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> Notre systeme visuel dispose d’une capacité
limitée de traitement de I'information et, pour
étre efficace, il doit donc allouer ses ressources
en priorité aux éléments les plus importants de
I’environnement. Les principaux centres nerveux
qui controlent ce mécanisme d’allocation, appelé
attention visuelle, ont été localisés au sein du
cortex cérébral. Dans cette revue, nous décrivons

"existence d’un autre centre de contrdle

attentionnel, situé au sein du tronc cérébral,
a savoir le colliculus supérieur (CS). Celui-ci
exercerait son influence sur les processus de
sélection visuelle en court-circuitant le cortex
visuel. La nature exacte des circuits impliqués
reste inconnue, mais il est probable que la boucle
que forme le CS avec les noyaux gris centraux
représente un acteur majeur. <

Attention visuelle, manifeste et non manifeste

« Je demandai a Janet de copier un simple dessin com-
posé, de droite a gauche, d’un arbre, une maison, une
barriere et d’un autre arbre. Elle copia avec application
— bien qu’assez grossiérement — ’arbre a droite, puis
la maison avant de poser son crayon, affirmant qu’elle
avait fini. Je pointai chaque élément du dessin original
et lui demandai de me les nommer. Elle le fit correcte-
ment. Je lui demandai alors si elle voulait bien dessiner
la barriere.

“Je veux bien si vous le voulez vraiment mais elle va sans
doute étre renversée au prochain vent !”, répondit-elle,
dessinant approximativement la barriére.

“Maintenant copiez le reste de la scéne”, demandai-je.

“C’est vraiment tout ce que je peux dessiner”, répondit-
elle.

Je pointai l'arbre a gauche.

“Cet arbre? Je ne sais pas dessiner les arbres.”, m’in-
forma-t-elle, et je ne pus la convaincre de le dessiner. »

Cet extrait du livre de Jenni Ogden « Trouble in mind:
Stories from a neuropsychologist’s casebook » décrit un
exemple frappant de cas d’héminégligence (Figure 1) [1].
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Ces cas d’héminégligence surviennent le plus souvent au décours d’une
Iésion du cortex pariétal droit ; les patients se mettent a ignorer toute
la partie gauche de leur environnement. Si un objet bien visible est
présenté seul dans leur champ visuel gauche, ces patients sont géné-
ralement capables de le voir. Mais si d’autres objets sont présentés en
méme temps a droite, ils cessent de le percevoir.

Ce déficit marquant met en évidence le role crucial d’un aspect de
notre vision qui passe d’ordinaire inapercu : I'attention visuelle (ou
sélection, ou orientation visuelle). €n fait, nous avons tendance &
imaginer que notre systeme visuel fonctionne comme une caméra,
enregistrant en détails tout ce qui se passe autour de nous. €n
réalité, si notre systéeme visuel devait étre comparé a une caméra,
99 % de I'image qu’elle enregistre seraient flous. En effet, en raison

Figure 1. Exemple
de dessin produit
par un patient
héminégligent. || est
demandé au patient
de dessiner le
cadrant d’une hor-
loge avec tous les
chiffres et de repré-
senter les aiguilles
indiquant 11h10.
Dans cet exemple, le
patient a placé tous

les chiffres du coté

droit de I"horloge
(© Cécile Prairial).
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notamment de I’inhomogénéité de la densité des photorécepteurs de
la rétine, nous percevons de fagon nette seulement la partie centrale
de notre champ visuel, qui s’étend sur quelques degrés d’angle (un
degré correspond plus ou moins a la largeur d’un doigt porté a bout
de bras) [2]. Pour compenser cette limitation, nous réalisons en
permanence des mouvements des yeux qui permettent de placer les
éléments importants de notre environnement a I'intérieur de cette
portion nette du champ visuel. On appelle ce processus I'attention
manifeste (overt attention). On comprend donc que notre systéme
visuel doit faire preuve d’ingéniosité pour parvenir d construire une
image qui soit « en apparence » complete, nette et stable alors
qu’elle est en réalité partielle, floue et en mouvement constant. On
comprend également a quel point les mécanismes qui décident ou
I’attention manifeste doit se porter sont un élément absolument
fondamental de notre vision.

