MA, USA).
These antagonist muscles are responsible for the actual
rotation of the hand respectively in a clockwise and
anticlockwise direction. Previous studies performed in
young adults have shown that involuntary motor
responses can occur during an illusory movement,
induced by either a visual, tactile, or muscle
proprioceptive stimulation (Calvin-Figuiere et al., 1999;
Blanchard et al., 2013). The potentiometer and EMG sig-
nals were sampled at 1 kHz.
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Procedure

Participants were first asked to perform twice maximal
voluntary contractions (MVCs) of their right ECU and PL
muscles by rotating their right hand to the left or to the
right against a resistance, for 5-s duration.

Then, all the participants underwent three
experimental phases, performed the same day:
familiarization, training and testing phases.

i) During the first experimental phase, participants
were familiarized with the set-up and we checked
whether they felt an illusion of hand movement in
more than 70% of the trials, in both tactile and pro-
prioceptive conditions. If it were not the case, they
were not included in the experiment. During this
familiarization test, participants were also trained
to reproduce, on-line, the right hand movement illu-
sion they perceived, with the potentiometer set
under their left hand.

i) The second phase consisted of a training session,
where participants had to perform a two-
alternative force choice discrimination task. Each
trial consisted of a pair of proprioceptive stimuli or
tactile stimuli, always including the reference stimu-
lation randomly presented in the first or second
position. During the stimulation presentation, the
participants had to copy the illusion they perceived
on-line with their left hand. After two consecutive
stimuli, the participant had 5 s to report loudly which
of these two stimuli gave rise to a faster illusion.
Intensity levels were the same for all participants in
this training phase and trials were pseudo-
randomized. Participants had to compare five inten-
sities of stimulation to the reference, which corre-
sponded with the medium protocol (P1 = 34 Hz;
P2 = 41 Hz; P4 = 57 Hz; P5 = 64 Hz; T1 = 10°/
s; T2 = 15°/s; T4 = 25°/s; T5 = 30°/s). The train-
ing session included two repetitions of the five com-
parisons in the two tactile and proprioceptive
stimulation conditions (2 trials *5 comparisons * 2
conditions). Each trial lasted 27.5 s (10 s for the first
stimulation, 2.5 s of rest, 10 s for the second stimu-
lation and 5 s to answer). The training phase lasted
for a total of 10 min.

i) Testing phase (Fig. 2): Depending on the individual
performance during the training session, the set of
five stimulation intensities was adjusted to each par-
ticipant among three possibilities: if 30%, 30-70%,
or 70% of verbal answers reported in the training
session were right, we selected a set of five stimu-
lation intensities to make the discrimination test
easier, identical, or harder than the medium proto-
col used in the training session, respectively. To this
end, in the easy protocol (P1 = 32 Hz; P2 = 38 Hz;
P4 = 61Hz;, P5 = 66Hz, T1 = 8°s; T2 = 12°s;
T4 = 28°/s; T5 = 32°/s), the range of stimulation
intensities with respect to the reference intensity
was increased, whereas it was reduced in the hard
protocol (P1 = 38Hz; P2 = 45Hz; P4 = 53 Hz;
P5 = 60 Hz; T1 = 15°/s; T2 = 18°/s; T4 = 22°[s;
T5 = 25°/s). Only the reference stimulation

SESSIONS x6
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> P1 > Rest;RlAFl’_ref > Answer>

10s 2.5s8 10s

Fig. 2. Testing phase procedure. lllustration of the six experimental
sessions, with each session consisting of 20 trials, including propri-
oceptive (P: red) or tactile stimulation (T: blue) of various intensities
(P1-P5 in Hz, and T1-T5 in °/s) randomly presented. One trial was
composed of two consecutive tactile stimulations or two consecutive
proprioceptive stimulations, always including the reference one (Pref
or Tref) randomly intermixed. All stimulation lasted for 10 s, with 2.5-s
rest period between two stimulations, and 5 s to answer the question:
“Which was the illusion felt faster between the two?” Here we
illustrate a trial in P condition with the first intensity of stimulation P1
compared to the reference one Pref.

remained common in these three protocols. This
individual adjustment allowed us to more accurately
assess the discriminative thresholds of each
participant.

As shown in Fig. 2, the testing phase was subdivided
in six sessions of 10 min each. Each testing session was
similar to the training phase: the participant underwent
successive pairs of proprioceptive or tactile stimuli,
always including the reference stimulation. After two
consecutive stimulations, the participant had 5s to
report loudly which of these two stimuli gave rise to a
faster illusion. During the stimulation presentation, the
participants also had to copy on-line the illusion they
perceived with their left hand. In each session, a total of
20 trials were tested including two repetitions * five
intensities * two conditions. During the testing phase, the
potentiometer and EMG recordings were recorded
continuously during each session. The full experimental
testing phase lasted on average 1 h and 45 min.

Data and statistical analysis

Psychophysical, potentiometer, and EMG data were
processed using MATLAB R2016a (The Mathworks,
Inc., MA, USA) and statistical analyses were carried out
using R programming language and environment, and in
particular the “lme4” package for linear and generalized
linear mixed-effects models (Bates et al., 2015). These
models were fit to data by the method of maximum likeli-
hood, providing not only estimates of the parameters
(means, regression coefficients, ...) but also estimated
standard errors (SE) for these estimates. For generalized
linear models in which there is a dispersion parameter to
estimate (Gamma or Gaussian), the Wald statistics were
computed and compared to the t-distribution with n-k-1
degrees of freedom, where n is the subject number
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and k the number of explanatory variables (Fox, 2016).
The results were considered statistically significant at
p < 0.05.

Discrimination performances. To evaluate
participants’ discrimination performance in the tactile (T)
and proprioceptive (P) conditions, the individual
proportion of “faster than the reference” answers were
fit with the Gaussian psychometric functions using the
psignifit MATLAB toolbox (Wichmann and Hill, 2001).
The just noticeable difference (JND) in the illusion velocity
perceived by the participant was extracted from these
individual psychometric curves. The JND was half the
intensity difference between 25% and 75% points of the
psychometric function in both P (JND,) and T (JND+) con-
ditions. Therefore, a lower value of JND corresponded
with a lower discrimination threshold, and a better discrim-
inative ability.

Note that psychometric curves could not be estimated
in two young and three older participants, respectively, in
P and T conditions because these participants were not
able to discriminate illusion velocity: for the five
intensities of stimulation, they reported a faster illusion
than the reference one nearly 50% of the time. We
decided to give them an arbitrary JND which was
the maximum intensity difference presented during
the easier condition (Pref-P1 = Pref-P5 = 17Hz or
Tref-T1 = Tref-T5 = 12°/s).

We also extracted the point of subjective equality
(PSE) from each individual psychometric curve, which
corresponded to the stimulation intensity for which the
participant perceived an illusory movement on average
as fast as the illusion perceived during the reference
stimulation set at 49Hz and 20°/s for P and T
conditions, respectively.

The two indexes, JND and PSE, were assimilated as
positively skewed continuous variables modeled by a
Gamma distribution. Thus, we used generalized linear
models (G,LMs) to compare these variables between
young and older adults in P and T conditions separately
(Stroup, 2013).

Potentiometer  data. During all tactile and
proprioceptive stimulation delivered throughout the
testing phase, the participant copied on line the illusion
of movement of their right hand using a potentiometer
hold in their left hand. The angular deviations recorded
from the potentiometer were first centered on the mean
initial left hand position measured during the 100-ms
recording phase preceding the start of stimulation.
When the participant reported no illusion perception
after stimulation, the potentiometer recordings during
this stimulation were not considered for the analysis.

Two parameters were extracted from these centered
angular deviations: the latency and velocity of the
illusions. A threshold of +2 standard deviations (SD)
above the mean pre-stimulus level was set to
automatically determine the response latency (ms). The
mean velocity of the illusion (°/s) was calculated
between the latency of the illusion and the maximum
angular deviation. Although the two variables were

automatically determined, a systematic control by the
experimenter was performed to check the validity of the
automatic processing.

For the five intensities tested, we first calculated the
individual means of illusion latency and illusion velocity.
Then, to remove possible inter-subject variabilities due
to hand movement reproduction, we calculated a
relative index between the mean illusion latency or
velocity for a given intensity tested (/st) and the illusion
latency or velocity reported by the participant during the
corresponding reference stimulation (/ef):

Velocity(hest) — Velocity(lrer)

Relative velocity (%) = Velodity () x 100
ref

Relative latency (%) = Latencyi/:;;;yﬁlatincy (er) x 100
ref

Thus, a positive value of these relative indexes
indicated an increase in these parameters compared to
those observed during the reference stimulation
whereas a negative value would indicate a decrease. To
test the effect of the stimulation intensity on illusion
latency and velocity, we performed linear mixed models
(LMMs) on these two relative indexes in both P and T
conditions, separately (West et al., 2015). LMMs are mod-
els that account for the variability within and between sub-
jects, by means of fixed (group and intensity) and random
effects (subject) respectively. These models allowed us to
take into account the heterogeneity of the subject’s obser-
vations due to the fact that vibration frequencies and disk
velocities tested were adjusted for each participant in the
sense that for each participant we recorded their relative
velocity or latency twelve times for the different five stim-
ulation intensities. In order to compare groups despite the
three protocols (easy, medium and hard) used in term of
participants, intensity fixed factor was coded as a contin-
uous variable.

EMG data. Electromyographic signals of the ECU and
PL muscles of the right wrist of all participants were pre-
amplified (x1000), band-pass filtered (forth order, 20—
500 Hz) and sampled at 1 kHz. The raw recordings were
first centered on the mean motor activity calculated 750
ms before the stimulation onset, notch filtered (forth
order, 50 Hz) and rectified.

To quantify individual EMG responses of the ECU and
PL muscles during the maximal voluntary contraction test
(MVC), the root mean squared (RMS) values were
calculated over the 5-s duration of the contractions. We
selected the highest MVC value between the two
performed by the participant for each muscle as a
reference to estimate the relative amplitude of EMG
responses during all the stimulation conditions. Mean
individual EMG responses were calculated as the mean
RMS value of ECU and PL activities recorded during the
five tactile and proprioceptive intensities tested and
were expressed as a percentage of the maximum
voluntary contraction (%MVC).

We processed the same statistical analyses than that
carried out for potentiometric data. The influence of
intensity of stimulation on the EMG responses (%MVC)
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was tested using LMMs for both the ECU and PL
muscles, separately.

Since no effect of intensity level was found, the
individual EMG responses of the ECU and PL muscles
were averaged across all intensities of stimulation. In
both tactile and proprioceptive conditions, we used
general linear models (GLMs) to compare the mean
motor response (in %MVC) over all intensities in PL and
ECU between young and older adults.

We also tested whether ECU activity and
performances’ measures (JND) co-varied in each group
and each condition. Because JND was assimilated as a
positively skewed continuous variable with a Gamma
distribution we used GzLMs to process a linear
regression between JND and ECU activity. The group
and condition factors were included in the model to
compare regression coefficients between the two groups
(young versus old) and/or between the two conditions (P
versus T).

RESULTS

A total of 17 older and 16 young participants satisfied the
inclusive criteria of having more than 70% of illusory
sensations of clockwise rotations of their right hand,
during both proprioceptive and tactile stimulation (eight
old participants were not included in the experimental
test after the familiarization session). Fig. 3 shows
typical angular deviations and wrist muscle responses
(ECU and PL) recorded for two representative young
and older participants in response to proprioceptive
(Fig. 3A) or tactile (Fig. 3B) stimuli.

Discrimination thresholds

The level of difficulty of the discrimination test was
adjusted to each participant depending on their
performances during the previous training session. Most
of the young participants (P: 14/16; T: 11/16), and only
two older participants, underwent the hard protocol. By
contrast, older participants mostly took part in the
medium protocol (P: 12/17, T: 12/17). Three old
participants and no young participants underwent the
easy protocol in both P and T conditions.

During the experimental session, participants were
asked to compare the velocities of two illusions induced
by pairs of stimulation consisting in either two
proprioceptive (P) or two tactile (T) stimuli, which always
included the reference one (P reference = 49Hz, T
reference = 20°/s). For both the proprioceptive and
tactile conditions, participants’ answers were collected
to compute individual psychometric functions illustrating
the proportion of illusions perceived faster than the
reference one. Fig. 4 shows four typical individual
psychometric curves, for two representative young and
old participants in P (Fig. 4A) and T (Fig. 4B)
conditions. It should be noted that the curves of the
older participants were less steep than the curves of the
young participants, reflecting a higher discriminative
thresholds (JND) for the older participants in both
conditions. Generalized linear model analysis (G,LM)
performed on the two conditions extended this individual

result at the group level, and revealed that JND values
in both P and T conditions were significantly higher in
the older group, than in the younger one (Fig. 4C, D,
Table 1). The discriminative thresholds of the older
group (JNDp = 10.57 = 5.8 Hz, JNDt = 7.49 + 3.4°[s)
were around two times higher and more variable than
those of the young group (JNDp = 4.24 + 3.5 Hz;
JNDt = 4.26 + 3.6°/s), reflecting lower discriminative
abilities in the elderly for both proprioceptive and tactile
conditions. Regarding the PSE, no significant
differences were found between groups in both the
proprioceptive and tactile conditions (Table 1).

Kinematic parameters of the illusions

During all stimulations, the participants had to copy on line
any perception of movement of their right hand using a
potentiometer hold in their left hand. The latency and
the velocity of the illusions perceived by all the
participants were extracted from the angular deviation
recorded during this matching copy.

Fig. 5A, B shows individual mean latency across
conditions as a function of stimulation intensity. Linear
regression curves were fitted for each group, which
showed the effect of intensity of stimulation on the
illusion latency. For both groups, the negative slope
reflected the finding that the higher the stimulation, the
earlier the illusions, in both conditions (Table 2). In P
and T condition, respectively, the younger participants’
latency decreased by 1.79% per Hz or 1.45 per °/s
whereas it decreased only by 0.60% per Hz or 0.39%
per °/s in the older group, reflecting a weaker influence
of the stimulation intensity on the illusion latency in
elderly. This decrease was significant in the P condition
for both groups and in the T condition only for the
younger group. In addition, group comparisons reached
a significant level only in the proprioceptive condition,
i.e., increasing the intensity of the proprioceptive
stimulation led to a higher latency decrease in young
compared to older adults (p = 0.0048).

Individual illusion velocities, as a function of intensity
of stimulation tested, are illustrated in Fig. 5C, D. The
influence of stimulation intensity on the illusion velocity
was tested statistically by fitting linear curves, in both
proprioceptive and tactile conditions. The positive slope
indicated that illusion velocities increased linearly with
the stimulus intensity in both groups and for the two
sensory conditions (Table 2). In the younger group,
velocity increased by 2.93% per Hz or 2.02 per °/s
whereas it slowly increased by 0.70% per Hz or 0.64%
per °/s in the older group, for P and T conditions,
respectively. However, this increase was significant in
both conditions only for the younger group. Moreover,
group comparisons reached a significant level in both
conditions, i.e., by increasing the tactile or
proprioceptive stimulation intensity, the illusion velocity
increased more in the young group than in the older one.

In addition to analyses performed on angular deviation
expressed in percentage of the response obtained in the
reference condition, a complementary analysis was
carried out on absolute values of displacement
reproduced by the participants during the only two
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Using G,LMs, we also tested
statistically the non-linear influence
of ECU activity (%MVC) on the
discriminative ability (JND) in both
proprioceptive and tactile conditions
(Fig. 6). Interestingly, the fitting
curves have significant negative
slope in the younger group,
reflecting that better was the
discriminative ability, higher was the
motor response in both
proprioceptive and tactile conditions
(Table 4). In the older group, the
slopes of the fitting curves were not
significant and differed significantly
from the younger ones in both
conditions.

DISCUSSION

The present study aimed to compare

Stimulation : . age-related changes in hand
Stimulation movement discriminative ability from
0 5 10s 0 5 10s two sensory inputs: muscle

Fig. 3. Typical individual responses of one older and one young participant during a proprioceptive
(A, red) and a tactile (B, blue) stimulation condition. From top to bottom: 1st and 2nd traces are raw
EMG activity (mV) recorded in the extensor carpi ulnaris (ECU) and in the pollicis longus (PL)
muscles of the stimulated right hand during the proprioceptive or tactile stimulation; the bottom 3rd
traces are clockwise angular deviations (°) copied by the two participants to reproduce the illusion
they perceived in their right hand using their left hand. Reference intensity of stimulation was:
vibration frequency at 49 Hz (A) and counterclockwise disk rotation at 20°/s (B).

conditions common to all participants: the two tactile and
proprioceptive reference conditions. For the
proprioceptive reference condition (49 Hz), young
participants reproduced significantly earlier movements
than older participants (Young 2301 ms + 1674 vs Old
3351 ms + 1489, t(df = 31) = 2.04, p = 0.025) and
tended to reproduce faster movements without reaching
a significant threshold (Young 7.46°/s + 3.5 vs Old
5.69°/s £ 3.9, t(df =31) =155 p =0.065). By
contrast, for the tactile reference condition (20°/s),
reproduced illusory movements did not significantly
differ between the two groups, considering the mean
velocity (Young 5.62°/s + 2.7 vs Old 5.98°/s + 4.8, t(df
= 31) = 0.14, p = 0.45) and the mean latency (Young
2841 ms + 1833 vs OIld 3118 ms + 1669, t(df = 31) =
0.43, p = 0.66) of the movements.

EMG responses

During both proprioceptive and tactile stimulations, EMG
activity was recorded from the PL and the ECU muscles
of each participant. No noticeable PL activity was
observed in both groups, over both conditions. In
contrast, EMG recordings showed a small involuntary
activity in the ECU, corresponding on average to 12—
17% of the maximal voluntary contraction (MVC)
individually tested. For both proprioceptive and tactile
conditions, no significant differences were found
between the amplitudes of the motor responses
observed in the young and older groups (Table 3).

proprioception and touch. To this
end we compared psychophysical
results of a younger (mean: 23.3
years old) and an older (mean 70.3
years old) group, in a discriminative
illusory hand movement velocity
task, using proprioceptive or tactile
stimulation. The present findings
showed that the velocity
discrimination of illusory hand movements declined with
age, regardless of the sensory source stimulated.
However, degradation of kinesthetic perceptions
seemed more pronounced in muscle proprioception than
in touch. In addition, our results revealed age-relative
differences in involuntary motor responses elicited by
both proprioceptive and tactile stimulation.

Kinesthetic impairment of the hand in elderly

Most previous research concerning the effects of age on
self-body perceptions has focused on the lower limbs,
and controversial results have been reported regarding
static position sense (Boisgontier et al., 2012). In addition,
little is known about the ability of older individuals to per-
ceive self-body movements, except for a reduction in
motion detection. This has been found at the wrist level
(Wright et al., 2011) and in lower limbs, specifically the
knee (Barrack et al., 1983; Skinner et al., 1984; Xu
et al., 2004) and the ankle (Xu et al., 2004; Westlake
et al., 2007). However, these previous studies used pas-
sively imposed movements and cannot dissociate to what
extend these perceptual impairments were due to more
cutaneous or muscle proprioceptive declines. The present
study provides evidence that movement perception of the
hand, based on these two sensory inputs, was signifi-
cantly impaired in healthy older adults. Indeed, a third of
the older participants could not take part in the present
study because they did not feel any illusion sensation dur-
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Fig. 4. Comparison of velocity discrimination thresholds between
older and young participants in the proprioceptive (P, red) and tactile
(T, blue) conditions. A, B: Typical individual psychometric curves from
one older (fine line) and one young (thick line) participant. Each curve
reflects the percentage of illusion velocity perceived faster than the
reference one. Symbols are the mean values for each participant
obtained at the five stimulation intensities tested for the older (triangle
symbols) and young (dot symbols) participants. The intensity of
stimulation corresponding to 50% correct responses is the point of
subjective equality (PSE). The just noticeable difference (JND)
corresponds to half the intensity difference between 25% and 75%
points of the psychometric function. C & D: Individual and mean JND
for the younger (dot symbols) and older (triangle symbols) partici-
pants in response to proprioceptive (C) or tactile (D) stimulation. Full
symbols are the mean of group, empty gray symbols are individual
values and the bars are the median of the groups. ‘p < 0.05; "p <
0.01.

ing the familiarizing session, in contrast to younger adults
who were all able to perceive proprioceptive and tactile-
induced illusions (in at least in more than 70% of the tri-
als). In the older participants able to perceive illusory
movements, their ability to discriminate hand movement
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velocity was reduced, as attested by the higher discrimi-
native thresholds found in the older group compared to
the younger group in both the proprioceptive and tactile
conditions. This decline in kinesthetic discrimination might
be explained by an impairment in encoding hand move-
ment velocities. In fact, we found that increasing the inten-
sity of tactile or proprioceptive stimulation resulted in a
lesser increase in illusion velocities in the older, as com-
pared to the young participants. Nevertheless, compar-
isons between groups revealed that proprioceptive
responses appeared more affected than tactile one as
increasing the intensity of stimulation led to a lower
decrease in illusion latency in older compared to younger
adults, but only for the proprioceptive condition.

The question arises about the possible peripheral and/
or central origins of the age-related decline in kinesthesia
evidenced in the present study. The deterioration of
cutaneous and muscle spindle receptors with aging
(Ribeiro and Oliveira, 2007; Shaffer and Harrison, 2007)
might be responsible for a poorer encoding of movement
kinematic parameters, resulting in a lower velocity dis-
crimination in elderly. In particular, several studies per-
formed in animals and human have reported structural
age-related changes of muscle spindles including a
decrease in intrafusal muscle fibers number, an increase
in spindle capsule thickness and a loss of the annulospiral
configuration of primary endings, together with a
decrease in axonal conduction velocity and a reduction
in the number of fibers in peripheral nerves (Kararizou
et al., 2005; Liu et al., 2005; Kim et al., 2007). These
structural changes are supposed to explain the decrease
in the dynamic response of muscle spindle primary end-
ings reported in aged rats (Kim et al., 2007). Extended
to humans, an alteration in dynamic sensitivity of muscle
spindles may result in a specific impairment in movement
sense. In the same line, density and properties of cuta-
neous mechanoreceptors have been found degraded with
aging (lwasaki et al., 2003). Therefore, peripheral degra-
dation of the somatosensory system could explain the dif-
ficulty in inducing proprioceptive or tactile illusions in one
third of the older participants. However, using a vibration
stimulation applied on the arm muscles of young and
old participants, Quoniam et al. (1995) explored the sen-
sitivity of muscle receptors and the integrity of propriocep-
tive reflex pathways in elderly (60-86 years old).
Interestingly, the latter authors did not find any differences
in the tonic vibration reflexes elicited in young and old par-
ticipants, suggesting that the efficiency of spinal sensori-
motor pathways as evidenced by joint muscle vibration
seems unaffected in elderly. In the same line,

Table 1. Summary of the mean variable + standard error (SE) and statistics of the Group fixed effects (Young vs. Old) in generalized linear models
G,LMs for the discrimination thresholds (JND) and point of subjective equality (PSE) in both proprioceptive (P) and tactile (T) conditions. p < 0.05; “p

< 0.01; "p < 0.001

Variable MEAN + SE

Young (n = 16) old (n = 17) Slope + SE t (df = 31) p
JNDp 4.24 + 35Hz 10.57 + 5.8 Hz 0.13 + 0.04 3.24 0.0028™
JND 4.26 + 3.6°s 7.49 + 3.4°s 0.10 + 0.04 2.23 0.032
PSEp 49.39 + 1.8 Hz 50.26 + 4.3 Hz <0.001 0.96 0.35
PSEr 20.46 + 2.5°s 20.52 + 1.8%s <0.001 0.078 0.94
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Fig. 5. Effect of the intensity of stimulation on the latency and the velocity of the illusions across Eff_iCient to massively recrUit_ muscle
groups (older: fine line, young: thick line) in the proprioceptive (A-C) and tactile (B-D) conditions. ~ Spindle afferents in older as in young
Lines are linear regression curve fitting of relative latency (A, B) or velocity (C, D) as a function of participants. Regarding the kines-
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< 0.05, p <001 p < 0.001. and older participants. This result

suggests that, as for the propriocep-

tive results, the perceptual differences
observed in tactually induced illusions may not be fully
explained by peripheral deterioration of the cutaneous
sensory system.

Verschueren et al. (2002) reported that applying a vibra-
tion on the tibialis anterior muscle of participants, while
a passive movement was imposed at their foot, resulted
in larger errors in ankle angle deviation assessment in

Table 2. Summary of the Intensity fixed effects within and between Groups in linear mixed models (LMMs) for the relative latency (%) and the relative
velocity (%) of the illusions elicited in both proprioceptive (P) and tactile (T) conditions. 'p < 0.05; “p < 0.01; "p < 0.001

Variable Conditiongroup Slope + SE t (df = 29) p

Relative latency Pvoung —1.79 £ 0.3 —6.06 <0.001™
Poid —0.60 £ 0.2 —2.34 0.028"
I:’Young VS. I:’Old -1.18 £ 04 —-3.04 00048"
Tvoung —1.45 £ 0.6 —2.60 0.014"
Tow —0.39 £ 0.5 —0.84 0.41
Tyoung Vs. Toid —-1.05 £ 0.7 —-1.45 0.17

Relative velocity Pvoung 293 + 04 6.94 <0.001™"
Poud 0.70 + 0.4 1.81 0.081
Pvoung VS. Poig 2.23 + 0.6 3.88 <0.001™
Tvoung 2.02 £ 05 4.19 <0.001™
Tou 0.64 + 0.4 1.65 0.12
Tvoung V8- Tou 1.38 + 0.6 2.24 0.034

Table 3. Summary of the mean root mean square EMG activity (mean RMS + SE) and Group fixed effects (Young vs. Old) in general linear models for
Extensor Carpi Ulnaris (ECU) and Pollicis Longus (PL) muscles in both proprioceptive (P) and tactile (T) conditions. MVC: maximal voluntary
contraction; SE: standard error

Variable Mean RMS =+ SE (in% MVC) Young vs. old

Young Old Slope (+SE) t (df = 31) p
ECUp 12.05 + 9.1 17.84 + 25.0 0.022 + 0.02 1.05 0.30
ECUr 13.72 £ 9.7 17.38 + 155 0.015 + 0.04 0.83 0.41
PLp 0.87 £ 1.0 3.80 + 8.9 0.88 + 0.5 1.62 0.11

PLt 0.86 £ 0.9 264 £27 0.78 £ 0.3 2.02 0.052
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Fig. 6. Velocity discrimination thresholds (JND) with respect to
amplitudes of involuntary motor responses in both young and older
participants for proprioceptive (A, red) and tactile (B, blue) conditions.
Traces are non linear regression curve fitting of JND as a function of
EMG activity (%MVC) across groups (older: fine line, young: thick
line). The extensor carpi ulnaris (ECU) activity is the individual mean
EMG activity which was calculated as the mean root mean square
(rms) value of ECU EMG recordings during the five stimulation
intensities tested, in both proprioceptive (A) and tactile (B) conditions.
rmsECU activity is expressed as a percentage of the maximum
voluntary contraction (%MVC) tested for each participant. Symbols
correspond to individual JND as a function of EMG activity values for
young (full dot symbols) and older (full triangle symbols) participants.
Note that significant differences were found between the two groups
for both proprioceptive and tactile conditions. "p < 0.05; “p < 0.01.

Table 4. Summary of the ECU activity fixed effects within and between
Groups in generalized linear models G,LMs for the discriminative
thresholds (JND) in both proprioceptive (P) and tactile (T) conditions.
ECU: extensor carpi ulnaris muscle p < 0.05; "p < 0.01; "p < 0.001

Conditiongroup Slope + SE tdf =29 p

Pvoung —0.014 + 0.006  2.51 0.017
Poid <0.001 0.37 0.71
Pvoung VS. Poiw  0.014 + 0.06 2.40 0.023
Tyoung 0.017 + 0.004 3.78 <0.001™
Tou 0.0024 + 0.001 1.74 0.092
Tyoung V8- Tow  0.015 + 0.005 3.1 0.004™

Alternatively, the lower ability of the elderly to
discriminate movement velocity of their hand may have
a central origin. Anatomical and functional alterations
of the brain have been largely reported in aging. In
particular, Goble et al. (2012) showed age-dependent
changes in sub-cortical brain activation during mechani-
cal vibration applied on the ankle muscle tendon. In

addition, applying a superficial tactile stimulation on the
elderly human hand resulted in an enlarged regional acti-
vation in the contralateral primary somatosensory cortex
(Sl) (Kalisch et al., 2009; Brodoehl et al., 2013) and a
lesser deactivation of the homologous ipsilateral region
(Lenz et al., 2012; Groschel et al., 2013). This expansion
of the body representation within the contralateral SI cor-
related with a decline in a two-point discrimination per-
formance in the elderly (Kalisch et al., 2009). In the
same line, impaired tactile acuity correlated with
enhanced cortical excitability due to a reduction in corti-
cal inhibition (Lenz et al., 2012). These findings are con-
sistent with the decrease in neural specificity, or the
reduced difference of the neural responses, between dif-
ferent conditions, as described in the visual system
(Grady et al., 1994; Park et al., 2004). Such reduction
in stimulus selectivity was also reported in animal elec-
trophysiological recordings, showing a degradation of
visual orientation and direction selectivity in the visual
cortex of old monkeys (Schmolesky et al., 2000).
Together, a change in the balance between the excita-
tory and inhibitory cortical mechanisms, and a reduction
in stimulus selectivity response, might cause difficulty in
the precise encoding of kinematic parameters of hand
movements based on tactile and/or muscle propriocep-
tive information. This may result in a decreased ability
to discriminate the velocity of hand movements, as found
in the present study. However, future neuroimaging stud-
ies should be conducted to further validate this
hypothesis.

Sensorimotor impairment of the hand in the elderly

During illusory sensations of movement, various studies
have reported concomitant, involuntary, tonic activity in
the muscle that would have been involved in the
corresponding actual movement. In particular, using
proprioceptive, tactile or visual stimulation, Blanchard
et al. (2013) reported similar EMG activity in the exten-
sor carpi ulnaris muscle group during clockwise illusory
hand rotations, showing that equivalent perceptive and
associated motor effects can be elicited by any kind of
sensory stimulation. Consistently, the present results
show that as in young adults, the elderly displayed invol-
untary motor activities with similar amplitudes in the
extensor carpi ulnaris muscle during either a vibration
of the PL muscle or a counterclockwise rotation of the
tactile disk.

Since involuntary motor responses occurred during
the stimulation-induced illusions, it is first questionable
to what extend this motor response in turn activated
both the cutaneous and muscle afferents. However, the
motor responses associated with the illusions were
relatively small involuntary isometric contractions that
have not produced any actual hand movement. Also,
the stimulated participants’ hands were physically
limited by the abutment at the center of the disk.
Therefore, these motor responses should not have a
significant impact on cutaneous afferents. In addition,
physiological studies have demonstrated that if a
voluntary isometric contraction activates muscle
proprioceptive afferents likely through the fusimotor
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drive (alpha-gamma co-activation, Edin and Vallbo,
1990), this is less likely to occur for involuntary muscle
contractions as in the present experiment (Duclos et al.,
2004). Overall, even if this motor influence cannot be
totally ruled out, it should be insufficient to account for
the perceptual illusions reported here and for the
differences observed between younger and older
participants.

Previous studies provided arguments in favor of a high
level origin of these motor responses rather than a spinal
reflex origin. Indeed, such motor responses can be
generated not only by somatosensory stimulation, but
also visual stimulation (Blanchard et al., 2013). In addi-
tion, illusions and motor responses evoked by vibrating
wrist muscles were perturbed by a direct transcranial
magnetic stimulation over the sensorimotor cortex
(Romaiguere et al., 2005). Neuroimaging studies have
further shown that movement sensation induced by a
vibratory stimulation is associated with brain activation
of not only sensory- but also motor-related brain areas
(Naito et al.,, 1999; Romaiguere et al.,, 2003; Duclos
et al., 2007). The same sensorimotor network was also
activated during a tactually induced illusion of hand
rotation using the same rotating disk as the one used in
the present study (Kavounoudias et al., 2008). This indi-
cates that whether they have a tactile or a proprioceptive
origin, kinesthetic illusions and the associated motor
responses share a common sensorimotor activation
within the brain.

The present results show that as for young healthy
subjects, the perception of movement generated
appropriate corresponding motor activity in the elderly,
stressing that perceiving a movement illusion cannot be
based on pure sensory activity, but implies also motor-
related activity, regardless of the modality that gave rise
to the sensation of movement.

However, based on our previous study (Blanchard
et al., 2013), it should have been expected that EMG
responses would have increased with stimulus intensities,
at least in young participants. This discrepancy might be
explained by the fact that the positive correlation found
in this latter study was observed when a wider range of
stimulation intensity (tactile disk: from 5°/s to 40°/s; vibra-
tion frequency: from 30 to 80 Hz) was applied, whereas in
the present study we used the smallest possible range of
intensity stimulation to accurately determine each partici-
pant’s discrimination threshold. Therefore, it appears that
the relatively small modulation of motor responses ranged
on average from 12% to 17% of the maximal voluntary
contraction in the present study was not enough to reveal
a significant linear increase in muscle responses within
such a low intensity range.

Because we postulate that kinesthetic illusions result
in a perceptual-to-motor loop activation, a question
arises as to what extent the general activation of the
sensorimotor network was correlated with the
discriminative ability of the subjects, at least in the
young group. For this reason, we averaged all individual
EMG responses for the different intensity levels. In line
with our hypothesis, we observed that the stronger EMG
responses among young participants, the better their

discrimination performance, for both tactile and
proprioceptive modalities. It could be assumed that
precise discrimination would require fine modulation of
the sensorimotor network around a minimum activation
level. In contrast with young participants, the ability of
older participants to discriminate the velocity of the
tactile or proprioceptive illusions was not correlated to
the amplitude of their motor responses. These findings
suggest that the alteration of body movement
perception, with aging, might not solely be due to pure
sensory decline, but also the central alteration of the
motor system.

It is well known that older adults generally perform
movements more slowly than younger adults and have
impaired motor coordination, fine dexterity and muscle
strength (see review Bowden and McNulty, 2013). There-
fore, the present findings observed in the reproduction
task may have resulted from impairment in motor dexter-
ity of the left hand in elderly people rather than from an
alteration of kinesthetic sensation. However, if it was the
case, one should have expected that motor dysfunction
would have the same impact in any left-hand movement
reproduction, which does not support the present result
that proprioceptive reproduction seems more affected
than tactile one in the older group. Indeed, difference
between the latency of the illusion reproduction was found
in the proprioceptive condition but not in the tactile condi-
tion. Moreover, movement reproduction during the tactile
reference condition did not differ significantly between the
two groups, showing that older participants could perform
as well as younger ones in at least one experimental con-
dition. Although it cannot be totally ruled out that motor
impairment in elderly may have influenced the reproduc-
tion task, this cannot explain the main differences
observed in the present experiment, which may be mainly
due to more perceptive deficits rather than a pure impair-
ment in motor execution. Nevertheless, the accurate per-
ception of self-movements requires activation within both
sensory and motor brain areas. Several functional mag-
netic resonance imaging (fMRI) studies consistently
reported that to perform similar motor activities as those
performed by young adults, older individuals show an
overall increase in the magnitude of motor brain activa-
tions, compared to young adults, and an increase in the
recruitment of brain regions ipsilateral to the side of move-
ment (Mattay et al., 2002; Heuninckx et al., 2008; Ward
et al., 2008; Noble et al., 2011). About the reduced later-
ality observed in the motor cortex, it can be explained by a
decrease in the interhemispheric inhibition in the motor
cortex of the elderly, rather than a greater recruitment of
the ipsilateral motor cortex, as shown in fMRI (Ward
et al., 2008) and TMS studies (Talelli et al., 2008). One
might hypothesize that these over-activations and/or
changes in the interhemispheric balance of motor brain
regions may also occur during induced illusory move-
ment, preventing the elderly from having the fine modula-
tion required to distinguish the kinematic parameters of
different limb movements accurately.

We conclude that the perception of hand movements
is altered in the elderly, with a decrease in their ability to
detect such movements, but also to precisely encode



102 C. Landelle et al. /Neuroscience 381 (2018) 91-104

their velocity. Using specific stimulation, our study
demonstrates that kinesthetic deterioration with aging
seems to occur through the degradation of both the
muscle proprioception and cutaneous systems, with a
more pronounced alteration of muscle proprioception.
Although the present results and those from the
literature support a likely central origin of this functional
deficit, this hypothesis remains to be further investigated
in neuroimaging studies to examine age-related
changes in brain activations during self-body movement
perception.
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ANV )Y RENFORCEMENT DES PROCESSUS D’INTEGRATION
MULTISENSORIELLE AU COURS DU VEILLISSEMENT

HAND MOVEMENT ILLUSIONS SHOW CHANGES IN SENSORY RELIANCE AND
PRESERVATION OF MULTISENSORY INTEGRATION WITH AGE FOR
KINAESTHESIA.

Marie Chancel, Caroline Landelle, Caroline Blanchard, Olivier Félician, Michel Guerraz, Anne Kavounoudias

Article publié dans Neuropsychologia (2018)

Syntheése

Introduction : Afin de percevoir les mouvements de notre corps, le SNC se fie a nos
informations sensorielles. Or ce sont tous les sens qui sont altérés avec I'age. Ainsi nous
nous sommes demandés dans quelle mesure la perception kinesthésique pouvait étre
modifiée avec I'dge et quel pouvait étre le bénéfice apporté par I'ajout d’informations
sensorielles congruentes dans la perception résultante.

Méthode : Des stimulations visuelle (V), tactile (T) et proprioceptive musculaire (P) ont été
employées de fagon isolées ou combinées pour induire des illusions de mouvement du
poignet droit. Deux intensités de stimulations ont été testées et les réponses perceptives
d’un groupe de participants agés (60-88 ans) et jeunes (19-40 ans) ont été comparées.

Résultats : ( 150 )
e |+Young o Older
- s = .
= Lesillusions V et T ont été percues dans 90% des = 100
essais pour les deux groupes alors que la | g
- r r s - r o c
stimulation P isolée n’engendrait des illusions | @ sof . .o o |F
= £ - <]
que dans 67% des essais pour le groupe agé E R E' ‘; 2
contre 98% chez le groupe jeune. 3 0 é : ; +
o r r o i ' N
= La latence des illusions augmentait pour le | £ 3
Al . -s0l .
groupe agé uniquement dans les conditions 9 P vp VT VTP y

isolées P et V.
= Lavitesse des illusions percue pour le groupe de participants agés était plus rapide
dans la condition T comparativement aux deux autres mais également
comparativement au groupe jeune.
= Une amélioration similaire des réponses perceptives a été observée chez les adultes
agés et jeunes lorsque plusieurs stimulations étaient combinées.

Discussion :

Cette étude suggere |'existence d’'une repondération des informations sensorielles a des
fins kinesthésiques avec le vieillissement. Les personnes agées semble se fier davantage aux
afférences visuelles et tactiles pour percevoir les mouvements de leurs mains,
probablement en raison d'une dégradation de la proprioception musculaire relativement
plus importante que les autres sens. De plus, l'intégration multisensorielle semble
préservée mais non améliorée pour compenser le déclin global de ces sens avec I'age.

7
.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Keywords: To perceive self-hand movements, the central nervous system (CNS) relies on multiple sensory inputs mainly
Kinaesthesia derived from vision, touch, and muscle proprioception. However, how and to what extent the CNS relies on these
Multisensory perception Aging sensory systems to build kinesthetic percepts as the systems decline with age remain poorly understood. Illusory
Illusion . . sensations of right hand rotation were induced by separately stimulating these three sensory modalities at two
I,:{)‘LS:: proprioception intensity levels. A mechanical vibrator applied to the pollicis longus muscle, a textured disk for touching, and a
Vision visual pattern rotating under the participant's hand were used to activate muscle proprioception, touch, and

vision, respectively. The perceptual responses of 19 healthy elderly adults (60-88 yrs) were compared to those of
12 younger adults (19-40 yrs). In the younger group, the three types of stimulation elicited similar kinesthetic
illusions at each intensity level applied. The same visual and tactile stimuli elicited more salient and faster
illusions in older adults than in younger adults. In contrast, the vibration-induced illusions were significantly
fewer, less salient and delayed in the older adults. For the three modalities considered, increasing the intensity of
stimulation resulted in smaller increases in illusion velocity in older adults than in younger adults. Lastly, a
similar improvement in the perceptual responses was observed in older and younger adults when several sti-
mulations were combined and older participants reported more salient illusions than younger participants only
in the visuo-tactile condition. This study suggests that reliance on sensory inputs for kinesthetic purposes is
profoundly reshaped with aging. The elderly may rely more on visual and tactile afferents for perceiving self-
hand movements than younger adults likely due to relatively greater muscle proprioception degradation. In
addition, multisensory integration seems preserved but not enhanced to compensate for the global decline of all
sensory systems with age.

1. Introduction

To perceive self-hand movements, the central nervous system (CNS)
relies on multiple sensory information mainly derived from vision,
touch, and muscle proprioception. The contribution of each these sen-
sory modalities has been advantageously studied in younger adults
using specific stimuli inducing illusion of self-body movements (see
review Kavounoudias, 2017). That muscle proprioception plays a cru-
cial role in kinaesthesia is attested by a large amount of studies showing
that applying vibration to motionless subjects' muscle tendons selec-
tively activates muscle receptors (Roll and Vedel, 1982) and induces
illusory movements of the body in the direction of the lengthening

* Corresponding author.
E-mail address: Anne.Kavounoudias@univ-amu.fr (A. Kavounoudias).

https://doi.org/10.1016/j.neuropsychologia.2018.07.027

muscle (Albert et al., 2006; Goodwin et al., 1972; Blanchard et al.,
2011, 2013). In addition, the visual system also contributes to the sense
of movement, as evidenced by the vection phenomenon, i.e., a kines-
thetic percept elicited by a visual moving scene scrolling in front of a
participant (Brandt and Dichgans, 1972; Guerraz and Bronstein, 2008)
or under one's limb (Blanchard et al., 2011, 2013; Chancel et al., 2016a;
Tardy-Gervet et al., 1984). Visually induced illusions of an arm move-
ment were also observed during reflection in the mirror of the passively
displaced contralateral arm, the so-called mirror paradigm
(Ramachandran and Altschuler 2009; Guerraz et al., 2012; Chancel
et al., 2016b). Touch, like vision, also conveys kinesthetic information
since illusions of self-body movements can be elicited using a tactile

Received 30 October 2017; Received in revised form 18 July 2018; Accepted 25 July 2018
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stimulus rotating under the palm of the hand (Blanchard et al., 2011,
2013; Chancel et al., 2016a) and illusory finger movement sensations
have also been reported to occur in response to stretching of the skin
over the metacarpophalangeal joints of the hand (Collins et al., 2000).

Ageing is associated with a decline in all these sensory systems at
multiple levels from the peripheral receptors to the central processing
of sensory afferents. Age-related changes in the optics of the eye and in
the neural processing of visual inputs have been well documented (see
reviews Andersen, 2012; Owsley, 2011). The deterioration of the so-
matosensory system, including touch and proprioception, has also been
well described in numerous neurophysiological studies from peripheral
sensors to central structures. (see reviews Goble et al., 2009; Ribeiro
and Oliveira, 2007; Shaffer and Harrison, 2007). In the CNS, global
structural alterations such as a reduction of grey matter volume (Good
et al., 2001) including sub-cortical regions like the thalamus (Serbruyns
et al., 2015) and of the white matter especially the corpus callosum
(Lebel et al., 2012) with advancing age have been clearly shown to
occur in the human brain.

The extent to which peripheral and central sensory damages lead to
kinesthetic alteration, particularly the ability to perceive hand move-
ments, is therefore relevant to ask. In fact, whereas alteration in fine
motor hand dexterity has been well established in the elderly, less at-
tention has been paid to their kinesthetic hand functions. The func-
tional kinesthetic deficits observed in older individuals has been mainly
investigated using passively imposed movements at the lower limbs,
showing a decreased ability to detect a passive movement at the knee
and the ankle (see review Goble et al., 2009). Hay et al. (1996) in-
vestigated illusory movements induced by muscle vibration in elders
and reported that after 60 years, whole-body tilt illusions induced by
ankle muscle vibrations in standing subjects are reduced in amplitude.
Regarding visual motion perception, studies have shown that older
observers are less able to perceive the direction of self-motion from
optical flow (Haibach et al., 2009; Warren et al., 1989) than younger
observers. As for the kinesthetic contribution of touch, it has not been
studied so far to our knowledge but it could be altered since the ability
to detect a tactile stimulus applied to the surface of the skin decreases
with age (Desrosiers et al., 1999).

Most of the above mentioned studies investigated alterations of each
sensory modality in isolation. However, it is well known that ki-
naesthesia is by nature multisensory, each actual limb movement giving
rise to multiple concomitant sensory inputs. Several studies have
stressed the need to integrate convergent cutaneous, muscular and vi-
sual inputs to properly assess limb positions and movements in healthy
younger adults (Aimonetti et al., 2012; Blanchard et al., 2011, 2013;
Chancel et al., 2016b; Cordo et al., 2011; Guerraz et al., 2012; Tardy-
Gervet et al., 1986; van Beers et al., 2002). In addition, it is generally
admitted that the different sensory modalities do not contribute equally
to these integrative mechanisms. In accordance with the Bayesian fra-
mework, many modelling studies have provided evidence that the
multisensory estimate of an event such as a self-body movement is
given by the reliability-weighted average of each single-cue estimate
(Chancel et al., 2016a; Fetsch et al., 2009; Prsa et al., 2012; Reuschel
et al., 2009; Vidal and Biilthoff, 2010). This Bayesian like mechanism
seems to rule multisensory integration for elderly as well, even when
facing sensorimotor decline. Indeed, Bayesian optimal adaptation be-
tween sensory reliability and a priori information efficiently describes
age-related changes in visuomotor behavior, both for an object tracking
task (Sherback et al., 2010) and multisensory reflexes such as the ves-
tibulo-ocular reflex (Karmali et al., 2018). This also holds true re-
garding the integration of visual and haptic cues in a subjective vertical
perception task, which follows the same Bayesian principles in younger
and older individuals (Braem et al., 2014). On the other hand, during a
navigation task requiring visual and/or self-motion cues, Bates and
Wolbers (2014) observed that performances of the older adults were
sub-optimal since they relied less than optimally predicted on visual
information. Therefore, the question remains as to whether
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multisensory integration rules regarding self-body perception survive
during aging. In particular, it is of interest to determine to what extent
age-related declines in the sensory modalities like vision, muscle pro-
prioception and touch are associated with a sensory reweighting to
build a consistent percept and/or whether enhancing multisensory in-
tegration could at least partly overcome sensory decline.

Outside the field of kinaesthesia, numerous studies have recently
shown that, despite age-related degradation in single sensory systems,
multisensory integration processing does not seem to be diminished but
rather enhanced (see reviews, Freiherr et al., 2013, Kuehn et al., 2018,
de Dieuleveult et al., 2017). This has been largely reported in studies
using visual-auditory paradigms (de Boer-Schellekens and Vroomen,
2014; Diaconescu et al., 2013; Diederich et al., 2008; Hugenschmidt
et al., 2009; Laurienti et al., 2006; Mahoney et al., 2012; Peiffer et al.,
2007). For instance, Laurienti et al. (2006) found in an audiovisual
discrimination task that despite larger response times for unisensory
targets in older adults compared to younger adults, the gain of the bi-
sensory responses observed when the two types of stimuli were si-
multaneously presented was greater for the older group than the
younger one. These results suggest at first glance that older individuals
may take greater advantage of redundant multisensory information
(same content conveyed by various sensory inputs) than younger adults
by increasing the efficiency of integrative processing. However, when
the different stimuli are incoherent in time or space, older people al-
ways integrate them inappropriately, while young adults correctly
segregate the different messages, considering that they do not originate
from the same event. Consequently, as reported for instance by
Poliakoff et al. (2006), older adults tested in a crossmodal selective
attention task have more difficulty in focusing on one sensory modality
while ignoring a concomitant distractor presented in another modality.
Therefore, the facilitation of multisensory integration in older adults
may be an advantage when stimuli belong to the same event, but be-
come a disadvantage when information from multiple sources should
not be associated (Poliakoff et al., 2006; Setti et al., 2011). As to studies
investigating multisensory integration in sensorimotor tasks, they ra-
ther support the general, though controversial, hypothesis that the el-
derly would have more difficulty in quickly adapting the weighting of
the different sensory information to sudden environmental changes
(Allison et al., 2006; Eikema et al., 2014; Horak et al., 1989; Teasdale
and Simoneau, 2001).

Therefore, although the beneficial impact of concomitant multi-
sensory inputs for kinesthetic purposes in healthy younger adults is now
well documented (Blanchard et al., 2013; Collins et al., 2000), it is still
unclear whether age-related changes occur in the way the CNS opti-
mizes central integrative processing to overcome sensory system de-
clines for kinaesthesia. In a previous study performed in younger adults,
we quantified hand movement illusions induced by three types of sti-
mulation (muscle proprioception, vision and touch) and the improve-
ment in the perceptual responses elicited by combining congruent
multisensory stimulation (Blanchard et al., 2013). The present study
aimed to investigate whether and how ageing impacts the ability of the
elderly to perceive self-hand movements based on multisensory feed-
back from these three different modalities. In particular, we addressed
whether sensory reweighting occurs and/or whether the multisensory
processing of different kinesthetic cues is altered in elders when per-
ceiving self-hand movement.

2. Method
2.1. Participants

Nineteen right-handed elderly individuals aged 60-88 years (4 men;
mean: 71 = 7 yrs of age) with normal or corrected-to-normal vision
took part in the experiment. None of them had history of neurological
or sensori-muscular diseases. A Minimum Mental State (MMS) score of
26 and preserved daily life autonomy were required to participate in
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the study. Daily life autonomy was assessed through a brief interview
before the experimental session during which we ensured that the
participants will come by their own means to the laboratory, come back
for a second session, which required a good ability to move and manage
a schedule. Thirteen right-handed younger adults also participated to
this study (5 men; mean: 29 = 10 yrs of age) and met the same in-
clusion criteria. All participants gave a written informed consent, con-
forming to the Helsinki declaration, and the experiment was approved
by the local ethics committee (CCP Marseille Sud 1 #RCB 2010-
A00359-30). All participants were financially compensated for their
time.

2.2. Stimuli (Fig. 1A)

Three kinds of stimulation were applied to the right hand of each
participant.

The muscle proprioceptive stimulation was a lab-customed me-
chanical vibrator and consisted of a biaxial DC motor with eccentric
masses, forming a cylinder that was 5cm long and 2 cm diameter. A
0.5-mm peak-to-peak mechanical vibration was applied to the right
pollicis longus tendon at two constant frequencies: 30 or 60 Hz. Low-
amplitude mechanical vibration applied on a muscle tendon is well
known to specifically activate muscle spindle primary endings, as evi-
denced through microneurographic recordings (Roll and Vedel, 1982;
Fig. 1B).

The tactile stimulation was delivered by a motorized disk (40 cm in
diameter, developed by Rematique company, Saint-Etienne, France)
covered with cotton twill (8.5 ribs/cm). This material was used because
a microneurographic study showed that it can efficiently activate cu-
taneous receptors without reaching a saturation plateau within the
velocity range used in the present study (Breugnot et al., 2006). The
disk rotated under the participant's right hand in a counterclockwise
direction at two constant velocities: 10 or 30°/s (Fig. 1C).

Visual stimulation consisted of a projection of a black and white
pattern on the disk. To give the participant the feeling that the pattern
was moving in the background, i.e., under his/her hand, a black mask
adjusted to the size of each participant's hand was included in the video
that prevented the pattern from being projected onto the participant's
hand. The pattern was rotating around the participant's right hand with
a constant counterclockwise angular velocity set to 10 or 30°/s
(Fig. 1D).

A B
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These three types of stimulation were delivered for 9s either sepa-
rately (unisensory conditions) or simultaneously (multisensory condi-
tion) at two intensity levels (low or high). The intensity levels of the
three stimuli were chosen based on a previous experiment performed in
younger adults showing that these stimulation intensities of the three
sensory modalities efficiently induced similar illusions of clockwise self-
hand rotation (Blanchard et al., 2013). The stimuli were delivered using
a National Instruments card (NI PCI-6229) and a specifically designed
software implemented in LabView (V.2010).

2.3. Procedure

Participants sat on an adjustable chair in front of a fixed table with
the arm rests immobilizing the participant's forearms, his/her left hand
resting on the table and his/her right hand on the motorized disk. A
small abutment in the disk center placed between the index and middle
fingers kept the right hand from moving with the disk when it rotated.
Head movements were limited by a chin- and chest-rest allowing par-
ticipants to relax and sit comfortably. The experiment occurred in the
dark, and participants wore headphones to block external noise. Shutter
glasses were also worn to partially occlude the participant's visual field,
reducing it only to the disk surface. Although the experiment was
carried out in darkness, participants were asked to close their eyes at
the beginning of each trial, except during the conditions involving vi-
sual stimulation (visual alone, visuo-proprioceptive, visuo-tactile and
trimodal combinations). Having their eyes open may have impacted
upon their perception even in absence of visual meaningful content
(Brodoehl et al., 2016), therefore we ensure the instruction of closing
their eyes was carefully respected when required.

2.3.1. Pre-test phase

Before proceeding to the main study, participants were required to
complete a pre-test task to ensure that they were able to estimate and
copy a movement passively imposed. Indeed, the experimental task
required the participant to copy with the left hand an illusory move-
ment perception of the right hand. It was therefore necessary to first
assess the capacity of the elderly participants to copy with his/her left
hand an actual passively imposed movement of his/her right hand.
During the pre-test, participants’ right hand was attached to a me-
chanical disk and passively rotated in the clockwise direction, either at
5°/s or at 10°/s. These velocities of movement were chosen because we

CCW pattern rotation
10°/s 30°%/s

Low High

| CCW disk rotation

10°/s 30°/s

Low High

Pollicis Longus vibration

30 Hz 60 Hz

Low

High

Fig. 1. Experimental setup (A) and stimulation devices (B-D) applied at two intensity levels (Low or High) on the participant's right hand. B: visual pattern displayed
by a video projector (see A). C: the textured disk used as tactile stimulation. D: mechanical vibrator applied onto the tendon of the pollicis longus muscle of
participants’ right wrist. Participants held a potentiometer in their left hands to copy on line any illusory sensation they perceived in their rights hands. Angular
deviation of the potentiometer was recorded. MP: muscular proprioception; CCW: counterclockwise.

47



M. Chancel et al.

know from previous studies performed in younger adults (Blanchard
et al., 2013) that the unisensory stimulations used in the main experi-
ment induce illusory clockwise hand rotations perceived with a velocity
of 5°/s and 10°/s approximately for the low and the high intensity,
respectively. Participants had to copy on real time the movement im-
posed on their right hand with their left hand attached to a linear po-
tentiometer (50kQ, 1 W) mounted on a rectangular plate. By turning
the hand, the axis of the potentiometer in rotation made it possible to
record the angular deviation of the wrist of the participant. It was used
to measure the latency and velocity of the left hand movement. The
velocity error of the movement copy was computed as the difference
between velocities of the right hand/passive movement and the left
hand/reproduction movement. The performances of participants of the
older group were compared to those of the younger group as a re-
ference. No participant of the older group displayed a mean velocity
error more than two standard deviations away from the mean reference
value obtained for the younger group. We also verified that the la-
tencies before the beginning of the left-hand movement were not sig-
nificantly different between the younger and older groups. This test was
conducted to ensure that the differences observed between older and
younger individuals in the present study, if any, were not due to an
inability of the elderly to reproduce a movement of one hand with the
other hand.

2.3.2. Experimental test

Participants included in the experiment then underwent a training
session composed of 15 trials of each stimulation condition to famil-
iarize them with the stimuli and the reproduction task.

Then, the experimental sessions were run, which included seven
stimulation conditions randomly intermixed: three unisensory condi-
tions (muscle proprioceptive P, tactile T, visual V), three bisensory
conditions (proprio-tactile PT, visuo-proprioceptive VP, visuo-tactile
VT) and one trisensory condition (visuo-tactilo-proprioceptive VTP).
During each stimulation condition, participants were asked to copy
with their left hand and in real time any illusory movements they
perceived. At the end of each trial, participants were also asked to rate
the saliency of the illusory movement they perceived from 0 (“No
sensation of movement was felt”) to 4 (“A clear sensation of movement
was perceived, as if it was real”). The subjective rating was given orally
and the experimenter wrote it down by hand. Each session consisted of
six repetitions of the seven stimulation conditions performed at two
intensity levels (7 conditions * 2 intensities * 6 trials). Each trial lasted
10s (1s of rest and 9s of stimulation). A total of three sessions of
15 min were performed on two different days (at the same time during
the day).

To assess the spatio-temporal characteristics of the illusions, we
asked participants to copy in real time with their left hand attached to a
potentiometer any perceived movements of their right stimulated hand.
To facilitate the matching task, the axis of the potentiometer was col-
linear with the left wrist axis. Participants were asked to pay specific
attention to the latency and the velocity of the perceived movement
they had to copy. The potentiometer data were sampled at 1 kHz.

Analogic signals were recorded using a National Instruments card
(NI PCI-6229) piloted with in-house software implemented in LabView
(V.2010). Regardless of the experimental condition, the stimulation
started 750 ms after the onset of the data acquisition period and lasted
for 9s.

2.4. Data and statistical analysis

All the variables used in this study are gathered in Table 1 together
with the type of statistical analysis performed. For binary or ordinal
dependent variables, or when continuous dependent variables did not
satisfy normality and variance homogeneity hypotheses, non-para-
metric statistical analyses were performed (Mann-Whitney or Wilcoxon
tests). Otherwise, continuous dependent variables were analyzed using
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three-way mixed-design ANOVAs to assess the main effects and inter-
actions of age, modality (P, T, V), and intensity (Low, High) on the
participants’ illusions. These mixed-design analyses allowed us to take
into account for the variability within and between subjects, by means
of fixed (age, modality and intensity) and random effects (subject),
respectively. When interactions between fixed factors were significant,
LSD Fisher post-hoc tests were performed. For all statistical analyses,
the level of significance was corrected for multiple comparisons using
the Bonferroni's correction. In the text we reported corrected p-values
(i.e. p-values uncorrected multiplied by the number of comparisons)
and we considered the result to be statistically significant at the cor-
rected p value < .05.

2.4.1. General assessment of stimulation

To assess the general efficiency of the stimulation, two measure-
ments were used: the occurrence and the saliency of the illusions.

The occurrence of the illusions, i.e., the percentage of illusory hand
movements perceived by the participants with respect to the number of
trials for each stimulation condition, were computed for the two levels
of intensity of each stimulation tested.

The degree of saliency of the illusion sensations was also assessed:
participants were asked to rate the vividness/clarity of their illusions on
an analog scale ranging from 0 (“No sensation of movement was felt”)
to 4 (“A clear sensation of movement was perceived, as if it was real”)
after each trial. Note that the saliency index was independent of the
velocity of the perceived illusion as a high saliency may coincide with a
slow illusory movement. This allowed us to verify that the participants
had a sufficiently clear perception of the movement they had to re-
produce, whatever its velocity.

For each stimulation condition (unisensory and multisensory con-
ditions), Mann-Whitney tests were used to compare the occurrence and
saliency indexes between younger and older individuals.

2.4.2. Potentiometric data

For each trial, the angular deviation recorded from the potenti-
ometer was first centered on the mean initial hand position measured
during the 750-ms phase prior to the stimulation onset. The direction,
latency, and mean velocity of the illusions of the 32 participants were
extracted from the centered angular data. The response latency (ms)
was automatically determined at + 2 standard deviations (SD) above
the mean pre-stimulus level. This arbitrary threshold helped us to ac-
curately determine the start of subject left-hand reproduction, although
a systematic check by the experimenter was carried out to verify the
validity of the automatic processing. The velocity of the illusion (°/s)
was calculated from the onset of the illusion up to the maximum an-
gular deviation as measured with the potentiometer using the least
square method to obtain a linear regression of the data.

Effects of unisensory and multisensory conditions have been ana-
lyzed separately. First, age-related differences between illusions in-
duced by the three unisensory conditions (P, T or V) were investigated.
Mean latencies and velocities of the illusions were compared using
three-way mixed-design ANOVAs to assess the main effects and inter-
actions of age (Young, Old), modality (P, T, V), and intensity (Low,
High) on the participants’ illusions followed by post-hoc tests corrected
for multiple comparisons when interactions were significant (Table 1).

Because we found a significant interaction between the intensity of
stimulation and the age on illusion velocities, another index was com-
puted a posteriori to further estimate the participant's ability to encode
the increase in stimulation intensities: we computed the rate of velocity
increase (RVI), which is the percentage of increase in illusion velocity
between the high and low levels of stimulation, as described by the
following equation:

_ Velocity (high)—Velocity (low)
h Velocity (low)

RVI X100

For each unisensory stimulation, Pearson correlation coefficients
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Table 1
Summary of the analyzed variables in the present study.

Neuropsychologia 119 (2018) 45-58

Dependent Variable Type Collected data Normality Test for variance homogeneity Statistical Analysis
(Fligner-Killen)
Occurrence Binary Oral report (Yes/No) No - Mann-Whitney
Unisensory stimulation  Saliency Ordinal Oral report (0-4) No - Mann-Whitney
Latency Continuous  Potentiometric data Yes Yes mixed design
ANOVA
Velocity Continuous Potentiometric data Yes Yes mixed design
ANOVA
RVI Continuous Ratio between potentiometric Yes Yes mixed design
data ANOVA
Multisensory Saliency Ordinal Oral report (0-4) No - Mann-Whitney
stimulation Latency Continuous Potentiometric data Yes Yes mixed design
ANOVA
Velocity Continuous Potentiometric data Yes Yes mixed design
ANOVA
RVI Continuous Ratio between potentiometric Yes No Mann-Whitney
data
MSI_Velocity Continuous Ratio between potentiometric No Yes Mann-Whitney

data

Wilcoxon

were calculated to test whether individual RVI values correlated with
the age of the participants within the older group.

Age-related differences between illusions induced by the multi-
sensory conditions were also examined. As for the unisensory condi-
tions, mean latencies and velocities of the illusions were compared
using three-way mixed-design ANOVAs to assess the main effects and
interactions of age, modality (PT, VP, VT, VTP), and intensity (Low,
High) on the participants’ illusions followed by post-hoc tests corrected
for multiple comparisons (Table 1).

In addition, the proportional enhancement or depression of the
multisensory responses over the best unisensory response was com-
puted for each participant using the multisensory index (MSI) as de-
fined by Stein et al. (2009):

Multisensory velocity — highest unisensory velocity 1
highest unisensory velocity

MSI = 00

A positive MSI value reflects a perceptual benefit in the multi-
sensory condition over the best unisensory condition. To test whether
multisensory integration occurred in all multisensory conditions, the
MSIs were first compared to 0 using one-sample Wilcoxon tests for each
group independently. Then, to test whether older adults took greater
advantage of multisensory information as suggested by previous studies
in the literature (see Introduction), the MSI values obtained in each
multisensory condition were compared between the younger and the
older groups using Mann-Whitney tests.

3. Results
3.1. Unisensory stimulation: comparisons within and between groups

As expected, all the illusions were oriented in the counter-clockwise
direction, whatever the stimulation condition applied (Fig. 2).

At the bottom: Timing of the stimulation (Stim) over the 10,000 ms-
duration of the trial; At the top: Potentiometric recordings showing
clockwise angular deviations (°/s) copied on line with the left hand by
the two participants; Note that although the intensity of stimulation
was the same for the two participants, the younger participant has a
stronger proprioceptive illusion compared to the older participant;
conversely, the perceptual responses elicited by the tactile or the visual
stimulation were greater in the older than in the younger participant.

3.1.1. Illusion occurrence

To obtain a rough assessment of the efficiency of the stimulation
applied on both groups, the percentage of occurrence of the movement
illusions among the 6 trials performed per condition at each intensity
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was computed. All the stimulation conditions, except the propriocep-
tive stimuli, gave rise to an illusory perception of movement in more
than 90% of the trials in the older participants and 95% of the trials in
the younger group (Table 2).

When comparing groups using Mann-Whitney statistical tests, a
significant difference was found in the occurrence of the proprioceptive
illusions that dropped down to 61% and 74% in the older group com-
pared to the 97% and 99% in the younger group for the low (p = .003)
and high (p = .019) stimulation intensity, respectively (Table 2). Con-
versely, tactile illusions were significantly more frequently evoked in
the older group (100%) than in the younger group (95%) at the low
intensity (p = .03). More precisely, four older participants and one
younger adult did not feel any illusion when a low-intensity proprio-
ceptive stimulation was applied, and one of these older participants did
not feel any illusion when a high-intensity proprioceptive stimulation
was applied.

3.1.2. Illusion saliency (Table 2)

The illusion saliency measures the clarity with which the participant
perceived the illusion, regardless of its kinematic components (latency
and velocity). On a scale from O to 4, the average subjective ratings
( £ SD) are reported in the Table 2 for both the younger and older
groups.

No significant difference was found between the two groups for the
saliency index, except for the tactile illusions (low and high intensities),
which were perceived as more salient by the older participants com-
pared to the younger participants (Mann-Whitney tests p < .001).

3.1.3. Illusion latencies (Fig. 3)

To avoid biases (over-weighting in the mean due to maximal value
of 9000 ms), trials for which the participants felt no illusion were re-
moved from this analysis.

We examined the impact of aging on the latency of the perceived
illusions, and whether this impact differed depending on which sensory
modality was stimulated (proprioception, touch, or vision) at which
intensity (Low or High). The three-way mixed ANOVA showed a main
effect of age [F(1, 29) = 16.68, p = .0003, n2 = 0.36]: for the three
unisensory conditions and the two intensity levels considered, younger
participants reported their illusory sensations earlier with a
mean *+ SD latency of 1008 + 654 ms compared to older individuals
who had longer mean * SD latency of 2773 + 1841 ms.

As shown in Fig. 3, a significant interaction between age and
modality was observed [F(2, 58) = 6.39, p = .0031, n2 = 0.18]. In the
younger group, post hoc analysis showed that there were no significant
differences regarding the latencies between any of the three stimulated
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Fig. 2. Typical individual data from an older and a younger participant during unisensory proprioceptive (left panel), tactile (middle panel) or visual (right panel)

conditions applied at a high intensity level.

Table 2

Occurrence of illusions (% mean + SD) and subjective rate of the illusion saliency (mean

+

SD) for the three unisensory conditions (P, T, V) at two intensity levels

in the older and younger groups. Statistics are between-groups comparisons using Mann-Whitney tests. *p < .05; **p < .01; ***p < .001.

group was significantly longer than in the younger

(Peorr < 0.0001).
A significant main effect of intensity was observed for the three

group

ILLUSION OCCURRENCE (%) ILLUSION SALIENCY
Mean = SD Young vs. Old Mean = SD Young vs. Old
Young Old U )4 Young Old U )4
ey 97+7  61+39 196 003" | 19611 14913 915 42
=
f; 95+8  100+0 95 03" | 200+£05  333+08 13 <.001""
z
S 985 9119 141 3 321+£0.6 3.08+1.1 71 .80
.‘; 99 +4 74 136 174 019" 2.85+04 2.00+1.3 103.5 .14
|
L e kok
E 97+7 976 121 9 2.19+0.7 3.45+0.7 15 .001
<
%D 985 93+ 14 146 2 3.08+£0.7 3.11+1.1 67 .65
Young Older sensory modalities (P vS T: Peorr = 1; P VS V: Peorr = 1; TVS V: Peorr = 15
see Table 7 in Supplementary data). Interestingly, the mean illusion
latencies in the older group for proprioceptive stimulation were sig-
6000 : = nificantly longer than for visual stimulation and even longer compared
? R to tactile stimulation (P vs V: peorr = 0.008; P vs T: peorr < 0.0001),
. mP while the latencies did not significantly differ between the tactile and
N mT visual conditions (T vs P: peory = 0.60). There was no significant dif-
= vV ference between older and younger groups concerning the latencies in
3000 - . response to tactile and visual stimulation (T: peorr = 15 V: Peorr = 0.34;
ns . Fig. 3) while for the proprioceptive stimulation, the latency in the older

Mean illusion latency (ms)

Fig. 3. Mean illusion latencies ( = SEM) for young (solid fill) and older (striped
fill) participants in response to muscle proprioceptive (P, red), tactile (T, blue)
and visual (V, yellow) stimuli for the two stimulation intensities confounded.
ns: non-significant peorr > 0.05; *: Peorr < 0.05; **: peorr < 0.01; ¥
Peorr < 0.001 (p corrected for multiple comparisons). (For interpretation of the
references to colour in this figure legend, the reader is referred to the web
version of this article.)
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unisensory stimuli, i.e., latencies were on average longer in response to
low intensity than to high intensity [F(1, 29) = 7.16, p = .012, 1>
= 0.20] with no significant interactions between intensity * age [F(1,
29) = 0.29, p =.59, n2 = 0.009] or intensity *modality [F(2,
58) = 0.31, p = .74, 1> = 0.01] nor between age* modality * intensity
[F(2, 58) = 1.62, p = .21, n? = 0.05].

3.1.4. Illusion velocities (Fig. 4)

We compared the perceived velocity of the movement illusion be-
tween the two age groups, and examined how this age-related differ-
ences varied depending on the stimulation condition and its intensity.

Significant differences were observed between the two age groups in
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Fig. 4. Mean illusion velocity ( = SEM) perceived by the young (solid fill) and
older (solid line) participants in response to muscle proprioceptive (P, red),
tactile (T, blue) and visual (V, yellow) stimulations at low (triangle symbol) and
high (square symbol) intensities. ns: non-significant peo > 0.05; *:
Peorr < 0.05; * *: peorr < 0.015 * **: pegorr < 0.001 (Peorr: p corrected for mul-
tiple comparisons). (For interpretation of the references to colour in this figure
legend, the reader is referred to the web version of this article.)

the velocities of the illusions [main effect of age F(1, 30) = 8.06,
p =.008, n? = 0.21].

Increasing the stimulation intensity led to a faster perceived illusion
in both younger and older groups all modalities confounded [Main ef-
fect of intensity: F(1, 30) = 45.36, p < .0001, n? = 0.60] with no
significant interaction between intensity and age [F(1, 30) = 0.33,
p=.57, 12 0.011] or between intensity and modality [F(2,
60) = 0.07, p = .93, 1> = 0.049].

Moreover, the effect of age was significantly different depending on
the stimulated modality [Interaction age * modality F(2, 60) = 17.7,
p < .0001, n* = 0.37] and on the intensity of stimulation [Interaction
age * modality * intensity F(2, 60) = 5.92, p = .004, n2 = 0.16]. Post
hoc analysis showed that as previously observed for the latencies, no
significant difference was observed in the illusion velocities between
the stimulation conditions (P, T and V) at the two stimulation in-
tensities within the younger group. On the contrary, in the older group,
tactile illusions were perceived faster than the visual illusions, and both
were faster than proprioceptive illusions for the low and the high in-
tensities of stimulation (pcorr < 0.0001; Fig. 4). Interestingly, the illu-
sion velocity for the tactile stimulation was significantly greater for the
older group compared to the younger group at both intensities
(01d > Young: Tiow, Peorr = 0.027; Thiigh, Peorr = 0.007) while the vi-
sual and proprioceptive illusions did not significantly differ on this
parameter between the two groups (pcorr > 0.05).

Note that for both groups, stimulation at the higher intensity always
gave rise to faster illusions than for the lower ones for all stimulation
conditions except for the proprioceptive stimulation in the older group
(Piow VS Phigh: Peorr = 0.27). The complete statistical table of these post-
hoc tests can be found in the supplementary data (Table 8).

In order to investigate the impact of increased intensities of stimu-
lation in both groups independently of how fast the illusions were
perceived, we computed the rate of velocity increase (RVI). The RVI is
the percentage of illusion velocity increase between the high and low
stimulation intensities. On average, for the three unisensory conditions,
RVI was greater in the younger group than in the older group for all
stimulation conditions considered [Main effect age: F(1,25) = 7.599,
p =.011, n> =0.23, Interaction age * modality F(2,50) = 1.98,
p = 0.15]. Indeed, with respect to the illusion velocity perceived at the
low intensity level, the increase in illusion velocity between the low and
the high stimulation intensity was greater in the younger (Mean RVI
102%) than in the older group (Mean RVI 44%).
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Fig. 5. Correlations between individual RVI values and Age within the older
group for the proprioceptive (higher panel), the tactile (middle panel), and the
visual stimulation (lower panel). Note that the negative correlation was sig-
nificant only for the proprioceptive condition (p = .004).

Interestingly, as shown in Fig. 5, for muscle proprioception stimu-
lation, the RVIs were inversely correlated with age in the older group
(Pearsonr = — 0.70, p = .004) but not in the younger group (r = 0.27,
p = .40). No significant correlation was found with age for the RVI
obtained in the visual and tactile stimulation conditions.

3.2. Multisensory stimulation: comparisons within and between groups

3.2.1. Illusion occurrence

For all multisensory conditions (PT, VP, VT, VTP) and the two in-
tensity levels (low and high), illusions occurred in 100% of the trials in
both the younger and the older groups.

3.2.2. Illusion saliency

For the four multisensory stimulation conditions, both older and
younger participants reported high subjective rates (on average > 2.5).
These rates were significantly higher for the older group than the
younger group except for the visuo-proprioceptive illusions and the
high intensity proprio-tactile illusions (Table 3).

3.2.3. Illusion latencies

Comparisons in the latencies of the illusions between the two groups
and between the different multisensory conditions applied at high and
low velocities were tested using a three-way mixed design ANOVA. As
shown in Table 4, age had a significant impact on the perception of our
participants since for all multisensory conditions, the illusion latency
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Table 3

Subjective ratings (mean + SD) of illusion saliency and group comparison
(Younger vs Older groups) using U Mann Whitney tests for multisensory con-
ditions (PT, VP, VT, VTP) at low and high intensities. *p < 0.05; **p < 0.01;
% p < 0.001.

ILLUSION SALIENCY
Mean = SD Young vs. Old
Young Old U P

= 252+05 33206 23 005"
% VP 3.08+03 336+0.7 49 15
E 3.13£04  3.68+04 25 006"
S | VIP  298+06 3.60+£05 295 013"
= 3.00£04 341+05 415 .069
§ VP  321+03 34606 435 084
i 32505 3.79+03 18 0019
é” VIP 358404  3.88+02 37 027"

was significantly longer for older compared to younger participants
(p = .005, n* = 0.23). Nevertheless, this main effect of age did not
interact with the type of stimulation (p = .06, n> = 0.08). If increasing
the stimulation intensity leads to a significant decrease in the latency
(Main effect intensity: p = .0005, 1> = 0.34), this effect did not sig-
nificantly differ between groups (Interaction age * intensity p = .78, 1>
= 0.002). The triple interaction age *modality *intensity was not

Table 4
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significant neither [F(3, 90) = 2.04, p = .11, nz = 0.06].

3.2.4. Illusion velocities (Fig. 6)

Comparisons in the velocities of the illusions between the two
groups and between the different multisensory conditions applied at
high and low velocities were tested using a three-way mixed design
ANOVA. On the whole, older participants perceived faster illusions
(mean = SD = 6.40 + 2.89°/s) than younger participants
(mean * SD = 3.32 + 2.11°/s) for the four multisensory conditions
confounded [Main effect of age: F(1, 30) = 15.43, p =.0005, n2
= 0.34]. However, this effect of age differed according to the multi-
sensory stimulation [Interaction age * modality F(3, 90) = 6.31,
p = .0006, n?> = 0.17] and the intensity of the stimulation [Interaction
age * modality * intensity: F(3, 90) = 6.07, p = .0008, 1> = 0.17].

Post-hoc analysis (see Table 9 in Supplementary data) showed that
in younger adults, whatever the level of stimulation intensity, com-
parisons among the various multisensory conditions did not reveal any
significant difference. In addition, high intensity stimulations lead
systematically to faster perceived illusions than low intensity stimula-
tions (Fig. 6).

By contrast, in the older group, the visuo-proprioceptive stimulation
gave rise to slower illusions with respect to the proprio-tactile at low
intensity (VPjow VS PTiow! Peorr < 0.0001). Visuo-proprioceptive illu-
sions were also slower than visuo-tactile illusion at the high intensity
(VPhigh VS VThigh! Peorr < 0.0001), as well as slower than the trisensory
illusions at the high (VPhigh VS VTPhigh! Peorr < 0.0001) and low in-
tensity (VPiow VS VIPow! Peorr = 0.012). In other words, most of mul-
tisensory conditions including a tactile stimulation had a greater effect
than the visuo-proprioceptive conditions. Conversely, adding a tactile
stimulation to the visuo-proprioceptive stimulation leads to an in-
creased illusion while this did not hold true for the other bisensory
conditions.

In addition, like for the unisensory stimulations, increasing the

Illusion latencies (mean * SD) in younger and older groups for multisensory conditions (PT, VP, VT and VTP) at low and high intensities. Statistical results were

obtained by a three-way mixed design ANOVA (Age*Modality*Intensity).

Mean Latency (ms) £ SD
Young Old
e 751 + 616 1438 + 820

£ VP 978 + 440 1837 + 1017 _
= g 2
= 791 + 502 1398 + 729 el
2 © - B
S VTP 936 + 569 1340 + 871 e &

o ~—
z 745 = 491 1077 + 584 s ! §

- W
g VP 816 + 430 1760 + 701 P e og
N “ (¢}
= 590 + 686 1141 + 786 e

2 | vre 552 % 402 1168 = 598

Age * Intensity
F(1, 30) = 0.08,

Age main effect p=.78

F(1,30)=9.16 .

( - ())05** ’ Age * Modality
p=- F(3, 90) = 2.58,

p=.06
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Fig. 6. Mean illusion velocity
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stimulation intensity leads to an increased perceived velocity in both 60
groups [Main effect of intensity F(1, 30) = 99.1, p < .0001, n? — © Older
= 0.77]. This effect of the intensity did not significantly interact with 0 @ YDU“.%
age [Interaction age * intensity F(1, 30) = 0.24, p = .63, n*> = 0.0075] ~ | ;
but varied according to the stimulation type [Interaction intensity * ; *
modality (F(3, 90) = 5.4, p = .0018, n2 = 0.15]. Post hoc analysis of ~— i
the triple interaction revealed that only in the proprio-tactile condition, 2 40 ns *
the older participants did not show a significant increase in illusion g - + %
velocity between the low and the high intensity level after correction Q::':’
for multiple comparisons (PThigh VS PTiow: Peorr = 1, Fig. 6 and see ey
Table 9 Supplementary data). "? * | +
Finally, we investigated the impact of increased intensities of sti- 8 *
mulation in both groups independently of how fast the illusions were hg 20
perceived via the percentage of illusion velocity increase (RVI) between L'
the high and low stimulation intensities. Results on Fig. 7 show that like g ;
for the unisensory stimulation, the RVI was significantly smaller in the = . (L
older group compared to the younger group for all multisensory con- 54 l
ditions (Mann-Whitney tests: PT: U = 221, p < .001, VP: U = 260, 0

p = .04, VTP: U = 203, p < .001) except for the visuo-tactile condi-
tion (U = 265, p = .06).

3.2.5. Multisensory index (MSI) for illusion velocities

To quantify the improvement of the perceptual responses induced
by the multisensory stimulation with respect to the most efficient uni-
sensory stimulation, the multisensory index (MSI) was individually
estimated for each multisensory condition. A positive MSI value re-
flected a perceptual benefit of the multisensory condition over the best
unisensory conditions. Perceptual benefits of multisensory stimulation
were first tested using one-sample Wilcoxon tests comparing mean MSI
values to zero. In the younger group, a perceptual benefit was sig-
nificantly observed only at the high intensity level for all the multi-
sensory conditions except for the visuo-tactile condition. In the older
group, participants showed a perceptual benefit in most of multisensory
conditions except for the visuo-tactile and visuo-proprio-tactile condi-
tions at the low intensity level and for the proprio-tactile condition at
the higher intensity level (see Table 5).

Interestingly, by comparing the two groups, no significant
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P VP VT VTP

Fig. 7. Rate of illusion velocity increase ( = SEM) between the low and the
high level of stimulation intensity in the four multisensory conditions observed
in the younger (full dots) and older (empty dots) groups. PT: proprio-tactile
(purple), VP: visuo-proprioceptive (orange), VT: visuo-tactile (green), and VTP:
visuo-proprio-tactile (grey) conditions. ns: p > .05; *: p < .05; **: p < .01;
**%: p < .001. (For interpretation of the references to colour in this figure
legend, the reader is referred to the web version of this article.)

difference between the MSI values was found for all multisensory
conditions. As clearly shown in Fig. 8 where individual MSI values were
plotted for all multisensory conditions, the indexes of integration did
not differ between the older and younger participants for the four
multisensory conditions tested.

4. Discussion

This study aimed to investigate changes with age in the relative
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Index of MSI velocity (mean + SD) for the younger and the older groups for the four multisensory conditions. Statistical results were obtained by one sample
Wilcoxon tests to compare each group's mean from 0 and by Mann Whitney tests to compare MSI values between groups (Young vs. Old). *p < 0.05; **p < 0.01;

x4 < 0.001.

MSI VELOCITY
Young old Young vs. Old
Mean+SD V 4 Mean + SD v p Y p
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4.12£260 36 .75 | 2.64+20.6 100 .43 104 .47
2124+468 69 .05 | 1.92+213 103 .38 1551 .24
53 314.10+19.7 75 02" | 21.56+£24.7 173 <.001"" | 103 | .45
.- ) *
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A v Olde contribution of muscle proprioception, touch, and vision to kinaesthesia
-~ 200 e M ] and their integration. To this end, we compared the latencies and
s . perceived velocities of illusory movements of self-hand rotations in-
2 150 duced by stimulating each of these sensory channels in isolation or in
E combination in a younger group and an older group (above 60 years
|3 old).
= 100
z e
e 50 % . 18 4.1. Reshaping of sensory reliance with age
;:U . ® ! : ] EE-
K : i e 3 § - Although all sensory systems are structurally impaired during
« 0 2 i t 4 ageing (Borel and Alescio-Lautier, 2014; Desrosiers et al., 1999; Shaffer
0 i ¢ § i g and Harrison, 2007), the extent of their deterioration may not be the
= 50 : . @ ¢ same in each sensory modality, and the functional consequences for
. » kinaesthesia may differ. The results from the present study support this
view.
B One of the main findings of the present study was that the same
150 proprioceptive stimulation applied in younger or older participants did
§ . not elicit equivalent illusory movements. It was more difficult to elicit
: vibration-induced illusory sensations in the older participants (lower
= 100 occurrence in the older group), and when they were present, the pro-
w * . . . . .
5 i o prioceptive illusions were delayed and less salient than those reported
= by the younger participants. In addition, the increase in perceived il-
E 50 s 0 .o " g lusion velocity in proprioceptive stimulation for increasing intensities
bn . 8 o g_nﬁ of this stimulation declines with age (as attested by a negative corre-
ﬁ ;8 i o i ; = lation of the RVI values with age).
= 0 : % : i g T A first explanation of these altered proprioceptive induced illusory
] . § : g g movements could be that the vibration stimulation used in the present
= o : study may not recruit muscle spindles endings to the same extent in
S -50 " : older and younger adults due to physiological degradation of the skin
PT VP VT VTP and muscle tissues (skin and muscle elasticity deterioration...). If this is

Fig. 8. Individual multisensory index (MSI) for illusion velocities at low (A) and
high (B) intensity of stimulation in the younger (full diamonds) and older
(empty diamonds) groups in response to proprio-tactile (PT, purple), viuso-
proprioceptive (VP, orange), visuo-tactile (VT, green) and trisensory (TPV,
grey) stimulation. Note that for the four multisensory conditions, no significant
differences were found between the two groups (Mann Whitney tests, p > .05).
(For interpretation of the references to colour in this figure legend, the reader is
referred to the web version of this article.)

the case, motor consequences of muscle tendon vibration should also be
altered in the same way as perceptual consequences. However,
Quoniam et al. (1995) examined the tonic vibration reflex (TVR) in-
duced by an 80 Hz vibration of the biceps and triceps muscles both in
younger (20- to 44-year-old) and older (60- to 86-year-old) partici-
pants. This reflex is assumed to primarily utilize the same pathways as
the stretch reflex. The latter authors showed that the latency and am-
plitude of the TVR did not depend on the age of the subject. This result
suggests that the alteration of the perceptual illusions observed in the
present study cannot be fully explained by a lesser activation of muscle
spindles in elderly when the muscle tendon vibration was applied.

54
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Kinesthetic illusions induced by visual or tactile stimulation were
also altered in elderly. Increasing the intensity level of the visual or
tactile stimulation resulted in a smaller increase in the illusion velocity
in the older adults compared with the younger adults (attested by lower
RVI values in the older than the younger group). Because this was not
observed for the tactile and visual stimulation for which the response
latencies did not differ between older and younger participants, al-
terations in the perceptual responses observed in the present study
cannot be fully explained by a nonspecific effect such as a general
slowdown of central processing in the elderly nor by a deterioration of
the motor system leading to difficulties in actively reproducing with
their left hands what they perceive of their right hands. In addition, we
ensured in the pre-testing session that older individuals included in this
study were able to copy with their left hand a movement passively
imposed on their right hand within the range of the younger partici-
pants’ performances that were included in the present study; i.e., the
latencies and velocities of the copied movements should not exceed the
mean performance of the younger group from more than two standard
deviations.

A noteworthy finding is the fact that the illusory sensations induced
by visual and tactile stimulation were faster in the older participants
than in the younger participants. The older participants also reported a
greater saliency of the tactile illusions compared to the younger group.
Therefore, a differential decline in the sensory systems seems more
likely responsible for the differential perceptual effects found in this
study, suggesting a greater degradation of the muscle proprioceptive
modality compared to the visual and the tactile modality for ki-
naesthesia for those above 60 years of age.

The question that thus arises is determining whether the perceptual
differences observed between older and younger adults result from
peripheral and/or central processing changes. The degradation with age
in the structural properties and density of mechanoreceptors (Kararizou
et al., 2005) and in peripheral and central nerve conduction have been
widely reported in the literature (Dorfman and Bosley, 1979; Swash and
Fox, 1972). Although a peripheral origin can account for the difficulty
to induce proprioceptive illusions as well as for the delayed perceptual
responses observed in elderly, it does not seem sufficient to explain the
greater tactile illusions elicited in the older participants compared to
the younger participants. In addition, trisensory stimulation did not
override the bisensory conditions that already included a tactile in older
adults. Altogether, these results support the hypothesis of a central
origin with changes in the sensory reliance in favour of touch and vision
for kinesthetic purposes, likely due to a relative greater degradation of
muscle proprioception in elderly. As reported in previous studies
(Blanchard et al., 2013; Chancel et al., 2016a), the velocity of the visual
and tactile illusions evoked in younger healthy adults is very low
compared to the velocity of the stimulation applied. These very low
perceptual gains can be explained by the conflicting proprioceptive
feedback simultaneously indicating that the hand was not actually
moving. Using a modelling Bayesian approach, Chancel et al. (2016a)
demonstrated that discrimination of illusory hand movement velocity
based on visuo-tactile information is sub-optimal due to an unpredicted
over-weighting of muscle proprioceptive information. Conversely, the
strengthening of visual and tactile illusions in the elderly despite the
deterioration of these sensory systems might be explained by a rela-
tively weaker weight attributed to resting proprioception cues with
respect to the moving visual or tactile cues.

The hypothesis that central mechanisms have been developed in the
elderly to compensate for sensory deterioration is supported by several
other studies. For instance, Peters et al. (2016) assessed vestibular
function in younger and older individuals using a direction dis-
crimination task of real and virtual self-rotations. Overall, the authors
observed elevated discrimination thresholds in the older adults com-
pared to the younger adults, in accordance with the well-known
structural deterioration of the peripheral vestibular apparatus. How-
ever, the elderly performed as well as the younger adults for some
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rotations imposed at a particular frequency. The authors concluded that
a central frequency-specific processing gain may occur to compensate
for the degradation of the vestibular system with age.

Changes in sensory reliance with age have also been reported in
non-motor related cognitive domains, such as in semantic classification
tasks, where visual dominance over audition has been specifically ob-
served in the elderly (Diaconescu et al., 2013). Indeed, when partici-
pants must judge whether presented stimuli belong to animate or in-
animate categories, auditory object categorization is enhanced by
concomitant presentation of congruent visual stimuli, although this
effect is not symmetric. Adding a congruent auditory stimulus does not
increase the performance of older participants in categorizing a visual
object. The authors concluded that elderly become more visually de-
pendent in categorization tasks compared to younger individuals.

Finally, the relative greater decline in muscle proprioception may
also be related to a generally more frequent lack of physical activity in
the elderly. Indeed, we did not precisely assess the daily physical ac-
tivity of our participants, either for the older or the younger ones. The
informal interview that we had with every participant before the ex-
periment confirmed that they had really different daily occupations
(volunteering in association, regular hiking, gardening, sewing, ama-
teur musician...) and came from different lines of work. Some of the
elderly were very active while others had little physical exercise a day.
This disparity between our participants reduced the possibility of a
systematic bias. In addition, elderly participants in the present study
did not exhibit manual motor deficits when they reproduced a passively
imposed rotation using their contralateral hand as evidenced by the
pre-testing session. Nevertheless, the hypothesis of an aging-related
reduced engagement in physical activity cannot be fully ruled out, and
this issue should be further investigate in follow-up works.

4.2. Preservation of multisensory integration processing in elderly

Perceptual enhancement of the responses induced by the multi-
sensory stimulation with respect to the most efficient unisensory sti-
mulation occurred only for the highest intensity of stimulation in the
younger group whereas the older group showed a perceptual benefit in
most of multisensory conditions including the lowest intensity of sti-
mulation. Although it seemed more frequent in the older group, the
beneficial impact of multisensory stimulation in the elderly group was
of the same order as that observed in the younger group: improvements
in velocity illusion during multisensory conditions in comparison with
the most efficient unisensory response did not significantly differ be-
tween the two groups, as attested by similar MSI values. Nevertheless,
as for unisensory conditions, the performances of the elderly in the four
multisensory conditions remained lower than those of the younger
adults with greater illusion latencies and slower rates of illusion in-
crease between the low and high levels of stimulation intensity (except
for the visuo-tactile condition). These results suggest that the capacity
of the elderly to integrate multisensory information for kinaesthesia
seems preserved. The present findings converge with a large amount of
previous studies showing that although unisensory performance is
lower in older adults compared to younger adults, multisensory in-
tegration for perceptual purposes is not reduced, but rather enhanced in
the elderly (de Boer-Schellekens and Vroomen, 2014; Diaconescu et al.,
2013; Diederich et al., 2008; Hugenschmidt et al., 2009; Laurienti et al.,
2006; Mahoney et al., 2012; Peiffer et al., 2007). The hypothesis of a
preservation of multisensory processes in older adults is also supported
by recent findings that as in younger adults, a Bayesian framework
successfully predicted multisensory integration in the elderly (Braem
et al., 2014; Karmali et al., 2018; Sherback et al., 2010). For instance,
Braem et al. (2014) found that integration of visual and haptic cues in a
subjective vertical perception task follows the same Bayesian principles
in younger and older individuals. Indeed, when participants had to
align a rod with the gravitational vertical using visual and/or haptic
information, participants’ performances in the bisensory condition were
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predictable by a weighted average of their unisensory performances,
regardless of age.

During a sensorimotor task such as maintaining upright balance,
stance perturbation provoked by a privation of one of the vestibular,
proprioceptive or visual systems is generally found to be more severe in
the elderly who respond with larger body excursions than younger
adults (Abrahamova and Hlavacka, 2008; Peterka and Black, 1990;
Quoniam et al., 1995; Speers et al., 2002; Whipple et al., 1993). This
instability remains greater in elderly when two sensory systems are
simultaneously deprived (Horak et al., 1989; Whipple et al., 1993).
However, it is not clear from deprivation experiments whether im-
pairments in postural control result from a degradation of the re-
maining sensory systems or from a decline in their central integrative
processing. The postural consequences induced by multisensory sti-
mulation rather than deprivation have been poorly studied. By applying
variable concomitant visual and tactile stimulation in upright standing
subjects, Allison et al. (2006) showed that older participants performed
as well as younger participants in adapting the relative weight of one
sensory cue with respect to another, i.e., elderly demonstrated an intact
inter-sensory reweighting to vision and touch for postural control. This
previous study brings into question the general assumption that elderly
would have more difficulty in quickly adapting the weighting of the
different sensory information to sudden environmental changes (‘sen-
sory reweighting adaptation’) resulting in greater imbalance and risk of
fall in elderly (Horak et al., 1989; Teasdale and Simoneau, 2001).

The interpretation of such preservation or facilitation of multi-
sensory processing in the elderly is a matter of debate. In another
context outside of sensorimotor control and kinaesthesia like during
visual and auditory discrimination tasks, older individuals take greater
advantage of redundant audio-visual stimuli than younger adults, sug-
gesting that by increasing the efficiency of integrative processing, el-
derly may compensate for the decline of sensory systems. Nevertheless,
when different stimuli are temporally or spatially incongruent, the
crossmodal benefit is no longer observed in older adults (Poliakoff
et al., 2006; Setti et al., 2011). It has been suggested that the larger time
window of integration in older adults than in younger adults facilitates
multisensory integration, resulting in a beneficial effect when stimuli
are congruent and in distractibility and inadequate co-processing of
incongruent stimuli when stimuli are incongruent (Diederich et al.,
2008; Setti et al., 2011). Mozolic et al. (2012) recently proposed an-
other hypothesis and postulated that multisensory enhancement in el-
derly might be a consequence of increase internal noise in the nervous
system. According to this last view, if the sensory inputs are irrelevant,
older adults are less able to suppress the information, but when it is
relevant they have larger benefits to integrate multisensory inputs than
younger adults.

With regard to the neuronal basis of multisensory integration in the
elderly, there is physiological evidence of compensatory mechanisms at
the brain level. Despite the alteration of central structures, such as the
reduction of grey (Good et al., 2001; Resnick et al., 2003) and white
matter (Lebel et al., 2012) in the brain of the elderly, functional neu-
roplastic changes occur, and this modulation of brain activity can be
correlated with cognitive and sensorimotor decline in older adults. The
most general view is that older adults might first compensate for weak
cognitive and sensorimotor deficits by increasing related brain network
activity (Cabeza et al., 2002; Ward and Frackowiak, 2003) and by ex-
tending activations into the ipsilateral hemisphere (Ward, 2006; Kalisch
et al., 2009; Brodoehl et al., 2013). As an example, during a peripheral
tactile stimulation, older adults display an enlarged activation in the
contralateral primary somatosensory cortex (SI) and a lesser deactiva-
tion of the homologous ipsilateral region (Lenz et al., 2012). A general
reduction of inhibitory phenomenon in the brain of elderly is supposed
to facilitate such hemispheric asymmetrical reduction in particular
between cortical sensorimotor regions (Cabeza et al., 2002; Lenz et al.,
2012). In addition to recruit more brain areas, older people seem to
have a loss of specialization of specific brain circuits. At the neural
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level, it is attested by a reduction in stimulus selectivity as evidenced in
older monkeys by a degradation of visual orientation and direction
selectivity in the visual cortex (Schmolesky et al., 2000). Although the
exact neural bases are still debated, the authors seem to converge to-
wards the idea that multisensory integration is maximized in the el-
derly, which is an advantage when the information is relevant, but a
disadvantage when it is not relevant or simply noise.

To conclude, the present findings confirm that kinaesthesia is im-
paired with ageing likely due to the degradation of all sensory systems.
However, such degradation might not be equivalent depending on the
sensory system, and the weights of sensory modalities might change
with ageing: elderly people might rely more on visual and tactile af-
ferents for perceiving self-hand movements than younger adults due to
a relatively greater degradation of muscle proprioception. In addition,
to partly compensate for sensory declines, the capacity of elderly to
integrate multisensory cues seems to be preserved if not enhanced.
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Article en préparation

Synthese

Introduction : L’intégration multisensorielle permet d’améliorer la perception de notre
environnement, en particulier l'intégration d’informations audio-visuelles ou visuo-tactiles
qui ont été particulierement étudiées dans la localisation spatiale ou la reconnaissance
d’objets. Ces processus intégratifs semblent préservés au cours du vieillissement
permettant de compenser au moins partiellement les altérations unisensorielles.
Néanmoins, lorsque deux informations sensorielles doivent étre a l'inverse ségrégées, les
personnes agées sont en difficulté. Cette étude vise a tester les modifications des processus
intégratifs liées a I'age dans le cadre d’interactions audio-haptiques qui ont été tres peu
étudiées a ce jour. Nous proposons d’évaluer la capacité d’un groupe de participants jeunes
et d’un groupe d’adultes agés de 65 a 75 ans a discriminer des textures en présence d’un
son texturé non pertinent pour réaliser la tache haptique.

Méthode : Afin d’évaluer cette interaction audio-haptique, nous avons développé une
approche innovante combinant un dispositif de simulation de textures (simulateur tactile a
vibrations ultrasoniques) avec des sons texturés synthétisés et synchronisés avec
I'exploration haptique (sonification du mouvement). 3 conditions sonores étaient
présentées au cours d’une tache a choix forcée de discrimination de textures sur la surface :
Neutre (son pur), Rough (son de grincement), Smooth (son de glissement)

Résultats :

. . ( A 80 Rough \

= Les deux groupes avaient un mouvement plus rapide smooth

dans les deux conditions incluant un son texturé 40

(Rough ou Smooth) comparativement a la condition § " @‘“l]

neutre. 2| = @) S ope S
= Les participants dagés avaient une performance de g & 40 4

discrimination tactile dégradée uniquement dans les E .80

deux conditions de son texturé alors que les jeunes

adultes avaient la méme performance quelle que 42 Young : old

>~

soit la condition auditive.
Discussion :

Bien que les sons texturés aient été pris en compte par le groupe de participants jeunes,
comme |'atteste I'accélération de leur mouvement, ils ont parfaitement ségrégé les sons
distracteurs pour réaliser la tache haptique. En revanche, les participants agés n’ont pas
réussi a ségréger les informations sonores texturées conduisant a de moins bonnes
performances haptiques. Les mécanismes de ségrégation sensorielle semblent donc étre
altérés, confortant [I'hypothése d'une facilitation des processus d’intégration
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multisensorielle au cours du vieillissement.
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artificial textures and its modulation with aging

C Landelle?, J Danna?, B Nazarian®, L Pruvost, M Amberg®, F Giraux®, R Kronland-Martinet*, S Ystad*, M

Aramaki4, A Kavounoudias?!

Aix-Marseille Université, CNRS, Laboratoire de Neurosciences Sensorielles et Cognitives, LNSC UMR 7260, Marseille, France
Aix-Marseille Université, CNRS, Laboratoire de Neurosciences Cognitives, LNC UMR 7291, Marseille, France

Aix-Marseille Université, CNRS, Institut des Neurosciences de la Timone, INT UMR 7289, Marseille, France

Aix-Marseille Université, CNRS, Perception, Représentations, Image, Son, Musique, PRISM UMR 7061, Marseille, France
Université Lille, Arts et Métiers Paris Tech, Centrale Lille, HEI, EA 2697-L2EP-Laboratoire d'Electrotechnique et d'Electronique de
Puissance, Lille, France

a M w DN oE

Abstract

The perception of objects’ properties (nature, shape, texture) is not only based on tactile information but also relies on
visual, kinesthetic and, sometimes, auditory cues. The integration of multisensory information is known to enhance
perception, especially among older people who are facing a decline in all their senses. While visuo-haptic integration in
the exploration of objects has been widely investigated, little attention has been paid to audio-haptic interactions. Auditory
signals occur frequently when we touch objects, and these sounds can convey useful information about the texture of the
objects we explore.

The present study examined the impact of textured sounds on haptic exploration in healthy young and older adults. To this
end, an innovative approach combining a texture simulation device (ultrasonic tactile display) with synthetized textured
sounds fully synchronised with haptic exploration has been developed. To give the sensation that the sounds were actually
produced by the haptic exploration, they were modulated in real time by the finger's movement velocity of each participant,
a method called sonification. Participants had to explore with their right finger various simulated textures in a force choice
discriminative task in presence of three distractive sounds (neutral, smooth or rough). Recordings of finger displacements
on the surface showed that movements of all participants changed in presence of the textured sounds compared to the
neutral sound. Surprisingly, psychophysical results revealed that young adults performed the task with the same ability,
regardless of the sound added. By contrast, the elderly had a higher discriminative threshold than young participants and
were more disturbed by the presence of the textured sounds with respect to the neutral sound condition.

These results show that, although textured sounds were taken into account by the young participants, as evidenced by the
changes in movement velocity exploration, they appropriately segregated irrelevant auditory information from tactile
information. Older adults failed to segregate the auditory information, supporting the hypothesis of general facilitation of
multisensory integration in the elderly, which may be a compensatory or a dedifferentiation phenomenon.

Key words: Multisensory, Segregation, Elderly, Psychophysics, Audio-Tact



Introduction

To obtain a coherent perception of our complex
environment, our brain relies on multiple sensory channels.
In the case of haptic exploration, the interaction between
our hand and the explored object generates redundant and
complementary proprioceptive, tactile, visual but also
auditory information whose combination can facilitate
estimation about the nature, the form and the texture of the
object

(Ernst and Banks 2002). Although visuo-tactile

interactions have been widely investigated for the
estimation of the different properties of an object including
its texture (see review by Whitaker et al. 2008), far less is
known about the influence of auditory cues on texture
perception and to what extend audio-haptic integration
occurred to improve such a perception. Yet it has been
shown that the friction noise of fingers on a surface provides
valuable information about the roughness of that surface
(Lederman and Klatzky 2004). This is attested by the so-
called parchment-skin illusion, where a distortion of the
auditory feedback can modify the perception of the
roughness or softness of the hands rubbing against each
other (Jousmdki and Hari 1998; Guest et al. 2002). Using a wide
range of different roughness textures, Suzuki et al. (2008)
also found that compared to a pure sound, a complex sound
(noisy sound) can have a deleterious effect on the haptic
discrimination task. Of course, touch much more than
hearing is a privileged sensory source to mediate texture
The  high

mechanoreceptors at the pulp of the fingers can accurately

information. density of  cutaneous
encode the spatial variations of the surface and also the
vibrations elicited by the movement of the finger on the
surface, which are the two main cues used for fine texture
perception (Katz, 1925). However, touch is affected with
aging at multiple levels from the peripheral receptors (with
main alteration of Meissner and Merkel cutaneous
receptors) (/wasaki et al., 2003; Feng et al., 2018, Garcia
Piqueras et al. 2019) up to the central cortical processing
(Kalisch et al. 2009; Brodoehl et al. 2013; Gréschel et al. 2013).
These damages could explain impairments in tactile
perception in the elderly, such as a decreased ability to
detect or discriminate tactile stimuli applied on the skin
(Desrosiers et al. 1999; Leveque et al. 2000; Ranganathan et al.
2001; Perry 2006; Kalisch et al. 2012, Lenz et al. 2012; Bowden

and McNulty 2013a; Vieira et al. 2016). Strikingly, most of
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these studies showing age-related tactile impairment used
static touch based on the traditional detection threshold
paradigms; but there is evidence that dynamic touch is
affected differently in the elderly. Norman et al (2011) asked
participants to discriminate passively or actively object
curvature and found a significant difference between the
performances of younger and older adults only in the
passive condition. Consistently, recent studies showed a
relatively small impairment in encoding kinematic properties
of self-hand movement from touch in the elderly compared
to a greater impairment in muscle proprioception (Chancel et
al. 2018; Landelle et al. 2018). Regarding age-related
changes in haptic perception of textures, very few studies
have been conducted and results showed an impairment
only for fine texture discrimination by varying micro-
structure surfaces (Skedung et al. 2018) and not by varying
more coarsely surface grooves (Sathian et al. 1997;

Desrosiers et al. 1999; Bowden and McNulty 2013b).

Changes in multisensory perception with age in presence
of relevant or irrelevant stimuli have attracted great interest
in recent years. The review conducted by De Dieuleveult et
al. (2017) combined the results from 49 studies and led to
the main conclusion that older people benefit from an
enhancement in multisensory integration to compensate for
sensory declines. However, they are also more disturbed
by a stimulus that is not relevant to the task. Of note, among
the 49 studies referenced in De Dieuleveult's review, none
of them investigated the impact of age on the multisensory
perception of texture.

Taken together, these findings raise the question of
whether another sensory cue could have a higher influence
on haptic discrimination in older adults than in younger
adults. One aspect of this multisensory perception that has
received little interest so far is the impact of auditory system
on haptic perceptual systems in textured exploration and to
what extent the relative weighting of audio and haptic
signals may change with aging. To tackle these questions,
we developed a very innovative approach combining a fine
modulation of textures in both tactile and auditory fields,
thanks to a specific device (StimTac) and a sound
synthesizer software (Max/MSP). Two textured sounds
corresponding to friction sounds on a smooth or rough
surface and one neutral sound (pure sound) were delivered



during the haptic exploration task. According to an
ecological approach of movement sonification (Gaver 1993;
Thoret et al. 2014; Danna, Fontaine, et al. 2015), the sounds
were synthesized in real time from the movement velocity
of the participant’s finger. Participants underwent a two-
alternative force choice discriminative task where they had
to explore successively two tactile surfaces and to choose
from these pairs of tactile stimuli the roughest one. Haptic
exploration was always accompanied with a sound

spatiotemporally congruent due to movement sonification

Methods
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but not helpful for the haptic discrimination task. Thus, if the
participant integrated the audio distractor with the tactile
information, his/her discriminative performance should be
lower. We hypothesized that young adults will perform the
haptic discrimination task with the same abilities regardless
of the sound condition tested and that older adults will be
more disturbed in the presence of textured sounds due to
the semantic (friction) congruency between haptic
exploration and friction sound compared to the neutral

sound.

Participants

Twenty old volunteers aged from 63-73 years (mean 67.4 +
2.5 yrs; 9 men) and twenty young volunteers aged from 20-
27 years (mean 22.6 + 2.2 yrs; 8 men) participated in the
study. All participants were right-handed, according to the
Edinburg handedness scale (Oldfield 1971). All participants
reported to have normal hearing and had no skin disease
or any history of neurological or sensorimotor diseases. A
Mini-Mental State (MMS) score above 26 and a preserved
daily life autonomy were required for elderly participants. All
volunteers gave written informed consent in accordance
with the Declaration of Helsinki. The study was approved by
the ethics committee (Comité de protection des personnes
CPP Ouest Il Angers N° 2018-A02607-48).

Apparatus and stimuli

Tactile Stimuli.

Virtual textures were simulated using a device called
“StimTac” acting as a texture display. It consists in a
touchpad device of 12 x 2.3 cm that supports friction
modulation (Amberg et al. 2011; Giraud et al. 2012; Fig. 1). ltis
animated by a controlled vibration at an ultrasonic
frequency with a few micrometers amplitude to create an air
gap (squeeze film) that spreads between the user’s finger
and the whole device’s surface. As vibration frequency is in
the ultrasonic frequency range (~42 KHz), it remains
inaudible and imperceptible by the skin receptors of the
human hand, which can detect vibrations only below 1 kHz.
As the amplitude of vibration increases, the air gap under
the finger increases, reducing the coefficient of friction
between the surface and the skin, making the touchpad

more slippery. To create a grooved sensation under the

participant’s finger, we alternated at a frequency of 22 Hz
between two vibration amplitudes. One of these two
amplitudes was always the same and corresponded to a
referent amplitude of 1500 nm, i.e. corresponding to a very
smooth sensation. The second amplitude varied between
1300 nm and 100 nm and corresponded to rougher
sensation than the reference one. Therefore, the difference
between the two amplitudes (AA) determined the texture
simulation: the higher was the difference between the
second amplitude from the reference 1500 nm, the more

the groove was perceived as an increase of roughness.

We chose the intermediate delta amplitude of vibration
AAref = 750 nm to define the referent texture. Discrimination
of textures has thus been performed with respect to this

texture reference.

;I

[

B- StimTac Vibration C- Groove surface perception

Figure 1 | Tactile device: Stimtac. A- Picture of the experimental
set-up. B- lllustration of two amplitudes of vibration : a high (A1,
very smooth sensation) and a low (A2,rougher sensation). The two
amplitudes were alternated at 22 Hz. C- It induces groove surface
perception when participants explore the surface with their finger.



Auditory Stimuli

Each haptic exploration of the textures has been associated
with an auditory stimulus. Three types of auditory stimulus
were used: two textured sounds (called Rough or Smooth)
and one pure sound (called Neutral) used as a controlled
condition. These sounds were generated by a synthesizer
(Max/MSP, The
velocity of finger movement was transmitted on real time to

https://cycling74.com/products/max/).

the synthesizer and then filtered by one of three audio
synthesis models: sinusoid (neutral), rough friction sound or
smooth friction sound. Concerning the two friction sounds
synthesis proposed a physically informed model for
generating synthetic friction sounds (van den Doel et al.
2001). This model simulates the physical sound source
resulting from successive impacts of a plectrum on the
asperities of a surface. The source was determined by the
acoustic characteristics of the impact sound (on a plastic
surface here) and the resonator, controlled in real time by
the finger movement velocity, informed about the nature of
the action (friction or creaking). This change in the nature
of the action thus provided information on the texture of the
material: rather smooth for friction and rather rough for

squeaking.

Movement caption and sonification. An optical sensor
effective for measuring distances from 3 to 40 cm was used
to record the displacements of the participant’s finger on the
touchpad. It was placed 3 cm from the touchpad of the
Stimtac (Fig. 2B). Finger movements were recorded at a
sampling rate of 200 Hz, filtered with a butterworth fourth
order low pass filter (6 Hz) and derived to extract the
instantaneous movement velocity in real time required by
the synthesizer for modulating the sound accordingly. An
interface for the experimenter has been designed to
visualize online the participants’ finger velocity to control
that they performed the task appropriately. The guidance of
audio and tactile stimulation, as well as the acquisition of
the finger movements was controlled by a custom program

implemented in the NI LabVIEW environment.

Procedure

Pre-experimental tests. We measured the pressure
threshold detection at the distal phalanx of the right index
finger of all the participants using von Frey monofilaments.
To prevent from an adaptation phenomenon due to

repetition of stimulation on the same finger, tactile pressure
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was exerted randomly on one of the five fingers, and
participants had to locate the tactile stimulation on one of
their fingers. We used a staircase protocol starting with the
monofilament 0.16 g typically perceptible by healthy people.
The intensity was progressively reduced until the participant
did not answer or made a mistake and we restarted the
procedure 2 times. The tactile detection threshold was
determined for the smallest filament perceived 3 times
correctly at the distal phalanx of the index finger.

The auditory detection threshold was also tested for all
participants using the Neutral sound. The threshold was
determined by the volume at which the participant detected
a sound in the headphone. The auditory stimuli were then
set at 10 db above the threshold for the following
experimental phase. Participants also underwent a
familiarization phase during which they explored two times
all the simulated textures they will have to discriminate in
the testing phase. They were also trained to move their
finger always at the same velocity. This velocity was set
based on preliminary tests performed on subjects (not
included in the present experiment) to determine 4.5 cm/s
as an adapted mean velocity, favoring a clear perception of
the artificial textures generated by the StimTac device. To
perform the movement at 4.5 cm/s, participants had to
move back and forth along the 6 cm distance of the
touchpad with their index finger in 2.7 sec (stimulation
duration). Since the participants had their eyes closed, a
stop was placed at a distance of 6 cm to indicate the end to
be reached. A beep indicated the beginning of haptic
exploration. The speed and trajectory of the finger
movement was calculated online, so that the experimenter

could give verbal feedback to the participant.

Training phase. Participants had to perform a two-

alternative force choice discrimination task with their eyes
closed. Each trial consisted in an active exploration of a pair
of simulated textures in presence of the neutral sound (Fig.
2A). Pairs of textures always included the reference texture
randomly presented in the first or second position. After two
consecutive haptic explorations spaced by 0.5 s of rest, the
participant had 2.3 s to report loudly which was the roughest
texture between the two. Participants had to compare
seven textures to the reference, randomly presented and
repeated twice. The textures used in this training phase

corresponded to the medium protocol (AA1 = 1300nm; AA2


https://cycling74.com/products/max/

= 950nm; AA3 = 800nm; AA4 = 750nm; AA5 = 700nm; AAG
= 550nm; AA7 = 200nm). Each trial of 8.2 s duration was
repeated twice leading to less than 5 minutes duration for

the training phase.

Testing phase. Testing phase consisted of a mixed of two
different series of experimental conditions. In all cases,
participants were exposed to pairs of audio-haptic
stimulation and underwent a two alternative force choice
discriminative task with always the same instruction: “Which
was the roughest texture you explored between the two?”
In the first experimental series, the stimulation pairs differed
in the auditory stimuli but the textures were the same.
Conversely, in the second experimental series, the pairs of
tactile stimuli differed but the sound was identical. For all
trials, participants were instructed to focus on texture
discrimination despite the presence of different types of
sound. The nature and number of sounds were never
described by the experimenter until the end of the
experiment. Thus, the participant was completely naive

about auditory stimulation.

Experimental series 1 (Fig. 2B): pairs of the same texture

(AAref = 750nm) were presented with two different sounds:
one was always the Neutral sound and the other was one
of the two textured sounds (Rough or Smooth). Neutral
sound was randomly presented in the first or second
position. A total of 36 trials were tested, including 18
repetitions of two auditory pairs (Rough vs. Neutral and
Smooth vs. Neutral).

Experimental series 2 (Fig. 2C): pairs of two different

textures were presented with the same sound: Neutral,
Rough or Smooth. Depending on individual performance
during the training session, the seven textures tested were
adapted to each participant among three difficulty level
protocols: easy, medium or hard. This setting allowed to
obtain more precisely the discriminative threshold of each
participant (Landelle et al. 2018). In the easy protocol, the
amplitude delta range of the seven textures tested was the
highest to facilitate the discrimination test (AA1 = 1400nm;
AA2 =1000nm; AA3 =850 nm; AA4 = 750nm; AAS5 =650nm;
AA6 = 500nm; AA7 = 100nm). Delta amplitude range was
reduced in the medium protocol (AA1 = 1300nm; AA2 =
950nm; AA3 = 800nm; AA4 = 750nm; AA5 = 700nm; AAG =
550nm; AA7 = 200nm) and the smallest for the hard

ETUDE 3, In prep

protocol (AA1 = 1300nm; AA2 = 900nm; AA3 = 780nm; AA4
= 750nm; AA5 = 720nm; AA6 = 600nm; AA7 = 200nm). The
reference texture (AAref = 750nm) was always the same in
these three protocol. The same Neutral, Rough and Smooth
sounds were delivered in all participants, regardless of the
difficulty level of the protocol. A total of 252 trials were
tested, including 12 repetitions * seven pairs of texture *

three sound conditions (Neutral, Rough or Smooth).

Headphone
Stimtac

lexture simulator

\

Optical sensor

B

Exp series 1 Exp series 2

Stim1  Stim?2 : Stm1  Stmz Sound
. condition

o) :

I T : T THEN

o) ) : o) of)) Rougl

I THIT : IHIHI E
: o)) o)) Neutral

Figure 2 | Experimental set-up. A- Seated participant
explores tactile surface with his/her right index and ears
synthesized sounds. An optical sensor records online index
displacement. B- During the experimental series 1 participant
compared the same texture with two different sounds. C-
Experimental series 2 the participant compared two different
textures with the same sound.

To better counterbalance the stimuli and prevent the
participant from developing anticipatory strategies, the trials
of the two experimental series were randomly interspersed
over 12 sessions. As in the training phase, all the trials
lasted for 8.2 s (including the two 2.7 s stimulation duration,
0.5 s of rest between the stimulation and 2.3 s of rest to
answer). In order to maintain a constant state of attention
each session lasted only 5 minutes and participants took a
break every 4 sessions (20 min). The full experimental

testing phase lasted about 1h30.



Post-experimental judgment. At the end of the experiment,
the experimenter asked to the participant to name the
different sounds and match each textured sound with a
simulated texture.

Data and statistical analysis

Psychophysical and optical sensor data were processed
using MATLAB R2016a. Statistical analyses were carried
out using R programming language and the “Ime4” package
(Bates et al. 2015) for linear generalized mixed-effects
models (LMM, West et al. 2014) and generalized linear
mixed-effects models with a gamma link function (G.LMM).
All main effects as well as hypothesized two- and three-way
interactions were included in the full models. These models
were fit to data by the maximum likelihood method,
providing estimates parameters (slope, intercepts,
means...) and the estimated of their standard errors (SE).
Tests of main effects and interactions were done with Wald
statistical tests assuming that a full model which holds the
parameter (main effect, interaction) being tested to zero will
be the same except for this parameter, p-value less than
0.05 is considered to indicate that tested parameter (main
effect or interaction) contributed significantly to the model
fit. The x2, degrees of freedom and p-values are reported in
the results section for main effects and interactions. Tuckey
post-hoc tests were then performed to account for multiple
The

respectively from GzLMM or LMM post-hoc, degree of

comparisons. resulting z-values or t-values
freedom and p-value were reported in the main text. Results

were considered statistically significant at p < 0.05.

Auditory bias.

For the conditions tested in the first experimental series, we
estimated the auditory bias by computing the percentage of
“rougher” response when the reference texture (AAref =
750nm) associated with one of the two textured sounds was
compared to the same reference texture associated with
the neutral sound. Thus, we obtained an auditory bias in

both Rough and Smooth sound conditions.

We used LMMs to compare the auditory bias between
Groups (Young, Old) and Sounds (Rough, Smooth). LMM
regression models account for the variability within-
participants (factor Sound) and between-participants (factor
and random included for

Group), intercepts were

participants.
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Discriminative performance.

The second experimental series allowed us to compute
three individual discriminative thresholds of texture, when
participants were exposed to the Neutral, Smooth or Rough
sound. For each participant, psychophysic functions based
on a cumulative Gaussian function were fit to individual
proportion of “rougher than the reference” response using
Palamedes MATLAB toolbox (Prins and Kingdom 2018). The
just noticeable difference (JND) and the point of subjective
(PSE)

psychophysical curve. JND was half AA difference between

equality were extracted from individual
75% and 25% points of the psychometric function estimated
in each auditory conditions (JNDneutral, JNDrough, JNDsmooth)-
Therefore, a lower value of JND corresponded to a lower
discrimination threshold and a better performance. The
proportional improvement or depression of performance in
a textured sound condition compared to a neutral sound

was computed as a gain:

]NDNeutral - ]NDRough
]NDNeut'ral

GainRough =

]NDNeutral - ]NDSmooth
]NDNeutral

Gaingmooth =

One outlier in young group was identified when we
computed the Gain in smooth condition, his value was

removed from the analysis.

PSE is the 50% threshold and corresponds to the difference
in delta amplitude AA required for the participant to perceive

a texture as rough as the reference texture.

JND and PSE were assimilated as positively skewed
continuous variables models by Gamma distribution. We
used G.LMM to compare these variables between Group
Old) and Sound (Neutral, Rough, Smooth).
Regression models account for the variability of within-

(Young,

participants factor (Sound) and between-participants factor
(Group). Random intercepts were included for participants.
For Gain, normality was attested by Shapiro normality test.
Student’s t-tests were used to compare theses variables
from zero and the resulting t-value, degree of freedom and
p-value were reported in the main text. We also compared
the PSE value to 750 nm, the reference texture value using
Wilcoxon test. A PSE significantly higher than 750 indicated
a shifted of the perception towards rougher texture and vis

versa.



Movement.

The back and forth displacements of the participants’
fingers during the haptic exploration of the touchpad were
recorded by the optical sensors. The filtered signals were
analyzed using a dedicated Matlab script. The two minimum
positions (i.e. start and end positions) and the maximum
position (i.e. between the back and forth) were first
identified. The mean velocities of the back and forth
displacements were calculated between each minimum and
maximum position using linear regression fittings. The
absolute value of the two regression coefficients was then
averaged to obtain the mean velocity movement along the

full trial. One young and one old participant were excluded
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from the movement velocity analysis because of a technical
problem during movement acquisition. The data normality
was verified using the Shapiro-Wilk normality test and a
linear generalized mixed-effects models (LMM) was used
to compare the mean movement velocity between Groups
(Young, Old), Sounds (Neutral, Rough, Smooth), and
Textures (1,2,3,4,5,6,7). Regression models accounted for
the variability of within-participant factors (Sound and
Texture) and between subjects’ factor (Group). Random

intercepts were included for participants (n=38).

Table 1 | Summarv of the statistical models used for the analvsed variables.

Variables Distribution Factor (levels) 1 Statistical Model
Auditory  bias Normal Group (Young, Old) LMM
(%) Sound (Neutral, Rough, Smooth)
JND (nm) Gamma Group (Young, Old) GzLMM
Sound (Neutral, Rough, Smooth)
Gain (%) Normal Group (Young, Old) t.test
Sound (Rough, Smooth) Pearson correlation
PSE (nm) Gamma Group (Young, Old) GzLMM
Sound (Neutral, Rough, Smooth) Wilcoxon-test
Sperman correlation
Movement (7s) | Normal Group (Young, Old) LMM
Sound (Neutral, Rough, Smooth)
Texture (1,2,3,4,5,6,7)
Results
Experimental series 1: Influence of textured significantly higher in the Rough sound condition for the

sounds on tactile roughness perception

To estimate the implicit effect of a textured sound on tactile
roughness perception, participants were asked to compare
two identical textures (AA = 750 nm) in the presence of a
pair of different sounds including one neutral sound and one
textured sounds (smooth or rough). Participants never
knew that they were comparing the same texture and were
instructed to focus on tactile stimuli to determine which was
the rougher texture between the two. As shown on the
Figure 3A, a textured sound did not systematically deviate
the perception of all the participants with respect to the
neutral position. Despite a large inter-individual variability,
the percentage of answer ‘rougher’ was on average

two groups confounded (55.84 + 18.2 %) compared to the
Smooth sound condition (48.6 + 17.2 %) for both young and
old participants. In fact, LMM analyses revealed a
significant Sound effect but no significant main effect Group
nor Interaction Group*Sound (Table 2). To go further, we
examined whether the two textured sounds have coherent
effects on each participant. Interestingly, the percentage of
‘rougher answers’ in the Rough sound condition was
negatively correlated to the percentage of ‘rougher
answers’ in the Smooth sound condition (r=-0.52, t(38)=-
3.78, p<0.001) (Fig.3 B). This negative correlation across
all participants meant that the two textured sounds had an

opposite but coherent effect in most of the participants. This



effect was subject- dependent: adding a Rough sound can
either amplify or reduce the perception of tactile roughness,
and conversely with a smooth sound. Separated groups
revealed that correlations were also
significant 1(18)=-3.15,
p=0.005) and trend to be significant in the elderly (r=-0.39,
t(18)=-1.81, p=0.086).

analyses also
in the young group (r=0.60,
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Figure 3 | A- Percentage of “Rougher” answers when
participants compared the same texture reference with a Rough
(pink) or a Smooth (yellow) sound with the reference texture
associated with the neutral sound. Bigger symbols are the mean
and the smaller ones are the individual values for young (circle)
and older participants (triangles); the bars are the medians of the
groups. Statistics correspond to Sound main effect. B-
Correlation between the percentage of “Rougher” answers
obtained in the Rough and Smooth conditions across both
groups (full line) and within each groups (Young: black dot line;
Old: grey dash line). Symbols are individual percentages for
young (full dot symbols) and older (empty triangle symbols)
participants. ns: non-significant; * p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001.
Experimental series 2: Influence of textured

sound on tactile roughness discrimination

Discriminative thresholds.

We adjusted the level of difficulty of the discrimination test
to each participant depending on their performances during
the training session. In each group, only four participants
underwent the hard protocol. Most of the young participants
took part in the medium protocol (15/20). By contrast, older
participants mostly took part in the easy protocol (9/20).
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During this second experimental series, pairs of stimulation
differed by the textures while the sound remained identical.
Each pair always included the reference texture (AA = 750
nm) and both textures were associated with the same
sound, which could be the Neutral, Rough or Smooth
sounds. Individual psychometric functions were computed
based on participant’s answers to illustrate the proportion
of textures perceived rougher than the reference one. Fig.
4A-B shows typical individual psychometric curves for two
representative young and older participants in the three
We

discriminative performance by extracting the just noticeable

sound conditions. compared statistically the
difference (JND) from all the curves. Statistical results from
GzLMM analyses are reported in the Table 2 and revealed
a significant Group effect and an interaction between Sound
and Group. In the three sound conditions, younger
participants better discriminated tactile stimuli (JNDneutrai:
200.50 + 133.4 nm, JNDRrough: 168.60 £+ 107 nm, JNDsmooth:
194.49 + 116.4 nm) compared to older individuals who had
higher JND (JNDneutrai: 306.46 + 148.6 nm ,JNDRrough:
357.58 * 173.1 nm, JNDsmooth: 357.67 % 159.6 nm).
Interestingly, JNDs of the older participants were
significantly higher compared to the younger participants in
presence of a Rough sound (z=3.36, p=0.010) or a Smooth
sound (z=2.89, p=0.044) but not in the Neutral sound

condition (z=2.48, p=0.13) (Fig. 4C).

To further investigate to what extend textured sound
distractors had a negative effect on tactile discrimination
performance compared to a neutral sound distractor that
did not pertain any texture information, individual Gains of
the discriminative thresholds were computed for each
textured sound condition (Fig 4D). A significant negative
JND Gain reflected an impairment in tactile discrimination
related to the irrelevant textured sound over the neutral
sound condition. Student’s t-test used for the comparisons
to zero showed that the JND Gains were significantly
negative for the Rough and Smooth sound conditions in the
older group (Gainrough = -22.37 *+ 38.4 %, t(19) = -2.60, p =
0.018; Gainsmooth = -20.58 + 36.3 %, t(19) = -2.54, p =
0.020). No significant differences were found in the younger
group (Gainrough = 7.01 + 34.6 %, t(19) = 0.90, p = 0.38;
Gainsmooth = -2.95 + 43.4 %, t(19) = -0.29, p = 0.77).

To investigate whether the two texture sounds had opposite

or identical effect on the same participant, we made a



correlation between the two gains: JNDGainrough and
JNDGainsmooth. The analysis revealed a positive correlation
across the two groups (r=0.58, t(38)=4.33, p<0.001)
meaning that the two sounds had a similar effect for the
same participant. The positive correlation remained
significant when the two groups were tested separately
(Young: r=0.49, t(17)=2.34, p=0.031; Old: r=0.62,

1(18)=3.36, p=0.0035).

We plotted in the Figure 4F the individual point of subjective
equality (PSE, the point at which participants judged 50%
of the trials to be rougher than the reference) extracted from
the psychometric curves in the young and old groups.
G:LMM analyses performed on PSE values revealed a
main Sound effect and an interaction between Group and
Sound but not a significant main effect Group (Table 2).
Tukey post-hoc analyses showed significant PSE increases
only in the older group when comparing the Rough sound
condition to the Neutral sound condition (798.0 + 93.4 vs
849.10 + 129.9: z=3.07, p=0.026) and the Smooth sound
condition with respect to the Neutral sound condition (798.0
+93.4 vs 848.67 + 166.2; z=3.05, p=0.026). In other words,
the older participants perceived the reference texture as
being rougher when they were concomitantly exposed to
the textured sounds (Rough or Smooth) compared to the

Neutral sound. PSE values in the younger group were not
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significantly different between the three sound conditions
and remained close to the reference amplitude at 750 nm
(Neutral: 777.40 £ 62.9, Rough: 769.46 + 40.8, Smooth:
768.5 + 55.8).

To further investigate to what extend textured sound
distractors shifted the texture perception, PSE values were
statistically compared to 750 nm, the texture reference
value. Wilcoxon test showed that the PSErougn and
PSEsmooth Were significantly higher than 750nm only in the
older group (PSErough = 849.09 + 132.3, V=166, p = 0.0028;
PSEsmooth = 848.67 + 170.3, V=171, p=0.0012) and not in
the younger group (PSErough = 769.46 + 40.8, V=150, p =
0.097; PSEsmooth = 768.54 + 55.8, V=128, p = 0.041). PSE
did no differ from 750 nm for neutral condition in both older
(PSEnNeutra = 797.98 + 95.9, V=139, p = 0.080) and younger
group (PSEneura = 777.40 + 62.9, V=140, p = 0.20).

Finally, we processed a correlation analysis between the
two PSE in the Rough and Smooth sound conditions (Fig.
4G). As for the JND, the two textured sounds had similar
effect on the participants. Indeed, results showed a
significant and strong positive correlation accross all the
participants (r=0.71, S=2796, p<0.001) as well as within
each separated groups (Young: r=0.63, S=488, p=0.0033;

Old: r= 0.65, S=396, p=0.0031).

Table 2 | Summary of the main effect results of the linear mixed model for the tactile roughness
deviation and generalized linear mixed models for the JND and PSE variables. Degree of freedom

(df), chi-square (Chisq) and p-value (p) are given.

Tactile roughness
o JND (nm) PSE (nm)
deviation (%)
df Chisq p df Chisq p df Chisq p
Group 1 057 0.44 1 615 0013 {1 0.14 0.70
Sound 1 6.38 0.011" | 2 4.39 0.11 | 2 1451 <0.001™
Group:Sound 1 294 0.087 2 729 0.026" 2 9.10 0.010
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Figure 4 | A- B Typical individual psychophysical curves from one young (A) and one older participant (B). Each curve
reflect the percentage of texture perceive rougher than the reference one for each sound conditions: Rough (pink), Smooth
(yellow) and neutral (black). Symbols are the mean values for each participant obtained for the 7 textures (7 amplitudes
difference between the ridges, AA) tested for young (circles) and older (triangles) adults. The AA corresponding to the
50% correct responses is the point of subjective equality (PSE). The just noticeable difference (JND) correspond to half
the AA between 25 % and 75 % points of the psychometric function. C & F: Individual and mean JND and PSE for the
younger (dot symbols) and older adults (triangle symbols) for each auditory condition: Rough (pink), Smooth (yellow) and
neutral (black). D: Individual and mean Gain (%), it corresponds to the relative JND in each texture sound condition (Rough
in pink and Smooth in yellow) compared to neutral sound condition for the younger (dot symbols) and older adults (triangle
symbols). C,F,D : Largest symbols are the mean of the group and the bars are the median. E,G : Correlation of Gain or
PSE between the two texture sound conditions across groups (full line) and within groups (Young: black dot line; Old: grey
dash line). Symbols are individual percentage for young (full dot symbols) and older (empty triangle symbols) participants.
Statistical symbols are results from tuckey post hoc (* p<0.05; **p<0.01) or wilcoxon test different from 0 (D) or 750 (F) ($
p<0.05; $$ p<0.01).
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Movement velocity
Finger movements of the participants were compared
between the two groups in the sound and texture

conditions.

LMM analysis (Table 3) revealed a significant main effects
of Sound and Group but no significant main effects of
Texture neither interactions (Figure 5A and 5B). As shown
in Figure 5A, Rough and Smooth sounds significantly
increased the movement velocity compared to Neutral
sound for both groups. Tuckey post-hoc comparisons
among the three sounds showed that velocity was
significantly higher in Rough compared to Neutral sound
(7.03£2.2vs 6.03 + 1.6 : t=8.76, p<0.001) and for Smooth
compared to Neutral sound (6.95 + 1.84 vs 6.03 + 1.6,
t=7.80, p<0.001) but no differences between Rough and
Smooth sounds (t=0.92, p=0.62). In addition, all the
participants did not move differently according to the
textures they were exploring (Figure 5B).

Table 3 | Summary of the statistical results for movement
velocity analyse

Movement (°/s)

df  Chisq P

Group 1 4.21 0.04*

Sound 2 92.46 <0.001***
Texture 6 3.21 0.78
Group:Sound 2 0.27 0.87
Group: Texture 6 5.18 0.52
Sound:Texture 12 14.59 0.26
Group:Sound:Texture [NV 8.20 0.76

Tactile detection (Von Frey monofilaments)
Pressure detection thresholds estimated on the finger skin
using Von Frey monofilaments were found significantly
higher in the older group compared to the younger group
(Young= 0.022 + 0.006vs OIld = 0.11 + 0.11g; Wilcoxon
test, W=370, p<0.001). No correlation was found between
the pressure detection threshold and the discriminative
threshold JNDneutre Within each group (Young: r=0.39, t(18)
=1.82, p =0.085; Old: r = -0.014, t(18) = 0.95) and across
all participants (r = 0.18, t(38) = -0.062, p = 0.25).
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Subjective categorization

At the end of the experiment, we asked to the participants
to categorize sounds. All participants classified the Neutral
sound as coming from a “motor device” or as a “sinusoidal
sound”, the Rough sound as a “squeaking sound”, and the
Smooth sound as a “fluid sound like the wind or waves”. In
addition, when subjects were asked to match the textured
sounds with the virtual textures, 100% of the participants
perceived the Rough sound more congruent with a rougher
texture (AA = 205.13 + 180.2 nm) and all but one perceived
the Smooth sound more congruent with a smoother texture
(0A =1194.87 £ 306.7 nm).
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Figure 5| A: Mean movement velocity (cm/) for younger (dot
symbols) and older adults (triangle symbols) for each
auditory condition: Rough (pink), Smooth (yellow) and
neutral (black). B: Mean movement velocity (cm/) for
younger (dot symbols) and older adults (triangle symbols)
for each tactile stimulation. Presented statistics are the main
effect sound (A) and the main effect groups (B). ns: non-
significant, * p<0.05; ***p<0.001.