Par ailleurs, il semble que 'inhomogénéité de la résolution spatiale
de la rétine ne soit pas le seul élément qui limite la qualité de notre
vision. €n effet, méme sans déplacer les yeux, nous pouvons allouer
des ressources visuelles a certains éléments de notre environnement
plutot qu’a d’autres. Ce processus s’appelle I"attention non mani-
feste (covert attention). Par exemple, nous pouvons maintenir notre
regard sur la route devant nous tout en « déplagant notre attention »
sur un autre véhicule qui nous dépasse. Dans ce cas, nous pourrons
identifier avec plus de précision la nature et la vitesse du véhicule,
mais nous serons moins @ méme de remarquer d’autres faits suscep-
tibles de survenir ailleurs sur la route. Cela signifie qu’au-dela de la
résolution spatiale de la rétine, certaines ressources cérébrales sont
disponibles en quantité limitée et qu’il existe des processus au sein
du cerveau qui permettent de contrdler ou ces ressources doivent
étre allouées [3].

Roéle du cortex dans I’attention visuelle

Les déficits d’orientation de I’attention qui font suite, comme
exposé ci-dessus, a une lésion du cortex pariétal postérieur, mais
aussi de certaines parties du cortex préfrontal ou méme temporal,
et plus particulierement du c6té droit du cerveau [4], ont permis
de suggérer depuis longtemps le rGle de certaines zones cérébrales
dans le controle attentionnel. Depuis les premieres descriptions du
syndrome d’héminégligence, un nombre important d’études ont été
réalisées chez I"animal. Ces études basées, soit sur I"enregistre-
ment de Pactivité de neurones isolés, soit sur la microstimulation
électrique, soit sur des techniques pharmacologiques permettant
d’inactiver transitoirement les neurones, ont permis de déterminer
plus précisément quelles structures cérébrales sont impliquées dans
le controle des déplacements attentionnels. Une série de structures
ont été identifiées au sein du cortex frontal (notamment les champs
oculomoteurs frontaux [FEF]) et pariétal (plus particuliérement,
I'aire intrapariétale latérale [LIP]), comme étant impliquées a la
fois dans le controle des mouvements des yeux et dans les dépla-
cements attentionnels non manifestes [5, 6]. Cela suggére que ces
deux fonctions dépendent en réalité de mécanismes communs [7-9],
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bien que cette théorie reste encore I'objet de débats
[10, 111.

Ces structures corticales ont été considérées longtemps
comme les centres de controle de I"attention les plus
importants. Aujourd’hui encore, une large majorité des
travaux en neurobiologie de I'attention portent sur ces
régions. Pourtant, déja dans les années 1960, James
Sprague et ses collaborateurs avaient montré qu’une
lésion d’une structure du tronc cérébral appelée col-
liculus supérieur (CS, Encadré 1) entrainait un déficit
d’orientation du regard chez le chat, similaire au syn-
drome d’héminégligence observé chez les patients [12],
a ceci pres qu’au contraire des cas humains, latéralisés
a droite, il n’y a pas d’asymétrie hémisphérique chez
’animal. Le CS était alors considéré comme une struc-
ture motrice dont le rGle était de relayer la commande
d’exécution des mouvements oculaires ; mais les tra-
vaux de James Sprague suggérerent alors que son role
ne pouvait pas se limiter a cela.