Discussion
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This psychophysical study proposes to explore audio-tactile
interaction in the exploration of virtual textures as well as
the evolution of multisensory processes with aging. Two
groups of old and young participants were submitted to a
conflicting paradigm where they had to perform a haptic
discriminative task in presence of sound distractors that
could contain a texture information but not relevant for the

task.

Overall, our results showed that: 1) Textured sounds
influence the haptic exploration of the texture by changing
the movement velocity of the finger over the surface in all
the participants. 2) Adding a textured sound reduced the
ability to discriminate roughness in the older but not in the
younger participants. 3) Adding a neutral sound did not
affect the performance of the older participants compared
to the younger ones.

Textured -sound s influence d motor behavior

during haptic exploration in both young and old
adults

The fact that finger movement velocity increased in
presence of Rough and Smooth sounds but not with the
Neutral sound suggests that the textured-sounds were
implicitly took into account during the motor execution of the
haptic exploration. This is consistent with the observation
that adding an auditory feedback during motor execution
can improve motor skills such as rhythmic finemotor
learning (Sigrist et al. 2013; Effenberg et al. 2016) or leaning to
write (Danna, Fontaine, et al. 2015; Danna, Paz-Villagrdn, et al.
2015). In addition, movement sonification seems to have a
beneficial impact in deafferented patients who had lost
somatosensory afferents (Danna and Velay 2017). However,
in the present study, movement sonification per se could
not fully account for the change in motor exploration: finger
movement was more influenced by Textured-sounds than
by the Neutral sound although they were all modulated in
the same way by the movement. It has been shown that
the effectiveness of sonification depends heavily on the
intuitiveness of the interpretation of the applied mapping
functions and metaphors (e.g., Castiello et al. 2010). The
nature of the sounds, here the fact that they contain
information, would be this

"friction" responsible for

difference in motor behaviour. Although we never asked
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participants to pay attention to the sound, all participants
classified the Rough and Smooth sounds as squeaky and
fluent sounds, respectively whereas most of them were
unable to classify the Neutral sound. Thus, because of the
semantical congruency of the Rough and Smooth sounds
with the explored texture, this could have strengthen the
feeling that it was the active finger touch that produced the
textured sound audio-motor

resulting in a stronger

association. Interestingly, this stronger audio-motor

association did not interfere systematically with the
resulting perception as the influence of the textured sounds

on texture discrimination differed between the two groups.

Segregation of irrelevant sounds for haptic
discrimination iny oung adults

Despite the fact that sound distractors modified the motor
behavior of the young participants, they did not alter their
performances in the haptic discriminative task. When the
same sound was associated to a pair of two different
textures, young participants did not take it into account to
determine the relative roughness of the textures. JND and
PSE did not differ when young participants had to judge
virtual textured roughness in presence of irrelevant
Textured-sounds compared to a Neutral sound. The fact
that semantically congruent sounds did not influence
texture perception if they were no helpful has never been
reported so far but it was consistent with a previous study
focusing on visuo-tactile interactions. Guest et al. (2002)
have already observed that haptic distractors can affect
visual discrimination of texture but this effect is not
symmetric. The authors concluded that touch may
dominate vision for texture perception. Our findings further
support that touch may also dominate audition in texture
perception. They are consistent with previous observations
showing that providing young adults with the actual sound
produced by the active touch did not improve the level of
roughness perception of grating surfaces (Lederman 1979)
except if the haptic exploration is indirectly made using a
rigid probe (Lederman et al. 2002) or if the auditory feedback
is amplified (Altinsoy 2008).The relatively poor influence of
auditory cues in haptic texture judgment is also in
accordance with previous research concerning audio-

haptic processing for spatial localization (Caclin et al. 2002)



or identifying materials (Giordano et al. 2012). Taken
together, all these findings are in line with the “Modality
appropriateness” principle according to which sensory
feedback signals should be weighted depending on its
behavioral relevance in a given context (Welch and Warren
1980). Given the neurophysiological properties of the
cutaneous mechanoreceptors, touch may provide more
relevant information related to the texture than hearing or
vision so that the brain will rely more on touch to distinguish
roughness of surfaces.

The fact that young participants seemed to have
successfully completed the task by ignoring the textured
sounds can also be interpreted in the general Bayesian
framework. In a multisensory context, the brain has to
determine whether the concomitant sensory information
comes from the same event or not, to either integrate or
segregate it in order to make ultimately the perception as
accurate as possible. This process has been successfully
described by the bayesian causal inference model (e.g.,
Kayser and Shams 2015). This model postulates that
multisensory combination is a consequence of the causal
inference of each sensory modality, that is the estimation of
a common or distinct origin of stimuli, depending on their
spatiotemporal reliabilities (Kording et al. 2007). The fact that
the sound was not changing in accordance with the various
textures explored (the same textured sound was applied on
the 7 tactile textures simulated) may have introduced audio-
tactile incongruencies detected and interpreted as a
different origin giving rise to these two messages. In
addition, the prior consign to focus on texture discrimination
could also have down weight the auditory information with
respect to the tactile one, facilitating ultimately a
segregation mechanism (Mozolic et al. 2008). Indeed, basing
the judgement on only one modality and ignoring the others
is known as an extreme case of the causal inference

process (Roach et al. 2006).

Facilitation of multisensory processing in the

elderly

One of the main finding of the present study is that haptic
perception of the texture was altered in the presence of
irrelevant textured sounds in the older group. The texture
discrimination thresholds were significantly higher in the

elderly in both textured sound conditions.

13

ETUDE 3, In prep

At first glance, one may argue that the lower performance
of the older people may be explained by a non-specific
attentional effect, the auditory stimuli capturing more
attention in older compared to younger people. However,
the fact that performance did not significantly differ in the
Neutral condition demonstrated that it is not only the
presence of an audio distractor that can explain the present
results. For the older group, the discriminative thresholds
were found significantly lower than zero in the Rough and
Smooth sound conditions compared to the Neutral
condition (with negative gains) reflecting a deleterious
effect specifically related to the textured nature of the audio
distractor. In the same line, the points of subjective equality
(PSE) were shifted towards rougher texture in presence of
the Rough or Smooth sound but not in the Neutral sound
condition for elderly. Taken together, these findings clearly
showed that impairment in texture discrimination in the
elderly varied with the nature of sounds in presence. Also,
the fact that the PSE was shifted always in the same
direction failed to be explained by an attentional factor
which should have resulted in a randomly-directed effect. In
addition older people are known to be able to engage
selective attention to a given sensory input in the same way

as young adults (Hugenschmidt et al. 2009).

Alternatively, the present findings might be explained by a
audio-tactile binding in the elderly. This hypothesis is
consistent with a vast amount of studies showing that older
people seems benefit from enhanced multisensory
integration (Laurienti et al. 2006; Peiffer et al. 2007, Diederich
et al. 2008; Hugenschmidt et al. 2009; Deloss et al. 2013; de
Boer-Schellekens and Vroomen 2014; Chancel et al. 2018) but
are also more disturbed when they are facing with a
stimulus that is not relevant to the task (Stelmach et al. 1989;
Redfern et al. 2001; Deshpande et al. 2003, Poliakoff, Ashworth,
et al. 2006; Poliakoff, Shore, et al. 2006, Bellomo et al. 2009;
Elliott et al. 2011; Berard et al. 2012; Deshpande and Zhang
2014, Eikema et al. 2014, Brodoehl et al. 2015). In particular,
multisensory integration of audio-tactile information were
found enhanced with aging in the context of motor
performances such as finger tapping synchronisation (Elliott
et al. 2011) or reaction times (Mahoney et al. 2011, 2012). In
the present study, we manipulated both the nature of the
sounds and the temporal synchronization of the audio-
haptic sources in a fine texture discrimination task. The



findings suggest that the more the audio distractor
interfered with the task, the more difficult it was for older
people to segregate and therefore to properly weight the
disturbing environmental indicators. By contrast, young
irrelevant

adults were able to segregate

their

auditory

information to preserve haptic  discrimination
performances. This is consistent with Mozolic and al.'s
(2012) hypothesis that elderly do not adequately filter
irrelevant sensory noise. The increase level of background
sensory noise would increase multisensory integration
processing: if the integrated information is useful for the
task, older people will benefit from a greater gain than
younger people, but if the integrated information is in fact
irrelevant for the task, as in our experiment, performance

will be reduced.

Inter -subject variability in implicit influence of
textured sounds on the haptic perception
Surprisingly, we found that depending on the subject,
adding a rough sound can either amplify or reduce the
perception of tactile roughness and conversely with a
smooth sound in both young and old groups. In some
stimulation conditions (Experimental series 1) where
participants compared two equivalent textures in presence
of two different sounds (a Neutral and a Textured sound),
opposite results were observed. The Textured sound did
not systematically influence their judgement in favor of the
textured sound nature (Rough or Smooth). For example,
depending on the subjects, adding a Rough sound could
make the associated texture rougher, smoother, or have no
effect at all. The same possibilities occurred with smooth
sound.

This inter-subject variability could be explained by a

subjective interpretation of the synthetized sounds used in
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the present study, which may not univocally simulate
realistic textures. Although we cannot fully rule out this
hypothesis, it is not consistent with the fact that when we
asked the participants to subjectively judge the nature of the
sounds as well as their congruence with a texture, all the
participants but one classified Rough and Smooth sounds
as squeaky and fluid sounds and matched them to a

rougher and smoother texture, respectively.

Interestingly, when they have an effect, the two textured
sounds had always an opposite effect, as shown by the
negative correlation found in the roughness perception. In
other words, for a given individual, if a rough sound gave
rise to a smoother texture perception, a smooth sound gave
rise to a rougher texture perception, and vice et versa.
Although these findings confirm that sound can be taken
into account to estimate fine texture roughness, they also
suggest that different individual strategies may underlie

these multisensory processing.

Conclusion
Using an innovative multisensory set-up, we showed for the
first time that movement sonification could strongly
influence the movement exploration of a textured surface
depending of the semantical congruency of the sound.
Nevertheless, audio-haptic interactions seem complex and
affected unequally the young and old adults in a roughness
discrimination task. When textured sounds were not
consistent with haptic roughness perception, young people
did not take them into account while older people failed to
segregate them. These results support the hypothesis of a
general facilitation of multisensory integration processes in
the elderly,

which may be a compensatory or a

dedifferentiation phenomenon.
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Dans le chapitre précédant nous avons pu constater des changements liés a I'age de la
perception multisensorielle dans le cadre de la kinesthésie. Nous avons notamment observé une
altération de la perception des mouvements de la main chez les personnes agées, avec une altération

plus prononcée de la proprioception musculaire que du toucher. Bien que ces résultats combinés a

ceux de la littérature suggerent une origine centrale de cette altération fonctionnelle, cette hypothése
n'a pas encore fait I'objet d'un examen approfondi en neuroimagerie. De plus, nous avons mis en
évidence que si les processus intégratifs semblaient se maintenir chez les adultes agés, un déficit de
ségrégation des informations sensorielles non pertinentes semblait a I'inverse, perturber la perception
des I'age de 65 ans. Comme nous allons le voir dans cette revue de littérature, a ce jour, aucune étude
n'a tenté d’évaluer les corrélats neuronaux permettant d’expliquer ces changements perceptifs

multisensoriels liés a I’dge.

Ainsi, la seconde partie de cette thése a proposé de révéler les remodelages cérébraux
fonctionnels des traitements uni et multisensoriels de I'information chez des personnes agées dans le
cadre de la kinesthésie et de la discrimination de texture. Dans ce second chapitre nous allons tout
d’abord rappeler -1- les bases neurales de la représentation du corps et de ses mouvements au travers
du réseau de l'illusion kinesthésique classiquement observé dans la littérature ainsi que -2- les bases
neurales de la perception de la texture avant -3- de décrire les modifications cérébrales
fonctionnelles liées au vieillissement mises en évidence a ce jour dans des taches cognitives ou

sensorimotrices.

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents
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L’ILLUSION KINESTHESIQUE : UN OUTIL POUR ETUDIER LES
BASES NEURALES DE LA REPRESENTATION DU CORPS

1.1 LA REPRESENTATION DU CORPS DANS LE CORTEX SOMESTHESIQUE
PRIMAIRE

Il existe une véritable cartographie des différentes parties de notre corps dans certaines régions
de notre systeme nerveux central appelée somatotopie. En 1937, Wilder Graves Penfield explore les
fonctionnalités du cerveau humain a I'aide de stimulations électriques corticales lors de chirurgies
éveillées chez des patients épileptiques. Il caractérise ainsi le role fonctionnel de I'aire motrice primaire
(M1) et de I'aire somesthésique primaire (S1) anatomiquement séparées par le sillon central dans la
partie postérieure du lobe frontal (Figure 30 A). En effet, les stimulations électriques de S1 ou M1
chez les patients entrainaient principalement des sensations de picotement pour S1 ou des réponses
motrices pour M1 d’une partie bien précise de leur corps. Ces travaux pionniers ont permis d’observer
gue chaque région de I'hémicorps controlatéral est représentée dans ces régions corticales avec une
sur-représentation de la main témoignant une forte densité de mécanorécepteurs périphériques ainsi
gu’une motricité fine (Figure 30B). Plus tard cette organisation somatotopique sera retrouvée a

I'aide d’une approche similaire dans d’autres régions sensorielles telles que le cortex somesthésique

secondaire et l'insula (Penfield and Jasper, 1954; Figure 30B).

Figure 30| Régions d’intégrations sensorimotrices et leur organisation somatotopique

A REGIONS D’INTEGRATION SENSORIMOTRICES B ORGANISATION SOMATOTOPIQUE DES REGIONS SENSORIMOTRICES
Post-Central : .
Gyrus 1 Cortex moteur primaire (y=-8) 3 Cortex somesthésique secondaire (z=16)
Pre-central

Gauche Droite

Gryus

Sillon

Intraparietal

2 Cortex somesthésique primaire (y=-12) 4 Insula

A/ Apergu des principales régions du cerveau contribuant a la sensation somesthésique. Les cortex moteur primaire
(M1), somatosensoriel primaire (S1) et secondaire (S2) ainsi que le pariétal postérieur (PPC). Le PPC est divisé par le sillon
intrapariétal en lobules pariétaux inférieur (IPL) et supérieur (SPL). La notation numérique se référe aux classifications
des aires Brodmann 1, 2, 3a, 3b, 4, 5 et 7. (D’aprés Ackerley et Kavounoudias, 2015). B/ Analyse spectrale de 'organisation
somatotopique des régions sensorimotrices (1 : M1, 2 : S1, 3 :S2, 4 :insula). L’homonculus de Penfield est dessiné pour
comparaison (d’aprés Zeharia et al, 2018).
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Les informations somatosensorielles sont indispensables pour I'exécution et I'acquisition
d’habiletés motrices. En effet, les stimuli provenant de notre corps propre ou de I’environnement tels
que la pression, I'étirement exercé sur la peau, la température, la douleur ou encore I'étirement des
muscles sont codés par nos récepteurs périphériques afin de guider avec précision nos actions
motrices. De nombreuses études sur des patients ayant une désafférentation somesthésique ont ainsi
mis en évidence des altérations des fonctions motrices telles que le contréle de I'amplitude et de la
direction du mouvement, la coordination visuo-manuelle, le controle de la force de préhension ou
encore I'écriture (Nougier et al., 1996; Vercher et al., 1996; Lafargue et al., 2003; Sarlegna et al., 2006;
Danna and Velay, 2017). Ces résultats indiquent que les signaux somatosensoriels sont

particulierement importants dans le controle du mouvement et de |'apprentissage moteur.

Il est également important de noter que les cortex somatosensoriels primaires semblent aussi
répondre a des stimuli provenant de différentes modalités tels que des stimuli visuels ou auditifs (Zhou
and Fuster, 2000, 2004), rendant possible I'existence d’interactions multisensorielles directes entre les

régions sensorielles primaires.

Ainsi, comme nous allons le voir, la perception de notre corps et de ses mouvements ne repose
pas sur cette seule région somesthésique primaire, mais sur un ensemble de régions motrices et
sensorielles étroitement reliées qui constituent le réseau sensorimoteur. Depuis quelques années, les
illusions kinesthésiques combinées a la neuroimagerie sont utilisées comme outils novateurs pour
étudier cette représentation sensorimotrice du corps. Nous allons ainsi, dans cette partie, détailler les

régions impliquées dans la perception d’illusions kinesthésiques.

1.2 IMPLICATION DU RESEAU SENSORIMOTEUR DANS LA PERCEPTION
D’UNE ILLUSION KINESTHESIQUE

Les études IRMf durant lesquelles les participants expérimentaient des illusions de
mouvement de leur poignet droit ont mis en évidence des activations ipsilatérales des
cortex somesthésique primaire (S1), moteur primaire (M1) et prémoteur dorsal (dPMC); et des
activations bilatérales de la région motrice supplémentaire (SMA), des régions fronto-pariétales et des
noyaux gris sous-corticaux ; ainsi que des activations ipsilatérales dans le cervelet (Figure 31, Naito
et al., 1999, 2005, Romaiguere et al., 2003; Duclos et al., 2007, Kavounoudias et al., 2008; Goble et al.,
2011). Dans un souci de simplification nous allons décrire séparément les réles fonctionnels de ces
régions, mais il estimportant de garder a I'esprit que chacune de ces régions communique au sein d’un

réseau ce qui les rend dépendantes les unes des autres.



Nous avons choisi de diviser ce réseau impliqué dans la perception d’une illusion kinesthésique

en trois grandes parties du fait de leur proximité anatomo-fonctionnelle :

= Les régions pré et post-centrales faisant référence a M1 et S1
= Les régions pariétales : operculo-insulaires & fronto-pariétales

= Les régions sous-corticales

Figure 31 | Réseau de lillusion kinesthésique

Aires cérébrales associées aux mouvements illusoires d'une rotation de la main droite
dans le sens horaire induite par des stimulations tactiles (T) ou proprioceptives (P). Ant :
antérieur ; L : gauche; Post : Postérieur ; R : droite ; CG : gyrus cingulaire ; Cl : claustrum ;
IFG : gyrus frontal inférieur ; IPL : lobule pariétal inférieur ; M1 : cortex moteur primaire ;
S1: cortex somatosensoriel primaire; SMA : aire motrice supplémentaire; Th:
thalamus. Kavounoudias et al. (2008)

1.2.1 Les régions pré et post-centrales

L’activation de S1 controlatérale a la stimulation somesthésique décrite précédemment n’est
pas étonnante puisqu’il s’agit de la région d’intégration des informations sensorielles proprioceptives
et tactiles de I"hémicorps controlatéral. Ainsi lors d’une stimulation proprioceptive a I'aide d’un
vibrateur, les fuseaux neuromusculaires ainsi que les mécanorécepteurs de la peau sont activés. Afin
de distinguer le traitement proprioceptif du traitement de la composante tactile, certaines études ont
ajouté une condition contréle. Cette condition consiste en une stimulation vibratoire non plus sur la
peau recouvrant le tendon d’un muscle, mais sur la peau recouvrant un os. Seul le systeme tactile est
ainsi stimulé et les participants ne percevaient pas d’illusion. La soustraction de la condition test a la
condition contrdle permettait d’observer des activations sensorielles plus particulierement localisées

dans la partie 3a de S1, région d’intégration des informations proprioceptives (/lwamura et al., 1993).
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De fagon intéressante, les études IRMf montrent également le recrutement des régions
motrices (M1, pPMC, SMA et cortex cingulaire moteur antérieur : CMA) lorsque les participants
percoivent une illusion de mouvement de leur main en l'absence totale de mouvement réel.
Néanmoins aucune de ces régions n'est recrutée dans la condition contréle, lorsque les stimuli
vibratoires sont appliqués sur la peau ne recouvrant pas un tendon. De méme, une étude de
Kavounoudias et collaborateurs (2008) utilisant un disque texturé ou un vibrateur mécanique pour
induire des illusions de mouvement du poignet d’origine respectivement tactile ou proprioceptive
musculaire, a également mis en évidence le recrutement de ces régions corticales quelle que soit la
condition de stimulation. Ainsi, les aires M1, dPMC, SMA et CMA classiquement activées lorsqu’un
membre est en mouvement, sont également recrutées lors d’une illusion kinesthésique, qu’elle soit
d’origine tactile ou proprioceptive musculaire. L'ensemble de ces résultats suggére qu’une sensation
illusoire de mouvement peut modifier I'activité de régions sensorielles mais également motrices en

absence de mouvement réel.

Casini et collaborateurs (2006, 2008) complétent ces résultats grace a l'utilisation de la
technique de magnétoencéphalographie permettant d’enregistrer avec plus de précision que I'IRMf le
décours temporel des activités cérébrales (Figure 32). Ces deux études visaient a explorer |'activité
corticale associée a la perception de mouvements illusoires de la main suite a une vibration tendineuse
chez 'Homme. Deux conditions de vibration étaient comparées : I'une donnant naissance a une
sensation de mouvement, I'autre stimulant les propriocepteurs musculaires sans donner d’illusion de
mouvement (par co-vibration ago-antagoniste). Les résultats ont montré une activation précoce (<
200ms) de S1 et du gyrus pariétal supérieur, que la stimulation vibratoire induise ou non une illusion
kinesthésique. En revanche, M1 et le gyrus angulaire gauche se sont avérés activés dans les mémes
délais uniquement en présence d’une sensation illusoire de mouvement. Les auteurs ont complété
leurs observations en comparant deux conditions de stimulations donnant lieu respectivement a une
illusion kinesthésique rapide ou lente (Casini et al., 2008). Les résultats ont montré que le niveau
d'activité du gyrus angulaire était similaire dans les deux conditions, alors que le niveau d'activité de
M1 était plus élevé dans la condition d’illusion rapide que dans la condition d’illusion lente. Ces
données suggérent une contribution spécifique de ces régions a la perception de [illusion
kinesthésique : S1 sous-tendrait les processus liés au traitement des informations afférentes
(proprioceptives et tactiles) tandis que M1 serait responsable des processus plus spécifiquement

associés a la cinématique des mouvements illusoires.



L’existence de liens trés étroits entre S1 et M1 est attestée par le fait que, en plus de I'intégration
d’informations motrices, M1 contribue également a des sensations pures et inversement S1 au
mouvement. En effet, les travaux de Pendfield montrent qu’un tiers des stimulations appliquées dans
M1 pouvaient produire des sensations controlatérales sans mouvement et inversement des
stimulations de S1 entrainaient une fois sur six des mouvements controlatéraux, en particulier
s’agissant de la main (Penfield and Boldrey, 1937). De plus, I'application d’une simple stimulation
tactile de la peau glabre de la main est connue pour activer S1 controlatéral et S2 bilatéral mais
également M1 controlatéral (Francis et al., 2000; Ackerley et al., 2012). L'extension de la perception
sensorielle dans le gyrus précentral (M1) est néanmoins plus fréquente que les réponses motrices dans
le gyrus post-central (S1), les informations sensorielles jouant un réle important pour le contrdle
sensorimoteur. Il a ainsi été suggéré I'existence d’un gradient progressif sensori-moteur au travers des

gyri post- et pré-centraux (pour revue Ackerley and Kavounoudias, 2015).

Figure 32| Etude du réseau de lillusion kinesthésique en MEG

A) Casini et al. 2006 B) Casini et al. 2008
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La mise en évidence de I'implication de régions motrices dans la perception kinesthésique est
également apportée par I'étude IRMf de Romaiguere et collaborateurs (2003). Ces auteurs ont testé 3
conditions de stimulation a I'aide de vibrations mécaniques appliquées sur les tendons des muscles du
poignet, induisant une illusion lente, rapide ou une absence d’illusion. Les résultats ont notamment
mis en évidence un recrutement des régions pré et post-centrales, dont M1, pPMC et S1, plus
important dans la condition d’illusion la plus rapide comparativement a la plus lente et a I'absence
d’illusion. Hagura et collaborateurs (2009) ont par ailleurs constaté une diminution proportionnelle de
I'activité controlatérale de M1 et dPMC avec le degré d’atténuation de I'illusion se produisant lorsque

le sujet voyait soudainement sa main immobile.

Compte tenu des propriétés physiologiques des fuseaux musculaires et des mécanorécepteurs
cutanés qui les rendent sensibles a la direction et la vitesse du mouvement du membre (voir
), il semblerait que I'intégration de ces informations au niveau de S1, M1 et du dPMC permette de
coder les propriétés cinématiques du mouvement illusoire. De cette fagon, le réseau sensorimoteur
contribue probablement a la formation de la représentation dynamique du corps permettant de lier

la perception et I'action.

1.2.2 Les régions fronto-pariétales

L'implication de régions fronto-pariétales dans la perception des illusions kinesthésiques est
également soutenue par I'ensemble des études IRMf utilisant des vibrateurs mécaniques pour induire
des illusions. Plus précisément, les régions impliquées sont : I'aire operculo-insulaire, le lobule pariétal
inférieur (IPL), ainsi que le gyrus frontal inférieur (IFG) qui sont anatomiquement connectés par le
fascicule longitudinal supérieur (Thiebaut de Schotten et al., 2012). De fagon intéressante, ce réseau a
été mis en évidence lorsque des participants s’approprient une main en caoutchouc comme
appartenant a leur corps, « Rubber hand illusion » (Ehrsson et al., 2004) mais également lors de
stimulations multisensorielles (toucher, vision et proprioception) congruentes de la main droite
(Gentile et al., 2013). Ainsi ces régions seraient impliquées dans la perception multisensorielle
consciente de notre corps. Il n’est donc pas étonnant que ces régions soient également impliquées

dans la perception du corps en mouvement.



La région operculo-insulaire regroupe deux régions anatomiquement trés proches qui sont trés
impliquées dans la perception du corps: a savoir l'operculum pariétal, incluant le cortex
somesthésique secondaire (S2) et I'insula (Eickhoff et al., 2007). Le réle de la région operculo-insulaire
(S2-insula) dans le traitement des informations somesthésiques a bien été établie par des
enregistrements unitaires (Robinson and Burton, 1980a, 1980b), des études anatomiques chez le singe
(Mufson and Mesulam, 1984), par stimulations intracérébrales chez I'Homme (Mazzola et al., 2006;
Stephani et al., 2011) mais également en IRMf (Francis et al., 2000; Ackerley et al., 2012; Mazzola et
al., 2012).

Outre le traitement sensoriel de « bas niveau », de nombreuses études en neuroimagerie chez
I’'Homme concernant les bases neurales de la conscience corporelle, ont mis en évidence I'implication
de cette région pariétale dans la perception de son corps (Hari et al., 1998; Craig, 2002, 2009, Schwartz,
2004; Tsakiris et al., 2007; Baier and Karnath, 2008; Lopez et al., 2008; Corradi-Dell’Acqua et al., 2009).
Alors que le role de S2 a principalement été attribué a la formation du schéma corporel et aux
changements percus dans I'emplacement et la taille des parties du corps, I'insula a quant a elle été liée
a une variété de sensations corporelles internes et a la notion d’agentivité (i.e. percevoir en tant
gu’acteur de I'action) lors d’'un mouvement actif de la main (Farrer et al., 2003) mais également a
I'appropriation d’'un membre en absence de mouvement réel (Tsakiris et al., 2007). L'insula est
également considérée comme un « nceud » traitant des informations multisensorielles et serait
fortement impliquée dans les processus affectifs (Kavounoudias et al., 2008; Craig, 2009). La
conscience du corps serait donc soutenue par I'activité du cortex somesthésique secondaire et de

I'insula (pour revue : Daprati et al., 2010).

De plus, les lobes operculo-insulaires seraient également impliqués dans la perception des
mouvements du corps puisque des illusions de mouvement de la main a départ proprioceptif et tactile
permettent d’activer bilatéralement ces régions lorsque les stimulations sont isolées (Naito et al.,
2005; Kavounoudias et al., 2008; Goble et al., 2011, 2012) mais également combinées (Kavounoudias
et al., 2008). Goble et collaborateurs (2011) ont également observé une activation de la région
operculo-insulaire lors d’une illusion induite par une vibration tendineuse de la cheville
comparativement a une vibration contréle ne provoquant pas d’illusion. Dans cette étude, I'activité
dans S2 droit a par ailleurs été positivement corrélée avec des performances posturales mesurées chez
les participants hors de I'IRM. Ces résultats corroborent des données plus anciennes suggérant que S2
soit impliqué dans le traitement somesthésique, en relation avec les mouvements passifs (Weiller et
al., 1996), ainsi que dans le codage des aspects précis des mouvements corporels de soi ou d’autrui

(lacoboni et al., 1999) .
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En résumé, les cortex operculo-insulaires des deux hémispheres semblent jouer un role crucial
tant dans la représentation et notre conscience corporelle, ainsi que dans la représentation de nos

propres actions.

— Réle du sous-réseau fronto-pariétal inférieur dans la perception
kinesthésique

En plus des régions discutées dans les sections précédentes, le sous-réseau fronto-pariétal
inférieur est lui aussi fortement activé pendant les illusions kinesthésiques, incluant le gyrus frontal
inférieur (IFG) et le lobule pariétal inférieur (IPL). Ces deux régions sont activées lors d’illusions de
mouvement de la main gu’elle soit d’origine proprioceptive musculaire (Romaiguere et al., 2003;
Kavounoudias et al., 2008; Cignetti et al., 2014; Naito et al., 2016) que tactile (Kavounoudias et al.,

2008) que visuelle (Kaneko et al., 2007).

L'IPL est en effet connu pour jouer un role dans le traitement intégratif multisensoriel pour le
codage du mouvement des objets dans |'espace péripersonnel (Bremmer et al., 2001; Grefkes and Fink,
2005; Gentile et al., 2011) ainsi que pour le codage de la conscience de soi (Kammers et al., 2009;
Tsakiris, 2010) et des mouvements du corps humain (Bremmer et al., 2002; Kavounoudias et al., 2008).
Des enregistrements cérébraux lors de stimulations électriques chez des patients éveillés confirment
que la stimulation directe de I'IPL droit induit des sensations illusoires de mouvement (Desmurget and

Sirigu, 2009; Desmurget et al., 2009).

Ce réseau fronto-pariétal inférieur notamment dans I’"hémisphére droit est aussi fortement
associé aux cas d’héminégligences unilatérales spatiales conduisant les patients a négliger la moitié
gauche de 'environnement et/ou de leur corps. Longtemps attribuée a des lésions circonscrites de
I'IPL droit et plus rarement de I'lFG droit, la négligence notamment corporelle pourrait aussi étre due
a une dysconnexion entre ces régions fronto-pariétales par une atteinte de la substance blanche des
faisceaux longitudinaux qui les relient (Committeri et al., 2007). De maniere intéressante, la
prédominance a droite de l'activité de ces régions, comparée aux régions homologues de I'hémisphére
gauche, a également été observée dans le cas d’illusions induites par vibration (pour revue : Naito et
al., 2016). En particulier, Cignetti et al. (2014) ont comparé un groupe de participants percevant
systématiquement une illusion kinesthésique aprés une vibration tendineuse de la cheville droite ou
gauche avec un groupe qui, malgré une stimulation vibratoire optimale, ne percevait aucune illusion
de mouvement. Les résultats ont mis en évidence une activation plus importante de I'lFG et de I'lPL

droit chez les sujets présentant des illusions et ce quelle que soit la cheville stimulée.



Au vu de I'ensemble de ces études, il semblerait que I'activité de la région fronto-pariétale
inférieure notamment a droite, soit fortement impliquée dans la perception consciente des

mouvements corporels.

1.2.3 Le réseau sous-cortical

Le cervelet ipsilatéral est également recruté lors de la perception d’une illusion kinesthésique a
départ proprioceptif ou tactile (Romaiguere et al., 2003; Kavounoudias et al., 2008; Goble et al., 2011,
2012; Cignetti et al., 2014; Naito et al., 2016). Cette observation ne semble pas étonnante puisque le
cervelet a été largement décrit comme un relais indispensable entre le cortex moteur et la moelle
épiniére dans des taches de mouvements actifs. Il est un carrefour permettant I'ajustement de la
commande motrice pour améliorer sa précision ou par exemple ajuster notre posture en cas de
déséquilibre. Le cervelet permet également de coordonner plusieurs commandes motrices en
provenance par exemple de nos deux mains ou de notre main et du mouvement de nos yeux. Ces
ajustements et coordinations sont possibles, en temps réel, grace aux retours sensoriels faisant
également relais dans le cervelet. Ainsi, il a été admis que le cervelet jouerait un réle critique dans la
prédiction des conséquences sensorielles de I'action (pour revue Wolpert et al., 1995). Par exemple,
Blakemore et collaborateurs (2000) ont demandé a leurs participants d’exécuter des mouvements avec
leur main droite induisant des stimulations tactiles de la main gauche par I'intermédiaire d’un robot.
Un délai pouvait étre introduit entre le mouvement de la main droite et sa conséquence tactile.
L’acquisition cérébrale en tomographie par émission de positron (TEP) a révélé une augmentation de
I'activité du cervelet corrélée positivement avec I'augmentation du délai. Ces résultats confortent
I'idée que le cervelet serait impliqué dans I'estimation des conséquences sensorielles prévues et

réelles des mouvements.

Alors que les études princeps indiquaient que le cervelet était peu impliqué dans la perception
sensorielle pure indépendamment de la planification ou I'exécution du mouvement (Holmes, 1917;
Dow and Moruzzi, 1958), les preuves inverses ont été accumulées ces derniéres années concernant les
sensations somesthésiques, visuelles et auditives (Gao et al., 1996; Baumann and Mattingley, 2010).
De plus les patients ayant des lésions cérébelleuses montrent de réelles altérations proprioceptives
(Bhanpuri et al., 2012, 2013) mais également des difficultés a discriminer les mouvements de stimuli
visuels (Handel et al., 2009). Le cervelet semble donc jouer un role essentiel dans la perception
kinesthésique, a la fois pour prédire les conséquences sensorielles de nos actions mais également

dans le codage des afférences sensorielles.
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— D’autres régions sous corticales activées lors d’une illusion kinesthésique

Les études de neuroimagerie les plus récentes concernant la perception d’une illusion
kinesthésique ont pu mettre en évidence le recrutement des ganglions de la base et plus précisément
du striatum (putamen et noyaux caudés) grace a une meilleure résolution des scanner IRM (Naito et
al., 2007; Kavounoudias et al., 2008; Goble et al., 2011, 2012). Bien que le role des noyaux sous-
corticaux ait été traditionnellement attribué aux fonctions motrices, des travaux ont mis en évidence
leur implication dans le traitement des informations sensorielles. Par exemple, des enregistrements
unicellulaires chez le singe ont montré que les neurones du putamen et du globus pallidus codent pour
un déplacement articulaire passif (Crutcher and DelLong, 1984; Delong et al., 1985). De méme, les
études électrophysiologiques et psychophysiologiques chez des patients parkinsoniens ont révélé que
le dysfonctionnement des ganglions de la base entraine une altération de la kinesthésie (Schneider et
al., 1987; Klockgether et al., 1995, Zia et al., 2000, 2002, Seiss et al., 2003). De fagon intéressante,
Goble et collaborateurs (2012) ont observé une corrélation positive entre I'activité du putamen droit
au cours d’une illusion kinesthésique de la cheville et la performance de participants jeunes et agés a
évaluer la position de leur cheville. Le striatum recgoit un grand nombre d’afférences corticales
notamment issues des cortex somesthésiques primaires et secondaires, lui attribuant une
contribution dans la perception kinesthésique, en plus de son réle dans le controle des activités

motrices.



1.3 CORRELATS CEREBRAUX DES INTERACTIONS MULTISENSORIELLES
RELATIVES A LA KINESTHESIE

Nous venons ainsi de décrire le réseau de l'illusion kinesthésique a point de départ proprioceptif
pour la majorité des études mais également tactile. En induisant des illusions de mouvement d’origine
tactile ou proprioceptive musculaire, I’étude de Kavounoudias et collaborateurs (2008) a fourni la
preuve que la perception des mouvements du corps propre implique un réseau commun quelle que
soit I'information sensorielle testée (toucher ou proprioception musculaire). Néanmoins, comme nous
I'avons décrit dans le , la sensation kinesthésique dans notre quotidien est rarement
unisensorielle mais résulte plutét d’une interaction multisensorielle. Nous pouvons ainsi nous
demander si le réseau impliqué dans l'interprétation multisensorielle de nos mouvements implique

des régions spécifiquement dédiées a I'intégration multisensorielle.

Pour étudier cette question Kavounoudias et collaborateurs (2008) ont appliqué des
stimulations proprioceptive et tactile simultanément afin de les comparer aux stimulations
unimodales. En condition bimodale, les illusions kinesthésiques étaient évoquées de maniere plus
précoce et plus prégnante que celles induites en conditions unimodales. Les données d’IRMf ont mis
en évidence des régions cérébrales spécifiquement recrutées dans la condition proprio-tactile
comparativement aux deux conditions unimodales incluant : le cortex pariétal postérieur (PPC) et plus
particulierement le lobule pariétal inférieur, ainsi que le sillon temporal supérieur, l'insula et le cervelet
(Figure 33). Ainsi, I'intégration proprio-tactile pour la kinesthésie semble étre sous-tendue par un
recrutement de régions hétéromodales, préférentiellement impliquées dans la détection de la

cohérence spatio-temporelle des différentes informations sensorielles a I'origine d’un méme

événement sensori-moteur.

Figure 33 | Réseau de I'lllusion kinesthésique multisensorielle

A/ Activations cérébrales spécifiques (bleu et vert) et communes (rouge) associées aux illusions induites par une
stimulation tactile (bleu) ou proprioceptive (vert). B/ Régions d'intégration proprio-tactile. Les zones violettes montrent
les régions corticales spécifiquement plus activées par la stimulation bimodale que par la stimulation unimodale [(TP > T)
N (TP > P)]. Kavounoudias et al 2008.
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Le groupe de Naito a également étudié les bases neurales de la perception des mouvements de
la main en combinant cette fois-ci des stimulations et proprioceptives (Hagura et al., 2007,
2009). Les participants expérimentaient des mouvements de flexions illusoires de leur main provoqués
par des vibrations tendineuses pendant qu'ils regardaient une image fixe de leur main (Hagura et al.,
2007) ou des vidéos de mouvements congruents (flexion) ou incongruents (extension) de leur poignet
(Hagura et al., 2009). D’un point de vue perceptif, I'image fixe et la vidéo incongruente atténuaient

I'illusion kinesthésique, alors que la vidéo d’'un mouvement congruent I'amplifiait.

Les auteurs ont pu observer que l'activation dans le cortex pariétal postérieur (PPC) était
directement associée au degré d’atténuation de l'illusion observé en présence de I'image fixe de la
main. Le PPC semble donc impliqué dans le traitement proprio-visuel de I'estimation de la localisation
de la main, lorsque l'information visuelle s’oppose a l'information kinesthésique concomitante.
D’autre part, la combinaison de la vibration tendineuse du poignet droit avec une vidéo de la main en
mouvement congruente ou incongruente entrainait des activations cérébrales classiquement
associées a une perception kinesthésique incluant M1 et S1 controlatéral, la SMA bilatérale ainsi que
les régions fronto-pariétales principalement a droite. Par ailleurs, seul le cervelet gauche était
spécifiguement activé lors de la situation congruente comparativement a la situation incongruente.
De facon intéressante, I'analyse de la connectivité fonctionnelle au cours de la tache a permis de
mettre en évidence un couplage de I'activité entre le cervelet gauche et le PPC droit lors de la
combinaison visuo-proprioceptive congruente. Grace a ces deux études les auteurs émettent
I’hypothése que le PPC jouerait un réle essentiel dans le maintien d’'une image cohérente du corps
en mouvement lorsque le cerveau regoit des informations multisensorielles. Néanmoins, du fait de
la présentation de stimulations bimodales dans chacune des conditions, ces études ne permettent pas
d’élucider les régions spécifiguement impliquées dans [lintégration visuo-proprioceptive

comparativement a des situations unimodales.

L’ensemble de ces études sur la kinesthésie ont mis en évidence I'implication du PPC a la fois
dans le traitement multisensoriel d’informations proprio-tactiles mais également proprio-visuelles.
Des enregistrements électro-physiologiques chez le singe dans I'aire intrapariétale ventrale, équivalent
du lobule pariétal inférieur chez ’'Homme, soutiennent également ces résultats (Bremmer et al., 2002).
En effet, les auteurs ont enregistré des neurones multimodaux ne répondant qu’a des stimuli -
vestibulaires congruents, comme par exemple le mouvement d’une scéne visuelle dans la méme
direction que l'inclinaison du corps entier de I'animal, et non a une situation incongruente. L'ensemble
de ces résultats corroborent I'idée que le PPC, et plus particulierement le lobule pariétal inférieur, soit
une région clé de I'intégration multisensorielle pour la perception kinesthésique a condition que les

informations en provenance de notre corps aient une relative congruence spatiotemporelle.



Syntheése et hypothéses

De nombreuses études en neuroimagerie ont permis de révéler un réseau sensorimoteur robuste
associé aux illusions kinesthésiques d’origine proprioceptive musculaire. La seule étude incluant
également des illusions a point de départ tactile a pu mettre en évidence que ce réseau est activé
quelle que soit la modalité proprioceptive ou tactile testée (Kavounoudias et al. 2008). Ce constat
renforce donc I'idée de I'existence d’un réseau commun impliqué dans la perception des mouvements
de notre corps quelles que soient leurs provenances sensorielles. Ce réseau comprend a la fois des

régions sensorielles mais également motrices que I'on peut regrouper en 3 sous-réseaux :

> Le cortex sensorimoteur primaire controlatéral au membre stimulé : outre le cortex
somesthésique primaire ou se projettent les afférences proprioceptives, le cortex moteur
primaire jouerait également un réle déterminant dans la perception du mouvement et le
codage de ses caractéristiques cinématiques

> Le réseau fronto-parietal inférieur principalement impliqué dans la perception consciente de
notre corps, et en particulier de ses mouvements. Parmi ces régions, les structures pariétales
postérieures semblent indispensables pour réaliser une image cohérente des mouvements de
notre corps lorsque le cerveau recoit des informations de multiples sources sensorielles.

> Lesrégions sous-corticales, relais indispensables a la sensation de mouvement

Les modifications de ce réseau bien connu ont été trés peu étudiées dans le cadre du vieillissement et
feront I'objet de 'ETUDE 4 de cette thése. En particulier, nous étudierons I'impact du vieillissement
sur ce réseau sensorimoteur et dans quelle mesure les modifications different selon la modalité testée
(proprioception ou toucher). Nous émettons I’hypothése que ces changements centraux pourraient
expliquer les moins bonnes performances des participants agés a percevoir des mouvements de leur
poignet. Enfin, nous étudierons le lien entre les modifications des activités cérébrales liées a la
perception des illusions kinesthésiques et de la connectivité fonctionnelle au repos chez des adultes

jeunes et agés.
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2 LES BASES NEURALES DE LA PERCEPTION DE LA TEXTURE
D'UN OBJET

2.1 RESEAU IMPLIQUE DANS LA PERCEPTION UNISENSORIELLE DE LA
TEXTURE

2.1.1 Régions somesthésiques impliquées dans la reconnaissance des
différents attributs d’un objet

—  Approches [ésionnelles

Les premiéres études sur des singes présentant des lésions de différentes parties du cortex
somatosensoriel primaire (S1) ont montré que I'ablation de I'aire 1 de Brodmann (BA1) affectait
sélectivement la perception haptique de la rugosité de surface (attributs microscopiques) alors que le
retrait de I'aire 2 (BA2) entravait sélectivement la perception haptique des dimensions et formes des
objets (attributs macroscopiques) (Randolph and Semmes, 1974). Au contraire, les lésions de BA3b
(Randolph and Semmes, 1974) et du cortex somatosensoriel secondaire (S2) (Murray and Mishkin,
1984) altéraient indistinctement la perception de la texture ainsi que de la forme des objets.
Néanmoins ces différences fonctionnelles décrites chez le singe n‘ont pas été retrouvées chez
I'Homme. En effet, des patients avec une |ésion dans la région de S1 attribuée a la main présentaient
une altération a la fois de la perception de la rugosité mais également de la perception de la forme
d’un objet tandis que des lésions de S2 n’affectaient au contraire que la perception de forme (Roland,
1987). Ces observations cliniques suggérent que S1 serait le site d'entrée principale du traitement
somatosensoriel cortical lui conférant un réle indispensable dans le perception tactile. Les
informations somesthésiques seraient ensuite trasmises aux cortex associatifs. Néanmoins, ces études
Iésionnelles ne permettent d’établir dans quelle mesure les altérations de la perception résultent de
dommages locaux ou d'une altération de la fonction des régions associatives, comme S2 ou le cortex

pariétal postérieur.

Le développement de la neuroimagerie fonctionnelle chez ’'Homme a permis de faire cette
distinction et ainsi de mieux comprendre I'implication relative des différentes régions somesthésiques,

lors de I’estimation de la microstructure ou de la macrostructure d’un objet.

CHAPITRE Il : 2.Dispositifs expérimentaux
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— Neuroimagerie fonctionnelle

Certaines régions somesthésiques telles que S1 (O’Sullivan et al., 1994; Servos et al., 2001) et
I'operculum pariétal (O’Sullivan et al., 1994, Ledberg et al., 1995) ont étaient observées comme
communément activées pour les jugements de la texture d’une surface et de la forme des objets. En
particulier, S1 est systématiquement activé durant la perception de textures quelle que soit la nature
des stimuli, une interruption temporaire de I'activité de S1 par TMS perturbe directement la capacité
discriminative des sujets (voir revue Whitaker et al., 2008). Néanmoins, une étude en tomographie par
émission de positrons (PET) a mis en évidence une séparation fonctionnelle du codage des attributs de
I'objet entre I'operculum pariétal (OP) et la partie antérieure du sillon intra-pariétale (alPS)
respectivement impliqués dans le traitement de la microstructure et de la macrostructure d’un objet
(Roland et al., 1998). Les résultats concernant I'implication de IPS dans I’exploration de la forme d’un
objet ont été confirmés par une étude plus récente en IRMf (Stilla and Sathian, 2008). Stilla et Sathian
(2008) ont également observé une activation sélective des deux insula postérieures et de I’'OP pour
la texture. Ces résultats corroborent les enregistrements électrophysiologiques de I’OP réalisés chez
le singe dont les neurones présentent une réponse sélective a la texture lors d’une exploration passive

(Pruett et al., 2000; Jiang et al., 2001).

Les substrats neuronaux impliqués dans la perception haptique de la texture comprennent
indéniablement des régions somesthésiques classiques : le cortex somatosensoriel primaire (Sl) ainsi
que la région operculo-insulaire (S2-insula) (O’Sullivan et al., 1994; Ledberg et al., 1995; Burton et al.,
1997; Burton, 1999; Servos et al., 2001; Stoesz et al., 2003; Simdes-Franklin et al., 2011; Kaas et al.,
2013) mais peu d’études ont évalué le niveau d’activation de ces régions lorsque la rugosité de la
texture change. Afin d’étudier avec précision cette spécificité fonctionnelle, Kitada et al. (2005) ont
utilisé une combinaison d'approches factorielles catégorielles (soustraction) et paramétriques dans
lesquelles la rugosité variait a la fois pendant la tache d’estimation de la rugosité ainsi que dans une
tache contréle de non estimation. Au cours de cette condition contréle, le participant recevait le
stimulus tactile mais avait pour consigne de ne rien faire en particulier alors que pendant la tache
d’estimation il devait donner une note subjective a la rugosité de la texture. Comme I'on pouvait s’y
attendre, les régions somatosensorielles (S1, S2 et insula) répondaient bien aux deux conditions
haptiques d’estimation et de non-estimation comparativement a une condition de repos. Cependant,
les régions operculo-insulaires bilatérales présentaient une modulation de leur activité en fonction de
la rugosité uniquement dans la tache d’estimation (Figure 34). De plus, le cortex pré-frontal droit (BA
46) n’était recruté que dans la condition d’estimation avec une activation également modulée par la
rugosité de la texture. Cette région a également été observée dans d’autres types de tache impliquant
de discriminations tactiles comme des discriminations de mouvements (Bodegdrd et al., 2000) ou de

formes d’un objet (Stoeckel et al., 2003).



En plus de son implication bien connue pour la mémoire de travail (Goldman-Rakic, 1988; Curtis and
D’Esposito, 2003), BA 46 serait particulierement importante pour discriminer des stimuli tactiles de

différentes natures.

Ainsi la combinaison des observations cliniques et de neuroimageries laissent penser que le
traitement des aspects microscopiques (texture) et macroscopiques (forme) des objets divergerait
directement apres S1 (BA3b) suivant des voies néanmoins assez proches. Une voie plutot ventrale
incluant I'OP et I'insula postérieur serait spécialisée dans le traitement de la texture haptique, tandis

gu’une voie plus dorsale passant par BA 1 et BA2 puis par I'IPS traiterait plus sélectivement de la forme.

Néanmoins, en plus de distinguer les attributs d’un objet, les études précédemment citées
distinguent involontairement les modes d’exploration, la forme étant explorée activement dans ces
études tandis que la texture est explorée passivement. Dans ce cadre, la voie dorsale pourrait étre
considérée comme une voie de préhension et de manipulation, et la voie ventrale comme une voie de
perception des propriétés matérielles des objets, comme la texture, faisant référence au traitement
purement tactile. Cette dichotomie dorso-ventrale du flux dans le traitement préférentiel de
I'information sur la forme ou l'action et la texture ou la perception semble étre I'analogue de la
dichotomie dorso-ventrale du traitement visuel préférentiel entre les voies du "ou et du "quoi"
(Mishkin et al., 1983). Ainsi la voie haptique dorsale pourrait se référer a la notion de « ou » puisque
le participant doit estimer avec précision la localisation des différents bords et angles pour obtenir une
forme concréte de I'objet alors que la voie ventrale se référerait au « quoi » puisque la texture apporte
des informations sur la nature de I'objet et ne nécessite pas une vue d’ensemble (De Santis et al.,

2007).
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Figure 34 | Régions impliquées dans I'estimation de la texture
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2.1.2 Régions visuelles impliquées dans la reconnaissance des différents
attributs d’un objet

Ces derniéres années de nombreuses études en IRMf portant sur la reconnaissance visuelle
d'objets ont mis en évidence I'implication de la voie visuelle ventrale, dont une région clé semble étre
le cortex occipital latéral (LOC) (Malach et al., 1995; pour revue: Grill-Spector and Malach, 2004). Les
travaux en IRMf de Cant et al. (2009) ont évalué I'intégration des différents aspects d’un objet (forme,
texture et couleur) lorsque des participants ne s'intéressaient pas explicitement a une dimension
particuliére du stimulus. La consigne était d’observer passivement des objets présentés en blocs alors
que l'une de ces dimensions pouvait varier. Les résultats ont mis en évidence une modulation de
I’activité du LOC lorsque les formes variaient, tandis que le sillon collatéral postérieur (CoS) était plus
sensible aux variations de textures. Néanmoins, les auteurs n’ont trouvé aucune région plus sensible
aux variations de couleurs qu’aux variations de formes ou de textures. Ces résultats confortent
d’autres études portant sur la perception visuelle de la texture mettant également en évidence
I’activation spécifique du CoS (Peuskens et al., 2004, Cant and Goodale, 2007; Cavina-Pratesi et al.,
2010; Hiramatsu et al., 2011) ainsi que du gyrus occipital inférieur (I0G, Cant and Goodale, 2007). Ces
régions médianes de la voie ventrale coincident avec les régions impliquées dans le traitement des
visages (I0G, gyrus fusiforme) et des lieux (LOC, gyrus parahippocampal, CoS) (Cant and Goodale,
2007). ll semblerait, comme pour le réseau haptique, qu’il y ait une distribution spatiale de I’activité
bien distincte liée au traitement de différentes informations visuelles de notre environnement telle

que la forme et la texture des objets.

Néanmoins 'organisation fonctionnelle des réseaux visuels reliés a la perception des objets
reste largement débattue entre, d’une part, I'idée d’un traitement visuel catégoriel et, d’autre part,
celle d’'un traitement visuel plus distribué. Ainsi, les partisans d’une prise en compte catégorielle
suggerent une classification particulierement pertinente sur le plan biologique pouvant étre expliquée
par I'évolution des régions du cerveau consacrées au traitement visuel de ces catégories telles que les
objets (Malach et al., 1995), visages (Kanwisher et al., 1997) ou lieux (Epstein and Kanwisher, 1998).
D’autre part, I’hypothése d’une organisation corticale "distribuée" est également pertinente aux vues
des résultats de neuroimagerie mettant généralement en évidence le recrutement de plusieurs aires

et non une unique région suite a un stimulus spécifique (/shai et al., 2000).
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Afin d’alimenter le débat, une étude intéressante d’Hiramatsu et al. (2011) s’est basée sur une
approche multivariée (MVPA, Encart n°3) afin de décoder les patterns d’activations liés a des images
de différentes textures le long de la voie visuelle ventrale. Les auteurs ont ainsi confirmé que les aires
visuelles précoces (V1/V2 et V3/V4) et d'ordre supérieur (gyrus fusiforme/sillon collatéral) traitaient
I'information de texture. En intégrant |'analyse des statistiques d'image et les propriétés perceptuelles
de différents matériaux, les auteurs ont pu constater que les régions primaires procédaient a un
traitement basique de I'image alors que le gyrus fusiforme semblait décoder différentes catégories
d’images. Ainsi la représentation neurale passerait progressivement d'une représentation fondée sur
I'image dans les aires précoces a une représentation perceptuelle plus globale dans les zones
entourant le gyrus fusiforme et le sillon collatéral. Il semblerait donc plus prudent de conclure que le
sillon collatéral postérieur serait une région impliquée dans le traitement de la texture en interaction
avec d’autres régions de la voie visuelle ventrale plutét que de lui attribuer un réle exclusif. Par
conséquent, la perception visuelle de la texture serait sous-tendue par un réseau spatialement
distribué plutot que par une seule région permettant ainsi de combiner différents indices visuels telles

que la couleur, la profondeur ou la luminance qui sont indispensables a la perception d’une texture.
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2.1.3 Régions auditives impliquées dans la reconnaissance des différents
attributs d’un objet

Figure 35 | Régions auditives sélectives & la voix

A) Régions sélectives au son d’une voix B) Régions sélectives au son d’un objet

(a) - Sillontemporal supérieurL (c) - Gyrus temporal transverse R () : Sillon frontal inférieur L
(b) : Sillontemporal supérieur R (d) = Sillon temporal transverse R (A1) (g) : Middle temporal gyrus L
(e) : Plan temporal R (h) : Sulcus temporal inférieur L

Régions sélectives au son d’une voix (A) ou d’un objet (B). L’échelle en couleur représente les valeurs de t.
STS : sillon temporal supérieur, D : droite, G : Gauche. Dormal et al. (2018)

De méme que pour les stimulations visuelles, différentes catégories de stimulations auditives,
telles que les voix humaines ou le son produit par un objet, activent des régions distinctes du cortex
auditif temporal. Ainsi la correspondance anatomo-fonctionnelle entre le sillon temporal supérieur et
la reconnaissance de voix a largement été mise en évidence par I'équipe de Belin (Belin et al., 2000,
2002, 2004; Bodin et al., 2018) tandis que les sons d’objets semblent traités bilatéralement dans la
fissure latérale (Lewis, 2005; Lewis et al., 2011; Giordano et al., 2013). Cette dichotomie est supportée
par I'existence de patients souffrant d’une incapacité a reconnaitre des sons naturels (agnosies
auditives) lors d’une lésion temporale partielle alors que leur compréhension de la parole est
préservée (pour revue Goll et al., 2010). Une étude récente du groupe de Collignon a également
renforcé cette hypothése en présentant aux participants des sons d’objets familiers ou des voix
humaines a deux groupes de participants voyants et non-voyants (Dormal et al., 2018, Figure 35). En
accord avec la littérature, ces auteurs observent une dissociation entre les activations cérébrales
relatives aux stimuli vocaux comparativement aux sons d’objets pour les 2 groupes testés : les voix
activent bilatéralement le STS et les objets la fissure latérale. Da facon intéressante, le son d’un objet
active dans les deux groupes les régions visuelles ventrales telles que I'lOG, le gyrus fusiforme et le
LOC (équivalent au « middle occipital gyrus » dont fait référence cette étude). Comme vu
précédemment, ces régions sont associées au circuit ventral visuel en partie impliqué dans le
traitement visuel des propriétés d’un objet. Ainsi, il semblerait que les processus de reconnaissance
d’objet dans ces régions ne soient pas spécifiques de la modalité sensorielle visuelle. Ces observations

confortent des études antérieures mettant en évidence I'activation du gyrus fusiforme et du LOC lors
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de la reconnaissance d’objets suite a des stimulations auditives mais également tactiles (Kassuba et

al., 2013).

Ainsi il semblerait que des régions bien distinctes du cortex auditif permettent de catégoriser
notre environnement. Néanmoins aucune étude a ce jour n’a mis en évidence des régions spécifiques
impliquées dans le traitement auditif de la texture d’un objet. Nous pouvons émettre I’hypotheése,
comme pour le cortex visuel, que des régions auditives répondraient préférentiellement a ces stimuli

probablement en interaction avec d’autres régions indépendamment de la modalité stimulée.



2.2 RESEAU CEREBRAL IMPLIQUE DANS LA PERCEPTION
MULTISENSORIELLE

2.2.1 Substrats cérébraux de I'intégration multisensorielle

Notre cerveau est organisé de sorte que chaque signal sensoriel provenant de différentes
modalités soit intégré dans des régions séparées du cortex. Ainsi les informations visuelles seront
intégrées dans le cortex occipital (aire visuelles primaires et secondaires, V1 et V2), les informations
auditives dans des régions temporales (aire auditives primaires et secondaires, Al et A2) et les
informations somesthésiques dans des régions pariétales (aires somesthésiques primaires et
secondaires, S1 et S2). Néanmoins, lorsque plusieurs informations parviennent simultanément a notre
cerveau, elles doivent étre combinées pour former une représentation cohérente de notre
environnement. Cette intégration multisensorielle est possible grace a I’existence d’une convergence
de chaque entrée sensorielle dans des régions multisensorielles du cerveau, mais également grace a
une influence réciproque des régions corticales traditionnellement attribuées a une seule modalité
sensorielle. Les études ayant permis de mettre en évidence les bases neurales de l'intégration
multisensorielle sont nombreuses et ont été historiquement effectuées d’abord sur I’'animal, avant de
s’étendre a I’'Homme grace au développement de la neuroimagerie (pour revues : Macaluso, 2006;

Cappe et al., 2009b; Klemen and Chambers, 2012).

L'hypothése la plus ancienne concernant le mode d’organisation de [Iintégration
multisensorielle est le modele hiérarchique. Les informations sensorielles seraient d’abord traitées
dans les régions sensorielles primaires spécifiques avant d’étre intégrées dans des régions associatives
qualifiées d’aires hétéromodales (Banati et al., 2000; Bremmer et al., 2001; Calvert, 2001; Macaluso
and Driver, 2001). Les études de neuroimagerie chez I'Homme ont révélé le recrutement conjoint
d’aires sensorielles spécifiques et de régions associatives lors d’un percept multisensoriel. Les régions
d’intégration multisensorielle incluaient notamment le sillon intrapariétal (IPS), le lobule pariétal
inférieur (IPL) et le sillon temporal supérieur (STS). Les enregistrements électrophysiologiques chez
I’animal ont de plus mis en évidence I'existence de neurones répondant a la fois a des stimuli auditifs,
visuels et mécaniques dans le colliculus supérieur (Meredith and Stein, 1983; Stein et al., 1993; Wallace
et al., 1998), I'aire ventrale intrapariétale (Colby et al., 1993, Duhamel et al., 1998), les région pré-

motrices (Graziano, 1999) ainsi que le lobule temporal postérieur (Bruce et al., 1981).
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Nous allons dans un premier temps rappeler les fondements de I'intégration multisensorielle
d’un point de vue neuronal avant de décrire un peu plus en détail le potentiel de différentes régions
corticales et sous corticales dans les processus hétéromodaux ou d’intégration multisensorielle. Nous
parlerons de régions supramodales pour décrire le traitement sensoriel aspécifique dans une région
donnée alors que le terme de régions d’intégration hétéromodale fera référence a I'ensemble des
processus par lequel les informations provenant des modalités sensorielles individuelles (ex. vision,
audition, toucher) sont combinées pour produire une expérience perceptive unifiée des événements

multisensoriels.

—> lLes neurones hétéromodaux

Les enregistrements unitaires des neurones chez I'animal ont permis de caractériser les
réponses neurales suite a des stimulations simultanées de plusieurs entrées sensorielles. Certains
neurones sont spécifiques d’un type de stimulus mais d’autres répondent a des stimuli de nature
différente. Pour ces neurones qualifiés d’hétéromodaux, les réponses peuvent étre de quatre types.
Comme le montrelaFigure 36, laréponse a la stimulation bimodale peut étre augmentée, diminuée
ou inchangée par rapport a l'une des réponses unimodales. On considére que le neurone hétéromodal
a intégré les deux informations sensorielles que dans le cas ou la réponse bimodale differe des
réponses unimodales. Ainsi une réponse neurale en condition bimodale supérieure a la somme des
deux réponses unimodales sera qualifiée de réponse superadditive alors qu’une augmentation de la
réponse ne dépassant pas la somme des deux unimodales sera qualifiée de subadditive. Inversement,
une dépression de la réponse suite a des stimuli multimodaux peut également étre observée par
exemple dans un contexte multisensoriel asynchrone. Enfin, les neurones ayant la méme réponse dans
la condition bimodale comparativement aux deux unimodales ne seront pas caractérisés comme des

neurones « intégrateurs ».

Historiquement, les travaux du groupe de Stein ont d’abord rapportés que les réponses des
neurones hétéromodaux sont généralement accrues lorsque les informations multisensorielles sont
synchrones dans I'espace et le temps alors que leur activité est plus faible en présence d’une seule

information sensorielle (Meredith and Stein, 1986).



Figure 36 | Neurones hétéromodaux et intégrateurs
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Schéma illustrant les différents type de réponses de neurones hétéromodaux en présence de stimulations uni — et
bimodales. Chacun des 4 neurones répond a la fois a des stimulations auditives (A) et visuelles (V). Lorsque la réponse en
condition bimodale (AV) est augmentée (2 et 3) ou diminuée(1) par rapport aux réponses unimodales, les neurones sont
considérés comme intégrateurs. En revanche, I'intégration multisensorielle n’est pas attestée si la réponse bimodale est
équivalente a I'une des réponses unimodales (4). L'index d’intégration (ii) proposé par Meredith et Stein (1983) permet de
quantifier le niveau de I'intégration basé sur le pourcentage d’augmentation de la décharge en condition bimodale par
rapport a la réponse maximale en unimodal [(AV-max-A,V)/max(A,V)]x100. D’apres Stenvenson et al. (2014)

En particulier, des réponses superadditives neuronales ont été observées dans les neurones du
colliculus supérieur chez le chat (Meredith and Stein, 1986). Ces réponses ont été considérées comme
un indice d’intégration susceptible d’expliquer les observations comportementales, c’est-a-dire les
meilleures performances en conditions bimodales par rapport aux conditions unimodales. L’indice de
superadditivité a donc été utilisé pour évaluer les caracteres intégratifs des régions corticales chez
I'Homme en IRMf (pour revue Calvert, 2001). Cependant, peu d’études en IRMf ont révélé des régions
superadditives. Klemen et Chambers (2012) expliquent que cette absence d’effet superadditif parfois
constaté en IRMf, ne doit pas étre considérée comme une absence d’intégration multisensorielle. Ceci
pourrait étre lié a un effet plafond de la réponse hémodynamique qui limite I'expression des signaux
neuronaux. De plus, les travaux en électrophysiologie ont finalement révélé que les réponses
superadditives ne se produisaient que dans une faible proportion de neurones et principalement
lorsque les réponses du neurone aux conditions unisensorielles étaient relativement faibles, rendant

possible une forte augmentation en condition bimodale (phénomeéne qualifié d’inverse effectiveness).
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Dans la littérature différentes mesures ont été utilisées pour caractériser la réponse neurale
mais la plus classiquement utilisée encore aujourd’hui reste celle de Meredith et Stein (Figure 37,
pour revue Stevenson et al., 2014). L'index d’intégration multisensorielle proposé par ces auteurs
revient a évaluer le pourcentage d’augmentation (ou de diminution) de la réponse en condition
multimodale comparativement au maximum (ou minimum) de la réponse dans I'une de des deux

conditions unimodales [(AV-max-A,V)/max(A,V)]x100.

— les régions corticales

Figure 37| Régions corticales d’intégration multisensorielle

A- Aires sensorielles spécifiques B- Régions multisensorielles associatives

Schéma illustrant les différentes régions corticales d’intégration multisensorielle. A/ Régions sensorielles
préférentiellement impliquées dans l'intégration d’'une modalité. Ces régions participent également a l'intégration
mutisensorielle. B/ Régions associatives impliquées dans des processus d’intégration multisensorielle. A1/A2 : cortex
auditifs primaire et secondaire, $1/S2 : cortex somesthésiques primaire et secondaire, V1 /V2 : cortex visuels primaire et
secondaire, IFG : gyrus frontal inférieur, SMG : supramarginal gyrus, AG : gyrus angulaire, SPL : lobule parietal supérieur,
BA : aire de Brodman.



Aires sensorielles spécifiquement impliquées dans I'intégration d’'une modalité

Les régions sensorielles primaires et secondaires ont longtemps été considérées comme des
régions spécifiques d’'une modalité sensorielle donnée. Ainsi, les cortex somesthésiques primaires et
secondaires traiteraient uniqguement les informations proprioceptives et tactiles, les cortex auditifs les
informations auditives et les cortex visuels primaires et secondaires les entrées visuelles. Néanmoins,
les preuves se sont accumulées pour remette en cause cette assertion. Les études en neuroimagerie
chez 'Homme ont ainsi mis en évidence I'implication des cortex visuels (V1/V2) dans des taches de
discrimination purement tactile (Zangaladze et al., 1999; Zhang et al., 2004) ainsi qu’en réponse a des
stimuli auditifs (Calvert et al., 2000). Inversement, Helbig et al. (2012) montrent que le cortex
somesthésique primaire peut étre modulé par des stimuli visuels lors d’une tache de reconnaissance
de forme. De méme, le cortex auditif semble intégrer des informations visuelles lorsque les
participants observent une personne parler sans entendre sa voix (Calvert et al., 2000). De facon plus
étonnante, I'induction d’illusions a point de départ tactile et proprioceptif entraine une activation du
sillon temporal supérieur plus importante en condition bimodale comparativement aux deux
conditions unimodales (Kavounoudias et al., 2008), de méme que des stimuli visuo-tactiles semblent
intégrés dans cette méme région corticale (Macaluso and Driver, 2001). Le sillon temporal supérieur,
siege du cortex auditif secondaire, serait ainsi impliqué dans lintégration multisensorielle,
indépendamment des modalités testées. De facon intéressante, les études réalisées chez le singe ont
pu mettre en évidence des liens anatomiques entre chacune des régions corticales primaires
« spécifiques d’une modalité sensorielle » (pour revue Cappe et al. 2009). L'hypothése qu’une
intégration des informations multisensorielles se produisent dés les régions corticales primaires est
également confortée par des études EEG et MEG réalisées chez 'Homme (Foxe et al., 2000; Molholm

et al., 2002).

Ainsi, l'intégration d’informations multisensorielles semblent se produire dés les premiers
stades du traitement cortical dans les régions sensorielles primaires et secondaires, ce qui permettrait
notamment d’expliquer les réponses plus précoces observées en conditions bimodales par rapport aux
unimodales. Ces observations ont également remis en cause le modéle traditionnel hiérarchique selon
lequel, apres le traitement séparé de chacune des informations sensorielles dans les aires primaires
spécifiques, celles-ci convergeraient dans un deuxieme temps vers des aires associatives d’intégration

multisensorielle.
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Le cortex pariétal postérieur

Le sillon intrapariétal (IPS) divise le cortex pariétal en deux régions : le lobule pariétal supérieur
(SPL, BA 5/7) et le lobule pariétal inférieur (IPL). Ce dernier est sous-divisé chez 'Homme en deux

parties : le gyrus supramarginal (BA 40) et le gyrus angulaire (BA 39).

Bien que I'IPS ait longtemps été considéré comme une région visuelle unimodale, les
enregistrements électrophysiologies pratiqués chez le primate non humain ont montré que les
neurones de ce sillon sont hétéromodaux, c’est-a-dire sensibles a des informations multisensorielles
relatives a la position de I'ceil ainsi qu’aux signaux visuels et auditifs (Andersen, 1997). Une étude
pionniere chez le macaque a par exemple mis en évidence la modulation des neurones de I'IPS lors de
I'apparition de repéres visuels ou auditifs indiquant a I'animal de planifier le mouvement de ces yeux
vers une cible visuelle (Mazzoni et al., 1996). De plus, I'IPS recevrait des projections en provenance des
cortex somesthésiques, visuels, auditifs et vestibulaires (Duhamel et al., 1998) conférant a ses
neurones des caractéristiques de réponses unimodales et multisensorielles (Bremmer et al., 2002,
Avillac et al., 2005; Schlack, 2005). Chez 'Homme, les études sur I'intégration multisensorielle en IRMf
ont également permis de constater que I'IPS participe au traitement intégratif multisensoriel. Cette
région serait impliquée dans le traitement mulitsensoriel en provenance d’événements de notre
environnement (Bremmer et al., 2001; Grefkes and Fink, 2005) mais également pour coder les
informations en provenance de notre corps (Makin et al., 2007; Kavounoudias et al., 2008). Makin et
collaborateurs (2007) ont révélé que la partie postérieure de I'IPS semble coder la localisation de la
main dans 'espace, basée sur des informations principalement visuelle, tandis que I'IPS antérieur
intégrerait plut6t des informations somato-visuelles pour coder la configuration posturale de la main.
Cette distinction fonctionnelle entre la partie antérieur et postérieure de I'IPS a fait I'objet d’'une étude
multidisciplinaire combinant psychophysique, modélisation bayésienne et I'lRMf lors d'une tache de
localisation spatiale audio-visuelle (Rohe and Noppeney, 2015). Les signaux sensoriels estimés dans la
partie postérieure de I'IPS répondaient a I'hypothese d'une source commune audio-visuelle alors que
I'activité de la partie antérieure de I'IPS avait une activité répondant aux principes bayésiens de
I'inférence causale. En d’autre terme, le signal de la région antérieur était modulé par la disparité des
stimuli. Les auteurs concluent que l'incertitude sur la structure causale des événements était prise en

compte dans I'IPS antérieur, les signaux sensoriels y seraient combinés comme le prévoit l'inférence

causale bayésienne ([SETelig=RRRNE]).



Les régions frontales

Les études IRMf chez 'Homme ont mis en évidence le recrutement du gyrus frontal inférieur
(IFG) droit et de l'insula antérieure bilatérale lorsque les participants devaient porter un jugement sur
les propriétés spatiales ou temporelles d'un stimulus haptique (Pastor, 2004; Kitada et al., 2005) ou de
stimuli auditifs (Pastor et al., 2006; Zimmer and Macaluso, 2009). L'IFG semble également impliqué
dans la détection d’une incongruence multisensorielle (Olivetti Belardinelli et al., 2004;
Paraskevopoulos et al., 2012). Ces résultats suggerent que les régions frontales seraient
particulierement impliquées dans des processus de comparaisons sensorielles lors de taches

discriminatoires plutét que dans le traitement intégratif a proprement parler.

Néanmoins, rappelons que L’IFG est anatomiquement connectés par le fascicule longitudinal
supérieur aux régions operculo-insulaire et au lobule pariétal inférieur (IPL) (Thiebaut de Schotten et
al.,, 2012) qui sont des régions hétéromodales. Ce réseau a d’ailleurs été observé lorsque des
participants s’approprient une main en caoutchouc comme appartenant a leur corps sous I'effet de
stimulations visuo-tactiles synchrones (« Rubber hand illusion » Ehrsson et al., 2004) ou plus
généralement lors de stimulations multisensorielles congruentes (toucher, vision et proprioception)

de la main (Gentile et al., 2013).

Le cortex prémoteur (PM) et notamment sa partie ventrale (PMv) est aussi particulierement
intéressante car les réponses multisensorielles de ses neurones ont été bien étudiées. Les neurones
de PMv répondent aussi bien a des stimuli tactiles sur le bras et le visage qu’a des objets visuels pres
du visage (Fogassi et al., 1996). De nombreux neurones sont trimodaux, répondant a la fois aux sons

donnés prés de la téte, au toucher et a la vision (Graziano, 1999).

Chez 'Homme, il a été montré que le cortex prémoteur était impliqué dans la représentation
multisensorielle d’'un membre (L/oyd et al., 2003) et la conscience d’appartenance de sa propre main
mis en évidence par les expériences de « Rubber Hand illusions » (Ehrsson et al., 2004), pour une revue

voir aussi Calvert, 2001).
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— Les régions sous-corticales
Le colliculus supérieur (CS)

Les CS sont des structures du tronc cérébral trés impliquées dans le traitement spatio-temporel
des stimuli sensoriels a des fins d’orientation spatiale. Il s’agit probablement de la région sous-corticale
qui a été la plus étudiée pour son role intégrateur multisensoriel. Ses fonctions ont historiquement été
découvertes par des enregistrements électrophysiologiques pratiqués chez le chat par le groupe de
Stein (Meredith and Stein, 1983, 1996, Meredith et al., 1987; pour revue Stein and Stanford, 2008). De
nombreuses études ont été réalisées par ce groupe de chercheurs mettant en évidence |'existence de
neurones hétéromodaux sensibles a la fois a des stimuli visuels, auditifs et somatosensoriels, et dont
les réponses different lorsque les stimuli sont présentés de maniére concomitante. Grace a des
projections vers les cortex moteur et pré-moteurs, les CS sont a I'origine du contréle des mouvements
des yeux et de la téte (Meredith and Stein, 1986). Meredith et Stein (1983, 1986, 1996) ont observé
plusieurs formes d’intégration multisensorielle dans les neurones du CS qui seront par la suite reprises
pour définir les caractéristiques des processus d’intégration multisensorielle. Chez 'Homme, les
recherches en IRMf portant sur I'intégration mutlisensorielle ont rarement reporté I'implication du CS
probablement du fait d’une précision spatiale insuffisante des scanners utilisés. Néanmoins, Fairhall
et Macaluso (2009) se sont basés sur les preuves observées chez I'animal pour réaliser une analyse a
priori dans le CS dans un contexte d’interaction visuo-auditive. L’analyse a révélé une augmentation
du signal BOLD dans cette région dans une condition congruente comparativement a une condition

incongruente.

Figure 38 | Réponses neuronales dans le colliculus supérieur
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Réponses neuronale dans le colliculus supérieur du chat suite a des stimulations visuelle (V) auditive (A) et visuo-auditive
(VA). De gauche a droite sont représentés : la superposition des champs récepteurs visuel et auditif dans le colliculus
supérieur, les réponses neurales a chaque stimulation ainsi que la proportion de réponse obtenues au cours des essais. La
réponse est significativement augmentée de 165% en condition bimodale comparativement a la plus forte des deux
unimodales, comme attesté par le calcul de I'index d’intégration multisensorielle en orange. D’apreés Stein et Stanford 2008.



Le thalamus

Le thalamus est un carrefour indispensable pour intégrer les informations sensorielles et
motrices. De plus, ses nombreuses connexions avec les régions corticales ainsi que le colliculus
supérieur lui conférent de réels attributs pour participer a I'intégration multisensorielle. En effet, les
voies cortico-thalamo-cortical sont propices a une interaction entre différentes modalités sensorielles
sur un méme noyau thalamique qui a son tour transfert ces informations intégrées a des régions
corticale cibles. Le noyau pulvinaire, noyau thalamique associatif, serait un bon candidat pour jouer ce
role intégratif, en raison de sa connectivité avec de nombreuses régions corticales associatives telles
que le cortex pré-moteur, le cortex pariétal postérieur et le cortex auditif (Gutierrez et al., 2000; Cappe
et al., 2009a). Chez 'Homme, le role d’intégration multisensorielle du thalamus a pu étre mis en
évidence en IRMf dans une tache de perception d’illusions de mouvements provoquée par des
stimulations tactiles et proprioceptives combinées (Kavounoudias et al., 2008). Le thalamus était
d’autant plus activité dans la condition bimodale comparativement aux deux unimodales apportant la
preuve que cette région n’est pas simplement une zone de convergence de différentes sources
sensorielles, mais joue un réle dans les processus intégratifs de ces informations lorsqu’elles sont

combinées.

Les ganglions de la base

Un autre exemple de [Iimplication des structures sous-corticales dans Iintégration
multisensorielle a été mise en évidence par I'étude des ganglions de la base du chat (Nagy et al., 2005,
2006). Les neurones de la substance grise par reticulata et du noyau caudé pouvaient répondre a une
stimulation multisensorielle en améliorant ou en entrainant une dépression de la réponse
comparativement aux conditions unimodales suggérant I’existence de neurones multisensoriels dans
ces régions. Des neurones multisensoriels ont également été retrouvés dans le putamen en particulier
audio-somesthésiques (Chudler et al., 1995) et audio-visuels (Graziano and Gross, 1993). Les études
en IRMf chez I'Homme ont confirmé l'implication des ganglions de la base dans l'intégration

d’information proprio-tactile (Kavounoudias et al., 2008).

2.2.2 Le cas de particulier de I'exploration de la texture

Les études présentées précédemment ont principalement utilisé des paradigmes uni-sensoriels
pour explorer les régions cérébrales impliquées dans la perception des attributs d’un objet. Dans notre
quotidien ce n’est que trés rarement que nous percevons notre environnement sur la base d’un seul
sens, I'ensemble de nos informations sensorielles convergent vers les centres nerveux pour obtenir

une perception adéquate.
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Alors qu’un tres grand nombre d’études ont porté sur les corrélats cérébraux de la
reconnaissance d’objets a point de départ notamment visuo-tactile (see review Whitaker et al., 2008),
une seule étude en neuroimagerie a notre connaissance a tenté d’évaluer les substrats neuronaux
reflétant I'exploration visuo-tactile combinée de la texture (Eck et al., 2013). Les participants étaient
soumis a une exploration passive des stimuli visuo-tactiles avaient pour consigne d'explorer les
textures tout en se concentrant simultanément sur l'image visuelle présentée a I'écran. Trois
conditions visuo-tactiles leurs étaient présentées : deux conditions qualifiées d’unimodales (« vision »
ou « haptique ») dont la modalité d’intérét était stimulée par une texture rugueuse et accompagnée
d’un stimulus lisse provenant de |’autre modalité ainsi qu’une condition bimodale congruente « visuo-
haptique » au cours de laquelle les textures visuelles et haptiques étaient congruentes. Les résultats
ont montré un effet spécifique de I'information tactile dans la modulation du cortex somesthésique
primaire. En effet, son activité était augmentée lorsque le stimulus tactile était rugueux
comparativement a un stimulus lisse et ce indépendamment de la modalité visuelle. En revanche,
I'activation des régions visuelles précoces était augmentée lors d’une stimulation visuelle rugueuse
comparativement a une lisse, mais ce constat était également vrai dans les situations haptique et visuo-
haptique. Néanmoins, il est important de rappeler que pour I'ensemble des trois conditions, des
informations provenant des deux canaux sensoriels étaient toujours présentées. Ainsi les auteurs ont
conclu que les informations haptiques de textures influencaient le traitement de l'information visuelle
dans les régions occipitales précoces. Cette étude renforce I'idée que le traitement cortical de
I'information de textures dans une modalité sensorielle n’est pas strictement indépendant des autres
sens. |l s’agirait ici plutét d’'un réseau sous-tendu par une coopération entre les différents cortex

sensoriels.

Les études menées par le groupe de Sathian ont quant a elles employées des conditions
purement unimodales mais n’ont jamais utilisé de situations combinées pouvant refléter les processus
d’intégration multisensorielle (Stilla and Sathian, 2008, Sathian et al., 2011). Les résultats de ces
études sont en accord avec ceux de la littérature mettant en évidence une implication spécifique de la
région operculo-insulaire dans le traitement tactile de la rugosité et des régions du cortex visuel
(V1,V2) ainsi que du cortex fusiforme lors d’une exploration visuelle de la rugosité. De fagon
intéressante, les auteurs ont également observé une activation dans V1/V2 lors d’une exploration
haptique de la texture. La localisation exacte de cette activation n’est pas clairement discutée par les
auteurs mais semble correspondre a la partie postérieure du sillon collatéral (CoS) corroborant les
résultats des études sur la perception visuelle de la texture cités dans la partie précédente. Les auteurs
ont ainsi conclu que cette région visuelle serait impliquée dans les processus de perception de texture

indépendamment de la modalité testée.



Néanmoins, il est important de prendre en considération le fait que les participants ont eu acces
au stimulus visuel de la texture présentée tactilement, ils ont donc facilement pu se faire une image
mentale de la texture observée dans la condition haptique unimodale. En effet, I'activation de cette
région n’était pas observée dans les études évaluant la perception haptique de la texture en I'absence
de condition visuelle, ni aucune autre région du cortex occipital d’ailleurs (O’Sullivan et al., 1994;
Ledberg et al., 1995; Burton et al., 1997; Burton, 1999; Servos et al., 2001; Stoesz et al., 2003; Simébes-
Franklin et al.,, 2011; Kaas et al., 2013). Mais la possible implication de l'imagerie visuelle dans
['activation du cortex visuel pendant le traitement des stimuli tactiles n’est a ce jour pas tout a fait
élucidée. Un élément de preuve en faveur du possible recrutement d’aires visuelles dans la
reconnaissance haptique provient d’'une étude en TMS (Zangaladze et al., 1999). Les auteurs ont pu
mettre en évidence qu’une perturbation induite au niveau du cortex occipital entrainait une altération
sélective de la discrimination d’orientation de stimuli tactiles, tandis que la détection de stimuli
électriques et la discrimination tactile de texture n’étaient pas affectées. Par ailleurs, Zhang et
collaborateurs (2004) ont directement évalué le role de I'imagerie visuelle dans une tache de
reconnaissance haptique. Les participants devaient noter subjectivement leur imagerie pendant une
exploration haptique de formes. Les auteurs ont observé que la vivacité de l'imagerie visuelle estimée
par les participants était bien corrélée a I'activité dans le cortex occipital. Ainsi, cette étude rejoint
I'idée que I'activation des régions occipitales serait bien reliée a un processus d’imagerie visuelle
pouvant se produire lors d’une exploration haptique et ne serait donc pas spécifique de la modalité

tactile.

A ce jour, bien que la texture puisse étre percue par le biais de différentes entrées sensorielles,
les régions responsables de l'intégration multisensorielle ou I'existence de régions possiblement

modalité-aspécifique de la texture ne semblent pas avoir été établies.

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents

CHAPITRE Il : 2.Dispositifs expérimentaux

-187-



Synthese et hypotheses 2

La littérature semble soutenir I'idée que les attributs des objets sont traités par des voies
distinctes, et ce quelle que soit la modalité engagée dans leur reconnaissance : toucher,

vision ou audition.

> Toucher : Les caractéristiques des objets sont tout d’abord traitées dans S1 avant
de diverger en deux voies distinctes. La voie ventrale (OP-insula) serait plus
spécifiqguement impliquée dans la perception de la texture alors que la voie dorsale
(IPS) serait plus sélective aux aspects macroscopiques de |'objet.

> Vision : Les aires visuelles précoces et d'ordre supérieur traiteraient dans un
premier temps les différents aspects de I'image de texture (couleur, luminosité...)
puis le sillon collatéral supérieur (CoS) permettrait la formation d’une
représentation perceptuelle plus globale de la texture.

> Audition : Le traitement du son d’un objet familier serait spécifiquement traité dans
la fissure latérale mais également dans des régions du cortex visuel ventral telles

que I'lOG, le gyrus fusiforme et le LOC.

Le traitement auditif de la texture ainsi que I'intégration multisensorielle de la texture n’ont
pas été étudiés a ce jour et feront I'objet de 'ETUDE 5. Nous émettons I’hypothése que le
traitement de la texture a point de départ auditif se fera dans les cortex auditifs et sera
renforcée par I'ajout d’une information haptique congruente. Au cours de cette étude nous
évaluerons également les corrélats cérébraux des traitements auditifs, haptiques et audio-

haptiques de la texture et leurs altérations liés au vieillissement non pathologique.
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VIEILLISSEMENT CEREBRAL ET MODIFICATIONS
FONCTIONNELLES DU RESEAU SENSORIMOTEUR

Dans le premier chapitre nous avons évoqué brievement les altérations sensorielles
périphériques liées a la dégradation des capteurs sensoriels et aux altérations de la transmission des
informations nerveuses de la périphérie vers les centres au cours du vieillissement normal. Dans cette
partie nous nous focaliserons sur les modifications centrales également a l'origine des altérations
perceptives. Nous présenterons tout d’abord de maniére plus générale les altérations cérébrales
structurales dues au vieillissement normal ainsi que les altérations fonctionnelles initialement décrites
dans les années 90 pour le domaine de la cognition avant de nous étendre plus spécifiquement sur les

observations plus récentes formulées dans le domaine moteur puis sensoriel.

3.1 LES MODIFICATIONS STRUCTURALES

ENCART n°4

L’IRM de Diffusion (IRMd) : ——
L'IRMd est basée sur un phénomeéne de diffusion des molécules d’eau.
Ainsi lorsque I'on ajoute une goutte de colorant dans verre d’eau
I’'homogénéisation de la couleur de I'eau va prendre un certain temps,

c’est la diffusion. Dans un milieu non restreint on observe un processus ?b Umﬂ--a

de diffusion isotrope, c’est-a-dire que les molécules ont toutes la méme ﬁh i /"

probabilité de se diriger dans toutes les directions de I'espace. Or la Flbres £ 7 € SR —
substance blanche du cerveau est constituée de faisceaux d’axones myliénisées

myélinisés entrainant une restriction des mouvements des molécules
suivant la direction principale des fibres : les molécules ont donc un
mouvement anisotrope avec une plus grande probabilité de se
déplacer dans la direction des fibres plutét que dans toutes les
directions. Ainsi I'lRMd mesure la mobilité des molécules d’eau autour

des fibres nerveuses et permet ainsi d’en inférer I'orientation dans 6
directions de I'espace (tenseur ellipsoide) ainsi que la relation entre ces directions. La fraction anisotropique

(FA) mesure la déformation de I'ellipse par rapport a une sphére et donc son allongement (c’est-a-dire la
direction du tenseur). La valeur de la FA est comprise entre 0 et 1, une valeur proche de 1 reflete une bonne
intégrité de la matiére blanche (densité cellulaire, myélinisation, organisation cohérente). Goble et coll (2012)
utilisent cette mesure pour quantifier I'intégrité de la matiére grise dans le putamen.
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Les modifications anatomiques cérébrales s’observent tout au long de la vie. Hedman et
collaborateurs (2012) ont étudié les résultats de 56 études longitudinales en IRM (soit un total de 2211
cerveaux !) pour évaluer avec précision ces changements. Ainsi la taille du cerveau croit entre 9 et 13
ans de 1% par an puis se stabilise. Chez les jeunes adultes (18-35ans) une autre vague de croissance
peut s’observer, ou au moins une période sans perte de tissu cérébral. La décroissance de la taille du
cerveau apparait ensuite progressivement avec une perte de 0,2% par an entre 35 et 60 ans puis la
décroissance s’accentue graduellement aprés 60 ans. La diminution du volume au cours du
vieillissement touche a la fois la matiére blanche et la matiére grise et s'accompagnage d’une
augmentation de liquide céphalorachidien (LCR), le tout reposant sur de multiple facteurs qui
s’expriment différemment pour chaque individu (Good et al., 2001, Resnick et al., 2003; Raz, 2005,
Figure 39). La perte de matiére grise est souvent associée a la mort neuronale, a des modifications
de l'arborisation dendritique, une diminution du nombre de synapses ainsi qu’une diminution de
plasticité synaptique (Barnes, 2003). La perte de matiere blanche serait quant a elle due a une
démyélinisation des axones (Bartzokis et al.,, 2003; Head et al., 2004; Tullberg et al., 2004). La
technique de I'IRM de diffusion (voir Encart n°4) a également permis d’observer des modifications
liées a I'age de I'organisation des fibres de matiére blanche dans la moelle épiniere (Lindberg et al.,

2010).

Figure 39 | Images anatomiques de deux cerveaux : un adulte jeune et un adulte dgé

Adulte jeune (2 25 ans)

D A e P

D

Coupe coronale Coupe sagittale Coupe axiale

Les cerveaux correspondent a ceux d’un adulte jeune de 25 ans (en haut) et d’'un adulte dgé de 70 ans (en bas). On
observe sur les images de I'adulte plus agé une augmentation de LCR entrainant I’élargissement des ventricules et
des sillons plus profonds ainsi qu’une réduction de la quantité de matiére grise et blanche
Les images anatomiques ont été acquises avec I'lRM 3T du centre IRM-INT@CERIMED a Marseille avec une résolution
du T1= résolution de 0.8mm?3. Ces acquisitions proviennent de 2 participants de ’ETUDE 4.



En lisant ce paragraphe on pourrait avoir une vision fataliste sur le vieillissement et penser que
ces changements structuraux auront un effet délétére et irréversible sur le comportement et les
fonctions cognitives. Mais en réalité le vieillissement est un processus lent permettant a notre cerveau
de s’adapter en réorganisant les réseaux cérébraux face a ces changements progressifs. Ainsi, le
cerveau est un systéme doté d’une capacité de réorganisation perpétuelle, c’est la plasticité cérébrale
qui reste fonctionnelle méme dans les cerveaux de personnes vieillissantes. Les recherches sur le
vieillissement cérébral normal permettent ainsi d’anticiper les modifications anatomo-fonctionnelles

et de proposer des stratégies pour exploiter au mieux cette plasticité cérébrale.
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3.2 LES MODIFICATIONS FONCTIONNELLES

Nous avons examiné dans le paragraphe précédent les changements structuraux liés au
vieillissement. En plus de ces modifications anatomiques, des changements neurochimiques
apparaissent. Le taux de neurotransmetteurs diminue considérablement, la baisse du nombre de
transporteurs pré-synaptiques ou de récepteurs dopaminergiques dans des régions corticales et sous-
corticales a par exemple été associée a des déclins de performances cognitives et motrices (Mukherjee
et al., 2002; Nyberg and Bdckman, 2004). Le taux de sérotonine, dont on sait qu’elle est impliquée
dans des mécanismes de régulation synaptique et neurogénese chez I'adulte, diminue également avec
I'age (Mattson et al.,, 2004). Une étude en tomographie par émission de positron (PET) chez des
participants dgés, a mis en évidence une diminution du nombre de récepteurs a I'acétylcholine dans
différentes régions cérébrales incluant le striatum ainsi que le cortex frontal, pariétal et temporal
(Dewey et al., 1990). Des études chez I’'Homme et I'animal ont également montré une diminution de
I'efficacité du systeme GABAergique inhibiteur au cours du vieillissement (Hua et al., 2008; Gao et al.,

2013).

Il en découle des modifications des patterns d’activation fonctionnelle reflétant un manque de
substrat neuronal mais également des stratégies pour contourner au mieux ces déficits structuraux et
neurochimiques. Les modifications fonctionnelles ont tout d’abord intéressé le domaine de la
cognition dont les themes étaient nombreux et variés incluant : la catégorisation visuelle (Grady et al.,
1992, 1994), la mémoire épisodique (Grady et al., 1995; Schacter et al., 1996), la perception des mots
(Madden et al., 1996) ou encore la mémoire de travail (Grady et al., 1998). L'accumulation de données
sur les bases neurales du vieillissement cognitif a donné lieu a différentes théories et modeles que

nous allons brievement exposer.

3.2.1 Les théories et modéles du vieillissement

Les tentatives pour vérifier les hypotheses sur les mécanismes de déclin cognitif ont commencé
par I'examen de I'activation cérébrale dans des domaines cognitifs ou les performances diminuent. Les
résultats de ces études sont parfois difficiles a interpréter ; en effet, certains montrent que I'activité
cérébrale est réduite chez les personnes agées alors que d’autres décrivent une augmentation. La
diminution de I'activité cérébrale a principalement été associée a un déficit cognitif chez les personnes
agées (Grady et al., 1995) alors que différents concepts contradictoires ont été développés pour
expliquer I'étendue plus large des activations chez les sujets agés. En effet, on peut se demander dans
quelle mesure une extension des activations cérébrales chez le sujet agé releve d’'un phénomene
compensatoire destiné a pallier au moins partiellement les déficits cognitifs ou si cette extension

d’activation est le reflet d’une altération neurale qualifiée de dédifférenciation.



_)

Nous allons dans un premier temps décrire les 4 principaux concepts ayant pour hypothese que la

sur-activation dans certaines régions cérébrales permette de recruter des régions supplémentaires

afin d’améliorer les performances cognitives, ou hypothése de la compensation aux cours du

vieillissement :
> HAROLD (Hemispheric Asymmetry Reduction in OLDer adults)

Le modele HAROLD a été développé par Cabeza et
collaborateurs (2002) grace a I'enregistrement de I'activité
cérébrale par TEP chez des participants jeunes et agés dans
une tache de mémorisation. Les auteurs ont divisé le groupe
agé en fonction de leurs performances faibles ou
équivalentes a celles des jeunes (Old-Low et Old-High). Dans
la tdche de mémorisation le groupe Old-Low avait un pattern
d’activation du cortex préfrontal (PFC) assez similaire a celui
des jeunes alors que le groupe Old-High le recrutait
bilatéralement (Figure 40). Ainsi, le recrutement d’un
réseau similaire a celui des jeunes par le groupe Old-Low
semble inefficace face au déclin cognitif alors que les
participants du groupe Old-High utilisent des processus de
bilatéralisation permettant de contrer ce déclin. Les auteurs
ont conclu que cette asymétrie des activations du groupe

Old-high était un mécanisme compensatoire.

> PASA (Posterior-anterior shift with aging)

Figure 40 | Modéle HAROLD
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De fagon complémentaire au modele HAROLD, ce modele décrit également une réorganisation

corticale chez les adultes agés observée dans des taches de mémoire épisodique ou de perception

visuelle pour des performances équivalentes a celles de jeunes adultes (Davis et al., 2008). En effet, le

groupe de participants plus agés présentait une augmentation de I'activité du cortex préfrontal

positivement corrélée a leurs performances et négativement corrélée a une diminution des activations

occipitales (Figure 41).
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Ce méme phénoméne avait été rapporté par Grady et collaborateurs (1994) dans une étude en
TEP dont le paradigme reposait sur une catégorisation d’'images de visages et de lieux. Les groupes de
participants jeunes et agés avaient les mémes performances pour catégoriser les images impliquant
néanmoins des activations cérébrales différentes. En effet, les adultes plus agés présentaient une
activité plus faible que les jeunes dans les régions occipito-temporales, impliquées dans les processus
visuels, accompagnée d’'une augmentation de l'activité du cortex préfrontal. L'engagement des
ressources frontales chez les participants agés a été interprété comme une compensation du
traitement visuel occipital moins efficace. Ainsi comme pour le modele HAROLD, le modéle PASA
propose que la réorganisation de I'activité cérébrale avec I'dge soit un mécanisme compensatoire
impliquant le recrutement de régions frontales supplémentaires dans un but de maintien de la

performance.

Figure 41| Modele PAS
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> CRUNCH (Compensation-Related Utilization of Neural Circuit Hypothesis)

Cet autre model prend en compte la réorganisation plastique et adaptative du cerveau
vieillissant mais également la complexité de la tdache cognitive, afin d’expliquer les patterns
d’activation (Reuter-Lorenz and Cappell, 2008). |l tend a expliquer pourquoi le vieillissement normal se
caractérise selon les taches par des sur-activations mais également par des sous-activations cérébrales
dans certains cas. Les sur-activations observées chez les participants plus agés seraient un phénomene
compensatoire, comme décrite dans les modele HAROLD et PASA. En effet, les sujets vieillissants
utiliseraient plus de ressources neuronales pour obtenir des performances cognitives équivalentes a
des jeunes adultes. Ces recrutements supplémentaires seraient néanmoins limités conduisant a une

ressource cognitive inférieure chez les personnes agées comparativement a celle des adultes jeunes.



Ainsi, lorsque la tache se complexifie, les mécanismes compensatoires ne seraient plus efficaces car le
niveau maximal de ressources disponibles serait déja atteint, alors que les jeunes adultes pourraient
continuer d’augmenter le niveau de leur activité cérébrale. Cela permet d’expliquer que les
participants agés se retrouvent parfois limités par la difficulté de la tache et présentent des sous-
activations cérébrales comparativement a celles des jeunes. Ainsi le modéle CRUNCH postule
I’existence de mécanismes de compensation limités par la complexité de la tache mais ne permet pas
d’expliquer les situations ou les patterns d’activation impliquent des régions activées différentes entre

les deux groupes (Figure 42).

Figure 42 | Modele CRUNCH
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Une étude récente utilisant la technique de I'imagerie spectroscopique proche infrarouge (NIRS)
a mesuré les réponses cérébrales de participants jeunes et agés (Agbangla et al,, 2019). Cette
technique permet de mesurer de fagon non-invasive la réponse hémodynamique d’une région donnée
et a I'avantage de pouvoir étre réalisée facilement en laboratoire du fait de sa portabilité. Dans cette
étude, la réponse hémodynamique dans le cortex frontal a été mesurée en fonction de trois niveaux
de difficulté d’une tache cognitive. Les jeunes adultes avaient une activation minimale du cortex
préfrontal dans une tache simple, alors que cette activité était accrue a droite puis bilatéralement
lorsque la difficulté de la tdche augmentée. Cette sur-activation bilatérale du cortex préfrontal était
déja présente pour le groupe de participants 4gés au faible niveau de difficulté. Elle augmentait jusqu’a
atteindre un plateau pour la tache la plus difficile. Les participants agés présentant la plus forte
activation bilatérale du cortex préfrontal étaient également ceux qui arrivaient a maintenir de
meilleures performances cognitives, surtout lorsque la charge cognitive était élevée dans la tache la

plus difficile.
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Ces résultats supportent une nouvelle fois I'hypothése du modele CRUNCH selon laquelle le
recrutement de régions supplémentaires pour compenser au moins partiellement les déclins cognitifs
chez les adultes agés, serait limité par la difficulté de la tache. Les personnes agées capables de

maintenir cette sur-activation dans une tache difficile seront également les plus performantes.

> STAC (Scaffolding theory of aging and cognition)

En 2009, Park & Reuter-Lorenz proposent un modele complet et plus global du vieillissement
appelé scaffolding theory of aging and cognition pour théorie de I'échafaudage du vieillissement et de
la cognition (Park and Reuter-Lorenz, 2009). Ce modele intégre I'ensemble des phénomenes cérébraux
qui semblent se produire au cours du vieillissement tout en tenant compte des différences
individuelles. Ainsi, il suggére que la sur-activation frontale omniprésente chez les personnes agées
serait un marqueur adaptatif du cerveau qui essaie de compenser des déficits croissants, imposés par
les modifications de la structure cérébrale et de I'activité neuronale. Le cerveau répondrait a ces
changements par une réorganisation fonctionnelle constante face au déclin cognitif rythmé par le
vieillissement physiologique. La Figure 41 illustre une version révisée du modele prenant également
en compte les facteurs du parcours de vie qui améliorent ou épuisent les ressources neurales (STACTr
pour STAC-Revised, Reuter-Lorenz and Park, 2014). Ce modele met en évidence un vieillissement
cérébral hétérogene entre les individus d( a un certain nombre de facteurs tels que I’engagement dans

des activités physiques, cognitives et sociales tout au long de la vie ainsi que les facteurs génétiques.



Figure 43 | Modeéle conceptuel de la théorie de I'échafaudage (STAC Model)
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— Hypothése de dédifférenciation
> Théorie initiale

La dédifférenciation suppose l'existence d'une cause commune aux déclins de différentes
performances cognitives avec I'dge sous-tendue par une diminution du caractére distinctif des
représentations cérébrales. Baltes and Lindenberger (1997) définiront la dédifférentiation comme « un
processus par lequel des structures ou mécanismes de comportement qui étaient spécialisés pour une
fonction donnée perdent leur spécialisation et deviennent simplifiés, moins distincts ou communs a des
fonctions différentes ». Cette notion sera reprise par de nombreuses études de neuroimagerie dont
certaines seront présentées par la suite, qui rapportent une diminution de la spécialisation et de la

sélectivité du recrutement neuronal lors de taches cognitives exécutées par des participants agés.
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> Modeéle computationnel

Un modeéle computationnel a également été proposé postulant que les altérations cognitives
seraient en partie attribuables au recrutement de représentations corticales moins spécifiques a
I'origine du phénomene de dédifférenciation. Ce model développé par Li et collaborateurs (2001)
soutient I’hypothése que I'altération du systeme dopaminergique réduirait le ratio signal sur bruit
(RSB) des processus neuronaux. Les auteurs laissent entrevoir un possible lien entre une
neuromodulation déficiente, un bruit neural accru et une représentation corticale moins spécifique.
La réponse neurale excitatrice et inhibitrice semble diminuer alors que le bruit neural augmente.
L’atténuation de la neuromodulation provoquerait donc une amplification du niveau global de I'activité
neuronale désordonnée dans le cerveau vieillissant. En d’autres termes, la transmission du signal serait
moins fiable (faible RSB) entrainant des réponses neurales relativement similaires pour différents états
mentaux (perceptions visuelles, actions motrices, fonctions exécutives) alors qu’un fort RSB permet de
distinguer différents patterns d’activation pour différentes taches (Figure 44). Cette perte de
spécificité du pattern d’activation des neurones avec I'age pourrait donner lieu a diverses altérations
de la performance, perturbant I'encodage de différents états perceptifs, de traces de mémoire ou
d’actions motrices. La complexité de ce modele reliant les aspects neurochimiques et computationnels

offre une vision transversale des changements cognitifs liés a I'age.

Figure 44 | Modéle de dédifférenciation
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> Preuves expérimentales

Park et collaborateurs ont apporté plusieurs preuves expérimentales a ce modéle
computationnel (Park et al., 2004, 2012) en enregistrant |’activité cérébrale en IRMf de participants
jeunes et agés lors d’une tache de visualisation d’image de visages, de lieu ou stimuli contréles. Ils
montrent que les adultes jeunes présentent des patterns d’activations dans le cortex visuel ventral
plus spécifiques de chacune des catégories comparativement aux adultes agés (Park et al., 2004). De
facon intéressante, lors de la présentation d’une image de lieu la dédifférenciation observée chez les
adultes agés était caractérisée par une activation accrue de la FFA (Face Fusiforme Area),
classiquement activée lors de la reconnaissance d’un visage (Park et al., 2012). Inversement, lors de la
présentation d’'une image de visage, le réseau classiquement observé pour cet item était moins
recruté. Ces résultats suggérent que la dédifférenciation au cours du vieillissement est sous-tendue a
la fois par un élargissement des réponses dans des régions non-spécifiques aux stimuli mais également

par une atténuation de la réponse dans les régions spécifiques.

Ces observations ont également été confortées par des enregistrements électrophysiologiques
réalisés chez le macaque lorsque I’'animal regardait des cibles pouvant avoir des orientations et des
directions variables (Schmolesky et al., 2000). Les neurones du cortex visuel primaire de jeunes
macaques répondaient fortement a une orientation et a une direction préférée alors que les neurones
des macaques agés répondaient a toutes les orientations et directions. L'effondrement des profils de
sélectivité des neurones a également été observé dans le cortex somesthésique de rats agés (Godde

et al., 2002).

Bien que les hypothéses de compensation (HAROLD, PASA, CRUNCH, STATC) et de
dédifférenciation semblent reposer sur des mécanismes neuronaux différents se développant avec
I'age, les deux hypothéses ne sont pourtant pas exclusives. Ainsi nous pouvons ici résumer ces deux

hypotheses :

= Compensation: Recrutement d’un réseau alternatif associé a de meilleures
performances

= Dédifférenciation : Diminution de la sélectivité neurale associée a un élargissement
vers d’autres régions non spécialisées et a une diminution des réponses de régions

spécifiques au stimulus.
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Ainsi, la dédifférenciation pourrait indirectement sous-tendre un processus de compensation,
parfois inefficace, en vue de pallier I'augmentation du niveau de bruit neural. Cette vision rejoint les
modeles selon lesquels la compensation est un processus limité par la difficulté de la tdche (CRUNCH)
mais également par un vieillissement cérébral hétérogeéne entre les individus dépendant d’un certain
nombre de facteurs sociaux et génétiques (STACT). L’'ensemble des hypothéses précédemment citées
ont tenté d’expliquer séparément les phénomeénes d’atténuation ou d’élargissement des réponses
neurales. Néanmoins, ces deux phénomeénes pourraient avoir un lien cause-conséquence directe
plutét que d’étre des processus distincts. Ces changements fonctionnels seraient en effet liés aux
modifications anatomiques et neurochimiques observées au cours du vieillissement. La diminution du
recrutement de certaines régions pourrait étre expliquée soit par une dégradation structurale et/ou
chimique des substrats neuronaux. Le phénomeéne de recrutement de régions supplémentaires
pourrait quant a lui étre expliqué par une dégradation des processus inhibiteurs tel que le systeme
GABA avec l'age. Cette altération de l'inhibition pourrait également contribuer au recrutement
aspécifique de régions supplémentaires. Dans ce cas, I'élargissement des réponses neurales observé
chez les sujets agés serait plutot di a des déficits d’inhibition, et non a des phénoménes

compensatoires.

En somme, la complexité des modifications cérébrales liées a I'age doit étre prise en compte
dans les études sur le vieillissement. En particulier, il est nécessaire de corréler ces modifications
fonctionnelles cérébrales aux performances des participants afin de pouvoir tirer des conclusions sur

la nature compensatoire ou délétere des processus observés.

3.2.2 Modifications des bases neurales de I'exécution du mouvement

A la suite des recherches utilisant des paradigmes cognitifs, des études de neuroimagerie plus
récentes ont mis en évidence des modifications liées a I'age des bases neurales impliquées dans
I’exécution d’'un mouvement. La majorité de ces études ont rapporté une plus faible activation du
cortex moteur primaire controlatéral (cM1) au mouvement du segment mobilisé chez des sujets agés
comparés a de plus jeunes adultes (D’Esposito et al., 1999; Hutchinson, 2002; Wu and Hallett, 2005;
Riecker et al., 2006) et inversement une su-ractivation du cortex moteur primaire ipsilatéral, iM1 chez
les sujets agés par rapport aux jeunes (Mattay et al., 2002; Ward and Frackowiak, 2003, 2003;
Naccarato et al., 2006; Riecker et al., 2006; Ward et al., 2008, 2008; McGregor et al., 2011, 2013;
Zapparoli et al.,, 2013; Solesio-Jofre et al., 2014). Cependant nous retrouvons des résultats
contradictoires dans la littérature probablement liés a la diversité des taches et des méthodes
d’analyses utilisées. Par exemple, Mattay et collaborateurs (2002) observent une sur-activation du
cM1 alors que d’autres études ne montrent pas de différence d’activation du cM1 entre des

participants jeunes et agés (Ward and Frackowiak, 2003; 2008).



Tableau 3 | Récapitulatif des études en IRMf portant sur les bases neurales d’un
mouvement unilatéral du membre supérieur comparant un groupe de sujets agés a un
groupe de sujets jeunes. Les deux dernieres colonnes représentent les résultats du
contraste Agés>Jeunes concernant I'activité du cortex moteur controlatéral (cM1) ou
ipsilatéral (iM1) au mouvement.

A Age Agés > Jeunes
RACHES SLpE (Groupe agé) cMm1 iM1

Temps de réaction D’esposito et al (1999) 61-82 (n=11) N =
Abd/adduction Hutchinson et al (2002) 68 (n=8) N A
Tapping Wau et Hallett (2005) 57-73 (n=12) N =
Doigts Tapping Naccarato et al (2006) 18-79 (n=18) 2 2
Tapping Riecker et al (2006) 58-82 (n=10) N A
Tapping McGregor et al (2011) 60-85 (n=12) = A
Tapping McGregor et al (2013) 40-60 (n=19x2) = A
Pinces Zapparoli et al (2013) 60 + 4.6 (n=24) = A
Préhension Ward et al (2003) 21-80 (n20) = A
Mains Préhension Talelli et al (2008) 17-78 (n=20) - 7
Force N =
Préhension Ward et al (2008) 21-75 (n=40) = 4

Malgré la disparité des résultats concernant cM1, il semble clair au vu de la littérature que les
personnes agées présentent une augmentation de I'activation du cortex moteur ipsilatéral lors de

I’exécution d’un mouvement unimanuel (Tableau 3).

En plus de cette sur-activation ipsilatérale, les adultes agés présentent également des
activations accrues dans les régions non recrutées chez les jeunes lors de taches motrices (Hutchinson,
2002; Mattay et al., 2002; Heuninckx, 2005; Naccarato et al., 2006; Riecker et al., 2006, Heuninckx et
al., 2008; Ward et al., 2008). Le groupe de Swinnen a notamment mis en évidence une sur-activation
de certaines régions cérébrales chez les adultes agés, d’autant plus importante dans les taches
motrices complexes de coordination entre le pied droit et la main droite (Heuninckx, 2005; Heuninckx
et al., 2008). Les auteurs ont également rapporté une corrélation positive entre la performance des
sujets et I'activation de ces régions principalement situées dans I’hémispheére droit : le cortex insulaire,
le cortex pré-moteur, le gyrus pariétal supérieur ainsi que le cervelet bilatéralement (Heuninckx et al.,
2008). Ainsi, ces résultats laissent penser que le recrutement de régions supplémentaires est de nature
compensatoire permettant de préserver I’habileté motrice des personnes agées dans une tache de

coordination complexe.

Mais les résultats de la littérature sont a nouveau contradictoires, certains auteurs ayant
rapporté une absence de corrélation entre des régions sur-activées chez les personnes agées et leurs

performances.
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En effet, Riecker et collaborateurs (2006) ont également

observés des régions sur-activées pour le groupe de participants 1 Finoer tapping with 2Hz  Finger tapping whh 8Hz
agés incluant I'aire motrice supplémentaire ainsi que les cortex pré-
moteur et sensorimoteur droits (Figure 45). Au cours de la tache
motrice, les participants avaient pour consigne d’augmenter la
fréquence des mouvements de leurs doigts, augmentant par
conséquence la difficulté de la tache. Les auteurs ont trouvé une 1 Finger tapping with 2 Hz
corrélation positive, quel que soit I'dge des participants, entre la
fréquence des mouvements et |'activité des régions motrices
communément recrutées par les groupes de participants jeunes et

agés (c.a.d. le cortex sensorimoteur, le noyau caudé, le putamen et

le thalamus a gauche ainsi que le cervelet droit et la SMA médiale).

Activité cérébrale d’un groupe de sujets
jeunes (haut) et plus agés (bas) lors d’une
uniquement recrutés par le groupe plus agé, avaient un niveau  tache de tapping avec le doigt a différentes

fréquences (2Hz, gauche ou 6Hz, droite).
d’activation constant quelle que soit la difficulté de la tache. Les Riecker et al 2006

En revanche, les cortex sensorimoteur et pré-moteur droits,

auteurs ont conclu que le pattern de sur-activation cérébrale ne reflétait donc pas une réorganisation

fonctionnelle destinée a compenser les modifications neurobiologiques liées a I'age.

Afin de mieux comprendre ces disparités dans la littérature, Carp et al (2011a) ont étudié le
caractere sélectif des représentations motrices chez les jeunes et les personnes agées a l'aide cette
fois-ci d'une analyse multivariée (MVPA, Encart 3). Les participants devaient réaliser trois types de
mouvement différents (tapping de I'index droit, de I'index gauche ou de I'un et I'autre en alternance).
Les auteurs ont comparé les patterns d’activation sensorimoteurs pour chacun des trois types de
mouvement (différence de similarité a I'intérieur et entre les conditions). Les résultats ont ainsi mis
en évidence qu’il était plus difficile de distinguer les patterns d’activation dans le réseau
sensorimoteur chez les personnes agés comparées aux adultes jeunes. Autrement dit, le codage de

ces trois types de mouvement était moins sélectif chez les sujets agés.

Ainsi comme pour le domaine de la cognition décrit précédemment, les résultats dans le
domaine moteur sont contradictoires. Ces différences entre les études ne sont pas étonnantes au vu
de la disparité des protocoles, de I'age et du nombre de participants variables entre les expériences.
Ces études conduisent a des conclusions contradictoires, suggérant que la sur-activation cérébrale
observée chez I'adulte dgé pourrait refléter dans certains cas un mécanisme compensatoire alors que

dans d’autres cas elle refleterait un processus de dédifférenciation. Cependant, la dégradation des

processus inhibiteurs intra et inter-cérébraux pourraient expliquer ces résultats apparemment
contradictoires. Nous discuterons ce point a la lueur des résultats que nous rapportons dans I'étude 4

de cette these.
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3.2.3 Modifications des bases neurales de la perception sensorielle

Alors que le réseau cérébral de la perception tactile a été tres largement étudié chez I'adulte
jeune par des balayages appliqués sur la peau (Ackerley et al., 2012), ou des vibrations superficielles
utilisant des stimulateurs piezo-électriques (Gelnar et al., 1998; Maldjian et al., 1999; Francis et al.,
2000; Chung et al., 2013; Schweisfurth et al., 2014) ce n’est que récemment que des études se sont
intéressées aux modifications liées a I'dge. Groschel et collaborateurs (2013) ont utilisé des
stimulations électriques périphériques du nerf médian (40Hz) en IRMf pour évaluer la réponse BOLD
du systeme somesthésique chez des participants jeunes et agés. lls ont ainsi pu observer pour
I'ensemble des participants un réseau classique d’activations cérébrales incluant le cortex
somatosensoriel primaire controlatéral (cS1), le cortex somatosensoriel secondaire bilatéral (S2), I’aire
motrice supplémentaire controlatérale et l'insula bilatérale (Figure 46). De plus, des modulations
négatives (déactivations) du signal BOLD ont été observées dans les cortex ipsilatéraux iS1 et iM1,
iISMA, dans les noyaux gris ipsilatéraux ainsi que dans le précuneus bilatéral. Lorsque les auteurs ont
comparé les deux groupes, ils ont pu constater que les participants les plus agés présentaient

significativement moins de déactivations corticales dans iS1 et iM1 que le groupe plus jeune.

Figure 46 : Bases neurales liées a stimulation électrique du nerf médian
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Cartes d’activations des groupes de participants jeunes (a gauche) et agés (a droite)
lors d’une stimulation du nerf médian droit a 40 Hz. Les sighaux BOLD positif et négatif
sont respectivement de couleur rouge/orange et vert/bleu. On peut noter moins de
signal négatif pour le groupe de participants agés. SM1: cortex sensorimoteur
primaire, S2 : cortex somesthésique secondaire, SMA= aire motrice supplémentaires,
NG= Noyaux gris, i= ipsilatéral, c=controlatéral. D’apres Groschel et al 2013
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Brodoelhl et collaborateurs (2013) ont quant a eux utilisé des stimulations tactiles mécaniques
appliquées a I'aide d’'une membrane clipsée sur les doigts des sujets et pouvant étre gonflée avec de
I'air pulsé. En plus d’une augmentation de I'activation de iS1 avec I'dge, les auteurs observent
également une réduction des activations dans S2 ainsi que les cortex cingulaires antérieur et
postérieur. Malgré une activation similaire dans cS1 entre les groupes, les auteurs ont noté un
élargissement de I'étendu de ces activations pour le groupe agé. L'élargissement de la zone
d’activation dans le cortex controlatéral cS1 a également été observé dans d’autres études en
électroencéphalographie (EEG) chez des participants agés possédant de moins bonnes performances

dans un test de discrimination tactile (Kalisch et al., 2009; Lenz et al., 2012).

L'ensemble de ses études s’intéresse a une région bien précise du territoire de la main et montre
I’élargissement du recrutement de cS1 avec I'age qui pourrait sous-tendre une modification de la
représentation de la main et s’apparenterait plus a un processus de dédifférenciation plutét qu’a un

processus compensatoire.

De fagon intéressante, Lenz et collaborateurs (2012) ont établi un protocole incluant deux
stimulations tactiles consécutives afin de mettre en évidence des modifications de I'inhibition intra-
corticale avec I'age. En effet, deux stimulations consécutives avec un faible délai entrainent une
atténuation de I'amplitude de la réponse a la seconde stimulation due a la réponse neurale de la
premiere dans Sl. Les inhibitions sous-corticales et intra-corticales GABAergiques induites par la
premiere stimulation sont en effet a I'origine d’'une diminution de I'amplitude de la seconde réponse.
Les auteurs montrent que cet effet d’atténuation est dégradé avec I'dge mais également que cette

atténuation est corrélée a de moins bonnes performances perceptives.

L'ensemble de ces études mettent en évidence des changements d’excitabilité inter et intra-
corticale des cortex somatosensoriels probablement sous-tendus par des déficits des processus
inhibiteurs avec I'age. Le cerveau vieillissant posséderait donc une composante inhibitrice plus faible
laissant place a une composante excitatrice plus large, compatible avec des patterns d’activations plus

distribués, moins sélectifs ainsi qu’une plus grande excitabilité corticale.



Bien que de nombreuses études se soient focalisées sur le déclin de la proprioception musculaire
d’un point de vue perceptif, a ce jour, un seul groupe a tenté d’élucider les modifications centrales

sous-jacentes. Le groupe de Swinnen et collaborateurs (Goble et al. 2011, 2012) a ainsi étudié deux

aspects des modifications des bases neurales proprioceptives liées au vieillissement sur un méme
groupe de participants jeunes et agés. Pour cela, les auteurs ont placé des vibrateurs mécaniques sur
les tendons des deux chevilles en IRM et ont mesuré en amont un score d’équilibre postural (Goble et
al., 2011) ainsi qu’un score d’acuité proprioceptive des participants grace a un test du sens de la
position de la cheville (Goble et al., 2012). Les auteurs ont observé l'activation d’un réseau
proprioceptif commun aux deux groupes. Ce réseau est celui classiquement observé dans la littérature
lors d’une stimulation vibratoire bilatérale, incluant bilatéralement les régions sensorimotrices
primaires (S1 et M1), les lobules pariétaux inférieurs (IPL), les aires motrices et pré-motrices
supplémentaires, I'insula antérieure, le gyrus frontal inférieur ainsi que les ganglions de la base et les
deux thalamus (voir ). Les auteurs observent également de nombreuses activations dans

I’'hémisphere droit correspondant aux cortex pré-moteur ventral, orbitofrontal, pré-frontal dorsal et

cingulaire antérieure.

En revanche la comparaison statistique des deux groupes n’a montré aucune différence des
activations corticales bien que I'activité de certaines régions telles que les régions pariétales, frontales
ou encore le cortex insulaire soit positivement corrélée a la performance des participants dans la tache
d’équilibre postural. Seule une différence intergroupe sous-corticale notable a été rapportée
concernant P'activation du putamen droit qui est moins importante dans le groupe de participants
agés comparé au groupe de jeunes adultes. De plus, 'activité dans cette région est corrélée
positivement a la performance posturale (Goble et al., 2011) ainsi qu’a I'acuité proprioceptive des
participants (Goble et al., 2012). De fagon intéressante les auteurs ont réalisé des analyses en IRM de
diffusion (IRMd, voir Encart 4) et ont ainsi pu observer une corrélation positive entre la fraction
anisotropique dans le putamen droit et I'acuité proprioceptive des participants du groupe le plus agé
(Goble et al., 2012). Les résultats montrent ainsi que l'intégrité structurale de la matiére grise du
putamen est corrélée a sa baisse d’activation ainsi qu’a la baisse de I'acuité proprioceptive chez des

adultes agés.
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- La vision

Dans les dix derniéres années, plusieurs études ont évalué les modifications du traitement
cérébral des informations visuelles avec I’age chez 'Homme. Parmi celles-ci, une étude s’est intéressée
a des stimulations visuelles de bas niveau, n‘impliquant pas des processus cognitifs de haut niveau
(Cliff et al., 2013). Cette derniere utilisait des stimulations visuelles passives correspondant a un carré
placé dans le champ de vision centrale du participant et flashant a différentes fréquences: 2, 4 ou 8
Hz. En plus de présenter une diminution de I'activité globale des régions impliquées dans le traitement
visuel, le groupe de personnes agées ne présentait pas d’augmentation du signal BOLD avec

I'augmentation de la fréquence de flash du stimulus visuel a la différence du groupe d’adultes jeunes.

Les autres études dans le domaine de la vision proposent généralement des taches impliquant
des processus cognitifs de haut niveau telle que la catégorisation d’images. Park et collaborateurs
(2004) ont ainsi montré que le cortex visuel ventral répondait plus sélectivement a une catégorie
visuelle (objet, visage ou mot) chez un groupe de sujets jeunes comparé a un groupe de sujets agés.
Lors d’une seconde analyse de ces données par une approche multivariée, les auteurs ont pu confirmer
que le pattern d’activation était moins sélectif pour le groupe plus agé dans le cortex visuel ventral,
mais également le cortex visuel primaire droit (V1), pariétaux inférieurs et préfrontaux (Carp et al.,
2011b). Ces résultats sont cohérents avec les études électrophysiologiques chez le singe montrant une
perte de sélectivité neuronale (élargissement des spatial tuning curves) dans le cortex visuel primaire
de singes agés (Schmolesky et al., 2000). Les résultats de neuroimagerie chez I'Homme étendent cette
observation et suggerent que la sélectivité neurale serait modifiée a la fois dans les régions précoces
d’intégration visuelle et mais également tardives, suggérant un mécanisme généralisé de déclin de
sélectivité lié a I'age. Ces résultats rejoignent le modele computationnel de dédifférenciation neurale
décrit précédemment (L/ et al., 2001, voir ) et rejettent I’hypothése compensatrice
puisque la diminution du caractere distinctif neuronal dans le cortex visuel n’est pas corrélée a

I"'augmentation d’activité dans une autre région cérébrale.



Le ralentissement de la réponse neurale liée a I'age a été avéré par la mesure des potentiels
évoqués auditifs chez I'Homme (Eulitz et al., 1995; Tiitinen et al., 1999; Iragui et al., 2007; Tremblay et
al., 2007). Une étude plus récente couplant MEG et IRM anatomique a montré que la diminution de
la matiere grise dans le cortex auditif était, au moins en partie, responsable de ce ralentissement du

traitement auditif local (Price et al., 2017).

De plus, des études sur le traitement temporel et spatial de signaux auditifs chez le macaque
ont mis en évidence une diminution de la synchronisation des réponses neurales dans les cortex
auditifs se traduisant par une augmentation de I'activité spontanée et une réduction de la fidélité
temporelle des réponses chez les animaux agés (pour revue Recanzone, 2018). Ozmeral et
collaborateurs (2016) ont fait le méme constat chez ’'Homme en EEG. Leurs résultats montraient une
diminution de la synchronisation neurale sous-tendue par des réponses évoquées moins amples et

plus tardives chez les participants agés.

En plus de ces modifications spatio-temporelles du traitement de l'information auditives,
Turner et collaborateurs (2005) ont mis en évidence que les champs récepteurs des neurones auditifs
étaient moins sélectifs aux sons purs chez les rats plus 4gés que chez les jeunes rats. Ace jour, aucune
étude a notre connaissance n’a évalué la sélectivité neurale du cortex auditif chez I'Homme agé en
IRMf. Ceci peut notamment s’expliquer par la difficulté de la mise en place de protocoles
expérimentaux prenant en compte a la fois le bruit des acquisitions IRMf et I’audition des participants
agés. Néanmoins, au vu des résultats obtenus chez I'animal, nous pouvons supposer que comme pour
le traitement visuel, le traitement de stimuli auditifs engage des patterns d’activations moins sélectifs

avec |I'age.
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3.3 LES MODIFICATIONS DE LA CONNECTIVITE FONCTIONNELLE AU
REPOS

3.3.1 Généralités

L'idée qu’une fonction est le résultat de la simple activation de structures n’est plus d’actualité.
En effet, il est admis aujourd’hui que chaque fonction est sous-tendue par un recrutement de plusieurs
régions centrales dont les activités sont coordonnées au sein du réseau. La connectivité cérébrale
référe ainsi a une multitude de liens anatomiques et fonctionnels reliant des unités distinctes du
SNC. Elle peut étre étudiée a différents niveaux faisant référence soit a des neurones individuels, une
population neurale ou des régions distinctes du cerveau. Les progres en neurosciences et en sciences
computationnelles ont permis de développer de nouvelles approches pour étudier ces liens anatomo-
fonctionnels en prenant en compte la complexité du SNC. Comme nous |'avons évoqué dans I'encart
n°4 la connectivité peut étre étudiée au niveau structural grace a I'IRM de diffusion. Cette méthode

évalue les tractus de matiere blanche reliant différentes régions.

Dans cette partie nous allons plus particulierement nous intéresser a la connectivité
fonctionnelle au repos (rs-CF) qui fait référence a la synchronisation temporelle des activations de
différentes régions du cerveau au repos. La rs-CF peut étre mesurée en IRMf pendant que le
participant fait une tache ou lors d’'une période de repos durant laquelle le sujet a pour consigne de
ne rien faire en particulier, tout en restant éveillé. On la qualifie dans ce cas de connectivité fonctionnel
au repos, « resting-state functionnal connectivity » (rs-CF) (Biswal et al., 1995). La rs-CF mesure des
fluctuations spontanées de basse fréquence du signal BOLD sur I'ensemble du cerveau au repos et
permet de mettre en évidence les corrélations temporelles entre des régions distinctes pouvant se
révéler positives ou négatives (anticorrélations). Différents types d’analyses sont utilisés pour étudier
la rs-CF dont I’analyse seed to voxels qui impliquent des régions d’intéréts. Cette technique est basée
sur la corrélation temporelle de I'activité de voxels d’une région déterminée par I'expérimentateur
avec l'activité enregistrée dans le reste des voxels du cerveau. Dans cette approche, les régions
d’intérét qui constituent les « seeds » sont déterminées a priori sur des critéres anatomiques ou
fonctionnels obtenus lors d’'une tache précise exécutée en IRMf. Une autre approche sans a priori
consiste a rechercher les différents réseaux spontanés identifiables et reproductibles d’un individu a
I’autre par une analyse en composantes indépendante (ACI). Cette seconde approche a pour avantage
d’identifier différents patterns de connectivité sans choisir a priori de régions d’intérét. Elle a permis
de révéler I'existence d’une dizaine de réseaux présents au repos tout en éliminant les composantes
bruitées telles que les signaux physiologiques du cycle respiratoire et les battements pulsatiles

cardiaques.



L'un des réseaux de repos le plus étudié dans la littérature est le réseau par défaut (Default
Mode Network, DMN), découvert par Raichle et al (2001) lors d’'une étude en tomographie par
émission de positrons. Ce réseau a la particularité de montrer une activité accrue au repos alors que
son engagement diminue pendant I'exécution de taches (pour revue Raichle, 2015). De nombreux

autres réseaux ont été mis en évidence dont un apergu non exhaustif et présenté dansla Figure 45D.

Figure 47 : Connectivité fonctionnelle au repos
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(a) et (c) : Représentation du réseau par défaut, son activité diminue au cours de I'exécution d’une tache
(a) alors gu’elle augmente au repos (c).

(b) : Décours temporel du signal BOLD du cortex PPC (précuneus et cortex cingulaire postérieur) et du MPF
(cortex médial préfrontal) au repos. A noter que les deux régions ont un décours temporel parfaitement
corrélé.

(d) :Principaux réseaux spontanés présents au repos mis en évidences dans la littérature.

D’apreés Raichle et al. 2015.
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Les méthodes de la théorie des graphes constituent une autre approche permettant de
décrire a I'aide d’outils mathématiques les propriétés d’'un réseau défini comme un ensemble de
nceuds reliés entre eux par les liens. Ainsi, de multiples mesures permettent d’évaluer les

caractéristiques spécifiques du réseau. Parmi les mesures couramment utilisées, mentionnons :

= La modularité : mesure dans laquelle I'ensemble du cerveau peut étre divisé en
modules/clusters, un module se composant de régions cérébrales densément intra-
connectées et faiblement inter-connectées avec les autres modules ;

= ['efficacité globale : l'inverse de la longueur moyenne du chemin le plus court entre
les noeuds du réseau entier ;

= ['efficacité locale : 'inverse de la longueur moyenne du chemin le plus court entre tous

les voisins les plus proches d'un nceud.

Les 3 types d’analyses de la rs-CF (analyse seed to whole brain , ACP ou théorie des graphes) ont
permis de caractériser les réseaux cérébraux fonctionnels mais également d’évaluer les modifications

au cours du vieillissement.

3.3.2 Changement de la connectivité fonctionnelle au repos liée a I'ége

—> Diminution de la rs-CF intra-réseau

L'ensemble des réseaux classiquement décrits dans la littérature ont également été retrouvés
lors de I'analyse de I’état d’activation au repos du cerveau des personnes agées. Néanmoins, des
changements de rs-CF a l'intérieur de ces réseaux ont pu étre observés : la constatation la plus
communément rapportée est la diminution de la connectivité fonctionnelle au sein du DMN (pour
revue : Ferreira and Busatto, 2013; Dennis and Thompson, 2014) qui est par ailleurs corrélée au déclin
cognitif lié al’age (Andrews-Hanna et al., 2007; Damoiseaux et al., 2008; Wang et al., 2010). Une étude
longitudinale sur des participants agés scannés a 6 années d’intervalle a également pu mettre en
évidence une forte corrélation entre la diminution de la rs-CF dans le DMN et la baisse des capacités

de mémorisation chez les mémes participants (Persson et al., 2014).

Les diminutions de la rs-CF avec I'age ont également été établies concernant les réseaux
« Salience » (Onoda et al., 2012), de I'attention dorsale (Andrews-Hanna et al., 2007; Tomasi and
Volkow, 2012), du contréle exécutif (Geerligs et al., 2015; Huang et al., 2015) ainsi que les réseaux

auditif (Huang et al., 2015) et visuel (Huang et al., 2015).



Au total, ces constats cohérents de la littérature faisant état d’'une diminution de la rs-CF a
I'intérieur des réseaux de repos en association avec des altérations de performances cognitives
suggerent que ces modifications cérébrales pourraient étre a I'origine ou refléter le déclin cognitif bien

établi au cours du vieillissement.

— Augmentation de la rs-CF inter-réseaux

Ces dernieres années, les recherches portant sur les modifications de la rs-CF liée au
vieillissement se sont élargie a I'’étude de la rs-CF entre les réseaux en plus de la connectivité intra-
réseaux. Cette nouvelle approche fonctionnelle permet de compléter la premiére et ainsi d’évaluer
comment chacun des réseaux bien distincts communiquent les uns avec les autres. Par exemple,
Spreng et collaborateurs (2016) ont évalué les modifications liées a I'age de la rs-CF intra et inter-
réseaux concernant le DMN et le réseau dorsal de I'attention. Les auteurs ont ainsi confirmé une
diminution de la rs-CF intra-réseaux mais ont aussi observé une augmentation de la rs-CF entre les
deux réseaux pour le groupe d’adultes agés comparativement aux adultes jeunes (Figure 48). Ce
constat a été confirmé par diverses analyses (régression temporelle entre des régions d’intérét, ACl ou
théorie des graphes) mais également par la prise en compte d’un grand nombre de réseaux incluant

les réseaux dorsal de I'attention, du controle exécutif, DMN, sensorimoteur, visuels ou encore de

I'audition (Cao et al., 2014, Geerligs et al., 2015; Grady et al., 2016; King et al., 2017).

Figure 48 | Modification liée & I'dge de la rs-CF intra- et inter-réseaux (DMN et réseau de I'attention)
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(A) Connectivité fonctionnelle (CF) du cortex cingulaire postérieur. Chez les adultes plus agés, le cortex postérieur présente
une CF moins forte avec les autres régions du réseau par défaut (couleurs froides), mais une CF accrue avec les régions du
réseau dorsal de I'attention (couleurs chaudes), comparativement aux jeunes adultes. (B) matrice de corrélation de toutes
les régions du DMN et du réseau dorsal de I'attention. Nous pouvons observer une réduction (couleurs froides) de la CF
intra-réseaux et une augmentation (couleurs chaudes) de la CF inter-réseaux chez les adultes agés. D’aprés la revue
Damoiseaux et al. 2017 dont les résultats sont issus de I'étude de Spreng et al. 2016.
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— Diminution de la ségrégation des réseaux avec I'dge

L'altération de la dynamique des réseaux, que ce soit au niveau de I'ensemble du cerveau ou de

réseaux spécifiques, semble étre une caractéristique centrale du vieillissement cérébral.

Les études utilisant la théorie des graphes ont permis d’apporter d’autres éléments de
compréhension. Song et collaborateurs (2014) ont mis en évidence un nombre accru de rs-CF entre
des modules fonctionnellement distincts chez les participants agés alors qu’ils sont faiblement
interconnectés chez I'adulte jeune. Cette diminution de la modularité sous-tend I'idée d’une rs-CF
moins différenciée associée au vieillissement. Les auteurs ont également mis en évidence une
diminution de I'efficacité locale reflétant probablement les diminutions de la connectivité intra-
réseaux. Deux autres études (Cao et al., 2014, Geerligs et al., 2015) ont appliqué la théorie des graphes
sur cerveau entier pour déterminer la modularité et I'efficacité globale et locale. Les deux études ont
révélé une modularité plus faible, également accompagnée par une baisse de I'efficacité locale chez
les adultes agés comparativement aux jeunes. Ces résultats ne sont pas surprenants puisque ces deux
mesures sont étroitement liées, un systéeme ayant des connexions locales moins robustes tend a étre

moins modulaire.