James Sprague conduisit ensuite une série d’expé-
riences dans lesquelles il réalisa une lésion d’une par-
tie du cortex visuel, entrafnant également un déficit
d’orientation visuelle contralatéral ; puis il ajouta
une seconde Iésion au niveau du CS opposé a la Iésion
corticale [13]. De facon trés étonnante, il observa

1 Le colliculus supérieur

Le colliculus supérieur (CS) est une structure située
dans la partie dorsale du mésencéphale qui correspond
a la partie rostrale du tronc cérébral. Cette structure
est organisée en couches paralléles de substance grise
(les couches superficielle, intermédiaire et profonde)
séparées par des couches de substance blanche. Le
CS est extrémement bien conservé dans la phylogénie,
puisqu’on peut trouver une structure équivalente chez
tous les vertébrés, de la lamproie a ’humain. Il est
surtout connu pour son role dans I’exécution des mou-
vements oculaires. €n effet, une stimulation électrique
de faible intensité, surtout au niveau des couches
intermédiaire et profonde, induit une saccade dont la
direction et "amplitude dépendent de la zone stimulée
au sein du CS, de sorte que dans chaque couche du
CS on peut retrouver une carte topographique assez
précise de Iespace visuel [33]. Juste avant la réa-
lisation d’une saccade, I'activité des neurones dans
la région du CS qui correspond a la zone vers laquelle
le regard va étre dirigé, est stimulée spécifiquement
[34]. Ces neurones sont connectés aux noyaux du tronc
et de la moelle épiniére, qui contiennent les neurones
commandant directement les muscles des yeux et de
la nuque, permettant 'orientation du regard [35-37].




que, suite a cette double Iésion, animal redevenait capable
d’orienter son regard vers la nourriture qui lui était présentée dans
I’hémichamp visuel préalablement déficient. Une série d’études plus
récentes ont permis de mieux préciser les circuits impliqués dans ce
mécanisme de « compensation » de I'orientation visuelle. &n réalité,
il semble que quelle que soit la Iésion pratiquée au niveau sous-
cortical (le CS, la substance noire réticulée ou la commissure entre
les deux colliculus supérieurs), la conséquence réellement déter-
minante, qui permet la restauration de I’orientation visuelle, est la
désinhibition du colliculus supérieur du coté de la Iésion corticale
[14]. Cet effet, aujourd’hui classiquement appelé « effet Sprague »,
montrait donc que les mécanismes d’orientation visuelle ne sont pas
exclusivement corticaux.

Curieusement, le rdle potentiel du CS dans le contrdle attention-
nel a été largement négligé pendant plusieurs décennies au profit
de I’étude des structures corticales mentionnées plus haut. Ce
n’est que plus récemment que plusieurs travaux chez le singe ont
renouvelé Iintérét pour cette structure sous-corticale. Ceux-ci ont
montré, notamment, que méme en I’absence totale de mouvement
oculaire, I'activité des neurones enregistrés dans le CS participait
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de fagon importante a la localisation de I'attention
dans I'espace [9, 15]. Dans une étude datant de
2010, une inactivation transitoire du CS était réali-
sée chez le singe au moyen de I’injection d’une toute
petite quantité de muscimol, un agoniste GABA (acide
y-aminobutyrique)-ergique qui induit une inhibition
des neurones situés a proximité immédiate de I’injec-
tion [16]. Ces inactivations affectent la réalisation
des mouvements oculaires, de sorte que la latence des
saccades et leur vitesse sont profondément réduites.
Ces effets restent limités a la portion de I'espace
visuel qui correspond a la partie inactivée de la carte
topographique au sein du CS (€ncadré 1). En mesurant
les vitesses des saccades suite a I’injection de musci-
mol, les auteurs étaient donc capables de déterminer
avec précision la portion de I'espace visuel affectée
par Iinactivation. Au cours des expériences, les singes
réalisaient une tache consistant a rapporter la direc-
tion vers laquelle un nuage de points en mouvement
se déplagait, tout en maintenant leur regard fixé sur
un point central. Il y avait quatre nuages de points
a I’écran, dont deux présentaient un mouvement
cohérent. Les sujets devaient focaliser leur attention
sur le mouvement cohérent d’un des nuages de points
(la cible, Figure 2A) et ignorer I’autre (le « distrac-
teur »). La performance des animaux était proche
de 75 % avant I'injection mais, aprés I’injection, et
uniquement lorsque le nuage de points était placé a
I"intérieur de la portion d’espace affectée par inac-
tivation, leur performance tombait a moins de 25 %
(Figure 2B-C). Plus intéressant, leurs erreurs n’étaient
pas aléatoires. Ils rapportaient correctement la direc-
tion du mouvement du mauvais stimulus, c’est-a-
dire du distracteur. Ils présentaient donc un déficit
spécifique de la sélection visuelle. Ces résultats