Enfin, Chan et collaborateurs (2014) ont utilisé une mesure de ségrégation reflétant la
proportion de connexions inter-réseau versus intra-réseau, assez semblable aux coefficients mesurés
par la théorie graphes. Les résultats ont une fois de plus mis en évidence une diminution de la

ségrégation des réseaux avec le vieillissement.

L’'ensemble de ces résultats corroborent I'idée d’une organisation en réseaux moins cohérente
chez les personnes dgées sous-tendue par une augmentation de la rs-CF entre les réseaux et une
diminution a 'intérieur de chaque réseau. L'augmentation des rs-CF inter-réseaux pourrait refléter un
mécanisme compensatoire en réponse a une diminution de I'efficacité intra-réseaux. L’hypothése de

dédifférenciation pourrait également expliquer la baisse de la ségrégation des réseaux avec I'age.

Ainsi la complexité des modifications plastiques liées a I'age doit étre prise en compte dans les
études sur le vieillissement. La corrélation entre les activités cérébrales et les performances des
participants est donc indispensables afin de pouvoir tirer des conclusions sur la nature compensatoire

ou délétere des processus observés.



La diminution de la quantité de matiere grise et blanche dans le cerveau agé pourrait avoir un
impact direct sur la rs-CF observée au repos. Ainsi, certaines études ont pris le soin de contréler leurs
résultats en prenant en compte la diminution de matiere grise dans leurs analyses. Apres cette
correction les personnes agées présentaient toujours une diminution de la rs-CF au sein du DMN
(Damoiseaux et al., 2008; Onoda et al., 2012). Néanmoins, il semble plus intéressant d’évaluer les liens
entre la diminution de la rs-CF et de la connectivité structurelle sous-tendue par des tractus de matiere
blanche entre différentes régions cérébrales. La littérature existante sur le lien entre les modifications
liées a l’age des connectivités structurelle et fonctionnelle suggéere une forte association entre les deux
(Andrews-Hanna et al., 2007, Betzel et al., 2014; Cao et al., 2014; Fjell et al., 2016; Zimmermann et al.,
2016). Cette diminution de la rs-CF refleterait donc une réduction du transfert de I'information entre
différentes régions cérébrales sous-tendue par une altération de la substance blanche.

Betzel et collaborateurs (2014) ont quant a eux utilisé la théorie des graphes afin d’identifier les
modifications dans I'organisation des réseaux d’un point de vue fonctionnelle et structural sur une
cohorte de 126 individus agés de 7 a 85 ans. Les résultats ont mis en évidence une diminution de la
densité des connexions anatomiques ainsi que du nombre total de faisceaux de fibres avec I'dge. D’un
point de vu mathématique cela représente une augmentation de la distance topologique et donc une
diminution de I'efficacité des connexions entre deux modules. Or, une diminution de |'efficacité des
connexions a des répercussions sur la facon dont ces régions communiquent, des trajectoires moins
efficaces tendent a étre associées a une probabilité moindre de transmission du signal et devraient
donc supporter une rs-CF plus faible. Ainsi cette étude démontre que les modifications de la matiere
blanche liées a I'age engendrent une diminution de I'efficacité avec laquelle les régions de matiére
grise sont reliées les unes aux autres sous-tendant une capacité réduite de communication

fonctionnelle entre les régions.

%

Les études concernant le réseau sensorimoteur ont quant a elles rapporté a la fois des
diminutions (Wu et al., 2007a, 2007b; Bo et al., 2014) mais également des augmentations (Seidler et
al., 2002; Langan, 2010; Fling et al., 2011; Tomasi and Volkow, 2012; Solesio-Jofre et al., 2014) ou
encore une absence de différence (Geerligs et al., 2015) concernant la rs-CF a I'intérieur du réseau
sensorimoteur chez des personnes agées comparativement a des jeunes. Cette hétérogénéité des
résultats est en partie due a la disparité des régions d’intérét. Par exemple le groupe de Swinnen
observe une tendance a I'augmentation de la rs-CF au sein du réseau sensorimoteur dorsal alors que
le réseau sensorimoteur ventral présenterait plutot une diminution de la rs-CF avec I'dge (King et al.,

2017).
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Tableau 4 | Récapitulatif des études portant sur les modifications de la connectivité fonctionnelle du réseau
sensorimoteur d’un groupe d’adulte agé comparativement a un groupe d’adultes jeunes. SAA : régions sensorielles
associatives, * Régions d’intérét défiies par Power et al 2011

Etudes

Age
Groupe agé

Approches

Théorie des graphes

Principaux résultats pour le groupe agé
concernant le réseau sensorimoteur

N Intra-réseau

Wu et al 2007a 61.8 (n=12) Bilat : CMA, Cervelet, GP, N Du degré de CF avec la N performance
SMA, MA, PM, Putamen, Th
Homogénéité du signal
Wu et al 2007b 59-73 (n = 14) _entreregions N homogénéité Intra-réseau
Bilat : CMA, Cervelet, GP,
SMA, MA, PM, Putamen, Th
Langan et al 2010 717 (n=18) Régions d’intérét A Intra-réseau
Left M1
Régions d'intéré 2 Intra-réseau (M1-M1) associé a une N de la
Fling et al 2012 65-76 (n = 15) egions d'interet connectivité structurale et une moins bonne

M1 bilatéral

performance motrice

Tomasi and Volkow 2012

13-85 (n =913)

Théorie des graphes

A Intra-réseau

Régions d’intérét

N Intra-réseau

Bo et al 2014 53-74 (n=22) | )
Striatum — cerveau entier
Régions d’intérét A CF interhmephispherique pour PMd et PMv
Solesio-Jofre et al 2014b 61-81 (n=21) SMA, MCC, PMd, PMv, M1 associé a diminution performance
bilat., S1 bilat., SAA
Sori A de I'efficacité globale et locale dans réseau SM
Song et al 2014 58 (n =24) Théorie d’es. graphes & , ,
181 régions* A Inter-réseau & Intra-réseau
Geerligs et al 2015 5974 (n = 40) Théorie des graphes 7 Inter-réseau
264 régions* =intra-réseau
Seidler et al 2015 70.3 (n=191) Régions d'intérét A Intra-réseau

M1, Striatum, Cervelet

CF entre M1 et putamen associé a la perf

King et al 2017

18-80 (n = 106)

Régions d’intérét
14 réseaux (ACP)

A inter-réseau associé a moins bonnes perf
A et N intra-réseau

Enfin, quelques études ont examiné si les changements de rs-CF du réseau sensorimoteur sont

plutét des mécanismes de compensation ou de dédifférenciation en les associant a des performances

motrice (Solesio-Jofre et al., 2014; Seidler et al., 2015; King et al., 2017). Une fois de plus, les résultats
se contredisent puisque Seidler et al. (2015) montrent une corrélation significative entre
I’'augmentation de la rs-CF inter-réseaux et la performance motrice alors que Solesio-Jofre et al (2014)
et King et al., (2017) montrent l'inverse. De méme, concernant le lien entre performance motrice et
augmentation de la rs-CF intra-réseau, King et collaborateurs (2017) échouent a mettre en évidence
une relation alors que les études de Solesio-Jofre et collaborateurs (2014) et de Seidler et
collaborateurs (2015) montrent respectivement une corrélation négative et positive entre
performance et rs-CF. L'ambiguité de la littérature actuelle sur les modifications liées a I’age du réseau
sensorimoteur pourrait s’expliquer a la fois par la disparité des techniques d’analyses utilisées ainsi
que par I'hétérogénéité des mesures de performances motrices. Afin de mieux comprendre les
conséquences des modifications de connectivités fonctionnelles intra- et inter-réseaux, les futures
études devraient étre plus complétes, impliquant des mesures d’activité fonctionnelle au cours d’une
tache sensorimotrice, de connectivité fonctionnelle et de connectivité structurale permettant de
mettre en relation ces 3 types de mesure au sein d’'une méme population combinant des participants

jeunes et agés.



3.4 LIMITES : MODIFICATIONS FONCTIONNELLES AU NIVEAU SPINAL
CHEZ L’ADULTE AGE

Les études que nous venons de présenter se sont intéressées aux modifications fonctionnelles
lides a I'age uniquement au niveau cérébral. Il est important de garder a I'esprit que ces modifications
fonctionnelles ont probablement lieu dés le niveau spinal au vu des modifications de anatomiques
observée dans cette partie du systéme nerveux central au cours du vieillissement (Lindberg et al.,
2010). La moelle épiniére recoit des projections corticales essentielles pour le contréle de nos actions
et renvoi a notre cerveau les informations somatosensorielles relatives a nos mouvements. Ainsi, les
changements fonctionnels dans cette région pourraient également contribuer aux modifications des
habilités motrices et sensorielles des adultes agés. Lindberg et collaborateurs (2010) ont mis en
évidence que la structure de matiere blanche dans la moelle épiniére était corrélée a la performance

des participants dans une tache de dextérité manuelle. La diminution de la fraction anisotropique (voir

Encart n°3) était par ailleurs corrélée avec I'augmentation de I’dge des participants. Ainsi, I’évaluation
des modifications structurales et fonctionnelles dés le niveau spinal semblent étre pertinente pour

mieux comprendre les altérations des fonctions sensorimotrices les adultes agées.

Néanmoins, les technologies actuelles ne nous permettent pas encore d’évaluer les fonctions
du systeme nerveux chez I’'Homme dans son intégralité de facon simultanée. L’équipe de Doyon a tout
de méme réussi une partie du défi technologique en enregistrant I'activité du cerveau et de la moelle
épiniére corticale en simultanée chez I'adulte jeune (Vahdat et al., 2015). Cette avancé pourra nous
étre indispensable dans le futur pour mieux évaluer les changements fonctionnels liés a I’dge avec une

vision plus large du systéme nerveux central.
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Synthése et hypothéses

Le vieillissement est associé a des modifications structurales et fonctionnelles du systéeme nerveux
central. Les modifications structurales sont hétérogénes entre les individus et se traduisent par une
diminution de la quantité de matiére grise et de matiere blanche ainsi que d’une augmentation de
la quantité de LCR. Les modifications fonctionnelles ont quant a elles fait I'objet de différentes
théories, initialement décrites dans le domaine de la cognition, puis étendues aux domaines

sensoriel et moteur :

> L’hypothése de compensation (HAROLD, PASA, CRUNCH, STATC) postule que le
recrutement de régions supplémentaires permettrait d’améliorer les performances
> L’hypothése de dédifférenciation suggere qu’une diminution de la spécialisation et de

sélectivité du recrutement neuronal est a |'origine de moins bonnes performances

Plus récemment, les études ont porté sur les modifications de la connectivité fonctionnelle au repos
montrant principalement une diminution de la connectivité a l'intérieur des réseaux et une
augmentation de la connectivité entre des réseaux distincts avec I'age. Cependant, ce constat est
clairement admis concernant le réseau par défaut (DMN), il reste débattu concernant le réseau
sensorimoteur pour lequel la connectivité intra-réseau a été trouvé augmenté ou diminué sans mise

en relation claire avec la performance sensorimotrice.

Nous proposons donc d’étudier de tels changements fonctionnels en IRMf chez des adultes agés
dans des domaines peu étudiés a ce jour : la perception kinesthésique (ETUDES 4) et la perception
de texture (ETUDES 5). Nous tenterons notamment d’éclaircir le débat concernant les hypothéses
de compensation vs. dédifférenciation ainsi que la question des modifications de la connectivité
fonctionnelle du réseau sensorimoteur avec I'age en combinant trois types de données:
comportementales, activités cérébrales liées a une tache sensorimotrice et activité de repos du
réseau sensorimoteur (ETUDES 4). Nous étudierons également les modifications des processus

intégratifs centraux dans une tache audio-haptique (ETUDES 5).
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MODIFICATIONS LIEES AU VIEILLISSEMENT
DES BASES NEURALES DE LA PERCEPTION :

LA CAS DE LA KINESTHESIE ET DE LA
DISCRIMINATION DE TEXTURES

CHAPITRE

Partie Il : Dispositifs expérimentaux

CHAPITRE Il : 2.Dispositifs expérimentaux
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] STIMULATIONS SENSORIELLES IRM COMPATIBLES

1.1 DISPOSITIF ET PROTOCOLE EXPERIMENTAL POUR L’ETUDE 4

1.1.1  Enjeu expérimental

L’objectif de cette ETUDE 4 était de comparer |'activité cérébrale liée a la perception d’illusions
kinesthésiques a point de départ tactile et proprioceptif. Nous avons ainsi comparé un groupe de
participants agés (70,7 + 3.2 ; n = 16) avec un groupe de participants plus jeunes (23.3 + 2.8 ; n = 16).
Les participants correspondaient & ceux de 'ETUDE 1 afin de pouvoir comparer 'activité cérébrale a

leurs performances dans la tache psychophysique de discrimination de vitesses des illusions.

1.1.2 Dispositif expérimental

Figure 49 | Déroulement des acquisitions de I'Etude 4

Le dispositif expérimental pour 'ETUDE 4 correspond a une version IRM compatible du dispositif
de 'ETUDE 1 afin d’induire des illusions kinesthésiques de mouvement a point de départ tactile ou
proprioceptif. Les participants étaient confortablement allongés, un disque texturé était placé sous
leur main droite et un vibrateur pneumatique sur la peau recouvrant le tendon du muscle pollicis

longus droit (Figure 49).

= Le vibrateur pneumatique est une masse sphérique en céramique dans laquelle une turbine
peut tourner a une certaine fréquence en fonction du contrdle de la pression d’air entrant
dans le dispositif. Ainsi nous induisons des stimulations proprioceptives a deux fréquences,

une faible (30 Hz) et une forte (60 Hz).

CHAPITRE Il : 2.Dispositifs expérimentaux
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= La stimulation tactile est délivrée par un disque texturé rotatoire identique a celui utilisé dans
les études psychophysiques (ETUDES 1 et 2). Le disque était piloté par un moteur placé a
distance dans une boite faradisée. Des axes rotatifs en plastique permettaient de relier le
moteur au disque. Le disque pouvait tourner a deux vitesses faible (10°/s) et forte (30°/s) dans

le sens antihoraire.

Le protocole de stimulation a été contr6lé a I'aide d'un programme spécifiquement développé
pour cette étude dans I'environnement NI LabVIEW. Ce programme était synchronisé avec |'acquisition
IRM. La communication avec les participants était possible grace a un microphone et a des écouteurs

IRM compatibles.

1.1.3 Protocole

Nous avons testé chaque participant quelques jours avant I'IRM dans un « mock scanner », un
faux IRM, afin d’habituer les participants a cet environnement et vérifier qu’ils percevaient bien les
illusions en position allongée. Au cours de cette session, nous avons également demandé aux
participants de reproduire avec leur main gauche l'illusion percue afin de pouvoir quantifier sa vitesse

et sa latence.

Le méme protocole était ensuite proposé dans I'IRM a la différence que le participant ne devait
pas reproduire l'illusion avec la main gauche. Aprés chaque essai, il devait répondre aprés un bip

sonore « oui » ou « non » afin d’indiquer s’il avait per¢u ou non une illusion.

Trois types d’acquisitions se sont succédées au cours de I'expérience IRM (Figure 50). La
premiére était une acquisition fonctionnelle au repos (resting-state), le participant avait pour
consigne de garder les yeux ouverts et de fixer une croix ainsi que de ne penser a rien en particulier.
Une acquisition fonctionnelle liée a la tache d’illusion kinesthésique était divisée en 4 runs. Chaque
run comprenait les 4 conditions de stimulations (Piow, Phigh, Tiow, Trigh) répétées 5 fois dans un ordre
pseudo aléatoire. Enfin, I'expérience se terminait par des acquisitions anatomiques incluant une

acquisition en tenseur de diffusion (DTI) non analysée au cours de cette these.

Figure 50 | Déroulement des acquisitions de I'Etude 4

Resting-state Acquisitions Anatomiques
T + T2 +0om
Yeux ouverts 4x5 répétitions Yeux fermeés
10 min pseudo-aléatoires 5 3 x 4 min = 21 min 23 min




1.2 DISPOSITIF ET PROTOCOLE EXPERIMENTAL POUR L’ETUDE 5

1.2.1 Enjeu expérimental

Cette 5°™ étude avait pour objectif d’évaluer les modifications liées a I'dge lors de perception
de texture par des stimulations unimodales (Haptique ou Audition) ou bimodales (Audio-haptique).
Nous avons ainsi comparé un groupe de participants dgés (70,7 + 3.2 ; n = 15) avec un groupe de
participants plus jeunes (23.3 + 2.8 ; n = 20). Nous espérons inclure, pour des analyses finales, 5

participants agés supplémentaires.

1.2.2 Dispositif expérimentale

Pour cette étude le dispositif expérimental est le méme que celui décrit pour I’ ETUDE 3 (Figure
27). Le participant était confortablement allongé et pouvait estimer la rugosité a point de départ
tactile et/ou auditif grace au couplage du Stimtac avec des stimulations auditives. Le protocole de
stimulation a été contr6lé a l'aide d'un programme spécifiquement développé pour cette étude dans
I'environnement NI LabVIEW. Ce programme permettait de synchroniser les stimulations tactiles avec

le synthétiseur de son ainsi que I'acquisition IRM.

La communication avec le participant était possible grace a un microphone et des écouteurs IRM

compatibles.

1.2.3 Protocole

Chaque participant a été entrainé au protocole 1h avant la session IRM. Il était informé de la

présence de 4 types de conditions :

= Audio (A) : écouter un bruit de texture sans bouger le doigt et estimer sa rugosité
= Haptique (H) : bouger le doigt pour estimer la rugosité d’une surface
= Bimodale (AH) : écouter et bouger le doigt pour estimer la rugosité

= Repos : condition controle ou le participant ne devait rien faire

Le participant recevait des consignes auditives pour lui indiquer la condition qui allait étre
présentée : « bouge » indiquait une condition H ou AH, et « fixe » une condition A ou un repos. Apres
chaque exploration le participant avait pour consigne d’estimer la rugosité de la texture entre 1 et 10,
1 correspondant a trés lisse et 10 trés rugueux. Il ne devait donner sa note orale que ponctuellement

lorsqu’il entendait le mot « réponse ».

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents

CHAPITRE Il : 2.Dispositifs expérimentaux

-223-



-224-

Un run audio de 2 min nous permettait de tester 'audition des participants et de vérifier que
chaque stimulation et consignes auditives étaient bien entendues malgré le bruit lié a I'acquisition IRM.
Durant les acquisitions anatomiques le participant faisait un run d’entrainement afin de vérifier le
mouvement de son doigt et la compréhension des consignes une fois en condition expérimentale. 5

runs fonctionnels tests étaient ensuite proposés (Figure 51).

Figure 51 | Déroulement des acquisitions de I'Etude 5

Acqunsﬂ.lons Acquisitions fonctionnelles
Anatomiques ik s =
liées a la tache
T+ T2

BN TN AN TN T )

2 blocs par conditions
pseudo-aléatoires

Incluant 8 min
d’entrainement

)
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16 min 8min x 5 = 20 min



2 L’IRMF POUR ETUDIER LES BASES NEURALES DE LA
PERCEPTION

2.1 ACQUISITIONS

L'expérience s’est déroulée dans I'IRM 3-Tesla (Magnetom-Prisma, Siemens, Erlangen,
Germany) de la plateforme IRM du centre IRM@Cerimed de I'Institut des Neurosciences de la Timone
(INT). Nous avons utilisé une antenne de 64 canaux pour les acquisitions. Pour I’ ETUDE 5, des capteurs
physiologiques ont été placés sur le participant afin de mesurer le rythme cardiaque et respiratoire

tout au long de I'expérience.

Les images BOLD (Blood-oxygen-level-dependent) ont été acquises avec une séquence
multibande. Les parameétres d’acquisitions seront détaillés dans la partie « Methods » de chacune des

deux études IRM.

2.2 ANALYSE DES DONNEES

L'analyse des données a été réalisée sur l'interface Statistical Parametric Mapping, SPM12,
(Welcome, Department of Imaging Neurosciences, London, UK) qui fonctionne sous MATLAB 2017 (The

Mathworks, Inc., MA, USA).

2.2.1 Problématiques liées a la comparaison de deux groupes d’ages

La comparaison d’un groupe de participants jeunes a un groupe de participants agés nécessite

de prendre en considération les modifications suivantes liées a I'age :

= La réponse hémodynamique: les modifications vasculaires liées a I’'dge pourraient
entrainer des modifications du signal BOLD indépendamment de la réponse neurale (pour
revue Gazzaley and D’Esposito, 2005)

= La morphologie du cerveau : les atrophies de matiére grise et de matiere blanche ainsi que
I"augmentation de la quantité de LCR contribuent a une structure plus variable chez les
adultes agés qui peut entrainer des distorsions lors de la normalisation spatiale.

= Les rythmes physiologiques : les modifications du rythme respiratoire ainsi que les
battements cardiaques peuvent entrainer des fluctuations dans le signal BOLD liées a ces

parameétres physiologiques
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= Les mouvements de la téte : les participants dgés ont tendance a faire plus de mouvements
de téte que les jeunes adultes (Andrews-Hanna et al., 2007; Chan et al., 2014).
L’ensemble de ces changements pouvant interférer avec le signal BOLD ont été pris en compte

dans I'analyse des données IRM.

2.2.2 Les pré-traitements
Nous avons réalisé les mémes pré-traitements pour les ETUDES 4 et 5.

= (1) Correction pour I'inhomogénéité du champ magnétique grace a la fieldmap

= (2) Réalignement de I'ensemble des images fonctionnelles a la premiére image du run

= (3) Alignement des images fonctionnelles a I'image anatomique (Coregistration)

= (4) Segmentation de I'image anatomique avec DARTEL (Etude 4) ou CAT-12 (Etude 5) en 3
images correspondants a la matiére blanche, la matiére grise ou le LCR.

= (5) Création d’un espace commun aux deux groupes grace a la toolbox DARTEL. La création
d'un tel modele spécifique a I'étude a permis d'estimer la déformation qui alignait au mieux
les images anatomiques ensemble par itération. Ce procédé est pertinent pour comparer

des groupes de participants jeunes et agés car il nous permet de prendre en compte les

différences structurales.

= (6) Normalisation des images anatomiques, segmentées et fonctionnelles dans I'espace
commun MNI (Montreal Neurological Institute).

= (7) Les images fonctionnelles ont été lissées a 6 mm (~2 fois la taille d’un voxel)

2.2.3 Les analyses de premier niveau

—  Modélisation du décours temporel lié a I'expérience

L’analyse de premier niveau a permis de modéliser les modifications du signal BOLD en fonction
de la tache réalisée pour chaque sujet. Chaque condition ainsi que les réponses orales et les consignes
données aux participants ont été modélisées. La réponse hémodynamique correspondant a chaque

variable a ainsi pu étre isolée et incluse dans un modéle linéaire général (GLM, Friston, 1995).
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Les mouvements de la téte estimés par la procédure de réalignement ont également été inclus

dans le GLM en tant que covariables de non-intérét afin de tenir compte de I'influence du mouvement

de la téte sur le signal BOLD. Ceci était particulierement pertinent pour éviter que les différences liées

a l'age dans les réponses BOLD ne soient dues a des mouvements de téte plus importants chez les
personnes agées que chez les jeunes adultes. Plus précisément, nous avons utilisé un modele de
mouvements autorégressifs a 24 parametres (Friston et al., 1996) incluant la position actuelle (c.-a-d.
3 translations et 3 rotations) et passée (6 parameétres de mouvement de la téte un point temporel

auparavant) ainsi que les carrés des 12 éléments correspondants.

Pour chaque individu, nous avons également minimisé les sources de bruits physiologiques, ce

qui est particulierement pertinent pour I'étude du vieillissement dont les composantes vasculaires sont
connues pour étre affectées par I'age (Geerligs et al., 2017). Ainsi, un programme écrit sous Matlab a
été spécialement développé pour 'ETUDE 4. Il a permis de créer des masques de la substance blanche
et de LCR afin d’extraire le décours temporel du signal dans ces régions. Pour éliminer les aspects non
neuronaux du signal, une analyse en composantes principales a permis d'estimer les 12 premieres
composantes principales des signaux du LCR et de la matiere blanche, qui ont été incluses dans les
analyses de régression comme des variables explicatives de non-intérét (Behzadi et al., 2007). Une
procédure similaire a été utilisée pour 'ETUDE 5 a I'aide de la toolbox PhysiO du logiciel TAPAS (Kasper
et al., 2017).

En éliminant ces artefacts physiologiques résiduels non-neuronaux, nous avons également tenu
compte des effets du vieillissement sur les composantes vasculaires du signal BOLD (Geerligs et al.,

2017).

Des matrices individuelles ont pu étre obtenues grace a la modélisation du décours temporel de
I'expérience, des mouvements de la téte et des artéfacts physiologiques pour les acquisitions
fonctionnelles liées a la tache des deux études mais également pour 'acquisition resting-state de
I'ETUDE 4. Ces contrastes nous ont permis de mieux contrdler les différences liées a notre tache

perceptive d'intérét et d'éviter le probléme du niveau basal mal défini (Stark and Squire, 2001).

Dans I’étude 4 ces contrastes correspondent a la différence d’activité entre la forte et la faible

intensité de stimulation :

AP :(PHigh'PLow) ou AT :(THigh'TLow)
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Dans I’ ETUDE 5 ils correspondent a la différence d’activité entre chaque condition testée et la

condition de repos.
ARough= ARough'ReSt OU Asimooth= Asmooth-Rest
HRough= HRough'ReSt 0OU Hsmooth= Hsmooth-Rest

AHRough= AHRough'ReSt 0U AHsmooth= AHsmooth-Rest

2.2.4 Les analyses de second niveau

Afin d’évaluer les différences liées a I’age de I'activité cérébrale nous avons entré les contrastes
de premier niveau dans une analyse de second niveau. Cette analyse incluait des facteurs intra-
groupes : les conditions testées. Le facteur inter-groupes « Group » (Young, Old) n’a été utilisé que
pour ' ETUDE 4. Nous avons choisi de ne pas comparer statistiquement les deux groupes dans I'étude

5 car le nombre de participants n’était pas équivalent.

Pour les deux études nous avons réalisé une ANOVA a mesure répétée en utilisant la toolbox

GLMFlex (http://mrtools.mgh.harvard.edu/index.php/GLM Flex) :

Group * Modality + random(Sbj| Modality)

ZON N

Contrastes appariés

(Pw—m) (Tw—nw)

Contraste 1% Niveau Contraste 1% Niveau

Modality Condition + random(Sbj| Modality*Condition)

Rﬂugh Smooth
Audio

Haptic Audio-Haptic Contrastes appariés

Afin de tenir compte des comparaisons multiples dans I'analyse statistique des données sur le
cerveau entier, nous avons utilisé une correction de type « Family-Wise Error » dont le seuil

significativité des clusters a été fixé a p<0,05.
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ARV I-AMODIFICATION DES BASES NEURALES DE LA
PERCEPTION KINESTHESIQUE CHEZ L’ADULTE AGE

FUNCTIONAL BRAIN CHANGES IN THE ELDERLY DURING HAND
MOVEMENT PERCEPTION BASED ON MUSCLE PROPRIOCEPTION OR TOUCH

Caroline Landelle, Jean-Luc Anton, Bruno Nazarian, Julien Sein, Olivier Félician,
Anne Kavounoudias

Article en préparation

Syntheése

Introduction : Pour percevoir les mouvements du corps, le systéeme nerveux central s'appuie sur de
multiples entrées sensorielles incluant le toucher et la proprioception musculaire. Nous avons, dans les
études 1 et 2, identifié une altération plus marquée de la proprioception musculaire que du toucher
dans la perception des mouvements de la main chez I'adulte agé. Cette étude IRMf a pour objectif
d’évaluer les modifications liées a I'age du traitement central de ces informations sensorielles.

Méthode : Des stimulations tactile (T) ou proprioceptive (P) compatibles IRM ont été appliquées de
maniére isolée pour induire des illusions de mouvement du poignet droit a deux intensités (faible et
forte). Les activations cérébrales associées a ces illusions kinesthésiques ont été enregistrées en IRM
ainsi que l'activité cérébrale au repos d’'un groupe de 16 participants jeunes (moy. 23,3 ans) et un
groupe 16 participants plus agés (moy. 70,7 ans). Les participants avaient au préalable participé a
I’étude 1, ce qui a permis de corréler leurs performances dans des taches de discrimination de vitesse

Proprioception

des illusions T et P avec leurs activations cérébrales.
Résultats : /

> Un réseau sensorimoteur commun aux deux groupes était
recruté lors d'illusions de mouvement d'origine T et P.

> La comparaison de groupes a révélé des différences
uniqguement dans la condition P : une réduction de I'activité
du cortex sensorimoteur primaire (SM1) gauche
accompagnée d'une augmentation de l'activité dans SM1

"
o
@

droit chez les personnes agées.

> Cette altération de la balance inter-hémisphérique a été of Y
corrélée a une baisse des performances individuelles pour % Latenty index
percevoir la vitesse de l'illusion en P mais nonen T.

> L’étude de la connectivité fonctionnelle (rs-CF) au repos a révélé une CF accrue entre le réseau
sensorimoteur et les reste du cerveau chez les adultes agés

> Cette étendue de la CF entre SM1 et le cortex pariétal et frontal droit était positivement
corrélée avec les performances des participants agés.

2 —Performance — 3
1/IND, ?

Discussion : L'altération de la fonction kinesthésique de la proprioception musculaire serait associée a
une perte de latéralisation des activations sensorimotrices primaires, probablement liée a une
dégradation générale des processus inhibiteurs dans le cerveau des personnes vieillissantes.
L’accroissement de la connectivité inter-réseaux, bien qu’il soit probablement di a une perte de
sélectivité générale observée dans le cerveau des personnes vieillissantes, pourrait avoir parfois un
effet compensatoire permettant de pallier au moins partiellement cette altération kinesthésique.

CHAPITRE Il : 3.Etudes
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Functional brain changes in the elderly during hand movement

perception based on muscle proprioception or touch

Caroline LANDELLE?, Jean-Luc ANTONZ, Bruno NAZARIANZ, Julien SEIN?, Olivier FELICIANSZ,
Anne KAVOUNOUDIAS?

1. LNSC UMR 7260, Aix-Marseille Université, CNRS, Marseille, France
2. INT, UMR 7289, CERIMED, Aix-Marseille Université, CNRS, Marseille, France

3. INS UMR1106, Aix-Marseille Université, Inserm, Marseille, France

Abstract

Unlike age-related brain changes linked to motor activities, neural alterations related to self-motion perception remain
unknown. Here, we investigated age-related changes in the central processing of somatosensory information by inducing
illusions of right hand rotations inside a 3T-MR scanner using specific proprioceptive and tactile stimulation. Functional
connectivity during resting-state (rs-FC) were also compared between younger and older participants.

Results showed common sensorimotor activations in younger and older adults during proprioceptive and tactile illusions but
less deactivations in various right frontal regions and the precuneus were found in the elderly. Interestingly, older participants
exhibited a less-lateralized pattern of activity between the sensorimotor cortices (SM1) only in the proprioceptive condition.
This alteration of the interhemispheric balance correlated with declining individual performance to perceive illusion velocity
from a proprioceptive but not a tactile origin and with the strength of the rs-FC between both SM1.

By combining task-related data, rs-FC and behavioural performance, this study provided consistent results showing that
hand movement perception is altered in the elderly, with a more pronounced deterioration of the proprioceptive system,
likely due to the breakdown of inhibitory processes occurring with aging. Nevertheless, older people could benefit from the

extension of inter-network connectivity to overcome this kinesthetic decline.

Keywords: fMRI, aging brain, kinesthesia, sensorimotor network, resting -state
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INTRODUCTION

Normal aging is associated with a decline of all sensory
systems including muscle proprioception and touch, which
are affected at multiple levels from the receptors to the
central processing. Neurophysiological evidence has
accumulated showing a structural degradation and reduced
density of both cutaneous and muscle mechanoreceptors,
in addition to an alteration of peripheral nerve conduction
(see reviews Ribeiro and Oliveira 2007; Shaffer and
Harrison 2007). At the central level, numerous studies also
provided compelling evidence that structural brain changes

occurred across the lifespan (Hedman et al. 2012).

From a more functional point of view, few studies have been
conducted to examine age-related changes in brain activity
during pure somatosensory tasks. Applying a superficial
tactile stimulation on the elderly human hand, or stimulating
the median nerve resulted in an enlarged regional activation
in the contralateral primary somatosensory cortex (Sl)
(Kalisch et al. 2009; Brodoehl et al. 2013; Grdschel et al.
2013) and a lesser deactivation of the homologous
ipsilateral region (Lenz et al. 2012; Groschel et al. 2013).
Regarding muscle proprioception, very few studies have
been explored the alteration of the corresponding neural
correlates so far, except the group of Swinnen (Goble et al.
2011, 2012). The latter group used mechanical vibration to
specifically stimulate muscle spindle afferents, since these
mechanoreceptors have been found very sensitive to this
kind of mechanical stimulation, as evidenced in previous
microneurographic studies (Roll and Vedel 1982). By
comparing brain activations during vibratory stimulation
applied at the ankle level, Goble et al. (2011) did not found
differences between young and old adults except for a lower
activation exhibited by the older participants in the right
putamen, which was positively correlated with postural
instability. To our knowledge, no study has so far examined
the proprioceptive alteration of hand movement
representation, whereas kinesthesia seems more clearly
impaired in the upper limb than in the lower limb (Landelle
et al. 2018).

By contrast, age-related changes of brain activations have
been extensively studied in the motor domain. In line with
most of the cognitive studies, neuroimaging studies

performed in the motor domain also showed an overall

increase of activations in the motor network of older people
when they performed hand or finger motor tasks. Additional
activity was found in sensorimotor and premotor areas,
prefrontal cortex, cingulate cortex, subcortical regions and
cerebellum compared to younger adults (Hutchinson 2002;
Mattay et al. 2002; Ward and Frackowiak 2003; Wu and
Hallett 2005; Naccarato et al. 2006; Riecker et al. 2006;
Ward 2006; Heuninckx et al. 2008, 2010; Marchand et al.
2011).

Two interpretations have generally been provided to
account for brain overactivations in the elderly: one
postulates that the recruitment of additional regions in older
adults may reflect a compensatory mechanism to maintain
cognitive or sensorimotor performances and cover the
dysfunction of other regions (Grady et al. 1994; Cabeza et
al. 2002; Reuter-Lorenz and Cappell 2008). The second
assumes that over-activation may reflect less specialized
neural recruitment during specific tasks with aging, as it has
been reported a loss of selective brain responses between
different conditions in the visual system in human (Park et
al. 2012), the breakdown of selective tuning neurons profiles
in somatosensory cortex of old rat (Godde et al. 2002) and
a decrease in signal-to-noise ratio in neural firing in the
elderly (Li et al. 2001).

One way to disentangle these hypotheses is to link age-

related functional brain changes to the individual
sensorimotor performances. However, fewer studies have
examined to what extend behavioural performance
correlates with brain activations, and their results are
contradictory. Some studies reported that the recruitment of
additional brain activations was positively correlated with
motor performances of older adults (Mattay et al. 2002;
Heuninckx et al. 2008) supporting the hypothesis of a
compensatory mechanism, but others failed to detect such
a relationship (Riecker et al. 2006). By asking participants to
perform three different types of movement (tapping the right
index finger, the left index finger or both alternately), Carp et
al (2011) more recently showed in a multivariate analysis
that motor representations in older people were less
selective than those of young people, supporting rather the

second dedifferentiation hypothesis.
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In view of the discrepancies found in the literature, one might
consider the fact that alteration of body movements with
aging might not solely be due to pure motor decline, but also
the central alteration of the somatosensory system. Indeed,
perception of hand movements is altered in the elderly as
attested by a decrease in their ability to detect such
movements (Wright et al. 2011), but also to precisely encode
their velocity (Chancel et al. 2018). Of particular relevance,
we recently showed that kinesthetic deterioration with aging
seems to occur through a more pronounced degradation of
muscle proprioception compared to the cutaneous system
(Chancel et al. 2018; Landelle et al. 2018). Given the fact
that these two sensory systems are commonly activated
during an actual body movement, this might account for
apparent disparities found in the motor investigations as
depending on the motor tasks tested, they may involve more

or less one or the other of these sensory systems.

Therefore, the present study aimed to examine for the first
time age-related functional brain changes during perception
of hand movements based on muscle proprioception or
touch, considering the fact that these two sensory systems
might not be equally affected with aging. To disentangle
these two sensory sources, we used specifically designed
stimuli: a mechanical vibration applied on right wrist muscle
tendon and a tactile-textured disk rotating under the
participant’s right hand, respectively. In young adults, these
two stimulations can give rise to illusory movement
sensations in participants’ resting hand (Blanchard et al.
2011, 2013) and are associated with brain activations of the
whole sensorimotor network similar to brain activations
elicited by an actual hand movement (Naito et al. 2005,
2016; Duclos et al. 2007; Kavounoudias et al. 2008; Goble
et al. 2011). Fast and slow illusions of movement were
induced in two groups of younger and older participants.
Age-related changes in interhemispheric balance and the
extent to which brain activations correlated with the

participant’s discrimination performance were particularly

explored.

We also examined age-related changes in functional
connectivity during the resting state (rs-FC) using a region
of interest approach based on the results found in the task-
related fMRI recordings. A vast amount of studies have
recently tackled this issue (see review Damoiseaux 2017).
There have been a number of consistent findings showing
both reduction of connectivity within the default mode
network and increase internetworks functional connectivity
(including the sensorimotor network) that are functionally
separated in young adults (Betzel et al. 2014; Ferreira et al.
2016; Grady et al. 2016; King et al. 2017), with the idea of
less coherent and segregate functional connectivity with
aging (Chan et al. 2014; Song et al. 2014; Geerligs et al.
2015). These observations are generally interpreted as a
deleterious effect of aging and belonging to a
dedifferentiation process (Ferreira et al. 2016), although, in
the sensorimotor domain, evidence of a link between an
increase in rs-FC with other networks and motor skills is very
scarce. In addition, with regard to the rs-FC within the
sensorimotor network, the results of the literature are quite
disparate with some studies reporting rather an age-related
decrease (Wu et al. 2007; Bo et al. 2014) or an age-related
increase (Langan et al. 2010; Fling et al. 2011; Tomasi and
Volkow 2012; Solesio-Jofre et al. 2014; Seidler et al. 2015)
as well as no difference (Geerligs et al. 2015) in connectivity
strength. Given these disparities in the literature, we
performed a seed-to whole brain analyses by defining the
functional brain regions where activity has been found
different in the elderly during the illusory perception of hand
movements as seeds. A spreading of rs-FC from the
sensorimotor cortex toward other networks, as well as
changes between the regions within the sensorimotor
network in relation to the level of kinesthetic impairment

were expected in the elderly.
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MATERIALS AND METHODS

Participants

Sixteen elderly volunteers aged from 65 to 75 years old (5
men; mean: 70.7 + 3.2 yrs of age) and sixteen young
volunteers aged from 20 to 28 years old (6 men; mean: 23.3
+ 2.8 yrs of age) with no history of neurological or sensori-
muscular diseases participated in the present study. All
participants were right handed according to the Edinburg
handedness scale (Oldfield 1971). All the participants were
previously tested in a behavioral study where their ability to
discriminate movement velocity of their hand was estimated
(Landelle et al. 2018). A Mini Mental State (MMS) score of
26 and preserved daily life autonomy were required for
elderly individuals to participate in the study. All participants
gave their written consent, conforming to the Helsinki
declaration, and the experiment was approved by the local
ethics committee (CCP Marseille Sud 1 #RCB 2010-
A00359-30).

Stimuli

To activate specifically muscle proprioception and touch,
two kinds of MR-compatible stimulation already used in
previous fMRI studies (Kavounoudias et al. 2008) were
applied to the participant’s right hand. In both cases, the
proprioceptive and tactile stimulation elicited a clear
sensation of hand movement without actual movement
(Naito et al. 2007, 2016; Kavounoudias et al. 2008;
Blanchard et al. 2013; Chancel et al. 2018; Landelle et al.
2018).

The muscle proprioceptive stimulation (P) consisted of a
pneumatic vibrator (cylinder 3 cm in diameter and 4 cm long)
applied to the pollicis longus tendon of the participant’s right
wrist (Fig. 1A). Two constant frequencies of vibration (PLow:
30Hz or Phigh: 60 Hz) were obtained by using a SMC
ITV2050 air-pressure regulator, driven a 0-10V analog
command. A heavy ceramic spherical mass embedded in
the turbine allowed a powerful stimulation, modulated by
controlling the air pressure.

The tactile stimulation (T) was delivered by a rotating disk
(40 cm in diameter, 7 cm height) covered with cotton twill
(8.5 ribs/cm) (Fig. 1A). The disk was driven by a remote
motor locked in a faradized box and connected with rotatory
axis to the disk. The disk rotated under the participant’s right

hand in a counterclockwise direction at two constant

velocities (TLow: 107s and T nigh: 307s). Motor rotation speed
and direction were also driven by a second independent -10
/ +10 V analog command.

All stimulations lasted for 10 sec. The stimulation protocol
was implemented using a specific software developed for
this study using the NI LabVIEW environment. The software
was synchronised with the MR acquisition using a NI-PXI
6289 multifunction I/O device. A digital input line connected
to the TTL (Transistor-Transistor Logic) MR pulses defined
the hardware clock source of the whole protocol, which was
described in a sequential textual scripting including the
analog commands of both tactile and proprioceptive
stimulation devices. We verified that the tactile and
proprioceptive devices did not produce artefacts on the fMRI
scans nor modified the signal to noise ratio.

Procedure
Before the scanning session, participants underwent a
psychophysical experiment in our laboratory to determinate
their ability to discriminate illusion velocity during
proprioceptive or tactile stimulation (Landelle et al. 2018).
This psychophysical experiment consisted in a two-
alternative forced choice task where subjects underwent
pairs of proprioceptive or tactile stimulations of various
intensities and compared the velocity of two movement
illusions. Thus, we obtained individual psychophysical
curves, one for muscle proprioception, another for touch and
we extracted the just noticeable differences which reflect
discriminative thresholds. The older group exhibited higher
values of the proprioceptive and tactile discriminative
thresholds, which corresponded to a lower ability to
discriminate the velocity of movements in both sensory
2018). Then,

underwent a testing session inside a mock scanner few days

modalities (Landelle et al. participants
before the MRI session. They were placed in the same
position than in the actual 3T MRI scanner, head first and
supine. The tactile disk was put on their belly and
participant’s hand was placed on the centre of the rotating
disk. The pneumatic vibrator was applied to the pollicis
longus tendon of the right wrist by an elastic band (Fig. 1A).
Both tactile and proprioceptive conditions induced illusory
sensations of hand movement rotation in the clockwise

direction. Participants were instructed to focus their attention



on their right hand and to copy-online the movement
sensation perceived using a potentiometer hold in their left
hand. This latter experimental procedure was then run
identically inside the 3T scanner (PRISMA, Siemens),
except that participants did not reproduce any movement

illusion. They were simply asked to report orally at the end

. il

10s 1.5+04s 25
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of each stimulation whether or not they felt any illusory

movement. MR-compatible microphone (microphone

FOMRI-III, OptoAcoustics) and earplugs (audio system S14,

Sensimetrics) were installed to communicate with

participants and to record their oral response.

1.5+04s 10s 1.5+04s 25 1.5+04s 10s

Figure 1 | A- Experimental set-up. Lying participants were exposed to a counterclockwise rotation of a texture disk (T) under their right

hand or a pneumatic vibration (P) applied on the tendon of their right pollicis longus. Each stimulation could be delivered at 2 intensities:

Low or High. B- Experimental design. lllustration of the 4 runs, each runs consisting of 20 trials, including the four stimulation conditions

(PLow, Prigh, Tiow, Thigh) pseudorandomly presented 5 time each. Each trial consisted of a 10-second stimulation followed by a jitter (1.5 +

0.4 s), 2 seconds to answer the question "Did you feel the illusion?" and a second jitter (1.5 £ 0.4 s).

Experimental design

The scanning session started by a 10 min resting state
acquisition, during which participants were instructed to
keep their eyes open, fixate on a foveally presented cross

and to not think about anything in particular.

Then, participants were stimulated during 4 successive
runs, each comprising 20 stimulations of a mixture of two
tactile (Tiow, THigh) and two proprioceptive (PLow, PHigh)
stimulations presented randomly, each of them being
repeated five times per run (Fig. 1B). To make sure that
participants remained awake and followed the instructions
to perceive the possible movements of their hand, they were
asked to answer ‘Yes’ at the end of each stimulation if they
perceived an illusory movement sensation of their right hand
and ‘No’ if they did not. The interval of response was
indicated by two auditory bips: one delivered on average 1.5
s after the stimulation with a jitter interval of 1.5 + 0.4 s to
prevent from anticipatory response, and the second bip
delivered 2 s after the first one to announce the end of the
response period followed by a jitter interval of 1.5 + 0.4 s

before the onset of the following stimulation, to ensure

random subsampling of the brain relative to each stimulation

condition.

Behavioural data analysis

Movement illusion copy

During all 10 s tactile and proprioceptive stimulation in the
mock scanner, participants were asked to copy on line the
illusion perceived in their right hand using a potentiometer
hold in their left hand. The angular deviations recorded from
the potentiometer were processed using MATLAB R2017
(The Mathworks, Inc., MA, USA). We extracted the mean
velocity of the illusions (°/s) from the centered angular
deviations. The mean velocity of the illusion was calculated
from the onset of the illusion (automatically determined at +
2 SD from baseline) up to the maximum angular deviation
for each trial. For the two intensities tested in the two
modalities, we first calculated the individual mean of the
illusion velocity. Then we estimated for each participant the
increase in illusion velocity between the high and the low
levels of stimulation by computing the rate of velocity
increase (RVI, Chancel et al. 2018). It is the percentage of
increase velocity between the high and low levels of

stimulation.



RVI = [(Velocity(High) - Velocity(Low)) / Velocity(Low)]*100

Because the distribution of the data did not follow a normal
law, we used a non-parametric Wilcoxon tests to compare
groups’ differences for tactile and proprioceptive conditions
taken separately. Differences were considered statistically

significant at a threshold of p < 0.05.

Movement illusion occurrence

Based on the responses given by participants after each
stimulation during the fMRI session, we calculated the
occurrence of illusions for each of the four stimulation
conditions in the older and younger groups. We verified that
the percentage of illusion occurrences was similar during the
simulated training session in the mock scanner and the fMRI

acquisition session.

Image Acquisition

Data were acquired on a 3-Tesla MRI Scanner (Magnetom-
Prisma, Siemens, Erlangen, Germany) with the in-built
body-coil for rf excitation and the manufacturer’s 64-channel
phase-array head coil for reception. Blood-oxygen-level-
dependant (BOLD)
multiband sequence (Multi-Band EPI C2P v014) provided by
the University of Minnesota (Feinberg et al. 2010; Moeller et

images were acquired with the

al. 2010; Xu et al. 2013). Whole-brain Fieldmap images were
first acquired with a spin-echo EPI sequence with the same
spatial parameters than the BOLD images and acquired
twice with opposite phase encode directions along the
anterior-posterior axis with the following parameters: TR/TE
= 7060/59 ms, voxel size = 2.5 x 2.5 x 2.5 mm3, slices = 54,
FOV (Field of View) = 210 x 210 mm?, flip angle = 90/180°
BOLD images using a gradient-echo EPI sequence were
subsequently acquired with the following parameters: TR =
1224 ms, TE = 30 ms, voxel size = 2.5 x 2.5 x 2.5 mm3,
multiband factor = 3, slices = 54, 284 volumes, FOV = 256 x
256 x 204.8 mm3, flip angle = 65° Four runs of functio nally
related-task and a resting-state run were acquired using this
BOLD protocol. The scanning session ended with the
acquisition of a high-resolution T1-weighted anatomical
image (MPRAGE sequence: TR/TI/TE = 2400/1010/2.28
ms, voxel size = 0.8 x 0.8 x 0.8 mm3, slices = 256, FOV =
256 x 256 x 204.8 mm?, flip angle = 89.

MR Image pre -processing
All acquired MR images were converted in nifti format and
stored following the Brain Imaging Data Structure (BIDS)
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standard (http://bids.neuroimaging.io, Gorgolewski et al.

2016). For each participant, all the functional and structural
images were pre-processed using SPM12 (Welcome,
London, UK,
http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/) running on MATLAB
2017 (The MA, USA). FSL
(http://fsl.fmrib.ox.ac.uk/fsl/) was used to generate the

Department of Imaging Neurosciences,

Mathworks, Inc.,

fieldmap from the two sets of reversed phase encoding SE-
EPI using the tool topup.

For each participant, all functional task-related and resting
field

inhomogeneities using fieldmap images, (2) realigned and

images were (1) corrected for magnetic
unwarped to the first image of the time series to correct for
head movements between scans and (3) coregistered to the
respective anatomical scan. For all participants, T1-
weighted structural images were (4) segmented using
DARTEL (Diffeomorphic Anatomical
Exponentiated Lie Algebra) algorithm into grey matter (GW),

white matter (WM) and cerebrospinal fluid (CSF) (Ashburner

Registration using

and Friston 2009). Then, (5) a group-specific template
including all younger and older participants’ anatomical
scans was created using DARTEL algorithm Toolbox. The
creation of such a study-specific template allowed to
estimate the deformation that best aligned all anatomical
images together by iteration and reduced deformation errors
that arise when distorting a single subject image into an
unusually shaped template. This is relevant when
comparing younger and older adults known to have
significant structural differences (Hedman et al. 2012). Also
DARTEL is based on a large deformation framework that is
more suitable for the older group template generation.
Finally, (6) segmented anatomical and functional images
were normalized for each participant to the study-specific
template using the flow fields containing the individual
deformation parameters, (7) normalized to Montreal
Neurological Institute (MNI) space and (8) smoothed with an

isotropic three-dimensional Gaussian kernel of 6 mm.

Functional task -related image analyses

Subject regression analysis

Task-dependent changes in BOLD signal were modelled for
each subject as boxcar regressors time-locked to the onsets
of the stimulation conditions (PLow, PHigh, Trow, Tigh) and the

onsets of the answer. These five regressors were convolved


http://bids.neuroimaging.io/
http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/
http://fsl.fmrib.ox.ac.uk/fsl/
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with the canonical hemodynamic response function (HRF)
of SPM12. Data were high-pass filtered (with a cut-off period
of 128 s) to remove low-frequency drifts of the scanner
signal. The five regressors corresponding to the four
conditions of stimulation and the answer condition were
included into a General Linear Model (GLM, Friston, 1995).

We compared head motions across the four functional task-
related runs and between the two groups by measuring the
frame-wise displacement (FD) which is an indicator that
expresses instantaneous head-motion using the three
translational and three rotational realignment parameters
(Power et al. 2012). However, using the relative version of
DVARS proposed by Afyouni & Nichols (2018).This index
reflects the spatial standard deviation of the temporal
difference image measured on functional images after a
simple realignment processing as calculated by the MRIQC
procedure (Esteban etal. 2017), and it is thus closely related
to motion-induced artefacts in BOLD signal. We computed
two-way repeated measures ANOVA for both indices.
Concerning the frame-wise displacement index, a two-way
repeated measures ANOVA showed no Run effect F(3,90)
=1.71, p = 0.32) but significant Group effect for both task-
related and resting state recordings (F(1,30) = 14.14, p <
0.001). For all functional acquisitions, head movements
were significantly higher in the older group (mean FD : 0.35
+ 0.2 mm) compared to the younger group (mean FD: 0.24
+ 0.1 mm) (see Figure 1, supplementary data). In contrast
no significant group differences were found for the relative
DVARS (F(1,30) = 0.18, p = 0.67) (see supplementary data
Fig. 1B,).

To further account for the complex problem of the nuisance
of head motion on BOLD signal, head movement’s
parameters estimated by motion realignment procedure
were also included into the GLM as covariates of no interest.
Indeed, it has been shown to reduce the effects of motion-
related artifact on resting state functional MRI correlations
(Power et al. 2012) and it should be thus particularly relevant
to prevent age-related differences in BOLD responses from
being due to greater head movements that are known in the
elderly compared to young adults. Specifically, we used 24-
parameters autoregressive model of motion (Friston et al.
1996) including current (i.e, 3 translations and 3 rotations)
and past position (6 head motion parameters one time point
before) and the 12 corresponding squared items.

For each individual, we also minimize physiological and
other noise sources, which is particularly relevant for study
of healthy aging to account for physiological confounds, as
vascular components are known to be affected by age
(Geerligs et al. 2017). To this end, masks of the white matter
and CSF were used to extract the specific time series from
these regions. To remove non-neural aspects of the signal,
a principal component analysis allowed to estimate the first
12 principal components of the CSF and WM signals, which
were included in the regression analyses as regressors of
no interest (Behzadi et al. 2007). By removing residual non-
brain physiological artefacts, we also accounted for aging
effects on vascular components of the BOLD fMRI signal
(Geerlings et al. 2017).

To examine brain activations related to proprioceptive and
tactile illusions, we created a first level of contrasts between
the high and low intensities of stimulation for each sensory
modality. For each participant, we have defined the
contrasts AP = (Phigh-PLow) and AT = (Thigh-TLow), for the
proprioceptive and tactile modality, respectively. These
contrasts allowed us to better control for differences related
to our perceptual task of interest and avoid the problem of
the not well-defined baseline (Stark and Squire 2001).
Indeed, it has been well established that increasing the
intensity of these kinds of proprioceptive or tactile
stimulation results in a velocity increase of the movement
illusion in both young (Blanchard et al. 2011; Chancel et al.
2016) and old adults (Chancel et al. 2018; Landelle et al.
2018) together with an increase in BOLD responses in the
whole sensorimotor network in the case of vibration induced
illusions in young adults (Romaiguere et al. 2003). Based on
our previous findings showing that increasing the intensity of
stimulation resulted in smaller increases in the illusion
velocity in older adults than in younger adults (Chancel et al.
2018), we investigated between-group differences in these

contrasts AP and AT.

Group level analysis

To investigate age-related changes in brain activations
during an illusory movement perception from proprioceptive
or tactile origin, the first-level contrast maps (AP and AT)
were entered into second-level analyses. The between-
group comparisons were implemented in GLM Flex tool

(http://mrtools.mgh.harvard.edu/index.php/GLM_Flex using

a 2x2 repeated measure ANOVA design including “Group”


http://mrtools.mgh.harvard.edu/index.php/GLM_Flex

ETUDE 4, in prep

(Young, Old) as between-group factor and “Modality” (AP,

AT) as within-group factor.

First, we examined the positive main effects of the modality
separately in each group, defined as (AP +AT) > O,
equivalent to [(Prigh -PLow) + (THigh -TLow)] > 0, to reveal the
common and specific brain areas involved in hand
movement illusion, regardless of the sensory modality.
Since the sensorimotor network is known to be modulated
by interhemispheric inhibitory processes, the negative main
effects of modality (AP +AT) < 0, equivalent to [(Phigh - PLow)
+ (Thigh - TLow)] < O , were also computed to reveal brain
areas relatively more activated (or less deactivated) during
a low compared to a high intensity of stimulation in each

group.

Then, for each group, differences between proprioceptive or
tactile illusions were investigated through the two contrasts:
(AP > AT) and (AT > AP) for both the younger and the older

groups.

Finally, we examined for each modality, the differences
between the two groups according to the four contrasts :
[Young(AP) > OId(AP)], [Young(AP) < OId(AP)], [Young(AT)
> OId(AT)] and [Young(AT) < OId(AT)].

To account for the problem of multiple comparisons in the

statistical analysis of whole brain data, clusterwise
significance was always determined at the level of p < 0.05

corrected for family-wise error (FWE).

Interhemispheric balance analysis

To study the differential activation between homologous
regions of the two hemispheres, we calculated for each
subject the laterality index (LI) for different regions of
interests (ROIs). ROIs were defined using a functional
benchmark composed of voxels specifically more activated
in one group than in the other during proprioceptive or tactile
illusions, i.e. in the four contrasts [Young(AP) > OId(AP)],
[Young(AP) < OId(AP)], [Young(AT) > OId(AT)] and
[Young(AT) < OId(AT)]. For each cluster found significantly
activated (with cluster-wise FWE correction), we extracted
the coordinates of the cluster barycenter and we built a 6
mm radius sphere centered on this peak voxel using

MarsBar toolbox in Matlab (http://marsbar.sourceforge.net).

The laterality index was calculated as LI = LH - RH, where
LH and RH were defined as the individual mean of the
contrast estimate parameters inside the ROIs of the left and
right hemispheres, respectively, extracted from the
contrasts (AP > 0) and (AT > 0). A positive value of the
laterality index indicated a lateralization predominantly to the
left side, a negative value to the right side, while a zero value
did not reflect any major lateralization between
hemispheres. For each group, one sample t-tests were used
to determine if the laterality index was significantly different
from 0. We also used a two sample t-test to compare the
laterality indexes between the two groups. Additionally, the
correlation between individual LI and the participants’ ability
to discriminate illusion velocity (1/JND) was explored using
a Pearson’s correlation test for both proprioceptive and
tactile stimulation. To this end, we used behavioural data
collected independently from the present experiment when
participants performed in the laboratory a full
psychophysical experiment. The discriminative thresholds
previously found in both sensory modalities corresponded to
the inverse of the Just Noticeable Difference (1/JND)
required to discriminate the velocity of two movement
illusions induced by either a proprioceptive or a tactile

stimulation (Landelle et al. 2018).

Rs-Functional connectivity analyses

The impact of age on the functional connectivity within the
sensorimotor network was investigate through the resting
state networks analysis. The analysis was conducted using

Conn toolbox (https://www.nitrc.org/projects/conn/). After

the preprocessing steps performed using SPM12 (see
preprocessing description), individual resting times series
were entered at the first level of analysis and regressed by
WM and CSF signals using the component-based noise
correction method (CompCor), to reduce physiological and
other noise sources from each subject. We also applied a
high pass filter at 0.01 Hz to reduce physiological noise
without suppressing high-frequency signals, as it has
recently been shown that high-frequency signals contain
more than just physiological noise, and contribute to
functional connectivity. Compared to band-pass filtering, a
0.01 Hz high pass filter has thus a better and reliable effect
on functional connectivity estimates (Geerligs et al. 2015;
Shirer et al. 2015).


http://marsbar.sourceforge.net/
https://www.nitrc.org/projects/conn/

ETUDE 4, in prep

We estimated head motion differences between the two
groups during resting state acquisitions. Student t-test on
the mean frame-wise displacement revealed a significant
difference between the two groups (t = -2.96, p = 0.008) with
head movements significantly higher in the older group (0.24
+ 0.14 mm) compared to the younger group (task-related:
0.13 + 0.05 mm). Nevertheless, as for the functional task-
related images, no significant difference was observed
between the relative DVARS indexes (t = 0.11, p =0.91).

To prevent age-related differences in functional connectivity
from being mainly due to greater head movements by the
elderly, we also used 24-parameters autoregressive model
of motion (the six head motion realignment parameters’
estimates plus the realignment parameters squared, their
derivatives and the squares of the derivatives) (Friston et al.
1996) and movement outliers (i.e. volumes in which scan-

to-scan displacement exceeded 2 mm).

Functional ROIs based on the task-related functional results
were selected as seed regions. As for the laterality index
analysis, we selected functional ROIs based on the clusters
of voxels found specifically more activated in one of the two
groups during proprioceptive or tactile illusion : contrasts
[Young(AP) > OId(AP)] or [OId(AP) > Young(AP)] or
[Young(AT) > OId(AT)] or [OId(AT) < Young (AT)]. For each
cluster found significantly activated (with cluster-wise FWE

correction), we extracted the coordinates of the local

RESULTS

maximum and we built a 10 mm radius sphere centered on
in Matlab
The sphere was then

this peak voxel using MarsBar toolbox

(http://marsbar.sourceforge.net).

masked with the thresholded statistical map to include only
the significant activated voxels found in the corresponding
contrasts.

At the individual level, functional connectivity between the
mean resting state BOLD time course for each seed and the
BOLD time course throughout the whole brain was
estimated using bivariate correlation analyses. Each
correlation coefficient was then converted to z-values
according to Fisher-transformations. To ensure normality,
statistical analyses of the correlation data were performed

on these z-values.

Whole brain Fisher-transformed correlation coefficient maps
of all the participants were then analysed at the second
level. For each seed, we first examined functional
connectivity (FC) within each groups using a one sample t-
test. Second, we compared between-groups FC with a two-
sample t-test. Finally, to determine whether FC was related
to behavioural performance, we also included the
discrimination performance (1/JND) as a covariate and
conducted a regression analysis for each group. All FC
statistical analyses were corrected for multiple comparisons

(cluster-wize p-FWE corrected < 0.05).

Proprioceptive and tactile illusions induced in
both groups (Fig. 2)

Occurrence of illusions

All the participants tested in the present experiment were
familiar with the experimental procedure since they were
previously included in a psychophysical study carried out in
the laboratory to compare the ability of young and old adults
to discriminate velocity of hand movements based on

proprioceptive or tactile inputs (Landelle et al. 2018).

When tested in a lying position inside the mock scanner,
illusion occurrence was always higher than 70% for the two
sensory modalities (Pyoung = 89%, Poid = 77%, Tyoung = 80%,
Toid= 78%), as previously observed in the same participants
tested in a seating position at the laboratory (Landelle et al.

2018). During MR recordings inside the 3T scanner, the

occurrence of illusions was almost identical from that
observed inside the mock scanner (Pyoung = 88%, Po =

74%, TYoung = 79%, Tod= 74%)

Effect of stimulation intensity on illusion velocity

As shown in Figure 2A, increasing the intensity of stimulation
always resulted in a velocity increase of the illusions for both
the proprioceptive and tactile stimulation. For the two young
and old groups, the mean velocities extracted from the on-
line copy made by the participant inside the mock scanner
was higher for the high stimulation intensity compared to the
low intensity of stimulation.


http://marsbar.sourceforge.net/
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Figure 2 | Comparison of illusion velocities between older and
younger participants in the proprioceptive (P, left column) and
tactile (T, right column) conditions. A) Mean illusion velocity (£
SEM) perceived by the younger (dot symbols) and older participants
(triangle symbols) in response to a low (empty symbols) or a high
(grey symbols) intensity of proprioceptive (left column) or tactile
(right column) stimulation. B) Individual and mean rate of velocity
increase RVI (in percentage %) for the younger (dot symbols) and
older (triangle symbols) participants in response to proprioceptive
(left column) or tactile (right column) stimulation. Full symbols are
the means of the groups, empty symbols are individual values and
the horizontal bars are the medians of the groups. ns: no significant;
**p<.01

However, the rate of velocity increase (RVI), which is the
percentage of velocity increase between the low and the
high intensity of stimulation, differed between the two
groups. As shown in Figure 2B, the RVI was on average
lower in the older group than in the younger group for the
proprioceptive condition (91.5 + 4% vs 67.4 £ 7%, U = 171,
p = 0.045, Fig. 2B). By contrast, no significant difference
between the older and younger groups was found for the
tactile modality (27.4 + 3% vs. 31.6 £ 3%, U =115, p = 0.64).
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Brain activations during illusory hand movements

Within-group brain activations during proprioceptive or
tactile illusions

In the younger group, the whole sensorimotor network was
found significantly more activated during a high versus a low
intensity of stimulation in either a proprioceptive or a tactile
stimulation, as evidenced by the positive main effect of the
modality [(AP +AT) > 0], equivalent to [(PHigh - PLow) + (THigh
- TLow) > 0]. The activated network included the left primary
sensorimotor cortex (left SM1), bilateral parietal operculum
and posterior insula, as well as subcortical regions such as
the right cerebellum, bilateral putamen and right caudate
nucleus (Fig. 3A, Table 1A). As in the younger group, left
SM1, bilateral parietal operculum and right cerebellum were
also found activated in the older group when testing the
positive main effect of the modality based on the contrast of
the high and the low intensity of stimulation ([(AP +AT) > 0]).
Interestingly, only the older group also exhibited a significant
modulation of the BOLD response in the right primary
sensorimotor cortex (right SM1), i.e. the ipsilateral SM1
cortex, and in the right inferior parietal lobule (Fig. 3A in

yellow and Table 1B).

When intensities of stimulation were inversely contrasted,
corresponding to the negative main effect of modality
[(AP+AT) < 0], equivalent to [(PLow - PHigh) + (TLow- THigh)] > O,
no significant modulation in BOLD signal was found in the
older group. By contrast, modulation of the BOLD signal in
the low versus high intensity contrast was observed for the
younger group in brain regions located in the ispsilateral
primary (right SM1),

paracentral areas including bilateral

sensorimotor cortex bilateral

gyrus,
precuneus as well as in more frontal regions including the

parietal

bilateral anterior supplementary motor area SMA, the right
anterior cingulate gyrus and the inferior, middle and superior
frontal gyri (Fig. 3B and Table 1C). As shown by the contrast
estimate parameters plotted in the Figure 3B (blue circles),
in all these regions, the significant differences did not reflect
a greater activation during the low intensity of stimulation but
were rather supported by a relative reduction of the contrast
estimate parameters for the high stimulation intensity versus
the low stimulation intensity. This reduction was less
pronounced in the older group and did not reach a significant
level (see yellow triangles in Fig. 3B).
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Figure 3 | Comparison of the whole brain networks activated during proprioceptive or tactile stimulation in the older (in yellow)
and younger (in blue) adults. A/ Positive main effects of modality [AP +AT] > 0, equivalent to [(Prigh-PLow ) + (Thigh-Trow)] > 0,
corresponding to brain regions more activated during a high compared to a low intensity of stimulation in both sensory modalities; B/
Negative contrast [AP+AT] < 0, equivalent to [(PLow - Phigh) + (Tiow - Thign)] > 0 corresponding to brain regions more activated during a low
compared to a high intensity of stimulation in both sensory modalities.

Statistical maps corrected for multiple comparisons (p<0.05 FWE cluster corrected) are overlaid for the two groups on the mean participants’
anatomical image (X, y, z coordinates in MNI space), so that common activations appear in green. For each cluster, a peak coordinate is
written in color to indicate whether it corresponds to a common activation (green) or a specific group activation for the younger (blue) or the
older group (yellow). Thus, each peak was extracted from: all effect contrast (green), Young main effect contrast in blue (Young [AP +AT]
> 0) or Old main effect contrast in yellow (Old [AP +AT] > 0). The plots represent the mean contrast parameter estimates (Param estimates,
arbitrary units) extracted for each subject using a 6 mm sphere around the peaks in the [(PLow + Trow ) > 0 ] @and [(Prign*Tigh ) > 0] contrasts
for both the younger (dots) and older (triangles) groups. The error bars are the standard errors of the mean. L: left hemisphere, R: right
hemisphere, A: anterior, P: posterior, OP: operculum parietal, SM1: primary sensorimotor area, M1: primary motor area, IPL: Inferior parietal

lobule, MFG: middle frontal gyrus, IFG: inferior frontal gyrus, SMA: supplementary motor area.
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Within-group comparisons of brain activations

during proprioceptive versus tactile induced

illusions

When comparing brain activations during a high versus a
low intensity of stimulation between the two kinds of sensory
stimulation, significant differences were observed in favour
of the proprioceptive stimulation mainly in the younger
group. For the contrast [AP > AT], the young participants
exhibited greater activations in the left SM1, the right parietal
operculum, and cerebellum as well as the left putamen (Fig.
4A) while only the left middle temporal gyrus was found

more activated in the elderly (Fig. 4B).

For the contrast [AT > AP], the medial cingular cortex (MCC)
and right superior frontal gyrus were found relatively more
activated in the tactile than in the proprioceptive condition in
both the younger and older participants. As shown by the
estimate parameters values plotted in the Figure 4, these
two latter regions did not actually display a greater activation
in the tactile condition compared to the proprioceptive one,
but they were rather supported by a relative reduction of the
the

proprioceptive condition while estimate parameters remain

estimate parameters in the high versus low
stable and close to zero in the two tactile intensity conditions

for both groups.

Between-group analyses of brain region activations during
a high versus a low intensity of proprioceptive or tactile

stimulation

Common brain regions were found to be activated in young
and old participants during tactile and proprioceptive
stimulation, but their level of activation may not be the same.
Between-group statistical analyses revealed significant
differences but only in the proprioceptive condition. In the
[Young (AP) > OIld (AP)] contrast, the

sensorimotor area (left SM1) was found more activated in

left primary

young compared to old participants (Fig. 5 and Table 3); in
fact, contrast parameter estimates extracted from this
cluster revealed that, as the stimulation intensity increased,
a higher increase in left SM1 activation occurred in the

younger than in the older group (Fig. 5).
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Figure 4 | Modality differences in favor of proprioception
(contrast [(AP) > (AT)], black) or touch (contrast [(AT) > (AP)],
white) for the younger group (A) or the older group (B). The two
statistical maps corrected for multiple comparisons (p<0.05 FWE
cluster corrected) were superimposed on average participants’
anatomical image (x, y, z coordinates in MNI space). For each
significant cluster of activations found, the mean contrast parameter
estimates (Param estimates, in arbitrary units) are plotted. The
values were extracted for each subject using a 6 mm sphere around
a peak of each cluster in the AP and AT contrasts for both the
younger (dot) and older (triangle) groups. The error bars represent
the standard errors of the mean. L: left hemisphere, R: right
hemisphere, A: anterior, P: posterior, SM1: primary sensorimotor
area, Cereb: Cerebellum, OP: operculum parietal, MCC: medial
cingulate cortex, SFG: superior frontal gyrus, MTG: medial temporal

gyrus.
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Conversely, in the [Old (AP) > Young (AP)] contrast, right
SM1 was found relatively more activated in the older group
compared to the younger one. Interestingly, the contrast
parameter estimates extracted from the barycentre
coordinates of this right SM1 region revealed that the
difference between the two groups was not due to a greater
activation in the older group but rather to a greater decrease
of the mean contrast parameter values in the younger group.
As shown on the plots of the Figure 5, parameter estimate
values were all negative in this right SM1 region during the
low and high proprioceptive conditions compared to
baseline and they decreased as stimulation intensity
increased (see black circles in the Fig. 5). On the contrary,
the contrast parameter values remained stable in the older

group (see grey triangles in the Fig. 5).
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Figure 5 | Group differences in favor of the y:flr:g group
(contrast [Young(AP) > OId(AP)], in black) and in favor of the
old group (contrast [Old(AP) > Young(AP)], in white) in the
(p<0.05 FWE

corrected) were superposed on average participants’ anatomical

PHigh PLow

PLow

proprioceptive condition. Statistical maps
image, (y, z coordinates in MNI space). For each significant cluster
of activations found, the mean contrast parameter estimates (Param
estimates, in arbitrary units). The values were extracted for each
subject using a 6 mm sphere around the barycentre of each cluster
in the PLow and Pyign contrasts and averaged for the younger (dot)
and older (triangle) groups. The error bars represent the standard
errors. L: left hemisphere, R: right hemisphere, A: anterior, P:

posterior, SM1: primary sensorimotor area.
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No brain region exhibited a significant between-group

difference in the tactile condition, neither in the
[Young(AT)>OId(AT)] contrast or in the
[Young(AT)<OId(AT)] contrast.Interhemispheric balance

between the left and the right primary sensorimotor cortex

To further explore the interhemispheric balance of activity
between the right and left primary sensorimotor cortex as
proprioceptive stimulation increased, an index of laterality
was computed. For each young and older participant, the
contrast parameter estimates were extracted from the
contrasts (Young AP >0) and ( OId(AP) >0) within the two
ROls obtained in the contrasts [Young(AP) > OIld(AP)] and
[OId(AP) > Young(AP)] and subtracted to obtain a laterality
index, LI (Fig. 6). This laterality index was found significantly
higher than zero for both the younger group (LI = 0.54 + 0.3,
t(15) = 6.3, p < 0.001) and the older group (LI = 0.15 + 0.2,
t(15) = 2.5, p = 0.025), reflecting a predominant leftward
laterality in both groups, i.e. contralateral to the stimulation
of the right hand. Moreover, the younger group had a
significant higher laterality index than the older group (t =
3.7, p=0.001) (Fig. 6A). Interestingly, for all the participants
confounded, the laterality index was found positively
correlated with their ability to discriminate the velocity of
proprioceptive-induced illusory movementsFigure 6B shows
the laterality index plotted against the inverse of the just
noticeable difference (1/JND)

psychophysical study where the same participants were

found in our previous
asked to discriminate the velocity of a series of pairs of
proprioceptively-induced illusions (Landelle et al. 2018).
The more the laterality index increased, the more
participants’ performance increased (r = 0.36, p = 0.046. In
contrast, no significant correlation was found between
laterality index and performance in tactile condition tested in
the same ROls (r = 0.087, p = 0.64). We further verified that
no correlation was also found when the laterality index was
computed on the basis of the same ROls (barycentre of the
cluster of activations in the contrast (Young(AP) > Old (AP)

and (Young(AP) < Old (AP )).
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Figure 6 | Interhemispheric balance in the primary sensorimotor cortex of young and old participants during proprioceptive

stimulation (A) Comparison of laterality index between the two groups. Individual and mean values of laterality index for the younger

(dots symbols) and older (triangles symbols) participants. Laterality index was obtained by subtracting contrast parameter estimates of

ROls in the left and right primary sensorimotor area obtained in the young(AP) > old(AP) and old(AP) > young(AP) contrast, respectively.

Full black symbols are the mean of the groups, empty grey symbols are individual values and bars are the median of the groups. (B) & (C)

Correlation between laterality index and velocity discriminative performance in proprioceptive or tactile condition. The

discriminative performance is the inverse of the just noticeable difference (1/JND) obtained from a previous study performed on the same

participants (Landelle et al. 2018). Symbols correspond to individual 1/JND as function of the laterality index values for young (black dot

symbols) and older (grey triangle symbols) participants. ns: non-significant, * p < 0.05; *** p < 0.001.

Age-Related Modulations of Resting State
Connectivity within the sensorimotor network

Age-related changes in functional connectivity during resting
state (rs-FC) was examined by seed-to whole brain
analyses using the left and right SM1 cortices as seeds (Fig.
7). More precisely, the two seeds corresponded to the two
functionally defined sensorimotor ROIs based on the
[Young(AP) OId(AP)] [Old(AP) >

Young(AP)], respectively, as for the laterality analysis

>

contrasts and

previously described. As shown in Figure 7, the young
participants exhibited an expected rs-FC between the two
seeds SM1 and the remaining bilateral sensorimotor
network including pre and postcentral gyri (M1, S1),
premotor cortex, supplementary motor area (SMA), parietal
operculum (S2), insular cortex and right angular gyrus (AG),
as well as subcortical—structures including the bilateral
cerebellum and thalamus. Older adults showed a less
extended rs-FC within the sensorimotor network but
additional rs-FC with other networks. Indeed, in the elderly,
the left and right SM1 seeds were found extensively
connected with bilateral medio-frontal areas (in the superior,
inferior and middle frontal Gyrus, posterior-medial Frontal
Gyrus, and Superior-Medial Gyrus), parietal lobes (angular
gyri) and the whole superior temporal gyri as well as anterior

and posterior insula.
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Between-group comparison statistically confirmed that rs-
FC increased significantly in the younger group within the
sensorimotor network more precisely between each seed
and adjacent areas within left and right SM1 (Fig.7 E-F,
Table 6A-C).
participants, the left and the right SM1 of the elderly were

By contrast, compared to the younger

both found more functionally connected to frontal (superior,
inferior and middle frontal gyrus), parietal areas (anterior
insula, middle temporal, supramarginal gyrus, inferior
parietal lobule) as well as homologous SM1 regions in the

opposite hemisphere (Fig.7 E-F, Table 6B&D).

To investigate the possible link between resting state
connectivity and sensorimotor performance, we conducted
a regression analyses including discrimination performance
of the participants during proprioceptive illusions (1/JND) as
covariate in the seed-to whole brain correlation analysis. We
found that connectivity strength between the right and left
SM1 seeds and different cortical areas at the right side of
the brain (inferior parietal lobule, middle temporal gyrus,
inferior frontal gyrus and posterior insula) was higher in older
participants who had better discrimination performance
during proprioceptive illusions (Fig.7 G-H and Table 7). This
correlation between FC and participants’ performance was
also found for the subcortical areas (bilateral thalamus, right

putamen et cerebellum).
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Figure 7 | Resting-state functional connectivity (FC) analysis. Correlation maps were compute from two seed regions including SM1
left (x=-29, y=-28, z=64) and SM1 right (x=41, y=-25, z=65) and represents one sample t-test in young group (A- B), older group (C-D) and
two sample t-test (E-F) where higher correlation maps in the older group than in the younger one are in orange and the inverse is in blue.

G-H are correlations maps from one sample t-test in older (orange) or younger (blue) including individual performances in proprioceptive

condition as a regressor. No significant correlation maps where found in younger group.

Interestingly, we found a higher connectivity in older
adults compared to young adults between the left SM1
seed (x=-29, y=-28, z=64) and the homologous cluster in
the right hemisphere (x=28, y=-38, z=75, Table 6C). In
addition, the coordinates of this cluster was very similar
to the one obtained for the contrast [Old (AP) > Young
(AP)] (x=41, y=-25, z=65). Thus, we made a correlation
between laterality index and z-score of the FC between
these two SM1
significant correlation (r=-0.66, p<0.001), in other word
the higher was the FC during resting state the lower was
the brain activity laterality during the task (Fig. 8).

regions. We obtained a negative
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Figure 8 | Correlation between functional connectivity and
laterality index in proprioceptive condition. The functional
connectivity was extract from the left seed and the homologous
right cluster (x,y,z) significantly more functionally connected in
older compared to younger adults. Symbol corresponded to
individual laterality index in proprioceptive condition as function
of the functional connectivity for young (black dot symbols) and
older (grey triangle symbols) participants. *** p<0.001.
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DISCUSSION

While the functional changes in the brain associated with the
decline in motor skills with age have been widely studied,
very little is known so far about age-related functional
changes in the perception of body movements. This study
aimed to investigate for the first time age-related changes in
the central processing of tactiie and proprioceptive
information for kinesthesia and to explore to what extent
they are correlated with the discrimination performance of
hand movement velocity. We show that the lower ability of
the elderly to discriminate movement velocity of their hand
correlated with functional brain changes supporting the
hypothesis of a central rather than peripheral origin of the
perceptual decline. Using specific sensory stimulation, we
found that illusory movement perceptions caused common
sensorimotor brain activations in young and old participants.
However, an imbalance between the activation of the two
primary sensorimotor cortices could potentially explain the
perceptual disabilities in the elderly mainly from muscle
proprioception origin. In addition, analysis of the functional
connectivity during the resting state (rs-FC) revealed
heterogeneous rs-FC changes within the sensorimotor
network and increase internetwork connectivity in the elderly
compared to young adults. It is noteworthy that some
changes in rs-FC appear to be beneficial for older people,
as they were positively correlated with their ability to
discriminate hand movement velocities. These data provide
new insights into the debate on the compensation or
dedifferentiation mechanisms that develop with aging.

Overall functional brain in

changes body

movement representation with aging

Functional changes in the brain related to motor impairment
have been extensively studied in healthy seniors but using
motor task paradigms that do not distinguish between motor
and sensory components of the movement. The purpose of
this experiment was to study the functional brain changes in
the representation of body movements by inducing illusory
sensations of hand movements in participants whose hands
were perfectly still. For both tactile and proprioceptive
stimulation, increasing the intensity of stimulation resulted in
an increase of hand movement illusions, as reported by the
participants during the mock scanner session.These illusory
movements were associated with common brain activations

in young and older adults involving sensorimotor areas
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(cSM1, bilateral parietal operculum, posterior insula and
right cerebellum), which were found more activated during a
high versus a low intensity of proprioceptive or tactile
stimulation. These regions are part of the sensorimotor brain
network classically described in the literature during illusory
movements induced by a proprioceptive (Naito et al. 2005,
2016; Duclos et al. 2007; Kavounoudias et al. 2008; Goble
et al. 2011) or a tactile stimulation (Kavounoudias et al.

2008) in young adults.

Strikingly, the main differences in brain responses during an
illusion perception concerned higher deactivations found in
the young but not in the old group. When looking at brain
regions relatively more activated during a low versus a high
stimulation [(AP +AT) <0], we found significant relative
increase activity in brain regions including right frontal areas
(SMA, anterior cingulate gyrus, inferior and middle frontal
gyrus) and bilateral paracentral lobule and precuneus but
only in the younger group. More precise analysis showed
that the activity was not higher at low intensity of stimulation
but rather that a higher deactivation compared to baseline
level occurred in these regions at high stimulation intensity
in the younger group, but not in the older group. In young
adults, deactivations has been found to occur during
unilateral body stimulation affecting ipsilateral homologous
somatosensory areas but also non stimulated body areas in
both hemispheres (Tal et al. 2017) and precuneus (Kastrup
et al. 2008). Also the precuneus and the cingulate cortex are
part of the default mode network, which activity is expected
to be suppressed when a cognitive task is performed
2003). The finding that

deactivations were found in the older group is consistent

(Greicius et al. less brain
with a body of evidence on deficits in inhibitory mechanisms

with advancing age. Experiments using transcranial
magnetic stimulation (TMS) have demonstrated decreased
excitability of intracortical inhibitory circuits (Peinemann et
al. 2001; Sale and Semmler 2005; Oliviero et al. 2006;
Young-Bernier et al. 2012) in older people. This decline in
inhibitory mechanisms is consistent with both animal and
human studies that have shown a decline in GABAergic
inhibitor system with age (Hua et al. 2008; Gao et al. 2013).
Interestingly, using magnetic resonance spectroscopy,
Hermans et al. (2018) recently provided new evidence that

age-reduction of GABA+ levels in sensorimotor regions is
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associated with impaired motor control processes, such as
those usually used to inhibit inappropriate actions in
everyday life.

All these results confirm the central origin of kinesthetic
alteration as highlighted in this study. However, it could also
be argued that age-related changes in brain activation as
evidenced here may have a peripheral origin, as
deterioration of cutaneous and muscle spindle receptors
occurred with aging (Ribeiro and Oliveira 2007; Shaffer and
Harrison 2007) and may be responsible for a lower
recruitment of central brain structures during the sensory
stimulations. However, the fact that brain regions were
found relatively less deactivated in old compared to young
participants fails to support an exclusively peripheral origin

of the present findings.

Representations of body movements from muscle

proprioception are more altered with aging than
those from touch

Specific tactile and proprioceptive sensory stimulation
allowed us to investigate for the first time the neural
substrates of age-related kinesthetic alteration from these
two distinct sensory sources. Between-group comparisons
showed that age-related changes in kinaesthesia seem to
depend on the sensory source involved. At the perceptual
level, increasing the intensity of stimulation had a lower
impact in the elderly as attested by a reduced rate of velocity
increase in the older group only for the proprioceptive
stimulation. In line with our previous studies, this alteration
was not observed for the tactile stimulation suggesting that
impairment of muscle proprioception may be more
pronounced with age than touch alteration for kinaesthetic
purpose (Chancel et al. 2018). In keeping with these
behavioural results, brain responses differed between the
two groups only in the proprioceptive condition. When the
high and

contrasted, brain activations did not significantly differ

low intensities of tactile stimulation were

between old and young participants. In addition, when tactile
condition was compared to proprioceptive condition, the
frontal superior gyrus was found more activated in both the

young and the older groups. By contrast, greater

sensorimotor brain activations were found in the young

participants and not in the older group when the

proprioceptive condition was compared to the tactile
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condition. Indeed, in the young group, the contralateral (left)
SM1, putamen and right cerebellum were found commonly
activated during both tactile and proprioceptive illusions but
with a greater magnitude in the proprioceptive condition. In
the older group, the proprioceptive activations did not
significantly differ from the tactile ones except for an
irrelevant region in the middle temporal gyrus.

These results strongly support the previous observations
that kinesthetic deterioration with aging seems to occur
through a more pronounced degradation of the muscle
proprioception than the cutaneous systems. They also
suggest that despite the peripheral and central alteration of
the somatosensory structures, the kinaesthetic function
based on tactile information does not seem severely
affected in healthy older people, at least in the 60-75 age
range. Indeed, it would be easier for the elderly to reach the
performance of the young adults in the tactile condition since
it required a lower magnitude of brain activation compared
to the proprioceptive condition. This is in line with the
general view advanced in the cognitive framework that,
older adults use more neural resources to achieve cognitive
performance equivalent to that of young adults, so that as
the task becomes more complex, the maximum level of
resources available would be reached in older adults while
young adults could continue to increase their brain activity
(see CRUNCH model by Reuter-Lorenz and Cappell 2008).

Reduced lateralization between primary

sensorimotor cortices in the elderly during a
proprioceptively -induced illusion

On the contrary to previous studies focusing on motor skills
(Hutchinson 2002; Mattay et al. 2002; Ward and Frackowiak
2003) or on superficial stimulation applied to the skin
(Kalisch et al. 2009; Brodoehl et al. 2013), we did not found
an overall contralateral increase in brain activation in the
elderly. By contrast, between-group comparison revealed a
lower activation in the contralateral SM1 in the older
participants compared to the younger ones, especially in the
This

explained by the fact that the present results were obtained

proprioceptive  condition. discrepancy may be
by contrasting two levels of stimulation intensity (High
versus Low). This allowed us to avoid the problem of the not
well-defined baseline (Stark and Squire 2001) and to better

control for the age-related difference due to non-neural
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physiological causes (Geerligs et al. 2015). In line with Ward
et al. (2008) who found that the contralateral activation of
M1 co-varied positively with increasing the force produced
by one hand in younger but less in older, we also found a
significant increase in the contralateral SM1 by increasing
the stimulation intensity in both groups but to a lesser extend
in the older group for the proprioceptive stimulation.

In addition to a significant decrease in the contralateral (left)
SM1 activation, we also found a lower deactivation of the
homologous ispsilateral (right) SM1 during the high intensity
of stimulation compared to the baseline level in the older
group compared to the younger group. In young adults, a
decrease in BOLD signal below the baseline level, also
termed negative BOLD response, has been classically
observed in the ipsilateral sensorimotor cortex following a
unilateral motor task (Allison et al. 2000; Hamzei et al. 2002;
Newton et al. 2005) or somatosensory stimulation (Kastrup
et al. 2008). This ipsilateral negative BOLD response was
found to be stimulation intensity dependent as its magnitude
increases with the intensity of tactile stimulation (Klingner et
al. 2010; Mayhew et al. 2016). It is therefore generally
thought to reflect increase in ipsilateral cortical inhibition
leading to the lateralization of brain activity toward the
contralateral side commonly found in unimanual tasks, even
if the exact physiological origin of negative BOLD response
has not yet been fully demonstrated (Kastrup et al. 2008;
Klingner et al. 2010, 2015; Grdschel et al. 2013; Mayhew et
al. 2016). On similar lines, we found in the young adult group
a higher ipsilateral SM1 deactivation during the high versus
the low intensity of proprioceptive stimulation. In the elderly,
a lower deactivation in the ipsilateral sensorimotor cortex
was observed, as it has already been reported during
unilateral
Naccarato et al. 2006; Riecker et al. 2006; Ward et al. 2008).

motor tasks (Ward and Frackowiak 2003;

Our data extend these insights into the field of self-body
motion perception.

Taken together, the lower contralateral activation of SM1
and the lower deactivation of ispilateral SM1 clearly
observed here resulted in a strong alteration of the
interhemispheric balance between the primary sensorimotor
cortices, as evidenced by the higher laterality index in the
young compared to the older group. The less lateralized
brain activation found in the older adults in this study raises
the general question of whether it is a compensatory
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mechanism. Indeed, engaging a broader neural circuitry
leading in a reduction of lateralization brain activations had
been shown to be a compensatory strategy positively
correlated with overall performance levels in the elderly (see
HAROLD model by Cabeza et al. 2002; Hutchinson 2002;
Mattay et al. 2002; Ward and Frackowiak 2003).
Conversely, in the present experiment, changes in inter-
hemispheric activity between the primary sensorimotor
cortices (reflected by a lower laterality index) correlated with
declining individual performance to perceive illusion velocity
induced by tendon vibration. In other words, participants
were found more performant to discriminate the velocity of
their illusions as the activation of the sensorimotor cortices
was more lateralized in favor of the contralateral side while
the poorest discriminative performance was found in
participants who exhibited a reduced imbalance between
the bilateral sensorimotor activations (reflected by a lower
laterality index). Our results are consistent with previous
findings in the motor domain showing a reduction of
interhemispheric inhibition in the primary motor cortex of the
elderly (Talelli et al. 2008) and a laterality decrease in
activation of the motor cortices, which was also found
associated with poorer motor task performance (Langan et

al. 2010).

The present findings suggest that an imbalance between the
primary sensorimotor cortices might cause difficulty in the
precise encoding of kinematic parameters of hand
movements, which in turn would lead to an impairment of
movement velocity discrimination. The fact that the
interhemispheric balance between the primary sensorimotor
cortices did not differ between young and old adults in the
tactile condition and that they perceived the same increase
of velocity during a high versus a low intensity of stimulation
further supports this hypothesis. It might account for the fact
that movement discrimination based on tactile information
was less affected in the elderly than that based on muscle
proprioception, at least for the slow movement range tested

the present study.

From an anatomic point of view, the deactivation
mechanism of the ipsilateral SM1 is thought to take place
through transcallosal inhibition. A reduction of the size of the
corpus callosum with age (Sullivan 2002), confirmed by
white matter degradation revealed by DTI (Lebel et al. 2012)

could be responsible for a disruption of interhemispheric
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balance resulting in a disinhibition of the ipsilateral
hemisphere. However, additional studies coupling structural
and functional brain approaches are needed in order to

further substantiate these findings.

Increase intra - and intern etwork functional
connectivity in the elderly

Seed-to whole brain analyses using the right and left SM1
as seeds showed an extension of functional connections
with frontal (superior, inferior and middle frontal gyrus) and
parietal (anterior insula, middle temporal, supramarginal
gyrus,

participants compared to the younger participants. On the

inferior parietal lobule) regions among older
other hand, rs-FC was found to be limited to regions
traditionally belonging to the sensorimotor network among
the young adults. These results further support the vast
amount of previous studies that have commonly shown an
increase in internetworks functional connectivity in old
compared to young adults (Chan et al. 2014; Song et al.
2014; Ferreira et al. 2016; Grady et al. 2016; Geerligs et al.
2017; King et al. 2017). Although it may first be assumed
that the spread of rs-FC in the elderly results from non-
selective recruitment of irrelevant regions due to a
dedifferentiation process, the elderly might take advantage
of some extended connections. In fact, the connectivity
strength between the right and left SM1 seeds and different
cortical areas on the right side of the brain (inferior parietal
lobule, middle temporal gyrus, inferior frontal gyrus and
posterior insula) including subcortical regions (putamen,
thalamus, cerebellum) was found related to better
discrimination performance during proprioceptive illusions.
A recent study consistently found that greater rs-FC
between the motor cortex and the cerebellum plus the
putamen in elderly was found positively linked to better
manual motor performance (Seidler et al. 2015). Moreover,
inferior fronto-parietal regions including IFG, IPL and insula
are known to be particularly involved in human body
representation (Naito et al. 2016) and has been shown
activated during a kinesthetic illusion perception (Naito et al.
2005, 2007; Kavounoudias et al. 2008). It is thus not
surprising that a stronger rs-FC between these regions and
the motor cortex was associated with better movement

discrimination performance in older participants.

In addition, with regard to the rs-FC within the sensorimotor
network, previous studies reported contradictory results with
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some studies showing rather an age-related decrease (\Wu
et al. 2007; Bo et al. 2014) or an age-related increase (Fling
et al. 2011; Tomasi and Volkow 2012; Solesio-Jofre et al.
2014, Seidler et al. 2015) as well as no difference (Geerligs
et al. 2015) in connectivity strength. These discrepancies
could probably be partly due to methodological differences
across these studies and to the fact that the different seeds
chosen corresponded to different body part representations.
In the present study, functional connectivity between the two
sensorimotor cortices around the two seeds were found to
increase in  older adults, while non-homologous
somatosensory parts and the premotor regions were more

strongly connected in younger adults.

A noteworthy present finding was the fact that rs-FC within
the sensorimotor network was associated with inter-
hemispheric brain balance during proprioceptive stimulation:
for both young and old participants, the higher the rs-FC
between the two sensorimotor cortices, the lower was the
laterality index. This result is coherent with the observation
of less-lateralized activation found during perception of hand
movement based on the hypothesis that an alteration of
inter-hemispheric inhibition processes may occurred due to
an age-related degradation of transcallosal pathway.
Indeed, a reduction of inter-hemispheric inhibition may result
in both an increase in positive correlations between the two
sensorimotor activities during resting as well as a decrease
of ipsilateral inhibition classically associated to unilateral
limb tasks. Few studies have examined whether changes in
sensorimotor network connectivity strength is associated
with motor performance and they provide contradictory
findings. Age-related increases in rs-FC connectivity within
the sensorimotor network were found correlated with better
motor performances (Seidler et al. 2015), lower motor
performances (Solesio-Jofre et al. 2014) or were not
associated to motor performances (King et al. 2017). These
discrepancies in the literature highlight the complexity of
age-related changes within the sensorimotor network, which
appear to vary according to the motor task and/or regions
considered. In addition, various motor tasks may differently
recruit proprioceptive and cutaneous afferents, whose
central processing seem to be unequally affected with age
for kinesthesia. By identifying the sensorimotor regions
differentially involved in hand movement perception based

only on muscle proprioceptive feedback in older compared



to young adults, the present results show for the first time
that interhemispheric rs-FC strength between primary hand-
sensorimotor regions is reflected by a less-lateralized
activation of these regions, which has also been found
related to a lower perceptual performance.

Conclusion

To conclude, this work provides new insights into the central
origin of the alteration of hand movement perception with
advancing age and suggests that it might be caused by an
the
sensorimotor cortex occurring as early as 65 years old. The

alteration of inter-hemispheric balance between
increase of functional connectivity between the homologous
sensorimotor cortices found in the elderly during the resting
state may reflect this loss of interhemispheric inhibition
which is related to worse kinesthetic performance of the

dominant hand. The kinaesthetic function of touch seems
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Tableaux

Table 1| Brain activations during a High versus a Low intensity of stimulation in both sensory modalities as evidenced by
the positive main effect (AP +AT) > 0 in young (A) or older group (B) and the negative main effect (AP +AT) < O for young
(C) and old (D) groups.

A/ Young (AP +AT) >0 B/ Old (AP +AT) > 0
Areas k X y z t-value k X y z t-value
L Postcentral G (BA 3) 1140 40 -20 48 9.26 800 -35 -20 50 7.36
L Precentral G (BA 4) -30  -25 55 9.14 -38 -30 65 6.18
L Parietal Operculum (S2): 699 422
- Anterior (OP4, BA43) -50 -15 15 8.68 -50 -15 15 6.27
- Posterior (OP1, BA40) -45 -25 13 7.07 -43 -25 20 8.83
L Posterior Insula (BA13) 30 -25 10 7.69
R Parietal Operculum (S2): 567 520
- Anterior (OP4, BA43) 58 -18 13 8.16 45 -35 20 5.81
- Posterior (OP1, BA40) 43 -23 18 7.03 48 -18 20 6.90
R Posterior Insula (BA13) 38 -20 0 5.16 - - - -
R Inferior Parietal Lobule - - - 65 -25 30 5.13
R Postcentral G (BA 3b) - - - 48 25 45 4.15
L Putamen 255 -25 10 -3 5.62 - - -
R Putamen 155 23 8 -10 7.28 - - -
R Caudate Nucleus 20 10 15 411 - - -
R Cerebellum (VI) 80 15 -58 -15 4.64 90 20 -58 -18 3.73
R Cerebdlum (V) 5 -60 -18 412 13 50 -18 4.24
C/ Young (AP +AT) <0 D/OLD (AP +AT) <0
Areas k X y z t-value k X y z t-value
R Precentral G (BA 4) 791 43 -23 65 7.36 - - -
L Paracentral Lobule (BA 4) -8 ;33 70 6.86 - - -
R Paracentral Lobule (BA 4) 5 -40 73 6.53 - - -
R Suppl motor area (BA 6) 5 -13 73 537 - - -
L Suppl motor area (BA 32) 317 -5 18 45 5.76 - - -
R Suppl motor area (BA 32) 3 13 50 5.74 - - -
R ACC (BA 32) 10 35 28 511
L Precuneus (BA 7) ) ) }
R Precuneus 109 -8 -73 55 5.52
R Middle Frontal G 68 30 5 63 5.36 - - -
R Superior Frontal G 13 15 58 3.67
R Cuneus 68 20 -65 25 4.89 - - -
R IFG (BA 45) 64 45 20 10 4.61 - - -
R IFG (p. Tri) 62 40 23 25 5.77 - - -

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p < 0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. Note that there were no significant results found for the negative main effect [(AP +AT) < 0] in the older
group. L: Left, R: Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area, OP: Operculum parietal, ACC: Anterior cingular cortex, IFG: Inferior
frontal gyrus.
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Table 2 | Within-group comparisons of brain activations during proprioceptive versus tactile stimulation according to the
contrasts : (A) [Young (AP) > Young(AT)], (B) [Young (AT) > Young(AP)] (C) [Old(AP) > OId(AT)], (D) [Old (AT) > Old(AP)].

A/ Young (AP) > Young (AT)

Areas k X y z t-value
L Precentral G (BA 4) 366 -30 -25 55 7.88
L Postcentral G (BA 3) -38  -28 60 7.87
Cerebellar Vermis (V1) 157 5 -60 18 5.63
R Cerebelum (V-VI) 18 55 -20 5.09
R Parietal Operculum 146
- Posterior (OP1, BA40) 55 -15 12 7.23
- Anterior (OP4, BA43) 65 -5 -10 5.05
L Putamen 82 -28 10 -3 4.76
B/ Young (AT) > Young (AP)
Areas k X y z t-value
Middle Cingulate G (BA 32) 155 8 13 50 6.06
R Superior Frontal G 18 3 68 4.28
C/ Old (AP) > Old (AT)
Areas k X y z t-value
L Middle Temporal G (BA 21) 63 -65  -40 -5 4.80
D/ Old (AT) > Old (AP)
Areas k X y z t-value
R Superior Frontal Gyrus 129 28 50 13 5.96
Middle Cingulate G 75 0 -28 30 5.48

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p<0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. L: Left, R: Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area, OP: Operculum parietal.

Table 3 | Between-group comparisons of brain activations during High versus Low proprioceptive or tactile stimulation
according to the contrasts : (A) [Young (AP) > Old(AP)], (B) [Young (AT) > OIld(AT)], (C) [Old(AP) > Young(AP)])], (D) [Young

(AT) > Old(AT)].

A/ Young(AP) > Old(AP)

B/ Young(AT) > OId(AT)

Area k X y z t-value k X y z t-value
L Precentra GBA4) 152 -28 -30 73 6.47 - - -
-28 -25 53 5.05
C/ Old(AP) > Young(AP) D/ Old(AT) > Young(AT)
Area K X y z t-value K X Yy z t-value
R Postcentral Gay 119 43 -35 68 559 - - -
38 -25 65 470

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p<0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. Note that no significant differences between the younger and the older groups were found in the tactile
modality L: Left, R: Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area.
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Table 4 | Seeds to whole brain functional analysis during resting state in the younger group . List of brain regions
displaying significant functional connectivity with the two seeds placed in the primary sensorimotor cortex (SM1) left (A) or
right (B)
A/ Young: seed SM1 left B/ Young: seed SM1 right
Area k X y z t-value k X y z t-value
L Precentral G (BA 4) 11716 -33 -28 60 24.64 9061 -33 -18 68 8.84
SMA (BA 6) 0 -15 60 13.10 5 15 73 9.09
R Precentral G (BA 4) 25 -25 73 12.88 33 -30 65 16.28
L Parietal Operculum (BA41) 43 -30 15 11.73 -38 -28 18 5.96
L Insula (BA 13) -33 20 13 11.50 -33 23 13 7.56
SMA (BA 31) -5 -23 50 11.37 -3 0 63 8.79
R Postcentral G (BA 3) 28 -3 73 10.89 40 -25 50 13.63
L Postcentral G (BA 3) -48 -18 55 10.69 45 -20 60 11.49
R Superior Frontal G (BA 6) 25 -10 70 9.87 25 -10 73 14.06
R Parietal Operculum (BA41) 45 30 15 9.20 48 -30 15 9.67
R Insula(BA 13) 40 -28 18 8.66 40 -10 15 8.07
R Tempora Pole 1844 35 15 -33 9.01 169 28 3 -30 8.43
R Cerebelum (V1) 18 -55 -20 7.25 - - -
R Cerebelum (V) 10 -53 -18 7.03
Frontal Medial Cortex 349 5 50 -18 5.91 - - -
LTemporal Pole 296 45 -5 -3 8.11 168 55 5 -30 6.24
R Precuneus (BA 31) ou PCC ? 275 13 -50 33 7.79 - - -
R Cuneus 18 -75 25 4.89
R Inferior Occipital G 191 50 -75 -10 6.35 212 45 -68 -3 7.01
L Cerebellum (V1) - - - 316 -23 53 -23 7.80
L Cerebelum (VIII) 181 -5 -78 -48 6.18 130 -18 -60 -53 8.20
R Inferior Parietal Lobule 156 55 -68 18 5.83 - - -
R Thalamus 60 13 -20 13 7.88 - - -
L Thalamus 60 -10 -20 10 5.18 - - -
L Inferior occipital G 57 -13 93 -20 472 63 45 -85 -13 6.56

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p<0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. L: Left, R:Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area SMA: Supplementary Motor Area.
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Table 5 | Seeds to whole brain functional analysis during resting state in the older group . List of brain regions

displaying significant functional connectivity with the two seeds placed in the primary sensorimotor cortex (SM1) left (A) or

right (B)
A/ Old : seed SM 1 left B/ Old : seed SM1right
Area k X y z t-value k X y z t-value
L Middletemporal G 12714 50 -50 18 11.46 145 53 70 23 5.20
L Anterior insula -35 18 5 11.06
L Operculum Parietal (OP1/4) 40 30 18 10.97 7154 45 -23 18 9.07
L Operculum Parietal G (BA 13) 48  -35 18 10.65 -48  -35 18 4.85
R Operculum Parietal (OP1/4) 50 0 5 10.37 4 20 15 11.4
R Insula (BA 13) 40 23 20 10.08 40 -18 15 10.21
R Anterior insula 43 18 -5 10.02 63 8 10 8.57
L Cuneus (BA 31) 5 75 27 7.78 2 60 22 7.87
R Thalamus 13 -23 18 7.27 13 25 15 6.73
L Thalamus 23 23 15 6.45 13 25 10 5.10
R Putamen - - - 25 10 8 5.33
R Precentral G (BA 4) 12524 30 -23 70 17.06 11961 35 28 70 11.88
L Precentral G (BA 4) 30 -23 63 16.50 20 20 73 11.78
SMA (BA 6) 0 -8 60 15.58 0 -8 58 9.25
L Postcentral G (BA 3) -40 -30 63 15.53 -32 -35 65 11.42
R Superior Frontal G 25 -10 73 14.06 20 -13 68 10.55
L Superior Parietal Lobule (BA 7) 23 58 68 13.03 23 58 70 9.60
R Middle Frontal G 30 -3 63 12.48 28 -6 64 8.56
R Postcentral G (BA 3) 13 -45 70 11.09 30 -30 63 11.60
R Superior Frontal G 20 10 63 10.49 18 -5 63 9.67
L Middle Frontal G -25 7 59 9.61 -26 5 60 6.10
L Superior-Medial G -10 23 58 58 -10 23 58 9.63
Cerebellum (V) 1202 3 63 -20 9.54
R Cerebellum (V1) 23 53 23 8.50 147 3 68 -23 5.46
L Cerebellum (V) 65 -25 -33 -28 6.80 -18 -50 -25 5.61

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p<0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. L: Left, R: Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area, OP: Operculum parietal, SMA: Supplementary Motor
Area.
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Table 6 |Age-related changes in resting state functional connectivity . List of brain regions showing significant increase
in functional connectivity in the younger compared to older group (A & B; Young > Old) or in the older compared to younger
group (C & D; Old > Young) regarding the two regions of interests SM1 left (A&C) or SM1 right (B&D) as seeds.

A/Young>Old: seed SM1 left B/Young>Old: seed SM1 Right
k X y z t-value k X y z t-value

L Postcentral G 541 30  -38 33 7.02 - - -

L Postcentral G (BA 3) -28  -25 48 5.39 - - -

L Precentral - - - 267 -43 -5 25 573
L Precentral (BA 6) - - - -55 0 25 4.92
R Postcentral G (BA3) 250 38 -25 35 6.11 260 43 20 33 571
R Precentral G (BA 6) 48 -3 30 4.52 43 -8 28 5.79
PCC (BA 31) 123 15 -43 33 7.07 243 -15 -13 33 7.84
C/ Old>Young: seed SM 1 left D/ Old>Y oung: seed SM 1 Right

k X y z t-value k X y z t-value

R Superior Frontal G (BA 6) 3282 20 13 63 8.03 4367 23 8 65 7.13
R Middle Frontal G 30 8 60 7.70 30 8 60 6.70
L Superior Frontal G (BA 6) -23 8 60 6.81 -10 25 60 7.09
SMA (BA 8) 3 18 55 6.18 3 18 63 6.40
R Inferior Frontal G 1505 48 28 3 6.49 1040 55 25 3 5.72
R Anterior insula (BA 13) 33 13 13 6.05 40 20 5 4.82
L Inferior Frontal G 1457 -35 25 8 7.53 - - -

L Anterior insula -33 15 3 6.37 217 -33 13 0 4.83
L Putamen -25 3 10 4.10
L Middle temporal G 234 -50 -50 20 7.44 - - -

L IPL (BA 40) -63 43 25 5.70 - - -

L SPL (BA 5) 156 23 -50 70 5.34 273 25 -48 70 5.56
L Precuneus (BA 7) -15 -55 73 511 -15 55 70 5.26
R Postcentral G (BA 5) 126 28 -38 75 4.48 344 28 -45 73 5.40
R Precentral G (BA 4) 20 -30 70 4.33 23 -30 68 4.42
R Precuneus - - - 13 -55 60 4.22
R Thalamus 104 10 -23 20 4.87 164 20 -33 18 5.49
L Thalamus - - - 64 -5 -20 15 474
L Cuneus (BA 7) 92 -8 -70 30 471

R IPL (BA 40) 71 53 -40 25 4,70 348 50 -40 23 4.45
R Middle Occipital - - - 38 -70 20 5.64

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p<0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. BA: Brodmann Area, L: left, R: right, G: gyrus.
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Table 7 | Brain regions showing significant increase in functional connectivity during resting state according to the
discriminative level of performance of the older adults in the seed-to whole brain analysis between A/ SM1 left or B/ SM1
right as seeds and any other voxel in the brain.

A/ Old-Per formance: seed SM1 left B/ Old-Per formance: seed SM1 Right
k X y z t-value k X y z t-value
R IPL (BA 40) 135 58 -38 23 5.92 361 55 -58 13 6.64
Cerebellum (VII1) 69 -5 -70 -33 5.50 - - -
Cerebellum (VI) 3 -68 -23 5.36 - - -
L Thalamus 65 -19 35 10 5.72 92 -13 33 15 6.05
R Temporal Pole (BA 38) 65 53 15 -10 5.97 190 53 25 0 7.41
RIFG 58 15 3 4.20
R Thalamus 40 28 -35 10 6.42 98 18 -38 10 6.53
puncorr=.005
R Putamen - - - - 80 28 15 8 7.98
32 43 0 10 5.44 72
R Operculum Pearietal (OP4) puncorr=.01 50 0 8 5.38

Note: Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant after correction for multiple comparison at the cluster
level (FWE p<0.05). Only two uncorrected clusters were reported in the Table because they included significant peaks. X,
Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R:
Right, G: Gyrus, BA: Brodman area, OP: Operculum Parietal, IPL: Inferior Parietal Lobule.
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Figure 1 | A/ Mean framewise displacement (FD) over the 4 task-related functional runs and the run of the resting state (RS) for the younger (black)
and older (grey) groups. Framewise Displacement of a time series is defined as the sum of the absolute values of the derivatives of the six
realignment parameters (Power et al. 2012). B/ Mean relative DVARS indexes over the 4 task-related functional runs and the run of the RS for the
younger (black) and older (grey) groups. DVARS reflects the spatial standard deviation of the temporal difference image measured on functional
images after a simple realignment processing as calculated by the MRIQC procedure. This index is closely related to head-motion influence in Bold

signal. Relative DVARSr was calculated as follow (Afyouni and Nichols 2018) : DVARS, = 12-(M 2

I 2
2(1-pi)a;

The FD and DVARSr indexes were compared between the two groups and the four task-related runs using two-way repeated measures ANOVAs. Analysis
on FD indexes showed no significant Run effect (F(3,90) = 1.71, p = 0.32) but a significant Group effect (F(1,30) = 14.14, p < 0.001) with significant higher
FD values in the elderly. By contrast, no significant group differences were found for the relative DVARS indexes (F(3,90) = 0.18, p = 0.67).

Students’ t-test comparisons between the two groups for the FD during resting state showed a significant difference (t = -2.96, p = 0.008) with higher
FD values found in the elderly, but group difference did no longer occur for DVARS indexes (t = 0.11, p = 0.91).

Box plot represented 25 to 75 percentile ranges. The bar within the box is the median and the cross the mean. The whiskers are the 10 to 90
percentiles. ns: no significant; *** p<0.001; **p<0.01
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JVI) ] BASES NEURALES DE LA PERCEPTION DE LA RUGOSITE
D’ORIGINE AUDIO-HAPTIQUE CHEZ LES ADULTES JEUNES ET AGES

NEURAL CORRELATES OF ROUGHNESS BASED ON AUDIO-HAPTIC SIGNALS
AND THEIR ALTERATION WITH AGING

C Landelle, J Caron-Guyon, B Nazarian, J Sein, JL Anton, M Amberg, F Giraux, J Danna, A Kavounoudias

Article en préparation

Introduction : Dans cette étude IRMf, nous tentons d’examiner pour la premiére fois, dans quelle mesure
la perception de la rugosité a point de départ tactile ou auditif partage des régions cérébrales communes,
et si I'on peut identifier des régions spécifiquement dédiées a I'intégration multisensorielle de ces deux
types d’informations. De plus, les résultats obtenus sur un groupe d’adultes jeunes seront comparés a ceux
d’un groupe d’adultes agés. En effet, si la facilitation de la perception multisensorielle chez I'adulte agé est
bien documentée a ce jour, les mécanismes cérébraux sous-jacents demeurent peu connus.

Méthode : Nous utilisons un dispositif expérimental IRM-compatible innovant qui combine un simulateur
de textures avec des sons texturés synthétisés et synchronisés avec |'exploration haptique (sonification du
mouvement). 2 types de textures ont été testées (Rough ou Smooth) pour chacune des 3 conditions
sensorielles : Audio (A), Haptic (H) ou Audio-Haptic (AH). Durant les acquisitions IRMf, les 3 types de
stimulations étaient présentées en bloc et les participants avaient pour consigne d’évaluer le niveau de
rugosité de chaque stimulus sur une échelle subjective (de 1 : texture tres lisse a 10 : trés rugueuse)

Résultats : Intégration multisensorielle

> Des régions cérébrales communes étaient recrutées pendant la [(AH > A) N (AH > H)]
' Young

perception de la rugosité, quelle que soit la source sensorielle, y
compris les régions motrices, visuelles et fronto-pariétales.

> Chez les adultes jeunes, le cortex somesthésique secondaire était p
d’autant plus activé dans une condition de texture rugueuse A1/A2/pinsula
comparativement a une lisse en A, H et AH.

> Une analyse de conjonction a mis en évidence que le gyrus temporal
supérieur (STG), la région operculo-insulaire postérieure et le colliculus
supérieur (CS) étaient plus activés dans la condition bimodale
comparativement aux deux unimodales pour les jeunes adultes.

> Ces régions d’intégration multisensorielle semblent moins recrutées chez les adultes agés, tout comme
les régions sous-corticales. Le sillon intrapariétal antérieur (alPS) a été retrouvé plus activité chez les
participants agés alors qu’il était déactivé chez les jeunes.

Discussion : Cette étude a mis en évidence des régions communes d’intégration audio-haptique dans la
perception de la texture impliquant le STG et le CS chez I'adulte jeune. La faible activation de ces régions
corticales multisensorielles et I'absence d'activations sous-corticales observées dans le groupe plus agé ne
permet pourtant pas d’expliquer la préservation de leurs mécanismes d'intégration audio-haptique.
Néanmoins, un recrutement supplémentaire de |'alPS a été trouvé chez les personnes agées alors qu'il a
été désactivé dans le groupe plus jeune. En raison de son implication dans les processus de ségrégation
sensorielle bien décrits dans la littérature, I'alPS semble étre un candidat idéal pour expliquer la facilitation
générale du traitement multisensoriel combinée aux déficits des processus de ségrégation sensorielle

CHAPITRE Il : 3.Etudes

observés chez les personnes agées.
. J

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents -265-
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SIGNALS AND THEIR ALTERATION WITH AGING

C Landelle!, J Caron-Guyon!, B Nazarian®, J Sein®, JL Anton3, M Amberg®, F Giraux®, J Danna? A

Kavounoudias?!

Aix-Marseille Université, CNRS, Laboratoire de Neurosciences Sensorielles et Cognitives, LNSC UMR 7260, Marseille, France
Aix-Marseille Université, CNRS, Laboratoire de Neurosciences Cognitives, LNC UMR 7291, Marseille, France

Aix-Marseille Université, CNRS, Institut des Neurosciences de la Timone, INT UMR 7289, Marseille, France

A w DN PR

Université Lille, Arts et Métiers Paris Tech, Centrale Lille, HEI, EA 2697-L2EP-Laboratoire d'Electrotechnique et d'Electronique de

Puissance, Lille, France

Abstract

The perception of objects’ texture is not only based on tactile information but relies also on visual, kinesthetic and auditory
cues. The integration of multisensory information is known to enhance perception, especially among older people who are
facing a decline in all their senses. While neural bases of visual and tactile processing for objects exploration has been
widely investigated, little attention has been paid to audio-haptic interactions. In the present fMRI study, we proposed to
explore audio-tactile integration during roughness assessment in younger and older adults.

To this end, an innovative approach combining a texture simulation device (ultrasonic tactile display) with synthetized
textured sounds has been developed. Two groups of old and young participants estimated roughness of virtual textures in
unimodal (Audio or Haptic) and congruent bimodal (Audio-Haptic) conditions. To give the sensation that the sounds were
produced by the actual haptic exploration in the bimodal conditions, they were modulated in real time by the finger's
movement velocity of each participant, a method called sonification.

Results showed that roughness perception of virtual tactile or auditory textures involved common brain regions including the
motor network, visual and fronto-parietal regions. The combination of these two sensory information induces a higher
recruitment of multisensory areas including the bilateral STS, operculo-insular region and the left superior colliculus in young
adults. Surprisingly, these multisensory brain regions were less recruited among older adults, as were the subcortical
regions, which failed to explain the preservation of audio-haptic integration mechanisms in the older group. Nevertheless,
an additional recruitment of the anterior intraparietal sulcus was found in the elderly while it was deactivated in the younger
group. Given the involvement of the anterior intraparietal sulcus in sensory segregation processes, this region may be an
ideal candidate to account for the general facilitation of multisensory processing combined with the failure of sensory

segregation in the elderly.
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The neural underpinnings of roughness perception have
been widely investigated in healthy young adults using a
vast amount of experimental set-ups (Stilla and Sathian 2008;
Sathian et al. 2011; Simées-Franklin et al. 2011; Eck et al. 2013;
Kitada et al. 2014). All these studies converged to highlight
the primary and secondary somatosensory cortex
involvement in texture encoding. However, no study have
so far investigated changes in texture encoding in the
brains of older people. Despite the degradation of
cutaneous mechanoreceptors (with main alteration of
Meissner and Merkel cutaneous receptors, /wasaki et al.,
2003; Feng et al., 2018, Garcia Piqueras et al. 2019), and the
large reduction in cortical thickness in the brain of the
elderly (Good et al. 2001; Resnick et al. 2003; Raz 2005), older
people seem to maintain good abilities to perceive the
roughness of a texture (Stwdy 3, Sathian et al. 1997, Desrosiers
et al. 1999; Bowden and McNulty 2013b). By contrast, tactile
pressure detection is impaired in the elderly and is related
to changes in cortical activations within the somatosensory
cortex (Kalisch et al. 2009; Brodoehl et al. 2013; Gréschel et al.
2013). Therefore, it could be hypothesized that functional
remodelling of the brain may have occurred to compensate
for age-related structural degradation, resulting in
equivalent performances for texture discrimination in older
compared to young adults. Thus, we propose to examine
whether the preservation of texture discrimination

performance in elderly come s from the development of

compensatory brain  processes.

To obtain a coherent perception of our complex
environment, our brain relies on multiple sensory channels.
In the case of haptic exploration, the interaction between
our hand and the explored object generates redundant and
complementary proprioceptive, tactile, visual but also
auditory information whose combination can facilitate
estimation about the nature, the form and the texture of the
object (Ernst and Banks 2002). In addition to touch alone,
neural basis of visuo-tactile interactions have received
increased attention for the estimation of the different
properties of an object including its texture (Stilla and Sathian
2008; Sathian et al. 2011; Eck et al. 2013). These studies
proposed the existence of texture-selective regions in the
primary and secondary visual cortex and the lingual gyrus
elicited during a unimodal texture matching test performed
in each of the visual and haptic modalities. However, the

same regions were also found activated when the shape or
the location was tested. In addition, these regions have
never been found activated in other studies evaluating pure
haptic texture perception in the absence of visual condition,
or in any other region of the occipital cortex (O’Sullivan et al.
1994; Ledberg et al. 1995; Burton et al. 1997; Burton 1999;
Servos et al. 2001, Stoesz et al. 2003; Simdbes-Franklin et al. 2011;
Kaas et al. 2013). The possibility that visual imaging may
account for such activations found in visual brain areas
during haptic texture processing is not yet fully understood.
Also, brain activations during texture exploration based on
simultaneous haptic and visual cues compared to unimodal
explorations has been mostly neglected so far. Therefore,
the question of multisensory brain areas underlying texture
discrimination remains unresolved. Moreover, much less is
known about the neural bases of texture coding by hearing

and audio-haptic interactions for texture perception.

To date, very few studies provided evidence that auditory
cues, like friction noise of the fingers on a surface (Lederman
and Klatzky 2004), the noise of the hands rubbing against
each other (Jousmdki and Hari 1998) or an artificial complex
sound (Suzuki et al. 2008) can influence haptic estimation.
More recently, we found that adding a distractor sound
during a haptic exploration of virtual textures affected more
the older than younger adults (Study 3, Landelle et al. to be
submitted). This finding is in line with the general
observation that older people are more disturbed by a
stimulus that is not relevant to the task. This is explained by
the general hypothesis that multisensory integration
processing is enhanced in the elderly to compensate for
sensory declines (see review de Dieuleveult et al. 2017).
According to Mozolic ‘s hypothesis, elderly would not
adequately filter irrelevant sensory noise (Mozolic et al.
2012). The increase level of background sensory noise
would increase multisensory integration processing: if the
integrated information is useful for the task, older people will
benefit from a greater gain than younger people, but if the
integrated information is in fact irrelevant for the task, their

performance will be reduced.

Previous studies have shown that object recognition based
on tactile or auditory cues involved common regions
including the posterior auditory cortex, the parietal
operculum, the supramarginal gyrus and secondary



somatosensory cortex, bilaterally (\an et al. 2015). Another
study also underlies the role of the fusiform gyus and the
posterior STS in object-specific audio-tactile interactions
(Kassuba et al. 2013). However, the neural bases of audio -
haptic interactions during a texture discrimination task

and their changes with aging have never been
investigated until now . To tackle these questions, we
developed a very innovative approach combining a fine

modulation of virtual textures in both tactile and auditory

Methods
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fields, using a specific MR-compatible device (StimTac) and
a sound synthesizer software (Max/MSP). Two groups of
older and younger adults underwent a roughness
estimation task during fMRI recordings in a 3T scanner.
Within-groups and between-groups comparisons were
performed between brain activations associated with either
tactile, audio-tactile  stimuli

auditory or congruent

corresponding to a rough or a smooth virtual texture.

Participants

This preliminary study currently includes 14 volunteers in
the OLD group, aged from 65 to 75 years (67.4 men; 1.2 +
years) and 20 volunteers in the YOUNG group, aged from
20 to 27 years (8 men; 22.6 + 2.2 years). We would like to
supplement the older group with 5 additional participants.
All the participants had no neurological history or muscle
disease and were not taking any treatment that would
interfere with the study. We verified that all the participants
were right-handed using Edinburg's manual laterality
questionnaire (Oldfield 1971). All the participants underwent
the experiment of the Study 3, to estimate their tactile ability
to discriminate textures in presence of disturbing textured
sounds. A minimum score of 26 in the Mini Mental State
(MMS) and the preservation of autonomy in daily life were
necessary for elderly to be included in the study. All
participants gave their written consent in accordance with
the Helsinki Declaration and the experiment was approved
by the ethics committee (comité de protection des
personnes CPP Ouest Il Angers N°2018 -A02607-48).

Apparatus and stimuli

The experimental device was the same as the one used in
Study 3, so we could present tactile stimuli and auditory
stimuli using compatible MR headphones. The two kinds of
stimulation were presented in isolation or in combination.
Therefore, the participants were tested under three
modality conditions: “Haptic”, “Audio” and “Bimodal”. Each
modality could be presented according to two types of
textures: "Rough" or “Smooth”.

Tactile stimuli.

Virtual textures were simulated using a device called
“StimTac” acting as a texture display (please see details
Study 3). It is touchpad animated by a controlled vibration
at an ultrasonic frequency with a few micrometers

amplitude to create an air gap (squeeze film) that spreads

between the user’s finger and the whole device’s surface.
To create a grooved sensation under the participant’s finger
we alternated at a frequency of 22 Hz between two vibration
amplitudes of the touchpad. Two kinds of textures were
simulated: one very rough texture (called Rough) and
another slightly striated texture perceived as a smooth
surface (called Smooth).

Auditory stimuli.

We used 2 kinds of auditory stimuli: one Rough and another

Smooth textured-sounds. These textured sounds were
(Max/MSP,

with a sound

generated by a synthesizer

https://cycling74.com/ _products/max/),

synthesis based on a source-resonator model (see details
Study 3). The source was determined by the acoustic
characteristics of the impact sound (plastic) and the
resonator, controlled by the speed of movement of the
finger, informs about the nature of the action (friction or
creaking). This change in the nature of the action thus
provided information on the texture of the material: rather
smooth for friction and rougher for squeaking. These
sounds were modulated in real time by the speed of
exploration of the subject's finger in the bimodal condition.
For the auditory condition alone, the participant was
instructed to not move his/her finger. Therefore, we pre-
registered 12 auditory stimuli modulated by movement
sonification during an actual haptic exploration of the 12
textures simulated by the Stimtac. Thus, even if the
participant did not move, he/she heard different sounds
modulated by a biological finger movement. Finally, we
verified that the frequency spectrums of the two textured
sounds were not masked by the acoustic noise of the EPI
sequences used during the functional scanning session
(Figure 1).


https://cycling74.com/%20products/max/
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Figure 1| Frequency spectrums of the smooth (Top) and
rough (bottom) sounds compared to that of the EPI
sound delivered during the functional scanning session.

Movement caption.

An MR-compatible optical sensor effective for measuring
distances from 3 to 40 cm was used to record the
displacements of the participant’s finger on the touchpad
(Fig. 2A). Finger movements were recorded at a sampling
rate of 200 Hz, filtered with a butterworth forth order low

A- StimTac

Optical sensor

ﬁl

ETUDE 5 (preliminary
results)

pass filter (6 Hz) and derived to extract the instantaneous
movement velocity. The resulting movement velocity was
sent in real time to the synthesizer to modulate the sounds
in the bimodal conditions (Fig. 2B). An interface for the
experimenter was designed to visualize online the
participants’ finger movement to control that they performed
the task appropriately.

Synchronizations.

The stimulation protocol and finger movement acquisition
were implemented using a specific software developed for
this study using the NI LabVIEW environment (Fig. 2C). The
software was synchronised with the MR acquisition using a
NI-PXI 6289 multifunction I/O device. A digital input line
connected to the TTL (Transistor-Transistor Logic) MR
pulses defined the hardware clock source of the whole
protocol, which was described in a sequential textual
scripting including the commands of both auditory and
tactile stimulations. We verified that the StimTac and the
optical sensor did not produce artifacts on images or modify

the signal-to-noise ratio and vice versa.

.
. Finger movement

» Haptic

“|+eeeeep Audio-haptic

Figure 2 | Experimental set-up

-

s Labview environnement 4

- -
L]
-
"

A) Tactile stimulations (Haptic) were delivered by a texture simulator: the StimTac. The participants actively explored the surface
of a touchpad delivering a simulated texture while their finger movement was recorded with an optical sensor.

B) Auditory stimulations (Audio) were sonified movement sounds generated by a sound synthesizer. Rough or Smooth sounds
were produced. Audio-Haptic stimulations (Bimodal) were generated by synchronizing the StimTac and the sound synthesizer. In
these conditions, the velocity of the participant’s finger was sent to the synthetizer in real time to modulate the sounds.

C) Main custom program implemented in the NI LabView environment used to monitor tactile and auditory stimulations in

synchronization with MRI acquisitions



Procedure

Before the MRI scanning session, participants were
familiarized with the tasks of the protocol for one hour. We
also adjusted the volume of the auditory stimuli according
to their individual hearing threshold tested outside the
scanner. Then, we started the MRI acquisitions with an EPI
sequence during which each instruction and auditory
stimulation was presented to the participant to ensure that
despite the noise of the functional MR-sequence, the
participants perceived the stimuli and auditory instructions
well. Following this test, we started the anatomical
acquisitions during which the participants were trained
again to perform the task for 8 minutes. This additional
training ensured that under the scanner environment, the
participant was still able to perform the task and that the
movement of his/her finger was always on average at a
speed of 4.5 cm/s. Finally, the participant underwent the 5
functional runs of 8 minutes each.

Communication between the participant and the
experimenter was possible throughout the experiment

using MRI compatible microphone and headphones.

The participants' breathing rhythms and heartbeats were
measured throughout the experiment.

Experimental protocol (Fig. 3)
Each run consisted of 4 blocks of experimental conditions

repeated 4 times in a pseudo-random way:

= Audio (A): Passive listening to a textured sound (without
moving) and estimation of its roughness

= Haptic (H): Active moving of the right finger on the
surface and estimation of its roughness

= Bimodal (AH): Active moving while listening to a
congruent textured sound sonified by the participant’s
movement plus estimation of the roughness perceived
from both tactile and auditory stimuli

= Resting (REST): Resting period lasting 12 s without

moving and without any textured sounds

ETUDE 5 (preliminary
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The textured sounds and the haptic textures can be either
Rough or Smooth. In the bimodal audio-haptic conditions,
the sound and the haptic textures were always congruent.
Therefore, a total of 6 stimulation conditions, lasting 2.7s,
were tested: Arough, Hrough , AHRough , Asmooth, Hsmooth OF
AHsmooth. They were randomly delivered by modality in the
Audio (A), Haptic (H) and Bimodal (AH) blocks, which
consisted of 6 consecutive stimuli of the same modality (3x2
textures). Nevertheless, the participant was not informed of
the binarity of the stimuli and the experimenter let them
thinking that a lot of different stimulation will be delivered.

Before each block, an auditory instruction was given to
indicate the modality condition that would be presented: the
instruction "move" indicated to the participant that he/she
has to move before a Haptic or Bimodal block, and "fixed"
indicated to the participant to not move before an Audio or
rest block. Inside the block, each stimulation condition was
preceded by a beep, which allowed the participant to know
when to start moving in conditions Haptic and Bimodal. In
order to ensure that the participants did not move during
Audio condition, they had to place their finger against a stop
(on the very right of the Stimtac) to remind them that in this
position they should not move but also to block their
movement in case of an error.

After each exploration, the participants were instructed to
estimate the roughness of the texture they perceived on a
subjective scale ranged from 1 to 10, with 1 corresponding
to a very smooth and 10 a very rough texture. They were
only required to give an oral answer occasionally, when
they listened the word "answer" after a stimulation
condition. A total of 12 responses per run were randomly
given corresponding to 2 responses per stimulation
condition (A, H and AH) so that a total of 10 estimations per
stimulation condition (i.e. Arough, HRrough, AHRough, Asmootn,
Hsmooth Or AHsmooth) were collected over the entire

experience.

A jitter was introduced after each verbal instruction,

response or stimulation.
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Figure 3 | Experimental procedure

The functional acquisitions consisted of 5 runs each including 4 blocks: Haptic (H), Audio (A), Bimodal (AH) and Rest blocks. The 3
stimulation conditions had two textured levels : Smooth (Hsmooth, Asmooth, AHsmooth) OF Rough (Hrough, Arough, AHrough). Each modality
was always presented as a "block" with 6 consecutive stimuli of the same modality (3x2 textures). 4 blocks for each modality were
presented in a pseudo-random way including also Rest blocks. In total, a run lasted 8 minutes.

Behavioural analyses

Based on the responses given by participants during the
fMRI session we calculated a subjective texture score.
Higher was the score, higher the participant perceived a
rough texture. Paired wilcoxon t-tests were used to
compare the mean scores between textures in each
modality in each group and wilcoxon t-test were used to

compare groups

Image acquisition

Data were acquired on a 3-Tesla MRI Scanner (Magnetom-
Prisma, Siemens, Erlangen, Germany) with the in-built
body-coil for rf excitation and the manufacturer's 64-
channel phase-array head coil for reception. Blood-oxygen-
level-dependant (BOLD) images were acquired with the
multiband sequence (Multi-Band EPI C2P v014) provided
by the University of Minnesota (Feinberg et al. 2010; Moeller
et al. 2010; Xu et al. 2013). Whole-brain Fieldmap images
were first acquired with a spin-echo EPI sequence with the
same spatial parameters than the BOLD images and
acquired twice with opposite phase encode directions along
the anterior-posterior axis with the following parameters:
TR/TE = 7060/59 ms, voxel size = 2.5 x 2.5 x 2.5 mm3,
slices = 54, FOV (Field of View) = 210 x 210 mm?2, flip angle
90/180°. BOLD images using a gradient-echo EPI
sequence were subsequently acquired with the following

parameters: TR = 1224 ms, TE = 30 ms, voxel size = 2.5 x
3, slices = 54, 284
volumes, FOV = 256 x 256 x 204.8 mm3, flip angle = 65°.

2.5 x 2.5 mm3, multiband factor

Five runs of functionally related-task were acquired using
this BOLD protocol. After fieldmap acquisition, we acquired
anatomical images using a high-resolution T1-weighted
anatomical image (MPRAGE sequence: TR/TI/TE
2400/1010/2.28 ms, voxel size = 1 x 1 x 01 mm3, slices =
256, FOV = 256 x 256 x 204.8 mm3, flip angle = 8°).

MR Image pre-processing
All acquired MR images were converted in nifti format and
stored following the Brain Imaging Data Structure (BIDS)

standard (http://bids.neuroimaging.io, Gorgolewski et al.

2016). For each participant, all the functional and structural
images were pre-processed using SPM12 (Welcome,
UK,
http://www fil.ion.ucl.ac.uk/spm/) running on MATLAB 2017
(The MA, USA). FSL
(http://fsl.fmrib.ox.ac.uk/fsl/) was used to generate the

Department of Imaging Neurosciences, London,

Mathworks, Inc.,

fieldmap from the two sets of reversed phase encoding SE-
EPI using the tool topup.

For each participant, preprocessing were carried out

according to the following procedure:

= (1) Functional images were corrected for magnetic field
inhomogeneities using fieldmap images,

= (2) realigned and unwarped to the firstimage of the time
series to correct for head movements between scans,

= (3) Coregistered to the respective anatomical scan.


http://bids.neuroimaging.io/
http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/
http://fsl.fmrib.ox.ac.uk/fsl/

= (4) T1l-weighted structural images were segmented
using Cat-12 toolbox into grey matter (GW), white
matter (WM) and cerebrospinal fluid (CSF).

(5) A group-specific template including all younger and

older participants’ anatomical scans was created using
DARTEL algorithm Toolbox (Diffeomorphic Anatomical
Registration using Exponentiated Lie Algebra). The
creation of such a study-specific template allowed to
estimate the deformation that best aligned all
anatomical images together by iteration and reduced
deformation errors that arise when distorting a single
subject image into an unusually shaped template. This
is relevant when comparing younger and older adults
known to have significant structural differences (Good et
al. 2001; Raz 2005). DARTEL is based on a large
deformation framework that is more suitable for the

older group template generation.

(6) segmented anatomical and functional images were
normalized for each participant to the study-specific
template using the flow fields containing the individual
deformation parameters

(7) normalized to Montreal Neurological Institute (MNI)
space.

= (8) Functional images were smoothed with an isotropic
three-dimensional Gaussian kernel of 5 mm.

MR image analyses

Subject regression analysis

Task-dependent changes in BOLD signal were modelled for
each subject as boxcar regressors time-locked to the
onsets of the stimulation conditions (Arough, Asmooth, HRrough,
Hsmooth, AHRough, AHsmooth) and Rest condition as well as the
onsets of the instruction cues and the answers. These nine
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hemodynamic response function (HRF) of SPM12. Data
were high-pass filtered (with a cut-off period of 128 s) to
remove low-frequency drifts of the scanner signal. The nine
regressors were included into a General Linear Model
(GLM, Friston, 1995).