Figure 2. Réle du CS dans le contrdle attentionnel et consé-
quences de son inactivation. A. |llustration de la tdche utilisée
pour mettre en évidence le rdle du CS dans le contrdle atten-
tionnel [16]. B. Effets comportementaux de I'inactivation
du CS lors de I’exécution de la tache. Les valeurs en abscisse
représentent le pourcentage de choix avant I'injection de
muscimol (rouge : direction du mouvement de la cible, c’est-
a-dire réponse correcte ; jaune : direction du mouvement du
« distracteur », c’est-a-dire réponse incorrecte ; gris : autre
réponse incorrecte). Les valeurs en ordonnée montrent la pro-
portion de choix aprés I'injection. Pendant I'inactivation, 'ani-
mal rapporte la direction du mouvement du « distracteur »
plus souvent que celle de la cible. C. Effets comportementaux
durant Iinactivation du CS lorsque I'indice est présenté
hors du champ récepteur. Mémes conventions que ci-dessus.

Uinactivation n’a aucun effet dans ce cas.
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démontrent donc tres clairement le rdle crucial que le CS joue dans
le controle attentionnel.

Réle du cortex et des noyaux gris centraux dans le contréle
attentionnel relayé par le colliculus supérieur

La question qui se pose naturellement ensuite est celle-ci : par quels
mécanismes une structure impliquée dans le contrdle des mouvements
oculaires peut-elle exercer son contrdle sur le traitement visuel ?
U'hypothese la plus évidente est que le CS, via ses connexions indi-
rectes avec le cortex visuel (via le thalamus), contribuerait, au moins
en partie, aux effets attentionnels observés au niveau cortical, et
qui sont classiquement considérés comme le moyen par lequel I’effet
comportemental de I"allocation attentionnelle s’exerce (Encadré 2).

Nous avons voulu tester expérimentalement cette hypothése en com-
binant des inactivations transitoires du CS a des enregistrements
électrophysiologiques dans le cortex visuel lors de la réalisation
d’une tdche attentionnelle [17]. Dans cette expérience, les ani-
maux devaient presser un bouton lorsqu’ils percevaient un chan-
gement dans la direction du mouvement du nuage de points cible,
et ignorer les changements se produisant dans le nuage distracteur

(Figure 3A). Lorsque le colliculus supérieur était inac-
tivé, comme attendu, ils devenaient incapables de
détecter correctement les changements de direction
du mouvement survenant dans la portion de ’espace
affectée par I’inactivation, mais commencaient a
répondre de maniére erronée aux changements ayant
lieu dans le nuage de points distracteur, reproduisant
le déficit de sélection visuelle décrit ci-dessus. acti-
vité des neurones était enregistrée pendant la réali-
sation de cette tdche au sein de deux aires corticales
impliquées dans le traitement du mouvement visuel :
I’aire middle temporal (MT) et medial superior tem-
poral (MST). Avant 'injection de muscimol dans le CS,
ces neurones présentaient toutes les caractéristiques
classiques de I’attention : modulation de I'activité,
diminution de la variabilité et désynchronisation des
neurones adjacents. €n supposant que le CS exerce
bien son contrdle sur I’attention en étant a I'origine
d’au moins une partie des modulations corticales,
nous nous attendions a observer, lors de I'inactivation
du CS, une diminution, voire méme une suppression de
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Figure 3. Role des aires corticales dans le controle
attentionnel relayé par le CS. A. lllustration de
la tache utilisée pour étudier I'effet de I'inacti-
vation du CS sur les modulations attentionnelles
corticales [17]. B. Propriétés d’un neurone de
MST avant inactivation du CS. Le champ récepteur
représente la portion de I"espace visuel a laquelle
la cellule enregistrée répond. Ce neurone répondait
aux stimulus présentés dans le quadrant inférieur
gauche. La préférence pour la direction montre
le taux de décharge de ce neurone en fonction
de la direction du mouvement présenté dans son
champ récepteur (cr). Cette cellule répondait
préférentiellement aux mouvements visuels dirigés
vers le bas et un peu a droite. Le dernier graphe en
bas montre le taux de décharge de cette cellule
(en potentiel d’action par seconde, pa/s) durant
I’exécution de la tdche. Le tracé en vert foncé
montre "activité du neurone lorsque la cible est
dans son champ récepteur. Le tracé vert clair
représente son activité lorsque le distracteur est
présent dans son champ récepteur (cr). Notons
que dans ces deux cas, la stimulation visuelle
est identique, seule la localisation de I"attention
change. La différence entre ces deux tracés repré-
sente la modulation attentionnelle classiquement

décrite [43]. C. Propriétés du méme neurone de

MST pendant Iinactivation du CS. La partie affectée du champ visuel est représentée par la forme bleue sur le graphe montrant le champ récep-

teur (cr) de la cellule. Durant I’inactivation, le champ récepteur (cr), le profil de réponse aux différentes directions du mouvement et, surtout, la

modulation attentionnelle restent inchangés.
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2 Les effets de I’attention
sur le traitement visuel

Le systeme visuel est composé d’un ensemble plus ou moins hiérarchisé
de structures cérébrales [38]. Dans les années 1980, les premiéres
études réalisées chez le primate ont mis en évidence I’existence
d’une modulation attentionnelle de I’activité visuelle au sein de ce
réseau : 'activité des neurones impliqués dans le traitement visuel est
amplifiée lorsque I’attention se porte sur le stimulus visuel auquel ils
répondent [39], permettant ainsi d’améliorer le rapport signal/bruit.
Plus récemment, d’autres phénomenes liés a I’attention ont été décrits.
Notamment, il a été montré que I’attention diminue la variabilité des
réponses visuelles [40], et conduit les neurones & se désynchroniser
[41]. A Pétat de base, et en condition de stimulation visuelle stable,
les neurones visuels ont tendance a augmenter et diminuer leur taux de
décharge en méme temps, ce qui a pour effet de diminuer la quantité
d’informations qu’ils transmettent de fagon collective, puisque ces
variations ne sont pas liées aux événements visuels que ces neurones
représentent [42]. Lattention désynchronise ces variations, ce qui
conduit également a une amélioration importante du rapport signal/
bruit au niveau de la population de neurones.

ces effets attentionnels dans les aires MT et MST. Tout au contraire,
les neurones de MT et MST continuaient a fonctionner tout a fait
normalement pendant I’inactivation du CS (Figure 38-C), alors méme
que les animaux devenaient incapables d’orienter correctement leur
attention vers le stimulus cible. Tous les effets attentionnels pré-
sents avant inactivation étaient inchangés suite a I'injection de
muscimol. Ces résultats démontrent donc que le contrdle du CS sur
I’allocation attentionnelle est indépendant des effets attentionnels
ayant lieu au niveau cortical. Ceci contredit donc la vision classique
selon laquelle I"attention s’exerce exclusivement par le biais des
modulations corticales [18] et suggére I’existence de deux systémes