To further account for the complex problem of the nuisance
of head motion on BOLD signal, head movement's
parameters estimated by motion realignment procedure
were also included into the GLM as covariates of no
interest. Specifically, we used 24-parameters
autoregressive model of motion (Friston et al. 1996) including
current (i.e, 3 translations and 3 rotations) and past position
(6 head motion parameters one time point before) and the
12 corresponding squared items. For each individual, we
also minimize physiological and other noise sources, which
is particularly relevant for study of healthy aging to account
for physiological confounds, as vascular components are
known to be affected by age (Geerligs et al. 2017). To this
end, we used PhysiO toolbox a part of the TAPAS software
(Kasper et al. 2017). It provides a correction of the
physiological noise of the fMRI data by recording the
respiratory rhythms and heart throughout the experiment.
This toolbox also allows to model nuisance noises present
in white matter and CSF. Masks of the white matter and
CSF were used to extract the specific time series from these
regions. In order to eliminate the non-neural aspects of the
signal, a principal component analysis estimated the first 12
principal signal components in the CSF and white matter,
which were included in the regression analyses as

explanatory variables of no interest (Behzadi et al. 2007).

To examine brain activations related to the task, we created
different first level contrasts for each participant (Table 1).

regressors were convolved with the canonical
Table 1 | First level contrasts
Audio Haptic Bimodal
Rough+Smooth A Han AHai
[0.5*ARough + O-S*ASmooth] [O-S*HRough + 0.5%Hsmooth ] [O.S*AHRough + 0.5* AHsmooth ]

Rough ARough HRough AHRough
[ARough — Rest ] [HRough — Rest ] [AH Rough — Rest ]

Smooth ASmooth HSmooth AHSmouth
[ASmooth — Rest ] [HSmooth_ Rest ] [AHSmooth_ Rest ]

Group level analysis

Due to the unequal number of participants in the two
groups, we decided to carry visual comparisons using
superposition of the statistical maps of each group rather
statistical comparison. Within-subjects’ factors (Modality

and Texture) were statistically compared when it was
necessary and the resulting t-maps were threshold at
p<0.05 (FWE-corrected, level). All

coordinates corresponded to the MNI

cluster reported
space and
nomenclatures were assigned from probability maps of the

Anatomy toolbox (Eickhoff et al. 2007).



Table 2 | Second level statistical analyses
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Modality specific network
(Paired-t test)

Multisensory specific network
(Conjunction)

Texture network
(2x2 rAnova)

Audio: [Aai>Rest]

Young Haptic: [Hai>Rest]

[AHRough- ARough] & [AHRough - HRough]
[AHSmooth'ASmooth]&[AHSmooth'HSmooth]

3 Modality x 2 Texture

Bimodal: [AHA>Rest]

Audio: [Aai>Rest]
old Haptic: [Hai>Rest]
Bimodal: [AHA>Rest]

[AHRough' ARough] & [AHRough - HRough]
[AHSmooth'ASmooth]&[AHSmooth'HSmooth]

3 Modality x 2 Texture

1) Modality specific networks

To investigate brain related activations during texture
perception from either auditory, haptic or bimodal modality,
the first-level contrast maps (Aai, Hai and Rest) were
entered in second-level analyses for each group. Thus, we
used two paired t-test to examine the Auditory, Haptic or
Bimodal effect compared to rest in each group, defined as
[Aai > Rest] and [Hai > Rest]. Maps superposition of each

paired t-test were used to describe groups differences.
2) Multisensory specific network

The first-level contrast maps (Arough, Asmooth, HRough, HRough,
Hsmooth, AHRough, AHsmooth) were entered in second-level
analyses for each group. The within groups comparisons
were implemented in GLM Flex tool
(http://mrtools.mgh.harvard.edu/index.php/GLM_Flex)

using a 2x2 repeated measure ANOVA design including

Results

“Modality” (A, H, AH) and “Texture” (Rough, Smooth) as
within-group factor. Multisensory integration for each
texture has been defined as the conjunction of the two
contrasts between bimodal conditions and each unimodal
condition ([AHRough - Arough] and [AHrough - Hrough]) or
([AHSsmooth — Asmooth] and [AHsmooth — Hsmooth])-

3) Texture perception network

The same 2x2 repeated measure ANOVA design including
“Modality” (A, H, AH) and “Texture” (Rough, Smooth) as
within-group factor was used for this analyse. To examine
the effect of Rough texture, compare to Smooth texture and
vice versa in each modality condition we used 6 different
contrasts: [Arough — Asmooth], [Asmooth — ARough], [HRough —
Hsmooth], [Hsmooth — HRough], [AHRough — AHsmooth], [AHSmooth —
AHrough]. Maps superposition of each contrast results were
used to describe group differences.

Subjective rate (Fig 4)

All participants gave subjective scores of roughness for
each of the 2 stimuli tested (Rough, Smooth) in the three
conditions (A, H, AH) using a subjective scale ranged from
1 (smoothest texture) to 10 (roughest texture). In the two

groups, the score was significantly higher for the Rough

W Young
N o Rough Smooth
=y t tt
2 ! N N
9 i W \\
v i \
Audio Haptic Bimodal Audio  Haptic Bimodal
L . X | J
L = i
* : Wilcoxon paired test (within group) 1 Mann_Whitney (between group)
Figure 4 | Comparison of the subjective

roughness score between modalities, textures
and groups. Values are the mean score (+SD) for
the younger (full fill) and older (groove fill) groups.

compare to Smooth stimuli for all modalities. Group
differences were only observed in Audio and Bimodal
smooth conditions for which the older participants reported

higher scores than the younger participants.

Within-group brain activations during haptic or
auditory condition

In the younger group, an extended network including
sensorimotor regions was found significantly more
activated during a haptic texture exploration versus Rest
as evidenced by the contrast [Haptic>Rest], equivalent to
[0.5*(Hrough*+Hsmooth)>Rest]. At the cortical level, we found
activations within the parietal lobe including the left primary
sensorimotor cortex (SM1), bilateral parietal operculum
(S2, posterior insula) and right inferior parietal sulcus (IPS,
hIP3). The frontal lobe showed activations during haptic
exploration in the left premotor area (dorsal and ventral

PM), supplementary motor area (SMA) and bilateral inferior


http://mrtools.mgh.harvard.edu/index.php/GLM_Flex

A1/A2  putamen Cerebellum

Insula anterior

Auditory
Cortex

IPS

SMA +ACC g
. Sup Colliculus
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reMotor

t-value

Figure 5 | Superposition maps of the whole brain activations during Haptic exploration (blue) compared to Rest and Auditory
exploration (Yellow) compared to rest in younger (A) and older adults (B). Statistical maps corrected for multiple comparisons
(p<0.05 FWE cluster corrected) are overlaid for the two conditions (for the two textures confounded) on the average participants’
anatomical image (X, y, z coordinates in MNI space), so that common activations appear in green. SM1: Primary sensorimotor cortex,
S2: secondary somatosensory cortex, A1/A2: primary and secondary auditory cortex, IPS: intraparietal sulcus, V1: primary visual cortex,
MFG: middle frontal gyrus, V3: third visual cortex, SMA: supplementary motor area, ACC: anterior cingulate gyrus, IFG: inferior frontal

gyrus, MTG: middle temporal gyrus.
frontal gyrus (IFG). Small activations were also found
bilaterally in the auditory cortex. The occipital cortex was
also found activated within the right fusiform gyrus and
primary and secondary visual cortex (V1/V2). At subcortical
level, we found bilateral activations in the anterior insula,
cerebellum, putamen and thalamus as well as in the left

superior colliculus (Fig. 5A in blue, Table 3A).

When comparing brain activations during auditory texture
exploration condition versus Rest in the younger group
[Audio>Rest], equivalent to [0.5*(AroughtAsmooth)>Rest], we
found expected activations in temporal regions, more
precisely in the bilateral primary and secondary auditory
cortex (Fig. 5A in Yellow, Table 4A). Interestingly, most
As in the younger group, the figure 5B shows activations in
the older group during haptic ([Haptic>Rest] contrast) and
audio  ([Audio>Rest] Older

contrast) perceptions.

activations found in the [Audio>Rest] contrast were
common to that found in the [Haptic>Rest] contrast (see
Fig. 5, green color) including: the right intraparietal sulcus
(right IPS), the left premotor cortex, SMA and bilateral IFG,
occipital regions (V1/V2) as well as bilateral anterior insula
and bilateral cerebellum. Subcortical regions were also
found commonly activated including the two putamen, the
right thalamus and the left superior colliculus. Additional
frontal regions were found specifically activated in auditory
conditions and not in haptic conditions like the right
premotor area and IFG, bilateral middle frontal gyrus (MFG)
as well as the right third visual cortex (V3) and the

parahippocampal gyrus.

participants also exhibited activations in the parietal (left
SM1, left S2), frontal (SMA, bilateral IFG, right premotor

area, orbital gyrus), temporal (bilateral anterior insula) and



occipital lobes (V1) as well as in subcortical regions

(bilateral cerebellum and putamen) during Haptic

exploration compared to Rest (Fig. 5B in blue, Table 3B).

In the auditory condition ([Audio>Rest] contrast), brain
activations observed in the elderly included the bilateral

Between -group brain activations during haptic
auditory or bimodal condition

The superposition of activation maps of the two groups in
haptic condition ([Haptic>Rest] contrast) revealed
differences mostly in subcortical regions where activations
of the bilateral thalamus and left superior colliculus were
found only in the younger group and where activations in
the cerebellum and putamen were less extended in the
elderly (Fig. 6A). Some cortical areas were also found less
recruited in older adults including no significant activation of
the right operculum parietal (S2), right IPS (hIP3) and visual
cortex. Reversely, additional areas exhibited a significant
modulation of the BOLD response in the older group but not
in the younger one including the right premotor area and
orbital gyrus. The contrast estimate parameters plotted on
the Figure 6 further showed that the level of activation in the
left SM1 did not differ between the two groups in the Haptic
(H) and Audio-Haptic (AH) conditions but that the right SM1
was less deactivated in the older group in these two H and
AH conditions. In addition, a small activation of the auditory

cortex in comparison to the auditory conditions occurred in
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primary and secondary auditory cortex, bilateral anterior
part of the IPS (hIP1) (Fig. 5B in yellow, Table 4B). In
addition, as for the [Haptic>Rest] contrast, common
activations were found in the SMA, bilateral premotor

cortex, left Insula and bilateral cerebellum.

the younger group during a haptic presentation but not in
the older group.

In the auditory condition ([Audio>Rest] contrast), we
observed similar differences: recruitment of the putamen
and cerebellum were less extended in elderly and no
significant activation was found in the thalamus as well as
in the visual cortex (Fig. 4B). In contrast, older adults
exhibited additional activations in the left IPS (hIP1).
Interestingly, the contrast estimate parameters plotted on
the Figure 6 showed that the anterior part of the intraparietal
sulcus(hlP1) was bilaterally activated in the older group
whereas the same region exhibited negative BOLD
responses in the younger groups in the three Haptic, Audio
and Audio-Haptic conditions compared to rest ([A>Rest],
[H>Rest] and [AH>Rest]).

When young and old adults were exposed to an Audio-
Haptic stimulation condition, they recruited an extended
common network (Fig 6C, Table 5A-B) including the
overlapping regions already evidenced by superimposing
the two unimodal statistical maps (i.e. Fig 5). The contrast
estimate parameters revealed a higher recruitment of both
auditory cortex and subcortical regions (thalamus and left
superior colliculus) in young compared to older adults.
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Figure 6 | Comparison of the whole brain activations between younger and older adults in Haptic (A), Audio (B) or Audio-Haptic (C)
stimulation with respect to the Rest. Statistical maps corrected for multiple comparisons (p<0.05 FWE cluster corrected) are overlaid for the
two groups on an average participants’ anatomical image (x, y, z coordinates in MNI space). Common activations for the two groups appear in
red. The plots represent the mean estimate contrast parameters (arbitrary units) extracted from a 6 mm sphere centred on the cluster peaks in
the [A>Rest], [H>Rest] and [AH>Rest] contrasts respectively in yellow, blue and green.
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Brain areas specifically recruited during Bimodal
versus Unimodal conditions

To identify the brains regions specifically involved in
multisensory interactions, we used a global null conjunction
analysis that revealed brain regions significantly more
activated in the bimodal compared to both unimodal
conditions [(AH > A) N (AH > H)]. Figure 7 and Table 6
showed the results of this analysis for each group and each
texture condition (i.e Smooth and Rough).

ETUDE 5 (preliminary
results)

In the younger group, activations were significantly
increased bilaterally in the auditory cortex (A1, A2) and S2,
as well as in the left insula and precuneus during bimodal
conditions for the two textures. The right insula and the left
superior colliculus were also found specifically activated in
the bimodal Rough condition while the cerebellum and MTG
were more specifically associated to a bimodal smooth

texture.

Multisensory integration AH-A N AH-H

Young

precuneus

\

Cerebellum

!a e'

Old

Figure 7 | Bimodal brain areas in young and older adults for each texture condition (Rough and Smooth).
Statistical maps are the global null conjunction [(AH > A) N (AH > H) are overlaid one young participants’ anatomical
image (x, y, z coordinates in MNI space). Each bimodal and unimodal contrast compare to rest were first corrected
for multiple comparisons (p<0.05 FWE cluster corrected).

In the older group, brain regions specifically more activated
in the bimodal compared to unimodal conditions were less
extended and concerned only the auditory cortex (A1, A2)
and S2 which were found bilaterally more activated during

the bimodal conditions.
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Brain areas specifically recruited fora  smooth or

rough texture

Rough > Smooth

To explore brain regions involved in texture encoding, we
examined the brain regions that were more activated in a
Rough condition than during a Smooth condition for each of
the 3 sensory conditions ([Arough™>Asmooth], [Hrough™Hsmooth],
[AHRough>AHsmooth]) and superposed the corresponding

statistical maps of the two groups in Figure 8A.

In the auditory condition, the right auditory cortex was found
more activated in during a rough compared to a smooth
audio stimulus for the two groups, (Table 7). However, brain
activations in the young group were larger and also
included bilateral activation of the insula not present in the
older group.

In the Haptic condition, the two groups exhibited similar
activations including the left SM1 and S2 when contrasting
Rough versus Smooth haptic stimuli. The SMA was also
found more activated in Rough than in Smooth haptic

conditions but only in the young group.

In the Audio-Haptic condition, when comparing a Rough
with a Smooth condition, a larger extent of activations was
found compared to the two unimodal conditions with two
main clusters of activation commonly found in the two

13
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groups: one cluster concerned bilateral activation of the
auditory cortex; the second cluster concerned bilateral
activations of S2 and the insula. Activations in the left SM1
was also found but only in the older group, and the superior

colliculus was found activated only in younger group.

Smooth > Rough
We also examined brain activations that were more

activated in a Smooth condition than during a Rough

condition for each of the 3 sensory conditions
([Asmooth>ARough], [Hsmooth>HRougn], [AHsmooth>AHRough],
Figure 8B).

In the auditory condition, right SPL was significantly more
activated in both groups with more extended activations in
younger compared to older adults. Frontal activation was
also found only in the younger adults (Table 8).

In the Haptic condition, young adults activated more the
right IPL whereas older adults activated more the right

middle temporal gyrus.

In the audio-haptic condition, Smooth textures elicited more
activations in the visual cortex (the left V1, V2, fusiform
gyrus, bilateral lateral occipital gyrus (LOC) and right V4)
and the right SPL only in young adults. Subcortical areas
were also found activated including the bilateral cerebellum,
left putamen and paraHippocampal area.
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Figure 8 | Comparison of the whole brain activations between rough and smooth texture exploration in each sensory condition
(A, H, AH) for the two groups. A/ Brain regions more activated in rough compared to smooth texture exploration in
[Arough™Asmootn], Haptic [Hrough™Hsmootn] @nd Bimodal [AHgougn>AHsmeotn] condition (from top to bottom). B/ Brain regions more activated
in smooth compared to rough texture exploration in [Asmooti™Arough], Haptic Hsmooth>Hrougn] @nd Bimodal [AHsmooth™AHRough]
condition (from top to bottom).

Statistical maps corrected for multiple comparisons (p<0.05 FWE cluster corrected) are overlaid for the two groups on the mean
participants’ anatomical image (x, y, z coordinates in MNI space), so that common activations appear in red. Note that no common
group activation was found in the haptic and bimodal conditions for the contrast [Smooth>Rough] and no significant activation was
found in the older group in the bimodal contrast [AHsmooth>AHRrougn]-

SM1: Primary sensorimotor cortex, S2: secondary somatosensory cortex, A1/A2: primary and secondary auditory cortex, V1: primary
visual cortex, V3: third visual cortex, IPL: inferior parietal lobule, SMA: supplementary motor area, IFG: inferior frontal gyrus.
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Discussion
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This study explored audio-tactile interactions during
roughness assessment of virtual textures and provided new
insights into central multisensory processing with aging.
Two groups of old and young participants were exposed to
unimodal (Audio or Haptic) and congruent bimodal (Audio-
Haptic) rough or smooth virtual textures in a roughness

estimation task.

Overall, our results highlight: 1) common brain activations
during roughness perception, regardless of the sensory
source including motor, visual and fronto-parietal regions,
2) specific involvement of S2 in roughness categorization
from both tactile and auditory stimuli, 3) specific brain
regions devoted to audio-tactile integration processing; and
4) functional brain changes in multisensory processing for

roughness perception in the elderly.

Amodal brain network involved in roughness
perception in young adults

As expected, perceiving a texture during a haptic
exploration task activated both the left S1 and bilateral S2
while during a listening task, the auditory cortex (Al & A2)
was bilaterally activated. Interestingly common brain
regions were found activated during roughness perception,
regardless of the sensory source stimulated. These amodal
regions included motor and visual brain areas as well as

frontal and parietal associative areas.

Motor areas activated during a pure auditory exploration of
texture

The fact that we found activations in the bilateral premotor
cortex, supplementary motor area (SMA) and anterior
cingulate cortex (ACC) when participants were passively
listening textured sounds is in line with previous studies
reporting similar results during motion sound detection task
(Lewis 2000; Poirier et al. 2006; Zimmer and Macaluso 2009;
Battal et al. 2019). However, the additional recruitment of the
right primary sensorimotor cortex (SM1), cerebellum and
subcortical areas (putamen and thalamus) observed in the
present study is more likely supportive by the movement
sonification. Indeed, the sound was dynamically modulated
by the biological movement of the participant’s finger on the
surface. We already found that during an haptic
discrimination task, the motor behavior of the participants is
modified when their movement is sonified. Indeed, their
movement velocity increased if the sound is textured

compared to a movement sonification with a neural sound
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(Study 3). The present findings further demonstrate that
when participants listened to pre-registered sonified
movements in a roughness perception task, they recruited
the whole motor network, although they remained perfectly
still. Activation in motor regions has been also observed
during a passive listening to a previous learned sound

during musical practice compared to listening to an
unknown sound (D’Ausilio et al. 2006; Lahav et al. 2007).

Premotor regions were found activated only when
participants were listening to a trained piece, indicating
plastic changes due to motor training and thus audio-motor-
interaction. In the present study, participants were able to
make a similar association, particularly with training in
bimodal conditions, where the sounds corresponded
perfectly to the auditory consequence of their finger
movement on a textured surface. Thus, like musicians who
assimilated the sound of a piece of music to the movement
they had learned, participants in the present study could
associate textured sounds with an exploratory movement

on the textured surface.

Visual brain areas involved in texture perception from both
haptic and auditory origins in young adults

Surprisingly, when young participants discriminated
textured from touch or auditory modalities, brain responses
were observed in the primary and secondary visual cortex
(V1/V2). In fact, these observations are consistent with
previous studies investigating the neural bases of texture
perception from touch and vision. Activations in dorsal
occipital areas have been already reported even during a
pure haptic exploration (Stilla and Sathian 2008; Sathian et al.
2011; Eck et al. 2013; Kitada et al. 2014). In addition, inhibition
of primary visual areas using TMS disrupts tactile
discriminative abilities (Zangaladze et al. 1999; Zhang et al.
2004). The present study extended these observations by
revealing activation in the dorsal occipital areas when
participants discriminated textured sounds with their eyes
closed. In fact, direct projections between primary sensory
areas have been found in non-human primates(see review
Cappe et al. 2009), notably between the A1/A2 to V1/V2
areas (Falchier et al. 2002; Rockland and Ojima 2003), between
V1/V2to S1 as well as S1to A1/A2 (Cappe and Barone 2005).
In the present study, activation in V1/V2 was perfectly
overlaid for the three sensory conditions (A,H and AH),
which supported the idea that this part of the visual cortex



may be a putative amodal region involved in texture

encoding.

Fronto-parietal regions involved in texture perception from
both haptic and auditory origins in young adults

The overlap of activation maps during auditory and haptic
texture explorations revealed other common brain
activations in fronto-parietal areas classically involved in
multimodal processing and discrimination tasks. These
regions included frontal areas such as the right inferior
frontal gyrus (IFG) and anterior insula. Right IFG and
bilateral anterior insula were already found activated in
previous studies when participants had to make judgments
about the spatial or temporal properties of an haptic (Pastor
2004; Kitada et al. 2005) and an auditory stimulus (Pastor et
al. 2006; Zimmer and Macaluso 2009). Together these results
suggest that these frontal regions might be rather
responsible for cognitive processing rather than pure

sensory processing.

In addition, the activation found in the posterior partial lobe
and more precisely in the posterior part of right intraparietal
sulcus (pIPS) regardless of the sensory modality involved
was expected. Indeed, a vast amount of
electrophysiological and neuroimaging data converged to
that IPS

convergence hosting multisensory integrative processing of

demonstrate is a multisensory region of
motion and space information from visual, tactile and
auditory origins (Bremmer et al. 2001; Macaluso and Driver

2005).

Rough versus Smooth encoding from auditory

and haptic cues in young adults

The contrast between rough and smooth texture conditions
in each modality tested revealed several brain regions.
During an active haptic exploration of a rough texture
compared to a smooth texture, left primary and secondary
somatosensory cortex as well as anterior cingulate gyrus
were found more activated. These results are in line with
previous neuroimaging studies in human that showed
strong involvement of somatosensory cortices for texture
discrimination (O’Sullivan et al. 1994, Ledberg et al. 1995;
Burton et al. 1997; Burton 1999; Servos et al. 2001; Stoesz et al.
2003; Simées-Franklin et al. 2011; Kaas et al. 2013). In addition,
to the somatosensory domain we proposed to explore
texture discrimination from auditory stimuli. The contrast
between a rough and smooth auditory textured revealed
bilateral activation in the primary and secondary auditory
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cortex, anterior and posterior insula as well as right
secondary somatosensory area were found more activated
in presence of a rough compared to a smooth stimulus.
While no studies to date investigated textured encoding
from auditory stimuli, auditory categorisation was already
attested in context of voices (see review Belin and Zatorre
2000), objects (Selezneva et al. 2006; Giordano et al. 2013;
Dormal et al. 2018) or sound directions recognition (Battal et
al. 2019). Results from these studies suggested that the
superior temporal sulcus is involved in voice recognition,
but object sounds seem to be processed bilaterally in the
lateral fissure and the posterior part of the auditory cortex
appears more activated for moving compared to stating
sounds. Therefore, the auditory temporal cortex is not only
an early integrative area for auditory cues but is also an
associative hub for auditory categorisation. In our study, a
rougher sound refers to the impact of the finger on a striated
surface and was therefore characterized by a wider
frequency spectrum compared to a smooth sound whose
frequency spectrum was narrower. Thus, a rough texture
seems to contain more information, whether tactile (groove
spacing and amplitude) or auditory (wide frequency
spectrum), which leads to a more extensive cortical

recruitment than the perception of a smooth texture.

Brain areas involved in Audio -Haptic integration

for roughness perception in young adults

Conjunction analyses revealed that bilateral STS,
operculum parietal (OP1), posterior insula and precuneus
were more activated in the bimodal conditions compared to
the two unimodal conditions, regardless of the nature of the
stimuli (rough or smooth). These results suggested that
these areas may support audio-haptic processing for

texture perception.

The specific activation of the STS in the bimodal condition
is in line with numerous previous studies that have
demonstrated multisensory processing in the auditory
cortex for visuo-tactile (Macaluso and Driver 2001), audio-
visual (Macaluso et al. 2004, van Atteveldt et al. 2007), audio-
tactile (Foxe et al. 2002; Kayser et al. 2005; Kassuba et al. 2013;
Man et al. 2015; Pérez-Bellido et al. 2018) and proprio-tactile
(Kavounoudias et al. 2008) stimuli. For instance, the STS was
found particularly activated during object recognition task
based on tactile and auditory cues (Kassuba et al. 2013; Man

et al. 2015).



In addition, the operculum parietal region (OP1) found more
activated in the bimodal condition comprised the secondary
somatosensory area (Eickhoff et al. 2006) which functional
role is classically attributed to somatosensory processing.
Functional connectivity studies showed that operculum
parietal is a connector hub between auditory,
somatosensory and motor areas (Sepulcre et al. 2012).
Moreover integration of auditory and sensorimotor
integration are essential for motor learning when auditory
and somatosensory feedback are used to ensure desired
motor outputs such as musical learning (Zatorre et al. 2007).
Of relevance, in the present experiment, the same parietal
region was found involved in the discrimination of a rough
versus a smooth texture suggesting that this region may

host integrative mechanisms for roughness encoding.

The involvement of the posterior insular cortex in central
auditory processing is also not surprising given the efferent
projections it receives from the primary and secondary
auditory cortices (Augustine 1996).Insular activation is
typically observed in functional neuroimaging paradigms
involving sound detection, auditory temporal processing,
and non-verbal stimuli (Fifer 1993). In a recent meta-analysis
of functional connectivity during resting, the posterior insula
has been found functionally connected to the SMA and
somatosensory cortex (Chang et al. 2013). Lastly, the insular
region has also been implicated in various human cognitive
tasks,

provided multisensory inputs were generated

synchronously (Bushara et al. 2001; Olson et al. 2002).

Altogether, the STS, posterior insula and OP1 appear to be

a central hub for multisensory processing.

Regarding the superior colliculus, its involvement in
multisensory processing have also been largely
demonstrated since the pioneering recordings of

heteromodal neurons in the CS of cats by the Stein’s group
(see review Stein and Stanford 2008). Visual, auditory, tactile,
proprioceptive and vestibular information appear to
converge in the CS whose projections will be directed
towards the motor and pre-motor cortex that control eye
and head movements (Meredith et al. 1987). The present
finding suggested that activity in the CS might be also
relevant for movement control during the dynamic texture
exploration task. Interestingly, the fact that the superior
colliculus was also found more activated in Rough
compared to Smooth conditions also suggests that it could
be more specifically involved in texture discrimination.

Nevertheless, future studies should be performed to
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substantiate these hypotheses as very few studies reported
activation in this area in human using fMRI, likely because
of technical limitations. The high spatial resolution and
sensibility of the MRI scanner used in the present study may
have revealed for the first time audio-haptic integrative
processing in the superior colliculus in human.

in

Age-related changes multisensory brain

processing for roughness perception

Lower subcortical activations during haptic, auditory and
audio-haptic perception in the elderly brain

By contrast to young adults, older participants did not
exhibit clear subcortical activations. The thalamus, the left
superior colliculus, the putamen and the cerebellum were
not found significantly activated or to a lesser extent in the
three sensory conditions (A, H, AH).

Our results coincide with those in the literature showing an
alteration in the functional activation of subcortical nuclei
regularly reported during senorimotor tasks (Mattay et al.,

2002; Ward and Frackowiak, 2003; Wu and Hallett, 2005, étude
4). More recently, the Swinnen’s group also found a

reduction in putamen activation during vibratory stimulation
of both ankle muscles in older adults compared to young
adults. (Goble et al. 2012). This decrease was negatively
correlated with ankle position discrimination performance.
Subcortical nuclei functioning is closely linked to a complex
balance of inhibitory (GABA) and excitatory (Glutamate,
dopamine and acetylcholine) neurotransmitters. However,
the level of these neurotransmitters decreases considerably
with age, in cortical and subcortical regions (Mukherjee et
al. 2002; Nyberg and Bdckman 2004; Hermans et al. 2018).
Thus, age-related neurochemical changes could explain
the lower recruitment of these regions in the present
experiment in the elderly.

Alteration of interhemispheric balance in haptic texture
perception

Consistently with a previous experiment (Stuady 4), we found
an alteration of the inter-hemispheric balance between the
primary sensorimotor areas in the older group for the active
exploration of the tactile texture: similar level of activation
was observed in the left SM1 in both groups but the right
SM1 was less deactivated in older compared to younger
adults. In the auditory condition, where no actual movement
was executed, the same finding was observed with a level
of activation in right SM1 which tended to be equivalent
between the two groups and a lower deactivation of the left



SM1 in the older group. Reduction in interhemispheric
inhibition between the two primary sensorimotor cortex with
advancing age has been already reported during hand
movement execution (Talelli et al. 2008, Langan 2010) as well
as during hand movement perception in relation with motor
and perceptual performances (for more details please see
discussion of Stwdy 4). It is generally related to the

breakdown of inhibitory processes occurring with aging.

Audio-Haptic integration in elderly

Surprisingly, when comparing the bimodal to the two
unimodal conditions, we found less extended activations in
the brain of older participants compared to the younger
ones, suggesting rather lesser integrative processing in the
elderly. These results were not expected because the
subjective rates of the texture roughness from touch,
audition or both sensory sources were equivalent in both
groups. It is also in discordance with the general statement
of a multisensory processing facilitation proposed in the
Indeed a vast amount of behavioral studies
that

literature.

showed older people benefit from enhanced
multisensory integration (Laurienti et al. 2006; Peiffer et al.
2007, Diederich et al. 2008, Hugenschmidt et al. 2009; Deloss et
al. 2013; de Boer-Schellekens and Vroomen 2014; Chancel et al.

2018). Conversely, they are more disturbed when they are

facing with a stimulus that is not relevant to the task (Study

3, Redfern et al. 2001; Deshpande et al. 2003; Poliakoff et al.

2006; Bellomo et al. 2009; Elliott et al. 2011; Berard et al. 2012;
Deshpande and Zhang 2014, Eikema et al. 2014). Nevertheless,
we did not find an activity increase in multisensory
processing areas in the elderly, but rather a decrease while
the level of cortical activation in unimodal conditions was

quite equivalent in the two groups.

Another explanation could come from the noteworthy
finding of the present experiment that is the differential
activation of the intraparietal sulcus between the two groups
in the 3 sensory conditions: although the posterior part
(hIP3) was equally activated in both groups, the anterior
part of the IPS (hIP1) was bilaterally activated in the older
group whereas the same region was deactivated in the
group. A

psychophysics, Bayesian modelling and fMRI acquisition

younger recent study which combines

during an audiovisual spatial localization task,

demonstrates that anterior and posterior part of the IPS
may have two distinct functions in multisensory processing
(Rohe and Noppeney 2015). The posterior part seems to

estimate sensory signals under the assumption that they
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are from a common source origin whereas the anterior part
would take into account the causal structure of the word.
The activity within the anterior IPS would explain the
resulting perception which was found to follow Bayesian
causal inference prediction, i.e. integration of multiple
information when they are coming from the same event or
segregation of multiple information when they are
incongruent. Therefore, age-related changes in the antero-
posterior activations of the IPS may account for the
imbalance of integration versus segregation processing
observed in the elderly. This hypothesis is also in
accordance with the involvement of the anterior part of the
parietal cortex in attentional selection of competing stimuli
by calibrating attentional weights (Macaluso and Driver 2001;
Molenberghs et al. 2007; Liu et al. 2014; Goltz et al. 2015). TMS
studies also revealed that an inactivation of IPS induces
deficits in attentional shifts between visual stimuli in
different locations (Rushworth et al. 2001; Chambers et al.

2004).

In sum, despite a lower recruitment of multisensory areas,
multisensory processing will be preserved in the elderly due
to a functional change within the IPS modifying the selective
attention and the causal inference estimation favouring
integrative of the relative

processing, regardless

congruency of the multiple information.

Conclusion

Using an innovative fMRI compatible set-up, we identified
for the first time brain regions that are commonly involved
in texture perception of pure haptic or pure auditory textures
in young adults. In particular, the modulation of the sounds
by an actual finger movement will explain the activation of
the motor network during the auditory estimation task
observed in both younger and older participants. The
congruent combination of these two audio-haptic
information induced a higher recruitment of multisensory
brain areas including the STS, S2, the posterior insula and
the superior colliculus in young adults. However, the lower
activation of these cortical multisensory regions and the
lack of subcortical activations observed in the older group
could not account for the preservation of the audio-haptic
integrative mechanisms.  Nevertheless, an additional
recruitment of the anterior IPS was found in elderly while it
was deactivated in younger group. The strong involvement
of this cortical area in multisensory segregation mechanism

would make it a relevant candidate to explain the general



facilitation of multisensory processing combined with the
failure of sensory segregation in the elderly.

Prospects for further analysis

Further analysis will be processed to better understand the
present results. 1) First, we need to complete the older
groups by adding five more older participants to be
authorized to perform statistical comparisons between the
two groups. 2) Then, we will examine the functional
connectivity between the IPS and the other brain areas
during the task to better understand its involvement in

multisensory  processing. Using psychophysiological
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interaction (PPI) analyses, we expect to find stronger
connectivity between the IPS and multisensory integrative
areas such as the auditory cortex, S2 and superior
colliculus. 3) Multi-voxel pattern analysis (MVPA) will be
carried out to elucidate whether the patterns of response to
the presentation of rough or smooth stimuli can be
differentiated and whether the nature of the stimuli could be
decoded in common brain areas regardless of their sensory
origin. We expect to find good performance for decoding
roughness in A1/A2, S1/S2 and the superior colliculus.

Decoding
Smooth Rough

AUDIO
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ETUDE 5 (preliminary
results)

Table 3 | Brain activations during a Haptic exploration of a rough and smooth textures versus Rest condition as evidenced by the contrast
[0.5*(HroughtHsmootn)>Rest] in the younger (A) or older group (B).

A/ Young [Haptic>Rest] B/ Old [Haptic>Rest]
k X y z t-value k b'¢ y z t-value
Parietal cortex & Precentral
L Postcentral Gyrus 2068 -45 -18 53 10.0 1104 -40 -15 60 10.8
L Postcentral Gyrus (BA3) -48 -15 45 9.6 -45  -15 55 9.1
L Precentral Gyrus -55  -20 45 6.84 -55  -20 45 7.3
L Oper Parietal (OP4, Sll) -55 -18 15 9.22 82 -53 -18 15 6.5
L Postcentral Gyrus (BA2) -37  -40 60 4.8 -40  -40 60 4.8
R Oper Parietal (OP4, Sli) 93 68 -18 3 5.5 - - -
R pIPS (hIP3, BA40) 46 38 -58 45 5.1 - - -

Temporal cortex

L STG (A2,TE3) -60 -20 -3 9.1 -
L aSTS (BA 22) 35 -55 5 3 4.8 1104 -55 5 5 4.9
R STG (A21, TE3) 68 -18 3 5.4 - - -

Frontal cortex

SMA (BA 6) 760 -8 -5 55 8.7 407 -5 0 58 11.8
R IFG (p. oper, BA 44) 55 50 3 18 6.1 32 55 10 25 5.8
R IFG (i.e DLPFC, BA 46) 23 43 33 20 5.8

R Insula ant 34 35 18 3 7.1 61 35 23 0 6.6
L Insula ant 1189  -33 18 3 7.8

R Orbital gyrus (BA 11) 47 40 50 -5 4.6
R Precentral (BA 6) - - - 53 3 38 6.1
L Precentral (BA 6/4) 2068 -55 3 30 7.7 -48 -7 45 6.1

Occipital cortex

L Calcarine G (V1) 101 23 73 10 9.5 27 -30 -60 8 7.1
L Calcarine G (V2, BA 18) 68 -3 103 0 6.4

R Calcarine G (V1) 24 20 -80 10 5.2 - - -
Cerebellum

R Cerebellum (VI) 2872 10 -63 -15 13.7 1627 20 -58 -23 10.5
Cerebellar vermis (IV/V) 5 -63  -23 14.5 5 -55  -13 13.9
L Cerebellum (VI) -30 -58 -28 8.61 133 -23  -53 -25 6.8
L Cerebellum (VIII) 151 -15 -75 -53 5.8 1627 -15 -75 -53 4.6
Subcortical

L Putamen 1189 -20 3 0 11.9 58 -20 -5 5 6.8
L Thalamus -13 -20 0 9.1 - - -

L Colliculus sup -10 -28 -13 7.0 - - -

R Putamen 376 20 5 0 8.3 37 20 8 13 6.04
R Thalamus 10 13 -18 0 7.3 - - -

Brain areas and t-values refer to peaks of significant activations after correction for multiple comparison at the cluster level (FWE p < 0.05).
Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R: Right, G: Gyrus,
BA: Brodmann area, OP: Operculum parietal, STG: superior temporal gyrus, aSTS, anterior part of the superior temporal sulcus, SMA:
supplementary motor area, IFG: inferior frontal gyrus. OP, TE and hIP1 are nomenclatures proposed by Anatomy toolbox (Eichkoff et al.
2007)
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Table 4 | Brain activations during Auditory exploration of a rough and smooth textures versus Rest condition as evidenced
by the contrast [0.5*(Arough+Asmooth)>Rest] in the younger (A) or older group (B).

A/ Young [Audio>Rest] B/ Old [Audio>Rest]

k X y z t-value k b'¢ y z t-value
Temporal cortex
RSTG (TE 3) 1503 63 -20 8 11.4 941 63 -15 8 15.1
RSTG (TE 1) 50 -28 8 11.4 45 -23 5 11.8
R STG (BA13) 43 -23 5 11.3 43 -23 5 5.6
LSTG (TE 3) 1432 -60 -28 0 13.0 727 50 -38 10 11.0
LSTG (TE 1) -40  -25 0 11.2 -45 -25 5 10.3
RITG (BA 20) 28 63 -50 -20 6.1
Frontal cortex
SMA (BA 6) 888 -13 10 38 8.7 390 3 0 60 8.4
L Insula ant (BA 47) 431 -33 20 -3 8.13 662 -33 20 -3 4.6
L IFG (pars Oper) 54 -40 10 28 53 -45 10 15 6.5
L Precentral (BA 6) 313 -43 -3 48 6.8 -48 -3 48 9.2
R Precentral (BA 9) 180 53 -10 38 7.7 331 53 5 40 8.3
R Precentral (BA 4) 60 36 -28 58 5.26 - - -
L MFG 59 -33 45 10 5.1 - - -
R MFG 29 43 38 25 4.5 55 33 0 55 5.1
RIFG 146 43 38 25 4.5 129 53 23 25 4.8
R Insula ant (BA 47) 38 18 0 5.6 30 25 -3 8.5
R Orbital gyrus - - - 49 40 58 -10 4.8
L Orbital gyrus - - - 23 -48 50 -5 5.1
Occipital Cortex
L Calcarine G (V1) 153 -25 -65 5 6.0 - - -
R Calcarine G (V1) 93 28 -58 5 6.2 - - -
L Cuneus (V3) 24 -13 -80 35 4.7 - - -
Parietal Cortex
R pIPS (hIP3) 64 30 -55 43 5.0 - - -
L alPS (hIP1, BA40) - - - 94 -38 -50 43 5.8
R alPS (hIP1, BA40) - - - 29 40 -45 35 5
Cerebellum
R Cerebellum (1) 774 10 -83 -20 8.5 50 8 -75  -20 6.3
L Cerebellum (VI) 20 -63  -23 7.4 - - -
Vermis (VI) -3 -73 -18 7.0 37 -10 -78 -25 5.1
R Cerebellum ((VI1) 240 33 -60 -30 7.7 135 25 -63 -28 6.2
L Cerebellum (IX) 85 -10 -68 -55 53 68 -38 -63 -60 5.1
R Cerebellum (VIII) 63 31 -66 54 5.7 61 20 -70 -60 6.3
Subcortical
L Putamen 117 -20 3 10 8.6 43 -18 5 3 5.9
R Thalamus 42 15 -20 5 6.6 -
R Pallidium - - - 54 18 3 5 6.6
Superior colliculus 774 0 -33 -3 4.7
R paraHippocampal G 24 19 -29 -12 4.99

Brain areas and t-values refer to peaks of significant activations after correction for multiple comparison at the cluster level (FWE p < 0.05).
Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R: Right, G: Gyrus,
BA: Brodmann area, STG: superior temporal gyrus, ITG: inferior temporal gyrus, SMA: supplementary motor area, IFG: inferior frontal gyrus.
MFG: middle frontal gyrus, IPS: intraparietal sulcus. TE,hIP1 and hIP3 are nomenclatures proposed by Anatomy toolbox (Eichkoff et al.
2007)
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Table 5| Brain activations during Audio-Haptic exploration of rough and smooth textures versus Rest condition as evidenced
by the contrast [0.5*(AHRrough+AHsmooth)>Rest] in the younger (A) or older group (B).

A/ Young [Bimodal>Rest] B/ Old [Bimodal>Rest]

k X y z t-value k b'¢ y z t-value
Temporal cortex
LSTG (BA13) 3495 -43 -23 0 12.3 484 -40 -33 13 8.8
LSTG (TE 3) -63  -25 10 8.2 -60 -20 8 7.6
LSTG (TE1) -45  -25 5 8.4
RSTG(TE1) 1476 45 -20 3 10.4 611 45 -23 5 9.7
R STG (TE 3) 65 -35 8 8.7 63 -30 13 9.3
L postinsula -40 -10 10 7.9 -43  -23 5 5.1

Parietal cortex & Precentral

L Postcentral Gyrus 3495 -45 -18 53 10.2 793 -40 -15 60 14.4
L Precentral Gyrus -28  -20 70 9.5 -28  -18 70 6.8
L Oper Parietal (OP4, Sll) -55  -18 15 8.5 484  -53  -18 15 7.4
L SMG (BA 40) -40 -35 60 4.6 -40  -35 60 5.1
R Oper Parietal (OP4, SlI) 1476 68 -15 20 4.7 - - -

R IPS (hIP1, BA40) - - - 24 48 40 45 5.6

Frontal cortex

SMA (BA 6) 958 -1 3 45 7.8 493 -5 -3 58 11.5
L Insula ant (BA 47) 472 -33 20 -3 59 26 -33 20 -3 4.1
L IFG (pars Oper) 33 -48 13 10 7.0
L Precentral (BA 9) 3495 -53 5 35 7.2 793 -48 -3 48 4.6
R Insula ant (BA 47) 211 35 25 -3 6.2 45 30 25 -3 4.2
R Precentral Gyrus - - - 53 53 3 38 7.3

Occipital Cortex

L Calcarine G (V1) 667 -28 -65 3 9.6 - - -

R Calcarine G (V1) 667 28 -68 8 6.8 - - -
Cerebellum

R Cerebellum (IV-V) 3417 13 -60 -18 17.1 1575 5 -55 -10 15.0
R Cerebellum (VI) 30 -53 -20 14.6 23 -50 33 21.2
Vermis (VI) 17 -65 -58 11.5 17 -65 -58 5.0
L Cerebellum (V1) -28  -70 -23 7.9 65 20 -60 -23 5.2
L Cerebellum (VIII) 198 -30 -65 -55 6.9 68 20 65  -55 5.1
Subcortical

L Thalamus 3495 -13 -20 3 8.5 - - -

L Putamen -20 -3 10 6.9 39 -20 -8 13 6.1
R Thalamus 42 10 -18 0 5.5 - - -

R Pallidium 211 20 3 8 3.8 20 3 8 5.8
L superior colliculus 3417 -5 -35 -5 5.4 54 18 3 5 6.6

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the cluster level (FWE
p < 0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R: Right,
G: Gyrus, BA: Brodmann area, STG: superior temporal gyrus, SMG: supramarginal gyrus, IPS: intraparietal sulcus, SMA: supplementary
motor area, IFG: inferior frontal gyrus. TE and hlIP2 are nomenclatures proposed by Anatomy toolbox (Eichkoff et al. 2007).
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Table 6 | Brain areas specifically activated during Bimodal versus Unimodal conditions in the younger (A) or older group (C)
for each of the Rough and Smooth conditions.

A/ Young B/ Old

k X y z t-value k X y z t-value
Rough: [AH-A n AH-H >0]
L STG (TE 3) 1195 -55 -20 5 16.0 125 -60 -23 13 7.6
LSTG (TE 1) -48 -33 10 13.7 -50 -20 10 7.9
L Oper Parietal (OP1, S2) -55 -30 13 11.4 -48 -30 15 6.0
Linsula -45 -14 3 10.8 - - -
R Oper Parietal (OP1, S2) 1056 60 20 13 11.6 33 63 -18 15 6.8
RSTG (TE 1) 53 -18 5 8.4 - - -
Rinsula 48 -5 -3 8.3 - - -
R STG (TE 3) 55 -13 0 7.7 - - -
L precuneus 37 -3 -60 35 4.2 - - -
L Superior colliculus 29 -3 -35 -8 4.4 - - -

Smooth: [AH-A N AH-H >0]

L STG (TE 3) 236 -58 -20 10 7.2 36 -68 -20 15 4.8
LSTG (TE 1) -53 23 8 6.9 -55 -23 13 5.6
L Oper Parietal (OP1, S2) -53 -30 13 6.2 -55 -28 15 4.7
Linsula -45 -13 3 5.1 - - -
R Oper Parietal (OP1, S2) 41 60 -18 13 7.2 63 -18 15 6.4
R STG (TE 3) 65 -20 15 6.2 - - -
L precuneus 78 -3 -55 35 4.4 - - -
Cerebellum (VIII) 25 1 -83 -36 4.6 - - -
R MTG 15 -70 -30 -10 5.3 - - -

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the
cluster level (FWE p < 0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the
number of voxels. L: Left, R: Right, G: Gyrus, BA: Brodmann area, STG: superior temporal gyrus, MTG: middle temporal
gyrus. TE and OP1 are nomenclatures proposed by Anatomy toolbox (Eichkoff et al. 2007)

26



ETUDE 5 (preliminary
results)

Table 7 | Brain activations more activated for Rough compared to Smooth textures for each sensory condition (i.e.
Audio, Haptic or Audio-Haptic) in the younger (A) or older group (B).

A/ Young [Rough>Smooth] B/ Old [Rough>Smooth]
k X y z t-value k X y z t-value

Audio Rough > Audio Smooth

L Insula mid (Id1) 465 -38 -25 0 9.2 - - -

L Insula post (Ig1) -33 28 15 6.4 - - -

L Insula ant (Id1) -40 -5 15 5.3 - - -

R Insula mid (Id1) 332 43  -20 0 7.3 - - -

R Insula ant (Id1) 40 -3 10 5.1 - - -

R STG (TE 3, A2) 50 -5 -8 49 58 68 -15 13 3.8
RSTG (TE 1, A1) - - - 43 -30 10 4.4
R STG (OP1, SlI) 87 58 -28 20 4.5 - - -

Haptic Rough > Haptic Smooth

L Precentral (BA 4) 365 -35 -30 60 6.6 -30 -23 70 5.7
L Postcentral (BA 3) -43 23 50 6.5 322 -40  -30 60 5.4
L Operculum Parietal (OP1,SIl) 132 43 -25 18 5.7 104 -45 -23 15 59
ACC 85 -8 10 43 4.7 - - -

Bimodal Rough > Bimodal Smooth

R Insula mid (I1g2) 2414 40 -23 3 12.9 808 40 -23 3 4.1
R STG (TE1, A1) 43 -30 10 12.3 40 -28 10 7.49
R STG (TE3, A2) 58 -10 -5 9.7 60 -25 10 7.8
L Insula mid (Ig2) 1859 -38  -25 3 15.2 537 -38 -25 5 6.7
LSTG (TE1, A1) -40 -38 13 14.1 -48  -33 10 6.6
L STG (TE3, A2) -60 -8 -3 9.8 -63 -19 8 4
Sup colliculus 62 0 -38 -5 5.6 - - -

L Postcentral G (BA 3) - - - 109 -45 -23 48 5.3
L Precentral G (BA4) - - - -33  -18 50 4.4

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the cluster level (FWE
p < 0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R: Right,
G: Gyrus, BA: Brodmann area, STG: superior temporal gyrus, ACC: anterior cingular cortex. TE, Ig, Id and OP are nomenclatures proposed
by Anatomy toolbox (Eichkoff et al. 2007)
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Table 8 | Brain activations more activated in Smooth compared to Rough textures for each sensory stimulation (i.e. Audio, Haptic
or Audio-Haptic) in the younger(A) or older group (B)

A/ Young [Smooth>Rough] B/ Old [Smooth>Rough]
k X y z t-value k X y z t-value
Audio Smooth > Audio Rough
RSPL(BA7) 280 13 -73 60 6.41 77 23 55 50 4.6
R SPL (BA5) 8 50 75 5.9 - - -
Frontal pole 72 25 53  -20 5.1

Haptic Smooth > Haptic Rough

RIPL 109 53 -45 23 4.4 - - -
R SMG 50 -45 23 3.9 - - -
R MTG - - - 65 -28 -10 4.3

Bimodal Smooth > Bimodal Rough

R LOC (LO-2) 35 93 3 5.6
R MOG (V4) 33 90 18 5.4
L Lingual G (V3) 434 -13 -75 -5 5.1
L Cerebellum (VI) -18 -80 -10 5.2
L Calcarine G (V2) 351 -5 -98 15 6.4
L Calcarine G (V1) -3 -85 15 4.6
L Fusiform Gyrus 263 -45 -65 -5 5.3
L Fusiform Gyrus (V4) -38 -85 -10 4.4
L LOC (LO-2) 40 -90 -5 4.01
L Cerebellum (IV-V) 108 -25 45 -23 5.7
RSPL(BA 7) 104 30 -55 60 4.7
RIPL 43 -60 50 3.6
L Pallidium/Putamen 98 -30 -15 -5 4.4
R ParaHippocampal G 72 18 -15 -20 5.1
Cerebellum (VIII) 67 0 -73  -40 5.0
R Cerebellum (V1) 66 33 45 -20 5.0
Paracentral lobule 61 -13 -30 63 4.04

Brain areas and t-values refer to peaks of statistically significant activation after correction for multiple comparison at the cluster level (FWE
p < 0.05). Coordinates of local maxima are denoted by x,y,z in millimetres (MNI space). k represents the number of voxels. L: Left, R: Right,
G: Gyrus, BA: Brodmann area, SPL: superior parietal lobule, SMG: supramarignal gyrus, MTG: middle temporal gyrus, LOC: Lateral occipital
cortex, MOG: middle occipital cortex, IPL: inferior parietal lobule. TE, Ig, Id and OP are nomenclatures proposed by Anatomy toolbox
(Eichkoff et al. 2007)
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Cette these s’est articulée autour de deux grands chapitres évoquant dans un premier temps les

modifications perceptives liées au vieillissement puis les modifications cérébrales sous-jacentes.

Au cours du les approches psychophysiques nous ont permis de quantifier finement
les modifications perceptives liées a I'dge dans le cadre de la kinesthésie et de la perception de texture.
Nous nous sommes intéressés dans un premier temps a l'altération fonctionnelle spécifique des
systemes sensoriels dans la perception du corps et plus particulierement de la main chez les personnes
agées (ETUDE 1). Cette premiére étude a ainsi mis en évidence un déficit fonctionnel plus prononcé de
la proprioception musculaire comparativement au sens du toucher. Ces résultats corroborent ceux de
I"ETUDE 2 qui suggérent que la perception des mouvements de la main aprés 65 ans serait basée sur
une repondération des entrées sensorielles en faveur du tact et de la vision, probablement en raison
d'une dégradation de la proprioception musculaire relativement plus importante. La relative
préservation du sens du toucher a par ailleurs été observée a nouveau dans 'ETUDE 3 lorsque les
personnes agées devaient explorer leur environnement, dans le cadre de la perception de textures.
Ainsi, les apports uni-sensoriels a la perception semblent étre inégalement affectés par le
vieillissement, avec une altération plus prononcée de la proprioception musculaire accompagnée
d’une fiabilité plus importante attribuée au sens du toucher. Nous avons également évalué les
modifications des processus intégratifs multisensoriels liées a I’age. Dans le cadre de la kinesthésie, la
co-occurrence de deux informations sensorielles congruentes était bénéfique pour le groupe de
participants agés sans toutefois dépasser le gain des performances des adultes jeunes (ETUDE 2). A
I'inverse, I'ajout d’un son distracteur dans une tache de perception tactile de texture désavantageait
les personnes agées alors que les jeunes étaient capables de maintenir leurs performances (ETUDE 3).
Nos résultats suggérent que les messages sensoriels concomitants seraient plus systématiquement
intégrés, conduisant a une facilitation des processus intégratifs multisensoriels : si l'information est
utile pour la tache, les personnes agées bénéficieront d'un gain préservé voire plus important que les

jeunes, alors que leur performance sera réduite dans le cas d'un stimulus non pertinent.
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Dans un second temps, nous avons recherché dans le les modifications neurales
centrales sous-tendant ces modifications perceptives en IRMf. Contrairement aux données de la
littérature, les résultats de 'ETUDE 4 et de 'ETUDE 5 ne révélent pas de suractivations cérébrales
majeures chez les adultes agés. Au contraire, les participants jeunes et agés présentaient globalement
des activations similaires au sein du réseau sensorimoteur impliqué lors d’une illusion de mouvement
de la main a point de départ tactile ou proprioceptif musculaire (ETUDE 4) ainsi que dans le réseau
multisensoriel impliqué dans la perception de texture a point de départ tactile et/ou auditif (ETUDE 5).
Cependant, les participants agés présentaient une moins forte latéralisation de I'activité entre les deux
cortex sensorimoteurs primaires lors d’illusions proprioceptives mais également lors d’'une exploration
active d’une surface. De facon intéressante, dans 'ETUDE 4 laltération de cette balance inter-
hémisphérique était corrélée au déclin des performances individuelles dans la tache de discrimination
de vitesse des illusions proprioceptives ainsi qu’a une connectivité fonctionnelle (CF) plus forte au
repos entre les deux hémisphéres. En combinant les données d’IRMf liées a la tache perceptive
kinesthésique, la CF au repos et la performance comportementale, cette étude a fourni des résultats
cohérents montrant que la perception du mouvement de la main est altérée chez les personnes agées,
avec une détérioration plus prononcée du systéme proprioceptif, probablement due a la dégradation
des processus inhibiteurs survenant avec le vieillissement. Ce constat corrobore les résultats
préliminaires de 'ETUDE 5. En effet, lorsque les participants 4gés explorent activement une texture,
nous avons observé des activations cérébrales tres similaires a celles des participants jeunes, a
I’exception d’un recrutement bilatéralisé des régions pré-motrices alors qu’il est clairement latéralisé
chez les participants jeunes. Cette étude a également mis en évidence des régions communes
d’intégration audio-haptique dans la perception de la texture impliquant le STG et le CS chez I'adulte
jeune. La faible activation de ces régions corticales multisensorielles et I'absence d'activations sous-
corticales observées dans le groupe plus agé ne permet pourtant pas d’expliquer la préservation de
leurs mécanismes d'intégration audio-haptique. Néanmoins, un recrutement supplémentaire de I'alPS
a été trouvé chez les personnes agées alors qu'il a été désactivé dans le groupe plus jeune. En raison
de son implication dans les processus de ségrégation sensorielle bien décrits dans la littérature, I'alPS
semble étre un candidat idéal pour expliquer la facilitation générale du traitement multisensoriel

combinée aux déficits des processus de ségrégation sensorielle observés chez les personnes agées.
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] REPONDERATION DES INFORMATIONS SENSORIELLES DE LA
MAIN AVEC L’AGE

1.1 ALTERATION PLUS IMPORTANTE DE LA PROPRIOCEPTION
MUSCULAIRE POUR LA KINESTHESIE

1.1.1 Les preuves perceptives

L’effet de I'age sur la perception du corps a largement été étudié dans le cadre de la perception
de la position des membres inférieurs dont les résultats sont assez controversés (Boisgontier et al.,
2012). A ce jour, seules quelques études s’étaient intéressées aux modifications liées a I’age de la
perception des mouvements du corps chez I'adulte agé, et la plupart d’entre elles étaient focalisées
sur les membres inférieurs (Barrack et al., 1983; Skinner et al., 1984; Xu et al., 2004; Westlake et al.,
2007) a I'exception d’une étude s’intéressant au poignet (Wright et al., 2011). Quoi qu’il en soit, ces
études utilisaient toutes des taches de détection de mouvements passivement imposés ne permettant
pas de dissocier clairement les contributions respectives du toucher et de la proprioception
musculaire. Notre dispositif expérimental, impliquant des illusions de mouvements grace a des
stimulations sensorielles spécifiques, a permis de distinguer avec plus de précision les modifications
liées a I'age de chacun de ces sens dans la perception kinesthésique du poignet. Nous avons montré
dans la premiere étude psychophysique, une altération des capacités de discrimination des vitesses
d’illusions a point de départ tactile et proprioceptif avec une altération plus marquée de la
proprioception dés 65 ans (Ftude 1, Landelle et al., 2018). En effet, les seuils de discrimination de la
vitesse des illusions de mouvements étaient supérieurs dans le groupe de participants agés avec une
différence plus marquée dans le cas des illusions proprioceptives que tactile. Ces résultats ont été
confirmés dans la seconde étude mettant en évidence une altération des illusions kinesthésiques
induites par des stimulations visuelles ou tactiles chez les personnes agées avec une altération plus
marquée dans le cas de stimulations proprioceptives (Etude 2, Chancel et al, 2018). En effet,
I'augmentation du niveau d'intensité des stimulations sensorielles entrainait une augmentation plus
faible de la vitesse de l'illusion chez les adultes agés comparativement aux adultes plus jeunes dans les
conditions tactiles et visuelles, voire une absence d’augmentation dans la condition proprioceptive. De
plus, les latences d’apparition des illusions proprioceptives étaient plus tardives pour le groupe de
participants agés dans les deux études, alors qu’aucune différence de latence n’était observée dans

les conditions tactiles et visuelles.
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Enfin, il était plus difficile d'induire des illusions a I'aide de la vibration tendineuse chez les participants
plus agés, et lorsqu'elles étaient présentes, les illusions proprioceptives étaient plus tardives et moins

prégnantes que celles rapportées par les participants plus jeunes.

De facon intéressante, les adultes jeunes semblent attribuer un réle important a la
proprioception musculaire pour estimer les mouvements de leur main comparativement a celui
attribué au sens du toucher ou a la vision. Blanchard et collaborateurs (2013) ont par exemple observé
que I'ajout d’une stimulation proprioceptive a une illusion d’origine visuelle ou tactile diminuait la
latence et augmentait la vitesse de l'illusion percue. En revanche, une co-stimulation tactile et visuelle
n’entrainait pas d’augmentation de la vitesse de l'illusion résultante. Les auteurs ont discuté ce résultat
par la présence continue d’une information proprioceptive d'immobilité dans les conditions visuelle et
tactile. L’ajout d’une vibration proprioceptive enléverait I'ambiguité et amplifierait ainsi la perception
de I'illusion kinesthésique. A I'inverse, la proprioception musculaire chez I'adulte agé étant altérée, ce
message d’'immobilité serait moins pris en compte dans les conditions visuelles et tactiles seules. Cette
dégradation proprioceptive expliquerait donc le fait que les participants agés percoivent des illusions
plus rapides que les jeunes lors de stimulations visuelles ou tactiles (Etude 2, Chancel et al., 2018).
Nous avons donc proposé que ces résultats puissent étre expliqués par un remodelage du poids des
entrées sensorielles avec I'age en faveur du toucher et de la vision dans des taches perceptives

kinesthésiques.

De telles repondérations sensorielles ont pu étre observées dans le cas particulier de pertes
transitoires ou définitives des afférences proprioceptives. En effet, 'augmentation du poids des
informations sensorielles intactes a été rapportée, afin de compenser au moins partiellement le déficit.
Ceci a pu étre montré lors d’études de patients désafférentés ne percevant plus aucun retour
proprioceptif et tactile en provenance de leur corps. Grace a la vue, ces patients étaient capables de
réaliser un modele interne pour effectuer correctement un mouvement les yeux fermés, vers une cible
préalablement mémorisée visuellement (Sarlegna et al., 2006) ou d’apprendre a écrire de nouveaux
caractéres grace au guidage de leur mouvement par un son (Danna and Velay, 2017). Larepondération
sensorielle observée au cours du vieillissement serait donc un phénoméne compensatoire pour
pallier au moins partiellement la dégradation plus marquée des sens, en particulier du systeme

proprioceptif s’agissant de la kinesthésie.



Toutefois, une autre interprétation possible de nos résultats pourrait étre la dégradation
périphérique des systémes sensoriels. En effet, I'altération de la proprioception musculaire observée
pourrait s’expliquer par le fait que la vibration mécanique ne recrute pas aussi fortement les fuseaux
neuromusculaires chez les participants agés par rapport aux jeunes adultes. Ceci pourrait s’expliquer
par la dégradation structurale de ces mécanorécepteurs et/ou la moins bonne conduction des fibres
nerveuses afférentes avérées avec I'dage (Swash and Fox, 1972; Miwa et al., 1995; Liu et al., 2005).
Cependant, I'hypothése d’une sous-activation périphérique par la vibration tendineuse ne semble pas
vérifiée. Quoniam et collaborateurs (1995) ont appliqué une vibration sur les muscles des bras
d’adultes jeunes et agés afin de tester la sensibilité des récepteurs musculaires et I'intégrité du réflexe
proprioceptif. En effet, la vibration tendineuse recrutant préférentiellement les terminaisons la des
fuseaux neuromusculaires, il est possible d’activer la voie réflexe myotatique et d’évoquer une
contraction involontaire du muscle stimulé appelée réflexe tonic vibratoire (Goodwin et al., 1972). De
maniére intéressante, Quoniam et collaborateurs (1995) n’ont pas observé de différence concernant
la latence et I'amplitude du réflexe tonic vibratoire obtenus dans les deux populations. Ces résultats
suggerent une intégrité du réflexe spinal chez les personnes agées lorsqu’il est testé via la vibration,
reflétant donc un recrutement au moins équivalent des fuseaux neuromusculaires chez les sujets
jeunes et agés. Par ailleurs, Verschueren et collaborateurs (2002) ont également appliqué une
vibration cette fois-ci sur le tendon du muscle tibial antérieur de participants jeunes et plus agés
pendant que leur pied était passivement déplacé. Les résultats ont mis en évidence une surestimation
attendue du déplacement passif de leur cheville lors de la vibration tendineuse comparée a une
situation contrdle, mais cet effet était d’autant plus important que les participants étaient agés. Si le
recrutement des fuseaux neuromusculaires par la vibration avait été diminué du fait de la dégradation
des capteurs périphériques avec I'age, les auteurs auraient d( observer un plus faible effet dans le
groupe de participants agés. Ainsi, les constats apportés par ces deux études suggerent que le
recrutement des fuseaux neuromusculaires lors d’une vibration tendineuse n’est pas affecté par le
vieillissement. Cela ne conforte donc pas I'hypothése que la diminution de la discrimination
proprioceptive observée dans nos travaux serait due a une diminution d’efficacité de la stimulation
vibratoire. Bien que la dégradation périphérique du systeme proprioceptif soit indéniable, la vibration
gue nous avons appliquée semble suffisante pour recruter massivement les afférences musculaires
chez les plus 4gés comme chez les plus jeunes participants. Les résultats obtenus dans nos deux
études psychophysiques seraient donc plutoét liés a une atteinte centrale que périphérique, comme

le suggerent également les résultats de notre étude réalisée en IRMf qui seront discutés plus loin.

Caroline LANDELLE | Impact du vieillissement sur la perception multisensorielle et les processus cérébraux sous-jacents

CHAPITRE IlI : Synthése & Discussion

-309-



-310-

1.1.2 Les preuves motrices

Les illusions kinesthésiques s’accompagnent généralement de réponses motrices involontaires
dans le muscle qui serait normalement contracté si le mouvement était réel. Ces réponses motrices
ont été d’abord décrites dans le cas d’illusions proprioceptives induites par vibration et concernaient
le muscle antagoniste du muscle vibré : elles ont donc été qualifiées de réponses vibratoires
antagonistes (RVAs) (Roll et al., 1980; Calvin-Figuiere et al., 1999). Ces réponses motrices involontaires
ont depuis été décrites lors de rotations illusoires de la main que l'illusion soit d’origine proprioceptive,

visuelle ou tactile chez des adultes jeunes (Blanchard et al., 2013).

Dans le cadre de notre premiére étude, nous avons mesuré ces réponses motrices involontaires
dans le muscle extenseur carpi ulnaris au cours des illusions de rotation de la main. Ces illusions de
rotation dans le sens horaire pouvaient étre induites par une vibration du muscle pollicis longus ou par
une rotation du disque texturé dans le sens antihoraire (Etude 1, Landelle et al., 2018). Nos résultats
ont révélé des activités motrices involontaires avec des amplitudes similaires pour nos deux groupes
d’age, que la stimulation soit d’origine proprioceptive ou tactile (Ftude 1, Landelle et al., 2018).
Cependant, nous avons observé dans le groupe de jeunes adultes que les participants présentant les
plus fortes contractions musculaires étaient également les meilleurs dans la tache de discrimination

de vitesses des illusions a point de départ proprioceptif ou tactile (Etude 1, Landelle et al., 2018).

L’origine centrale ou périphérique de ces RVAs a suscité de nombreuses questions. Néanmoins,
I’hypotheése en faveur d’une origine centrale plutot que médullaire semble la plus probable. En effet,
de telles réponses motrices peuvent étre générées non seulement par des stimulations
somatosensorielles, mais également par une stimulation visuelle (Blanchard et al., 2013). De plus, une
stimulation magnétique transcranienne (TMS) sur le cortex sensorimoteur perturbe a la fois les
illusions et les réponses motrices évoquées par la vibration des muscles du poignet (Romaiguere et al.,
2005). Les études en neuroimagerie confortent également cette idée en mettant en évidence le
recrutement de régions sensorielles mais aussi motrices (dont M1) lors de la perception d’une illusion
kinesthésique a point de départ proprioceptif (Naito et al., 1999; Romaiguere et al., 2003; Duclos et

al., 2007) et tactile (Kavounoudias et al., 2008).

Nous pouvons ainsi supposer qu'une discrimination précise de la vitesse des illusions de
mouvement nécessite une modulation fine du réseau sensorimoteur se traduisant par une modulation
des réponses motrices associées. Néanmoins, ce constat n’était pas vrai pour le groupe de participants
plus agés, puisque contrairement aux sujets jeunes, 'amplitude des réponses motrices n’était pas liée
a leur performance perceptive. Ces résultats suggerent que l'altération de la perception des
mouvements du corps chez les personnes agées ne serait pas simplement due a un déclin purement

sensoriel, mais plutot a une altération centrale du systéme sensori-moteur.