distincts du contréle attentionnel : I'un sous-cortical
et "autre cortical.
Mais si le CS n’exerce pas son contrdle sur ’allocation
attentionnelle par le biais des modulations corticales,
alors par quel mécanisme le fait-il ? Nous n’avons
pas assez de données expérimentales pour I'instant
pour répondre a ces questions, mais nous pouvons
émettre certaines hypotheses. Si I’on considére toutes
les structures sous-corticales vers lesquelles le CS
envoie des projections axonales, nous pouvons isoler
une série de candidats potentiellement impliqués
dans le réseau sous-cortical de I'attention [19].
Parmi ces candidats, le plus convaincant est peut-
étre le circuit que forme le CS avec les noyaux gris
centraux (NGC), via les noyaux intra-laminaires du
thalamus (Figure 4). Les NGC sont considérés comme
un ensemble de structures important pour la sélection
de I'action et I’allocation de ressources [20]. Il est
donc tentant de suggérer que le circuit CS-thalamus-
NGC-CS pourrait étre impliqué aussi de fagon centrale
dans I'allocation des ressources attentionnelles et
la sélection de la cible visuelle [21]. Les connexions
anatomiques entre les NGC et le réseau cortical de
I’attention d’une part (FEF et LIP notamment [22]),
et le CS d’autre part [21], sont parfaitement compa-
tibles avec ce réle supposé. Les accidents vasculaires
conduisant a une lésion des NGC entrainent, dans cer-
tains cas, un syndrome d’héminégligence [23] (bien
que de nombreuses Iésions ailleurs dans ’encéphale
puissent entrafner le méme syndrome). Chez I’animal,
des expériences ont montré qu’une déficience unila-
térale en dopamine ou une stimulation électrique du
striatum (la structure d’entrée des NGC)

Figure 4. Illustration du circuit en boucle formé par le colliculus supérieur (CS), les noyaux

intralaminaires du thalamus (Nx Intrathalam), le noyau caudé (Cd) et la substance noire

réticulée (SNpr).
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conduisent les sujets a réaliser des mou-
vements oculaires préférentiellement vers
la partie ipsilatérale du champ visuel [24,
25]. Finalement, I'injection d’antagonistes
de la dopamine entraine également des
déficits qui portent spécifiquement sur
I’orientation de I'attention vers les stimu-
lus contralatéraux qui sont en lien avec la
récompense [26]. Ces résultats montrent
donc que, tout comme le CS, le role des
NGC dans les mouvements oculaires ne se
limite pas au simple contrdle moteur de
I’exécution du mouvement, mais s’étend
aux aspects cognitifs qui le précedent,
et notamment a la sélection de la « cible
saccadique » [27]. Le circuit CS-thala-
mus-NGC-CS est donc probablement un
acteur majeur dans les mécanismes sous-
corticaux de la sélection visuelle.
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Conclusion

Les découvertes passées et récentes concourent a présenter le CS
comme une structure clé dans la sélection visuelle, manifeste et
non manifeste. Il semble que le CS exerce cette fonction via des
mécanismes qui ne transitent pas par le cortex, suggérant que deux
circuits attentionnels fonctionnent en paralléle au niveau cortical
et sous-cortical. Les rdles spécifiques de ces deux circuits restent
inconnus, mais on peut émettre "hypothese selon laquelle le réseau
cortical serait plus spécifiquement impliqué dans les aspects cogni-
tifs plus complexes de la sélection visuelle, comme par exemple la
coordination avec "action en cours [28], ou en fonction du contexte
visuel environnant [29]. Par opposition, le réseau sous-cortical
serait, lui, important pour I’allocation automatique de I’attention
vers les stimulus périphériques saillants [30], ou serait mis en jeu
au cours de tdches répétitives, ou encore au cours d’apprentis-
sages instrumentaux par renforcement. Finalement, le fait que nous
n’ayons pas observé d’effet de I"inactivation du CS sur les processus
corticaux dans notre tdche n’exclut pas que ces deux circuits atten-
tionnels puissent dialoguer dans certains contextes. Les champs
oculomoteurs frontaux, par exemple, sont connectés a la fois au CS
et au cortex visuel [31, 32], et pourraient donc étre un lieu privilégié
pour cette interaction. ¢

SUMMARY

Superior colliculus as a subcortical center for visual selection

Our visual system has limited resources, which need to be allocated in
priority to the most relevant elements of the environment. The brain
centers of this allocation mechanism, called visual attention, have
been studied primarily in cortex. In this review, we describe the role
of the superior colliculus, a structure of the brainstem, in attention
control. This nucleus exerts its influence on visual selection inde-
pendently of cortical attentional mechanisms. The exact nature of the
subcortical circuits involved remains unknown but it can be hypothe-
sized that the loop connecting the superior colliculus to the basal
ganglia are a central actor of this subcortical selection process. ¢
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