1.1.3 Les preuves cérébrales

Les résultats obtenus au cours de I'étude 4, qui avait pour objectif d’évaluer les changements
liégs a l'age dans le traitement central de l'information somatosensorielle, ont conforté nos
observations psychophysiques et motrices obtenues dans nos études 1 & 2 (Ftude 4, Landelle et al.,
Submitted). En effet, grace a un dispositif de stimulations IRM compatibles, nous avons pu induire des
illusions de rotation de la main droite en utilisant des stimulations proprioceptives ou tactiles dans un
scanner IRM 3T. Tenant compte de nos études psychophysiques 1 & 2, nous avons choisi d’examiner
les possibles modifications centrales expliquant la moins bonne capacité des sujets agés a coder une
augmentation de vitesse d’illusions de mouvement se traduisant par des seuils de discrimination plus
élevés, principalement dans la condition proprioceptive. Deux intensités de stimulation tactile et
proprioceptive ont donc été appliquées (une forte et une faible) et les cartes d’activation corticales
étudiées correspondaient toujours au contraste de ces deux intensités de stimulation. En outre, ce
contraste permettait également de mieux contréler les différences physiologiques connues entre
adultes jeunes et agés (bruits physiologiques plus important dans le cerveau avec I'age, différences
vasculaires) qui constituaient une variable confondante susceptible de révéler des différences entre

nos deux groupes qui ne soient pas d’origine neurale (Geerligs et al., 2017).

Contrairement aux données de la littérature rapportées lors de stimulations tactiles
superficielles (Kalisch et al., 2009; Brodoehl et al., 2013) ou lors de taches motrices (Hutchinson, 2002;
Mattay et al., 2002; Ward and Frackowiak, 2003, ), nous n’avons pas observé de
suractivations cérébrales dans le groupe de participants agés. Au contraire, les participants jeunes et
agés présentaient des activations relativement similaires au sein du réseau sensorimoteur lors d’une
illusion de mouvement de la main a point de départ tactile ou proprioceptif musculaire. Ce réseau
impliquait le cortex sensorimoteur primaire (SM1) controlatéral a la stimulation, le cervelet ipsilatéral
ainsi que les cortex somesthésiques secondaires et I'insula, régions classiquement observées dans la
littérature pour des illusions de mouvement rapportées chez les adultes jeunes (Naito et al., 1999,

2005; Romaiguere et al., 2003; Duclos et al., 2007; Kavounoudias et al., 2008; Goble et al., 2011).
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Cependant, la comparaison statistique entre les deux groupes a révélé que les changements
cérébraux liés a I'age dépendaient de la source sensorielle a I'origine des illusions. Conformément a
nos études psychophysiques précédentes, nous avons constaté une différence uniquement dans la
condition proprioceptive alors que les activités cérébrales ne différaient pas dans la condition tactile.
Ces résultats renforcent I'idée d’une altération inégale des sens dans la perception kinesthésique avec
I’age, se traduisant par une altération de la proprioception musculaire plus prononcée que le toucher.
De plus, la différence majeure observée au niveau central entre nos deux groupes de participants dans
la condition proprioceptive concernait les régions sensorimotrices primaires (SM1). En effet, une
augmentation significative du cortex SM1 controlatéral (gauche) a la stimulation était observée chez
les participants jeunes par rapport aux participants plus agés, lorsque nous avons comparé la
stimulation proprioceptive forte a la stimulation faible. Dans le contraste inverse (faible versus forte
intensité de stimulation proprioceptive), une réponse BOLD négative plus importante était observée
dans le cortex SM1 ipsilatéral (droite) pour le groupe de participants jeunes comparativement aux
adultes agés. Chez 'adulte jeune, une diminution du signal BOLD par rapport au niveau de base,
appelée réponse BOLD négative, a été classiquement décrite dans le cortex sensorimoteur ipsilatéral
durant une tache motrice unimanuelle (Allison et al., 2000; Hamzei et al., 2002; Newton et al., 2005)
ou durant une stimulation somatosensorielle unilatérale (Kastrup et al., 2008). Cette réponse BOLD
négative ipsilatérale refléterait une influence corticale inhibitrice conduisant a la latéralisation des
activités cérébrales. Ainsi SM1 controlatéral serait recruté dans le cas de taches impliquant notamment
la main dominante (Kastrup et al. 2008; Klingner et al. 2010; Klingner et al. 2015; Gréschel et al. 2013;
Mayhew et al. 2016) alors que le c6té ipsilatéral serait inhibé. Notre étude montre que cette
déactivation ipsilatérale de SM1 est plus forte chez les sujets jeunes que les sujets agés. Ce constat est
cohérent avec les études portant sur des taches motrices unilatérales, montrant également une
déactivation plus faible du cortex sensorimoteur ipsilatéral chez les adultes 4gés comparativement a
des jeunes (Ward and Frackowiak, 2003; Naccarato et al., 2006; Riecker et al., 2006; Ward et al., 2008;
Gréschel et al., 2013).

En somme, nos résultats montrent une diminution a la fois de I'activation controlatérale et de
la déactivation ipsilatérale ce qui se traduit par une forte altération de I'équilibre inter-hémisphérique
entre les régions sensorimotrices primaires, comme en témoigne l'indice de latéralité plus élevé chez
les jeunes par rapport au groupe plus agé. De plus, la diminution de la latéralisation de la balance inter-
hémisphérique est corrélée a la baisse de performances individuelles pour percevoir la vitesse
d'illusions induites par les vibrations tendineuses. Dans le cas des stimulations tactiles pour lesquelles
les performances des deux groupes étaient équivalentes, nous n’observions pas de différence

d’activations inter-hémisphériques.



Nos résultats sont cohérents avec les résultats obtenus dans le domaine de la motricité montrant une
réduction de l'inhibition inter-hémisphérique dans le cortex moteur primaire des personnes agées
(Talelli et al., 2008) et une diminution de la latéralisation du recrutement du cortex moteur primaire
associé a de moins bonnes performances motrices (Langan, 2010). Ainsi, I'altération de la fonction
kinesthésique de la proprioception musculaire serait associée a une perte de latéralisation des
activations sensorimotrices primaires, probablement liée a une dégradation générale des processus

inhibiteurs dans le cerveau des personnes vieillissantes (voir point de discussion [@g/A\\RI{=RIIRW).

L’'ensemble de ces données apporte des preuves convaincantes concernant la repondération
centrale des informations sensorielles pour la kinesthésie en faveur du toucher et de la vision pour
palier, au moins partiellement, les déficits proprioceptifs plus prononcés. La combinaison des résultats
psychophysiques, des enregistrements de I'activité musculaire et de I'activité cérébrale au cours d’une
illusion kinesthésique confirme I'hypothése d’une altération du systéeme proprioceptif d’origine
centrale chez I'adulte agé. Cette altération serait sous-tendue par un déséquilibre entre les cortex
sensorimoteurs primaires entrainant des déficits perceptifs dans le codage précis des paramétres

cinématiques des mouvements de la main.
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1.2 MAINTIEN DU SENS DU TOUCHER POUR LA KINESTHESIE ET
L’EXPLORATION ACTIVE DE LA TEXTURE

1.2.1 Les preuves perceptives

Nous venons de voir que le sens du toucher était peu altéré au cours du vieillissement dans le
cadre de la kinesthésie. La troisieme étude de cette these portant sur I'exploration active de notre
environnement, plus particulierement sur le cas de la perception de texture nous a également permis
de mettre en évidence un maintien des capacités de discriminations tactiles avec I’age (EFtude 3). En
effet, nous avons utilisé un stimulateur tactile capable de simuler des textures et des changements
tres fins de leur micro-structure en modifiant le coefficient de frottement du doigt du sujet au contact
de la surface (effet « squeeze film » du StimTac, développé par le laboratoire L2EP a Lille). Grace a une
plague vibrant a hautes fréquences, la modulation fine de I'amplitude des vibrations permettait de
simuler des stries se traduisant par une modulation de la rugosité percue. Au cours d’une tache de
choix forcé, les jeunes adultes sont parvenus a discriminer deux textures rugueuses pour une
différence d’amplitude de stries de 200,50 + 133.4 nanometres (nm). En comparaison, le groupe
d’adultes agés présentait une légere augmentation non significative de ce seuil (306,46 + 148.6 nm).
La différence entre les moyennes des deux groupes correspond finalement a une différence physique

trés faible de 100 nm.

De méme, dans I’étude 5 au cours de laquelle les participants devaient donner un score entre 1 (lisse)
et 10 (rugueux) pour estimer la rugosité d’une texture qu’ils exploraient activement, les scores donnés
par les participants jeunes et agés ne différaient pas que ce soit pour des textures lisses ou rugueuses.
Les performances des personnes agées a explorer activement une texture semblent donc maintenues.
En revanche, comme cela a bien été décrit dans la littérature, nous avons constaté que la capacité a
détecter une légére pression tactile était quant a elle altérée pour chez nos participants agés. En effet,
la sensibilité a pression mesurée par I'application de monofilaments de von Frey sur l'index des
participants était significativement diminuée pour le groupe de participants agés comparés au groupe
de jeunes participants. Il fallait appliquer un filament exergant en moyenne une force de 0,11 g pour
que les participants agés le détectent alors qu’une force moyenne de 0,022 g était suffisante pour que
la pression soit percue par les jeunes adultes. Il est également intéressant de noter que les
performances de discrimination de la texture n’étaient absolument pas corrélées a celles de la

détection a la pression dans nos deux groupes de participants.



Une atteinte de la sensibilité a la pression sans atteinte de I'acuité haptique semble de prime a
bord paradoxal, mais Tremblay et collaborateurs (2005) avaient déja rapportés des résultats similaires.
Dans cette étude, chaque participant réalisait différentes taches permettant de mesurer : la sensibilité
a la pression a l'aide des monofilaments de von Frey, I'acuité spatiale lorsque leur index restait
statiquement posé sur une surface ainsi que I'acuité haptique consistant en I'estimation de I'épaisseur
d’une surface en réalisant une pince avec le pouce et I'index. Ces auteurs montrent que la sensibilité
a la pression et 'acuité spatiale étaient plus altérées que I'acuité haptique chez des adultes agés
comparativement a de jeunes adultes. Ces résultats corroborent d’autres études mettant en évidence
un maintien des capacités perceptives de reconnaissance de la forme d’un objet 3D par exploration
tactile active chez les personnes agées (Ballesteros and Reales, 2004; Norman et al., 2006, 2011;

Ballesteros et al., 2008).

En revanche, les études concernant la discrimination de textures sont moins nombreuses et
proposent des résultats plus disparates. Alors que certaines ont rapporté un maintien des capacités a
percevoir des textures de rugosité différentes (Sathian et al., 1997; Tremblay et al., 2002; Bowden and
McNulty, 2013a) une étude plus récente a fait le constat opposé (Skedung et al., 2018). Dans cette
derniére étude les auteurs ont utilisé des textures variant tres finement, de maniére trés similaire a
notre étude. En effet, ils ont créé 5 types de surfaces présentant des stries allant de 20 um a 100 um
d’amplitude. Les participants avaient pour consigne d’évaluer si deux textures étaient similaires ou
différentes. Une différence de 40 um entre les deux textures était nécessaire pour que les adultes
jeunes fassent des erreurs alors que les adultes agés faisaient des erreurs pour une différence de 80
pum. Néanmoins, prés de la moitié des participants dgés (12/27) avaient des performances équivalentes
aux adultes jeunes. Bien que les auteurs concluent en une altération des capacités de discrimination
de la rugosité au cours du vieillissement, ce déficit reste faible. En effet, d’'un point de vue physique, la
différence de discrimination entre les deux groupes est minime (40 um vs. 80 um) et la moitié de leur

population agée semble maintenir des capacités équivalentes a un groupe d’adultes jeunes.

En somme, nous venons de constater que si certains aspects de la perception tactile semblent
particulierement affectés par le vieillissement (par exemple, la sensibilité a la pression), d'autres
semblent relativement préservés tels que la perception kinesthésique et la discrimination de
textures. Dans le prochain paragraphe, nous allons discuter des hypothéses périphériques et centrales
susceptibles d’expliquer cet impact différencié du vieillissement sur différents aspects de la perception

tactile.
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1.2.2 Hypothéses périphériques et centrales

Une atteinte inégale des récepteurs périphériques pourrait étre a I'origine de ces différences
perceptives touchant notamment la perception de la pression alors que |'acuité haptique est
préservée. En effet, les mécanorécepteurs cutanés au niveau de la main semble subir des modifications
morphologiques inégales au cours du vieillissement (Cauna, 1956; Cauna and Mannan, 1958, Iwasaki
etal., 2003; Garcia-Piqueras et al., 2019). Alors que le nombre de récepteurs de Pacini semble préservé
au cours du vieillissement (Garcia-Piqueras et al., 2019), la diminution du nombre de récepteurs de
Meissner et de Merkel avec I'age a été clairement attestée (Cauna, 1956, Bolton et al., 1966; Iwasaki
et al., 2003; Feng et al., 2018). Néanmoins, la diminution du nombre de disques de Merkel ne semble

pas accompagnée d’une diminution du nombre de fibres afférentes qui les innervent (Figure 5,
Chapitre 1.1.2|}

Or, les récepteurs de Merkel et de Meissner sont tres impliqués dans la préhension de pressions
respectivement statique et dynamique (préhension). Leur champ récepteur est petit afin de détecter
une pression trés localisée. A I'inverse les corpuscules de Pacini ont des champs récepteurs plus larges
et sont plutét impliqués dans la perception active de la texture ou de pressions(pour revue Ackerley
and Kavounoudias, 2015). Les atteintes différenciées touchant davantage les récepteurs de Merkel et
de Meisner que les Pacini pourraient ainsi expliquer les différences fonctionnelles perceptives
observées. En effet, il semblerait que les habiletés tactiles des personnes agées soient atténuées pour
percevoir des détails spatiaux fins et statiques, proche du seuil de détection nécessitant un nombre
limité de récepteurs. Néanmoins, lorsque la tache engage des récepteurs cutanés ayant un champ
récepteur plus large et donc un seuil de détection moins contraint spatialement, les adultes agés ont
des performances équivalentes aux adultes jeunes. Par ailleurs dans notre tache d’exploration de la
texture, les récepteurs de Pacini seraient particulierement impliqués codant avec précision les

vibrations induites par le mouvement du doigt sur la surface rugueuse (Hollins et al., 2001, voir
Chapitre 1.2.2|}

Une étude microneurographique chez I'adulte jeune réalisée dans notre équipe a par ailleurs
utilisé le méme tissu que celui recouvrant le disque rotatif induisant des illusions de mouvement dans
les études 1-2. Cette étude de Breugnot et collaborateurs (2006) montre que ce sont surtout les
récepteurs a adaptation rapide et au large champ récepteur de type FA comme les Pacini qui sont
sensibles a la vitesse de balayage du tissu sur la peau. La préservation des récepteurs de Pacini avec
I’age permettrait donc aussi d’expliquer les bonnes performances des sujets agés dans nos taches de

discrimination kinesthésique.



Nous émettons donc I'hypothése que les atteintes perceptives différenciées de la modalité
tactile seraient au moins en partie liées au déclin inégal des récepteurs cutanés au cours du

vieillissement.

Ce constat est a mettre en relation avec les résultats obtenus en IRMf. En effet, dans notre étude
portant sur la perception kinesthésique (Ftude 4), la comparaison des groupes n’a pas mis en évidence
de différence dans la condition tactile. En d’autres termes, lorsque les intensités forte et faible de la
stimulation tactile étaient contrastées, les activations cérébrales ne différaient pas de fagon
significative entre les participants agés et les jeunes. Ceci suggére que malgré |'altération périphérique
et centrale des structures somatosensorielles, la fonction kinesthésique basée sur I'information tactile
ne semble pas affectée chez les personnes agées, du moins dans la tranche d'age 60-75 ans. De méme,
lorsque les participants agés discriminaient des textures, les régions sensorimotrices impliquées dans
le codage de la rugosité (SM1 et S2) étaient activées de maniére équivalente a celles observées chez
les jeunes adultes (Etude 5). Ainsi, les processus centraux impliqués dans la perception de la rugosité

ne semblaient pas non plus modifiés avec I'dge.

D’autres études IRMf se sont également intéressées aux modifications centrales liées a I'age
suite a des stimulations tactiles telles que Brodoehl et collaborateurs (2013) et Groschel et
collaborateurs (2013). Néanmoins, ces deux études ont obtenu des résultats différents : Brédoehl et
collaborateurs (2013) ont observé un élargissement des cartes de représentation somatotopique dans

S| controlatéral chez les adultes agés alors que Groschel et collaborateurs (2013) n’observent pas de

différence entre les deux groupes dans cette méme région. La différence pourrait étre liée a la nature
de la stimulation utilisée : dans un cas il s’agissait d’une stimulation cutanée impliquant les récepteurs
périphériques (Brodoehl et al., 2013) alors que I'autre était une stimulation directe du nerf médian
(Gréschel et al., 2013). Les récepteurs périphériques, et plus précisément les récepteurs de Merkel,
sont donc directement sollicités uniquement dans la premiere étude. Or, le nombre de disques de
Merkel diminue drastiquement avec I'dge, sans toutefois entrainer une diminution du nombre de
fibres afférentes qui les innervent (Feng et al., 2018). Ainsi, une méme fibre innerverait moins de
récepteurs chez I'adulte agé. Par ailleurs, le champ récepteur de ces fibres augmente avec I'dge chez
des rats élevés dans un environnement enrichi (Cog et Xerri, 2001). L’élargissement du champ
récepteur du neurone tactile correspond a une extension de sa réponse sur une zone plus grande de

la peau. Ainsi, il sera moins précis pour détecter la localisation de la stimulation comme le suggeére les

altérations perceptives des personnes agées a détecter deux points appliqués sur la peau.
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Cet élargissement des champs récepteurs associés a une diminution du nombre de disque de Merkel
fait penser a un phénomeéne compensatoire. En effet, cette réorganisation permettrait de répondre a
des stimuli provenant d’une plus large surface de peau pour une méme afférence tactile, malgré la
diminution du nombre de récepteurs quelle innerve. Ainsi, I'ensemble des signaux en provenance de
toute la surface de la peau continuerait a étre captés par les récepteurs périphériques mais seraient
traités de facon moins précise. De plus, les champs récepteurs de plusieurs fibres afférentes auront
plus de chance de se recouvrir, et ainsi d’étre recrutés pour une méme stimulation entrainant un

élargissement de la représentation de la réponse au niveau du cortex somesthésique controlatéral.

Cette hypothese permettrait d’expliquer la différence des résultats obtenus dans les deux
études chez 'Homme (Brodoehl et al., 2013, Gréschel et al., 2013). De plus, dans nos études 4 et 5 les
participants étaient soumis a des stimulations vibratoires dynamiques appliquées sur la peau,
impliquant principalement des récepteurs différents a adaptation rapide (Pacini et Meissner).
L'absence de différence corticale observée entre nos deux groupes pourrait étre expliquée par
Iutilisation d’une stimulation tactile moins fine que Brodoehl et collaborateurs (2013), ne nécessitant

pas un codage précis de la localisation de notre stimulation.

Comme évoqué précédemment, |'élargissement des afférences cutanées pourrait étre une
stratégie compensatoire. En effet, I’étude de Coq et Xerri (2001) chez le rat, a mis en évidence cet
élargissement uniqguement chez des rats agés évoluant dans un environnement enrichi. Les rats agés
vivant dans un environnement appauvri avaient des champs récepteurs plus petits que les jeunes rats
et les vieux rats enrichis ainsi que des représentations corticales également restreintes. Ces résultats
confortent donc I’hypothese que I'élargissement des champs récepteurs des afférences cutanées chez
I'adulte agé serait un mécanisme compensatoire. Cette modification permettrait de pallier la
diminution du seuil de détection des neurones tactiles, dans le but d’augmenter la probabilité de
détecter un stimulus par l'utilisation d’'un plus grand nombre de neurones. Ceci expliquerait le
maintien des capacités perceptives de personnes agées pour percevoir des stimuli plus globaux comme

la perception haptique de texture.



Figure 52| Schéma explicatif de I'hypothése
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2 MODIFICATION DU TRAITEMENT MULTISENSORIEL AVEC

L'intégration multisensorielle des adultes agés a été étudiée dans le contexte de la perception
kinesthésique (Ftude 2, Chancel et al., 2018) et de la discrimination de texture (EFtude 3) au cours de
cette thése. De plus la manipulation de la congruence des sources sensorielles a différé selon les
études. La premiére utilisait des stimuli congruents, mettant en évidence un maintien des processus
intégratifs avec I’age, alors que dans le second cas nous avons utilisé des stimuli incongruents, mettant
en évidence un effet perturbateur plus important pour le groupe agé. Ces deux aspects de |'intégration

multisensorielle vont étre discutés.

2.1 PRESERVATION DES PROCESSUS D’'INTEGRATION MULTISENSORIELLE

L'étude 2 nous a permis d’évaluer les processus d’intégration multisensorielle lorsque les
participants percevaient des illusions kinesthésiques de leur poignet. Ces illusions pouvaient étre
évoquées par la combinaison de deux ou trois stimulations sensorielles (T : tactile, P : proprioceptive
et V : visuelle). Nous avons comparé les perceptions illusoires d’un groupe de participants agés a un
groupe de jeunes adultes lors de stimulations multisensorielles a faibles ou fortes intensités.
L'amélioration de la perception des réponses induites par la stimulation multisensorielle par rapport a
la stimulation unisensorielle la plus efficace ne s'est produite que pour l'intensité de stimulation la plus
élevée dans le groupe plus jeune. En revanche, le groupe plus 4gé a montré un bénéfice perceptuel
dans la plupart des conditions multisensorielles, y compris la plus faible intensité de stimulation. Ce
bénéfice multisensoriel pour le groupe de participants agés était du méme ordre que celui observé
dans le groupe des plus jeunes. Néanmoins, comme pour les conditions unisensorielles, la latence des
illusions des personnes agées dans les quatre conditions multisensorielles (PT, VP, VT, VTP) est
demeurée supérieure a celles des jeunes adultes. De méme, la perception d’une vitesse d’illusion plus
forte lorsque l'intensité de stimulation augmente était significativement atténuée pour le groupe de
participants agés comparativement aux jeunes sauf dans la condition visuo-tactile. En d’autres termes,
les participants agés percevaient aussi bien que les jeunes une différence de vitesse d’illusion entre les
deux intensités de stimulation, sauf pour les conditions impliquant une stimulation proprioceptive (P,
PT, VP, VTP). Ce constat coincide avec l'altération proprioceptive plus marquée, comme discutée
précédemment. La capacité des personnes agées a intégrer des informations multisensorielles pour la

kinesthésie semble préservée.
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Au cours de I'Etude 5 nous avons également évalué I'intégration multisensorielle dans une
tache de perception de texture en combinant des informations haptiques et auditives. Apres chaque
stimulus, le participant devait estimer la rugosité de la texture en donnant une note allant de 1 a
10 (1 étant trés lisse et 10 trés rugueux). Nous avons constaté que la combinaison des deux
informations sensorielles congruentes, comparativement aux deux isolées donnait lieu a un percept
intermédiaire. L'intégration multisensorielle pouvait étre qualifiée de « subadditive » car elle était
inférieure a la somme des deux percepts unimodaux mais supérieure au percept unimodal le plus
faible. Que ce soit pour les participants jeunes ou agés, I'ajout d’un stimulus tactile n"augmentait pas
la perception de rugosité auditive alors que I'ajout d’'un son rugueux renforcait la perception de
rugosité tactile. Le gain apporté par la condition auditive était équivalent entre les deux groupes. Ce
résultat apporte la preuve d’un maintien des processus d’intégration multisensorielle dans le cas de la

perception de stimuli tactiles et auditifs congruents pour explorer la texture.

Les résultats de cette thése corroborent ceux de la littérature montrant que méme si la
performance unisensorielle est plus faible chez les personnes agées que chez les jeunes adultes,
I'intégration multisensorielle a des fins perceptuelles n'est pas réduite voire améliorée chez les
personnes agées (pour revue de Dieuleveult et al., 2017). Ce constat a été largement établi dans des
taches visuo-auditives évaluant la capacité des personnes agées a percevoir leur environnement
(Laurienti et al., 2006; Peiffer et al., 2007; Diederich et al., 2008; Hugenschmidt et al., 2009a; Deloss et
al., 2013; de Boer-Schellekens and Vroomen, 2014) mais également dans des taches de controle
postural (Quoniam et al., 1995; Allison et al., 2006; Abrahamova and Hlavacka, 2008). L’ensemble de
ces preuves suggere une préservation de I'efficacité des processus d’intégration multisensorielle

avec I’age des lors que les informations a combiner sont cohérentes.
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2.2 ALTERATION DES PROCESSUS DE SEGREGATION MULTISENSORIELLE

Malgré le maintien de I'intégration multisensorielle nous avons pu constater que I'ajout d’'une
information incongruente perturbait davantage les personnes agées (Etude 3). Au cours de I'étude 3
nous avons évalué les capacités d’adultes jeunes et agés a discriminer une texture en présence d’un
son neutre comparativement a des situations ou les sons interféraient avec la tache et devenaient
donc des distracteurs. Ces sons avaient la particularité d’étre des sons de textures dont la dynamique
était modulée par la vitesse de déplacement du doigt du participant sur la surface et donc
sémantiquement congruente avec la tache. Néanmoins, le son n’était pas pertinent pour évaluer la
rugosité a point de départ tactile. Alors que les performances des deux groupes a discriminer la
rugosité d’une texture n’étaient pas significativement différentes dans la condition comprenant un son
neutre, le groupe de participants agés avaient des performances altérées par la présence d’un son
texturé. Le constat d’une performance équivalente entre les deux groupes dans la condition neutre
permet d’écarter I'hypothése d’un effet attentionnel défaillant. Cette hypothese est cohérente avec
les résultats obtenus par Hugenschmidt et collaborateurs (2009) dans une tache audio-visuelle. Les
participants avaient pour consigne de porter leur attention sur I'un ou les deux stimuli sensoriels. Le
groupe de participants agés arrivaient aussi bien que les jeunes adultes a moduler leur attention pour
réaliser la tache. Les différences d’intégration multisensorielle chez les participants agés ne semblent
donc pas s’expliquer par des modifications du contréle top-down de l'intégration lié a la modulation
de l'attention spécifique. Par ailleurs de nombreuses études ont également mis en évidence que la
présence d’un stimulus non pertinent pour la tache perturbait davantage les participants agés
(Stelmach et al., 1989; Redfern et al., 2001; Deshpande et al., 2003; Poliakoff et al., 2006a, 2006b;
Bellomo et al., 2009; Elliott et al., 2011, Berard et al., 2012; Deshpande and Zhang, 2014, Eikema et al.,
2014; Brodoehl et al., 2015). Plus le distracteur interfére avec la tache, plus il est difficile pour les
personnes agées de ségréguer et donc de pondérer correctement les stimuli environnementaux
génants. Ces résultats soutiennent I'hypothése de la facilitation de I'intégration multisensorielle avec

le vieillissement, sans sélection des informations sensorielles les plus pertinentes.

Les deux études portant sur la perception multisensorielle avec I’dge sont donc cohérentes
avec les résultats de la littérature montrant une augmentation de I’efficacité des processus intégratifs
avec I’age accompagnée d’une I’altération des mécanismes de ségrégation sensorielle. Néanmoins,
cette dichotomie ne peut étre expliquée par des modifications périphériques. En effet, il semblerait
que malgré I'altération sensorielle périphérique connue, les personnes agées soient capables de
bénéficier de I'ajout d’une information sensorielle congruente. Les informations seront plus fiables et

engendreront des perceptions au moins équivalentes a des jeunes adultes. Ainsi, ces changements



seraient plutot liés a des modifications des processus centraux d’intégrations que nous discuterons

dans la partie suivante.

2.3 HYPOTHESES CENTRALES

Comme nous l'avons vu dans l'introduction de cette thése plusieurs hypothéses ont vu le jour
pour tenter de comprendre les modifications liées a I'dge dans le traitement central de I'intégration
multisensorielle (). L’hypothese la plus soutenue a ce jour est celle d’'une augmentation
du bruit neuronal dans le cerveau avec I'age (pour revue Mozolic et al., 2012). Les personnes agées
auraient des niveaux d'intégration de base plus élevés et présenteraient par conséquent toujours une
intégration robuste méme aprés une suppression médiée par l'attention sélective (Ftude 3,
Hugenschmidt et al., 2009b). En effet, le traitement accru d'informations sensorielles non pertinentes
lorsque I'attention est portée sur un seul stimulus n'est pas d{ a un échec des processus attentionnels,

mais plutét a un changement dans le traitement basal des stimuli sensoriels.

A ce jour une seule étude en IRM a tenté de mesurer cette augmentation du traitement sensoriel
basal (Hugenschmidt et al., 2009a). Dans cette étude les auteurs ont comparé le flux sanguin cérébral
au repos ou dans une tache visuelle chez un groupe d’adultes agés comparativement a de jeunes
adultes. Les résultats ont montré que le flux sanguin du cortex auditif, associé au bruit du scanner sans
rapport avec la tache, était augmenté chez les adultes plus agés par rapport aux jeunes, tant pendant
le repos que pendant la tache visuelle. Les résultats de cette étude IRM rejoignent les résultats
comportementaux que nous avons évoqués précédemment. L'augmentation de l'intégration
multisensorielle chez les personnes agées serait attribuable, du moins en partie, au fait que le
traitement de I'information unisensorielle environnante soit augmentée, peu importe la pertinence du
stimulus ou I'état attentionnel du participant agé. L'efficacité du filtrage des distracteurs et du bruit

sensoriel serait diminués et par conséquent les traitements multisensoriels seraient augmentés.

Une autre explication potentielle a cette augmentation de I'intégration multisensorielle chez
I'adulte agé serait sous-tendue par le principe de I'efficacité inverse. Selon ce principe, la diminution
de l'efficacité des stimuli sensoriels individuels augmente le gain multisensoriel (Meredith and Stein,
1983). En d'autres termes, lorsqu'un stimulus unisensoriel est présenté juste au-dessus de son seuil
perceptif, les gains produits par la présentation bimodale seront plus importants que lorsque les
stimuli unisensoriels étaient présentés de fagon plus fiable (plus éloigné du seuil perceptif). De fagon
intéressante, Stevenson et collaborateurs (2012) ont mis en évidence chez de jeunes adultes un
pattern d’activation cortical au cours d’une intégration audio-visuelle reflétant cette efficacité inverse.

Lorsque l'intensité des stimuli visuels et auditifs diminuait, le gain multisensoriel observé dans les
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régions temporales augmentait et inversement. Ainsi, le cerveau agé pourrait bénéficier de I'efficacité
inverse pour compenser la faible fiabilité des informations unisensorielles en augmentant les

processus intégratifs multisensoriels.

L'étude 5 a permis de tester ces hypothéses grace a un protocole combinant des stimuli
unisensoriels et multisensoriels audio-haptiques. Ces stimuli étaient des textures rugueuses ou lisses
présentées grace a un simulateur de texture et/ou une synthése de son. Les participants avaient pour
consigne de juger la rugosité de la texture pergue dans chaque condition de stimulation. Ainsi, ils
donnaient ponctuellement un score subjectif de leur percept. L'analyse de ces réponses a permis
d’observer que le gain perceptif multisensoriel n’était pas supérieur a la somme des deux conditions
unimodales quel que soit I'dge des sujets. En effet, les participants percevaient une texture
intermédiaire aux deux percepts obtenus par chacune des conditions unimodales, plutét qu’une
augmentation de la sensation de rugosité. Les analyses des données IRMf ont mis en évidence des
régions communes entre les deux groupes reflétant des processus d’intégration multisensorielle. En
effet, 'operculum pariétal (OP1) bilatéral ainsi que le cortex auditif gauche étaient plus activités en
condition bimodale comparativement aux deux unimodales quel que soit le groupe. Néanmoins, les
activations étaient moins étendues pour le groupe de participants agés. Des régions supplémentaires
ont toutefois été observées chez les adultes jeunes : le cortex auditif droit et le colliculus supérieur.
Ainsi, les participants agés ont présenté un recrutement multisensoriel moins étendu que les jeunes
adultes. Il est important de rappeler que ces résultats préliminaires ont été obtenus avec un groupe
agé comprenant a ce stade 5 participants de moins que le groupe jeune. La plus faible puissance
statistique du groupe agé pourrait donc en partie expliquer cette différence. Néanmoins, la valeur
moyenne des parametres estimés dans ces régions laisse supposer que l'ajout de 5 participants

supplémentaires ne fera que conforter ces résultats.

De fagon intéressante, les participants agés présentaient une activation significative de la partie
antérieure du sillon intrapariétal droit (alPS) dans les conditions auditives et bimodales alors que ce
n’était pas le cas pour le groupe d’adultes jeunes. Le relevé des parameétres estimés a par ailleurs mis
en évidence une activité plus importante dans chacune des conditions de stimulation
comparativement a la condition de repos chez les adultes agés, alors qu’elle était diminuée dans le
groupe jeune. Cette diminue observée chez les adultes jeunes était d’autant plus marquée dans la
condition bimodale comparativement aux deux unimodales. La partie postérieure de I'IPS (pIPS)
semblait quant a elle activée de facon équivalente quel que soit le groupe et la condition de
stimulation. Cette distinction d’activité entre la partie antérieure et postérieure de I'IPS chez les jeunes
adultes rejoint les résultats de I'étude de Rohe et Noppeney (2015). Cette étude multidisciplinaire
combinant psychophysique, modélisation bayésienne et I''lRMf lors d'une tache de localisation spatiale

audio-visuelle avait également observé une distinction fonctionnelle entre alPS et pIPS. Seule la région



antérieure semblait modulée par la disparité des stimuli. En effet, I'activité le pIPS répondait aux
sighaux multisensoriels selon I'nypothése d'une source commune alors que alPS avait une activité
répondant aux principes bayésiens de l'inférence causale. Les auteurs concluent que les signaux
multisensoriels seraient combinés dans alPS comme le prévoit I'inférence causale bayésienne. Par
ailleurs de nombreuses études de Macaluso et collaborateurs ont mis en évidence le r6le de I'alPS dans
des taches d’attention multisensorielle (Macaluso and Driver, 2001; Macaluso et al., 2002; Zimmer and

Macaluso, 2009).

En somme, |'alPS semble donc jouer un role clef dans les processus d’intégration
multisensorielle attentionnels et répondre aux lois de l'inférence causale. Dans notre étude 5, la
principale différence observée entre nos deux groupes se trouve dans cette méme région corticale. La
sur-activation de I'alPS pourrait donc étre étroitement liée aux mécanismes sous-jacents de la

facilitation multisensorielle observée au cours du veillissement.

En effet, la capacité de notre cerveau a intégrer des informations multisensorielles disparates et
complexes dans une perception unique et cohérente serait en grande partie liée a des mécanismes de
calculs complexes dans I'alPS. L’interaction entre I'alPS et d’autres régions d’intégration uni et
multisensoriel assurerait I'amplification d’un signal sensoriel pertinent alors que le bruit environnant
sera filtré. Ce réle de filtre ne serait plus aussi efficace chez I'adulte 4gé. L'IPS semble étre un candidat

potentiel pour expliquer la facilitation multisensorielle observé chez les personnes agées.

En résumé, les personnes dgées bénéficieraient d'un traitement multisensoriel en raison d'un
recrutement des régions multisensorielles communes aux jeunes adultes, bien que diminué, mais
également d'un recrutement supplémentaire de I'IPS antérieure. Nous émettons I'hypothese que
lorsque l'information multisensorielle est incongrue, I'lIPS continue d'intégrer l'information sensorielle
et ne suit plus la loi bayésienne de I'inférence causale chez les adultes agés. En conséquent, les adultes

7

agés ségrégeraient moins bien les informations sensorielles non pertinentes pour réaliser la tache.
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3 UN CERVEAU MOINS SELECTIF AU COURS DU VIEILLISSEMENT

Au cours de cette these nous avons évoqué a plusieurs reprises les notions de dédifférenciation, de
bruit neural ou encore de perte de sélectivité neurale pour décrire le cerveau vieillissant. Ces concepts
ont été évoqués pour décrire la plus faible deactivation cérébrale chez les adultes agés, les
modifications de la connectivité fonctionnelle au repos (rCF) mais également les hypothéses relatives
aux modifications des processus d’intégration multisensorielle avec I'age. Dans cette derniere partie
nous allons discuter chacun de ces points avant de les regrouper dans une vision plus globale du

cerveau vieillissant afin de proposer des hypotheses explicatives communes.

3.1 REORGANISATION FONCTIONNELLE

3.1.1 Perte de sélectivité neurale pour coder les mouvements du corps ainsi
que l'environnement avec I'adge

— Déactivations moins efficaces

Les principales différences dans les réponses cérébrales au cours d'une perception d'illusion
concernaient les fortes déactivations observées chez les jeunes adultes alors qu’aucune n’a été mise
en évidence pour le groupe d’adultes agées (EFtude 4). En effet, en examinant les régions du cerveau
relativement plus activées pendant une stimulation faible par rapport a une stimulation élevée ((P +T)
<0), nous avons constaté une augmentation significative de I'activité dans les régions frontales droites
(SMA, gyrus cingulaire antérieur, gyrus frontal inférieur et moyen), du lobule paracentral et du
précuneus bilatéralement. Ce constat était vrai uniquement le groupe des jeunes adultes. Une analyse
plus précise a montré que l'activité n'était en réalité pas plus élevée a une faible intensité de
stimulation. Il s’agissait plutot d'une déactivation plus importante a une forte intensité de stimulation,
comparativement a I'activité basale, uniquement chez les jeunes adultes. Nous avons également
reproduit ces résultats dans I’étude 5. En effet, la déactivation dans le cortex sensorimoteur primaire
ipsilatéral semblait moins importante lorsque le groupe de participants agés explorait activement une

texture comparativement aux jeunes.
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Cette diminution du signal BOLD avait déja été observée notamment lors de stimulations tactiles
unilatérales chez les adultes jeunes entrainant une déactivation des régions somesthésiques
ipsilatérales ainsi que des zones non stimulées dans les deux hémispheéres (Tal et al., 2017) ou encore
le précuneus (Kastrup et al., 2008; Grdschel et al., 2013). Le précuneus et le cortex cingulaire font par
ailleurs partie du réseau par défaut (DMN), dont I'activité devrait étre supprimée lorsqu'une tache

cognitive est effectuée (Greicius et al., 2003).

Ces déactivations pourraient ainsi refléter un processus de sélectivité neurale sous-tendant
I’organisation topographique du réseau sensorimoteur mais également la ségrégation des différents
réseaux fonctionnels. En effet, les régions non homologues bilatérales ou I’'homologue ipsilatéral dans
les cortex sensorimoteurs primaires seraient déactivées afin d’améliorer le traitement du signal dans
la région d’intérét. De méme le DMN serait désactivé en corrélation avec l'activation du réseau
sensorimoteur afin de désengager certaines opérations « distrayantes » du cerveau (Binder, 2012) et

par conséquent de focaliser I’activité neurale sur le réseau engagé dans la tache.

Les déactivations moins fortes, observées chez les adultes agés, pourraient donc refléter une
sélectivité neurale moins efficace, a la fois pour percevoir les mouvements de la main mais également

pour les exécuter.

Nous avons pu observer des régions communément recrutées entre les groupes de participants
jeunes et ages lorsqu’ils devaient explorer activement une texture. En effet, les deux groupes avaient
une activité plus importante dans les cortex somesthésiques primaire et secondaire gauches lorsqu’ils
exploraient une texture rugueuse comparativement a une lisse. Nous apportons ainsi une preuve
supplémentaire quant au réle de S1 et S2 dans I'estimation de la rugosité d’une texture (Servos et al.,
2001; Kitada et al., 2005; Simbées-Franklin et al., 2011; Kaas et al., 2013). De plus, nous mettons en
évidence une nouvelle fois la préservation du systeme tactile avec I'age, le codage précis de la rugosité
au niveau cortical ne semblant pas étre altéré chez les adultes agés. Une différence entre les deux
groupes semblait tout de méme notable : les participants jeunes recrutaient plus l'aire cingulaire
antérieure (partie motrice) lors de I'exploration d’une texture rugueuse comparativement a une lisse,
ce qui n’était pas le cas chez les participants agés. Par ailleurs, lorsque les participants écoutaient
passivement un son évoquant I'impact du doigt défilant sur une texture rugueuse comparativement a
une lisse, les plus agés présentaient une augmentation du recrutement dans A1l tres localisée et peu
étendue, alors que les jeunes adultes recrutaient des régions temporo-parietales bilatérales plus
étendues (A1, A2, insula antérieure et postérieure, S2). Le codage de la rugosité par la modalité

auditive ne semble donc pas étre aussi précis chez les participants 4gés comparativement aux jeunes.
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Afin d’évaluer avec plus de précision le caractére sélectif des patterns d’activation sous-tendus
par la sélectivité neurale, nous envisageons de compléter ces analyses univariées par une analyse
multivariée (MVPA). Nous pourrons mesurer avec plus de précision le caractére distinctif de la
représentation de la rugosité au niveau neural. La représentation neurale d'un stimulus (rugueux ou
lisse) correspond au pattern d’activation neural évoqué par ce stimulus. Cette analyse pourra étre
d’autant plus intéressante qu’elle a déja fait ses preuves dans le domaine de la vision pour comparer
la sélectivité neurale entre un groupe de participants jeunes et agés (Carp et al., 2011b). Les auteurs
ont pu observer que les patterns d’activation étaient plus distincts entre deux catégories d’images
visuelles dans les régions visuelles ventrales chez les adultes jeunes comparativement aux plus agés.
Nous nous attendons a obtenir des résultats similaires dans notre étude avec une diminution de la
sélectivité neurale d’autant plus marquée dans la condition auditive. L'analyse MVPA permettra de
déterminer avec plus de précision I'altération de la sélectivité neurale chez les adultes agés dans le cas

de la discrimination de textures.

3.1.2 Une connectivité fonctionnelle plus étendue avec I'ége

L'étude des modifications liées a I'dge de la connectivité fonctionnelle au repos (rCF) nous a
permis de mettre en évidence une rCF plus étendue entre les régions sensorimotrices primaires et le
reste du cerveau chez les adultes agés comparativement aux jeunes (Ftude 4). La rCF était
particulierement étendue vers les régions frontales (gyrus frontal supérieur, inférieur et moyen) et
pariétales (insula antérieur, temporal moyen, gyrus supramarginal, lobule pariétal inférieur) chez les
participants agés alors qu’elle était limitée aux régions appartenant au réseau sensorimoteur chez les
jeunes adultes. Ces résultats sont cohérents avec les études antérieures montrant également une
augmentation de la rCF inter-réseaux avec I'age (Chan et al., 2014; Song et al., 2014; Ferreira et al.,

2016; Grady et al., 2016; Geerligs et al., 2017; King et al., 2017).

De fagon intéressante, la rCF entre les deux régions sensorimotrices primaires homologues
(droite et gauche) était plus forte chez les adultes plus agés, tandis que les régions somatosensorielles
non-homologues étaient plus fortement connectées chez les jeunes adultes. Il semblerait donc que la
réorganisation des connections fonctionnelles a I'intérieur du réseau sensorimoteur soit complexe et
dépendante de la région étudiée, expliquant la disparité des résultats observés dans la littérature a ce
propos. En effet, certaines études montrent une diminution de la rCF liée a I'age (Wu et al., 2007b,
2007b; Bo et al., 2014), d’autres une augmentation (Seidler et al., 2002; Langan, 2010; Fling et al.,
2011; Tomasi and Volkow, 2012; Solesio-Jofre et al., 2014) ou encore une absence de différence
(Geerligs et al., 2015). Ces divergences pourraient étre expliquées par la diversité des régions d’intéréts

choisis au sein du cortex sensorimoteur primaire.



La rCF entre les régions sensorimotrices homologues était par ailleurs corrélée a la mesure de la
balance inter-hémisphérique quantifiée pendant la stimulation proprioceptive (Etude 4). Plus la rCF
entre les deux cortex sensorimoteurs était élevée, plus l'indice de latéralité était faible, tant pour les
jeunes que pour les personnes agées. Ce résultat est cohérent avec I'activation moins latéralisée
observée lors de la perception du mouvement de la main (Ftude 4) mais aussi lors de I'exploration
active d’une surface (Ftude 5). Ces observations suggérent une altération des processus d'inhibition
inter-hémisphérique probablement due a une altération des voies transcallosales au cours du
vieillissement. En effet, une réduction de l'inhibition inter-hémisphérique peut entrainer a la fois une
augmentation de la connectivité fonctionnelle entre les deux régions sensorimotrices homologues au
repos ainsi qu’une diminution de l'inhibition ipsilatérale classiquement observée dans des taches
impliguant I"utilisation ou la stimulation unilatérale des membres (Allison et al., 2000; Hamzei et al.,

2002; Newton et al., 2005; Kastrup et al., 2008).

En résumé, la réorganisation de la connectivité fonctionnelle au cours du vieillissement semble
complexe. Les réseaux fonctionnels du cerveau agé s’étendent vers des territoires plus distants et

deviennent moins sélectifs.
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3.2 HYPOTHESES NEUROCHIMIQUES ET STRUCTURALES

3.2.1 Un systéme inhibiteur moins efficace

Nous venons de développer les différents changements cérébraux observés chez les adultes
agés lors de stimulations sensorielles mais également au repos. Les différences majeures par rapport
aux jeunes adultes concernaient : 1- la diminution de l'inhibition inter-hémisphérique lors d’une
stimulation proprioceptive ou de I'exploration active d’une surface, 2- la déactivation moins fortes de
certaines régions du DMN au cours d’une tache ainsi que 3- une moins bonne ségrégation entre les
réseaux au repos. L'ensemble de ces observations semblent coincider avec une altération des
processus inhibiteurs avec I'dge, probablement sous-tendues par des changements neurochimiques.
Bien que les composantes fonctionnelles et structurelles du vieillissement du cerveau aient fait I'objet
de nombreuses études, les corrélats neurochimiques sont moins connus. La technique de
spectroscopie par résonance magnétique (MRS), commence a prendre de I'ampleur et permet de
mieux caractériser les changements neurochimiques in vivo dans le cerveau humain. De multiples
études en MRS indiquent une baisse, liée a I'age, des taux de GABA dont certaines ont montré une
corrélation avec une dégradation des performances motrices ainsi qu'une altération des fonctions
cognitives (Gao et al., 2013, Levin et al., 2014; Porges et al., 2017; Hermans et al., 2018). Ainsi, Hermans
et collaborateurs (2018) ont récemment fourni de nouvelles preuves concernant la réduction du taux
de GABA en fonction de I'age dans les régions sensorimotrices associée a des processus altérés de
controle moteur, comme ceux habituellement utilisés pour empécher des actions inappropriées.
L'utilisation de la stimulation magnétique transcranienne (TMS) a également permis de réaliser des
mesures indirectes des circuits inhibiteurs intracorticaux et de montrer une diminution de I'excitabilité
de ces circuits chez les adultes agés (Peinemann et al., 2001; Oliviero et al., 2006, Young-Bernier et al.,
2012). La baisse des mécanismes inhibiteurs est compatible avec les études animales et humaines qui

ont montré une diminution du systeme inhibiteur GABAergic avec |'age (Hua et al., 2008).

Ainsi I'altération des processus inhibiteurs pourrait en partie expliquer les modifications

fonctionnelles observées au cours des taches sensorielles ou au repos dans nos études.



3.2.2 Dérégulation de I'équilibre neurochimique dans les noyaux sous-
corticaux

L'un des résultats marquant de nos études est le recrutement atténué des noyaux gris et du
thalamus dans nos groupes de participants agés. Cette observation était vraie a la fois pour percevoir

une illusion de mouvement mais également pour réaliser une exploration haptique sur une surface.

Nos résultats coincident avec ceux de la littérature montrant une altération de I'activation
fonctionnelle des noyaux gris régulierement rapportées au cours des taches cognitives et motrices
(Mattay et al., 2002; Ward and Frackowiak, 2003; Wu and Hallett, 2005). Plus récemment le groupe
de Swinnen a également constaté une réduction de l'activation du putamen pendant la stimulation
vibratoire des deux muscles de la cheville chez les adultes plus agés comparativement aux jeunes
adultes (Goble et al., 2012). Cette diminution était corrélée négativement avec des performances de
discrimination de position de la cheville. Ainsi, nos résultats apportent une nouvelle preuve de
I"altération du recrutement des noyaux gris chez des adultes 4gés dans des fonctions motrices (Ftudes

5) mais également pour percevoir les mouvements de leur corps (Etudes 4).

Les noyaux gris jouent un réole clé dans une variété de capacités cognitives et motrices tout au long de
la vie humaine et sont organisés en "boucles" paralléles et superposées se connectant au cortex
cérébral. Leur fonctionnement est étroitement lié a une balance complexe des neurotransmetteurs
inhibiteurs (GABA) et excitateurs (Glutamate, dopamine et acétylcholine). Or, le taux de ces
neurotransmetteurs diminue considérablement avec I'dge, dans des régions corticales et sous-
corticales (Mukherjee et al., 2002; Nyberg and Bédckman, 2004, Hua et al., 2008; Gao et al., 2013;
Hermans et al., 2018). Ainsi les modifications neurochimiques liées a I’age pourraient expliquer le

faible recrutement de ces régions lors de nos expériences concernant le groupe de participants agés.
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3.3 PERTE DE SELECTIVE : VERS UN MECANISME DE COMPENSATION OU
DE DEDIFFERENCIATION ?

Jusqu’a présent I'ensemble des études s’interressant aux modifications des processus cérébraux
liées au vieillissement se sont chacune focalisée sur différents domaines (cognition, motricité,
perception sensorielle) indépendament les unes des autres. Les conclusions étaient souvent
restreintes au domaine d’étude et les termes employés parfois différents pour évoquer un phénomene
commun. Ainsi, les hypothéses princepts se sont focalisées sur le déclin cognitif suggérant que le
recrutement de certaines régions cérébrales supplémentaires pouvait étre lié a de meilleures
performances cognitives (voir Modele HAROLD, Cabeza et al., 2002) alors que le recrutement d’autres
régions était cette fois-ci associé a de moins bonnes permances (voir modele PASA, Davis et al., 2008).
Ainsi, la notion de compensation cérébrale a d’abord été introduite pour expliquer Ia
réorganisation cérébrale liée au vieillissement. Néanmoins ce concept sera repris et nuancé, la
compensation serait un mécanisme limité par la complexité de la tache (voir modele CRUNCH, Reuter-
Lorenz and Cappell, 2008). La notion de dédifférenciation avait également été établie pour expliquer
I'augmentation des étendues d’activations cérébrales avec I'dge non corrélée a de meilleures
performances (Baltes and et al, 1980). Les approches computationnelles ont repris ce concept afin de
décrire une perte de la sélectivité des pattern d’activation chez les adultes agés (Li et al., 2001). Ces
deux hypothéses ont ensuite été transposées au domaine de la motricité (Hutchinson, 2002; Mattay
et al., 2002; Heuninckx, 2005; Naccarato et al., 2006; Riecker et al., 2006, Heuninckx et al., 2008; Ward
et al., 2008) et plus récemment de la perception sensorielle (Kalisch et al., 2009; Carp et al., 2011b;
Goble et al., 2011; Lenz et al., 2012; Brodoehl et al., 2013; Gréschel et al., 2013). Les résultats dans ces
deux domaines ont largement été sous l'influence des deux hypothéses princeps, contraignant les
auteurs a faire un choix entre I'une ou l'autre des hypotheses selon des corrélations qu’ils avaient

observées.

L’'engouement récent pour I'exploration de la connectivité fonctionnelle a ouvert de nouvelles
perspectives pour étudier le cerveau vieillissant laissant place a de nouvelles hypothéses. Les études
pionniéeres portaient une fois de plus, sur le déclin cognitif mettant en évidence une diminution de la
connectivité fonctionnelle a l'intérieur du réseau par défaut (DMN), corrélée a une baisse de
performance (Andrews-Hanna et al., 2007, Damoiseaux et al., 2008). Ce constat s’est ensuite étendu
a d’autres réseaux tels que le réseau « Salience » (Onoda et al., 2012), de I'attention dorsal (Andrews-
Hanna et al., 2007; Tomasi and Volkow, 2012), du contrble exécutif (Geerligs et al., 2015; Huang et al.,
2015), auditif (Huang et al., 2015) et visuel (Huang et al., 2015). Les modifications de la connectivité
fonctionnelle au sein du réseau sensorimoteur restent encore en débat, probablement di au fait que
les connexions a l'intérieur de ce réseau sont complexes, impliquant des connexions activatrices et

inhibitrices afin de faciliter I'exécution coordonnée ou différenciée des actions motrices (Etude 4).



A cette diminution de la connectivité fonctionnelle a I'intérieur des réseaux s’est ajoutée la découverte
d’une augmentation de la connectivité entre les réseaux (Cao et al., 2014; Chan et al., 2014; Song et
al.,, 2014, Geerligs et al., 2015). Les auteurs de ces études proposent I'idée d’'une diminution de la
ségrégation des réseaux au cours du vieillissement accompagnée d’une diminution de I'efficacité des

connections a l'intérieur des réseaux.

Ce terme de « diminution de la ségrégation des réseaux » est finalement a mettre en lien avec
ceux de « dédifférenciation » et de « perte de sélectivité neurale » précédemment évoqués. Ainsi, la
perte de sélectivité fonctionnelle au repos mais également au cours d’une tache pourrait étre le
résultat d’un seul et méme phénomene apparaissant au cours du vieillissement. Il convient également
de rebondir sur le terme de « compensation ». Bien que l'on puisse d'abord supposer que la
propagation de la connectivité fonctionnelle chez les adultes agés résulte d'un recrutement non
sélectif de régions non pertinentes, ils pourraient tirer parti de certaines connexions étendues. En
effet, dans notre étude 4 nous avons pu observer que la force de connectivité entre SM1 droite ou
gauche et les différentes régions corticales pariéto-frontales droites y compris les régions sous-
corticales était liée a une meilleure performance de discrimination pendant les illusions
proprioceptives. A I'inverse, I"Taugmentation de la connectivité fonctionnelle entre les deux régions
sensorimotrices homologues était reliée a la diminution de la balance inter-hémisphérique au cours
de la tache sensorielle et par conséquent, a une moins bonne perception des illusions de mouvement
chez les personnes agées. Ainsi, nous émettons I’hypothéese que la dédifférenciation pourrait étre un
mécanisme délétere mais dans certaines mesures il se permettrait une compensation incomplete. Les
phénoménes de dédifférenciation et de compensation proviendraient donc d’un processus commun

plutot que deux processus distincts mis en place au cours du vieillissement.

Cette réflexion peut s’étendre au domaine de l'intégration multisensorielle pour lesquelles les
hypothéses a ce jour ne sont que spéculatives, puisqu’une seule étude n’avait exploré les bases
neurales de cette intégration chez des adultes agés jusqu’alors. La notion de bruit neural a été
proposée pour expliquer la facilitation des processus d’intégration multisensorielle au cours du
vieillissement. Les adultes agés auraient tendance a intégrer I'ensemble des informations présentes
dans leur environnement sans toutefois sélectionner les plus pertinentes. L’étude 5 suggére que la
région antérieure du sillon intrapariétal (alPS) serait un candidat pertinent pour expliquer les
modifications du « filtre sensoriel » chez les personnes agées. Les informations sensorielles, qu’elles

soient pertinentes ou non pour réaliser la tache seraient donc plus facilement intégrées.
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En plus d’'un changement fonctionnel observé dans I'alPS, cette altération de la sélection
d’informations pourrait étre liée au fait que les personnes dgées ont tendance a moins inhiber le DMN
au cours d’une tache. En effet, ce réseau est considéré comme un filtre attentionnel qui combine une
fonction introspective (activité mentale dirigée vers soi) avec un réle de sentinelle, afin de réagir a des
événements inattendus dans notre environnement (pour revues Raichle et al., 2001; Buckner et al.,
2008). Il permettrait par exemple une attention plus diffuse sur notre environnement lorsque notre
attention n’est pas focalisée vers une tache et serait ainsi impliqué dans I'intégration d’informations
sensorielles non prédictibles (Buckner et al., 2008). A I'inverse, lorsque notre attention est dirigée,
nous sommes contraints de nous focaliser sur une tache et diminuons cette « attention diffuse » afin
d’optimiser notre performance proportionnellement a la difficulté de la tache (McKiernan et al., 2003).
En contrepartie, il nous sera plus difficile de réagir face a un stimulus extérieur qui pourrait nous
surprendre. De plus, lorsque les participants exécutent une tache et ont un manque d'attention
focalisé ou font une erreur, I'activité dans le DMN est moins supprimée pendant cet essai que pendant
les essais réussis (Weissman et al., 2006; Li et al., 2007). Comme nous I'avons décrit précédemment,
le cerveau agé diminue également I'activité de ce réseau au cours d’'une tache mais de fagcon moins
marquée qu’un jeune cerveau (Grady et al, 2006). Par ailleurs, une étude de Stevens et ses
collaborateurs (2008) a démontré que les adultes plus agés montraient une activité accrue dans le
sillon temporal postérieur (STS) lors qu’ils faisaient une erreur dans une tache de mémoire. Il est
intéressant de noter que l'analyse de la connectivité fonctionnelle pendant la tache a établi un lien
entre cette augmentation de |'activité corticale auditive et les régions du cerveau impliquées dans le
DMN. Ceci suggére une augmentation de la connectivité du DMN avec des régions d’intégrations
sensorielle alors méme que le participant était engagé dans une tache cognitive. Les résultats actuels
démontrent clairement que la suppression du DMN pendant I'exécution des taches est importante.
Néanmoins, ces concepts impliquent que le DMN serait une sorte de réseau nuisible, ol son
importance pour les fonctions cognitives volontaires réside principalement dans la réduction de son
activité pendant les taches. Les patients atteints de la maladie d’Alzheimer montrent un
hypométabolisme dans les régions cingulaires postérieures du DMN, , accompagné d’une diminution
de la connectivité fonctionnelle a I'intérieur du DMN (Schroeter et al., 2009), si nous suivons cette
logique ces patients devraient avoir de tres bonnes performances cognitives, or ce n’est clairement

pas le cas.



L’engagement plus important, chez les personnes dgées du DMN, ne doit donc pas étre vu
uniquement comme un déficit lié a la perte de sélectivité neurale. Le cerveau vieillissant sera moins
efficace pour réaliser des taches cognitives de haut niveau (mémoire, habilité motrice ou sensorielle
fine), car moins précis mais sera toujours capable de traiter des informations vitales, comme réagir
face a un distracteur inattendu grace a l'activité du DMN. L’activité de ce réseau pourrait étre
maintenue afin d’augmenter les probabilités d’intégrer les informations inattendues en provenance
de notre environnement et potentiellement dangereuse pour notre corps. Des expériences futures
devront évaluer les corrélats entre I'engagement du DMN et la détection de stimuli inattendus chez

les personnes agées afin de mieux comprendre son engagement chez les adultes agés.
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4 CONCLUSION GENERALE

Au cours de cette thése nous avons comparé des adultes jeunes de 20 a 30 ans a des adultes
agés entre 65 et 75 ans pour étudier le vieillissement du systéme sensorimoteur. Comme nous I'avons
évoqué dans le préambule de cette these, le terme de « vieillissement » décrit d'un point de vu
biologique I'effet du temps sur les étres vivants. En plus de s’adapter aux changements physiologiques
imposés progressivement par le vieillissement, notre cerveau fait face a des contraintes déterminées

génétiquement mais également imposés par notre environnement.

Face aux changements progressifs et non brutaux imposés au cours du vieillissement, par
opposition a un traumatisme ou une maladie aigue, le cerveau peut s’adapter afin que nos actions
quotidiennes soient maintenues. Cette malléabilité est possible grace a la plasticité de notre cerveau
lui offrant le potentiel d’étre flexible face a des changements structurels ou fonctionnels en réponse a
notre environnement comme au cours d’un apprentissage mais également au cours du

développement et du vieillissement.

Ce maintien de la plasticité cérébrale a longtemps mis a I’épreuve I’exploration neurobiologique
du vieillissement s’efforgant a déterminer les substrats cérébraux expliquant les atteintes cognitives
ou motrices liées a I’age souvent hétérogenes d’un individu a I'autre. Cette variabilité inter-individuelle
semble logique au vu de la multitude de facteurs imposés a notre cerveau (temps, environnement,

génétique).

L’étude de l'intégration multisensorielle avec I’age au cours de cette thése a permis de mieux
comprendre ces mécanismes neurobiologiques et de mettre en lumiere la plasticité cérébrale sous-
jacente a des changements inégaux de nos systéemes sensoriels. Nous avons pu observer la
préservation du sens du toucher chez les personnes agées a la fois pour percevoir leur environnement
mais également pour percevoir leur corps, en contrepartie le systéme proprioceptif semblait
nettement altéré. Le cerveau repondeérerait les informations sensorielles en augmentant la fiabilité
accordée au sens le moins altéré, et inversement diminuerait le poids relatif d’'une information plus
atteinte. Ainsi, I'ajout d’informations tactiles ou visuelles a la proprioception musculaire améliorait la
perception des mouvements de leur corps alors que l'ajout d’un distracteur auditif lors d’une
exploration tactile semblait nettement perturber la perception tactile des personnes agées. Le
phénomeéne de facilitation multisensorielle observé offre de nouvelles perceptives, telle que
I'utilisation d’informations multisensorielles congruentes pour améliorer la perception des personnes

Az

agées dans des taches quotidiennes afin de compenser des déficits unisensoriels.
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Nos études ont également établi la preuve d’une réorganisation de la connectivité entre les
réseaux neuronaux sous-tendue par une diminution de la ségrégation de réseaux distincts. Ce
phénomeéne pourrait étre directement lié aux modifications physiologiques mis en place au cours du
vieillissement, mais le cerveau plastique pourrait bénéficier de ces changements en réorganisant ces
connexions et tirant finalement profit, dans une certaine mesure, de tels changements. Les termes de
« dedifferenciation » et « compensation cérébrale », « bruit neural » ou encore de « moins bonne
ségrégation des réseaux » sont en réalité des constats expliquant un phénoméne commun
apparaissant au cours du vieillissement : le cerveau devient moins sélectif. Cette perte de sélectivité
semble bénéfique notamment pour rester alerte en toutes circonstances mais devient problématique
lorsque I'engagement dans une tache est complexe. Ainsi notre cerveau s’adapterait et garderait
comme but premier de nous protéger contre d’éventuels dangers environnementaux, expliquant le
maintien des processus d’intégration multisensorielle avec I’dge mais en contre partie les ressources

neurales impliquées dans des taches cognitives moins vitales seraient amoindries.

Les nombreuses preuves accumulées concernant ce maintien de la plasticité cérébrale au cours
du vieillissement offrent des perspectives prométeuses pour améliorer le quotidien des personnes

agées en ciblant les informations sensorielles dont I'intégration semble au moins partiellement

préservée.
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IMPACT DU VIEILLISSEMENT SUR LA PERCEPTION MULTISENSORIELLE ET LES
PROCESSUS CEREBRAUX SOUS-JACENTS

Etude de la kinesthésie et de la percention de textures

La perception cohérente de notre corps et de I'environnement repose sur l'intégration
permanente de différentes sources sensorielles. Si la compréhension des regles régissant ces
processus intégratifs et leurs substrats cérébraux ont été bien décrits chez I'adulte jeune, leurs
changements liés au vieillissement sont mal connus a ce jour. Du fait du déclin progressif de tous les
systemes sensoriels au cours du vieillissement normal, nous nous sommes demandés si les stratégies
d’intégration étaient modifiées par une fiabilité inégale accordée a chacune des entrées sensorielles ;
et si cela était différent selon que la perception ait pour finalité I'estimation des mouvements de notre
corps ou des propriétés de notre environnement. Nous avons également recherché les modifications
cérébrales associées a ces changements perceptifs en utilisant I'IRMf.

En stimulant séparément ou de facon combinée les modalités tactile, proprioceptive musculaire,
visuelle et auditive, nous avons étudié les processus intégratifs sous-tendant deux types de
perception : la vitesse des mouvements de notre main et la texture d’une surface.

Par des approches psychophysiques, nous avons mis en évidence une altération perceptive
inégale selon le sens considéré : les perceptions a point de départ tactile étant moins altérées avec
I’age que ce soit dans le cadre de la perception du corps? ou de I'environnement® tandis que la
proprioception musculaire semble particulierement atteinte dans la perception kinesthésique.
Toutefois, les processus intégratifs semblent bien conservés voir méme étendus chez les adultes agés.
En effet, la combinaison d’informations congruentes dans la perception kinesthésique améliorait les
performances dans les mémes proportions chez les adultes jeunes et dgés?. De plus, I'ajout d’un
distracteur audio incongruent, dans une tache d’exploration haptique, perturbait plus fortement les
adultes 4gés3. Une facilitation de I'intégration semble donc se produire dés 65 ans, y compris lorsque
les stimuli sont incongruents.

Les résultats que nous avons obtenus en neuroimagerie (IRMf) confirment que la perception est
altérée chez les personnes agées, avec une détérioration plus prononcée du systeme proprioceptif,
probablement due a la dégradation des processus inhibiteurs se produisant avec le vieillissement. En
particulier, nous avons constaté une altération de la balance inter-hémisphérique entre les régions
sensorimotrices primaires corrélée aux déficits kinesthésiques uniquement dans la condition
proprioceptive et pas dans la condition tactile*. L’étude de la discrimination des textures a également
montré une réorganisation fonctionnelle des activations cérébrales dans I'intégration multisensorielle
chez les adultes 4gés en condition audio-haptique®.

Ce travail souligne a la fois une repondération des informations sensorielles et une facilitation
générale des processus multisensoriels chez les personnes agées, conduisant a un phénomene
compensatoire lorsque les informations en présence sont cohérentes. Au niveau cérébral,
I'effondrement des processus inhibiteurs avec I'age expliquerait les troubles perceptifs et la perte de
sélectivité des activités cérébrales. Néanmoins, les personnes agées pourraient bénéficier de ce
phénoméne de dédifférenciation par une extension de la connectivité inter-réseaux pour surmonter
au moins partiellement les déclins des processus d’intégration sensorielle.

'Etude 1 : C Landelle et al. (2018). Age-Related Impairment of Hand Movement Perception Based on Muscle Proprioception and Touch.
Neuroscience.

2Etude 2 : M Chancel, C Landelle et al. (2018). Hand movement illusions show changes in sensory reliance and preservation of multisensory
integration with age for kinaesthesia. Neuropsychologia.

3Etude 3 : C Landelle et al. (in prep). “Hearing the touch”: Impact of sonification in the haptic perception of artificial textures and its modulation
with aging.

4Etude 4 : C Landelle et al. (in prep). Age-related functional changes in the brain for the perception of hand movements based on muscle
proprioception or touch.

5Etude 5 : C Landelle et al. (in prep). Neural correlates of roughness based on audio-haptic signals and their alteration with aging.
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