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Le controdle nerveux
de l'orientation du regard

La vision de haute qualité est restreinte a une zone spéciale
du centre de la rétine appelée fovéa. La rétine périphé-
rique, qui permet la vision ambiante, localise et guide la
capture fovéale d’un stimulus périphérique, ce qui met en
jeu les mécanismes d’orientation du regard et des mouve-
ments de la téte, voire du corps tout entier. L’orientation du
regard se fait par saccades. La saccade est contrdlée,
notamment, par le colliculus supérieur, structure mésencé-
phalique comportant différentes couches de neurones: les
couches superficielles recoivent des afférences sensorielles
d’origine visuelle, et transmettent 'information aux
couches profondes; celles-ci, étroitement reliées aux struc-
tures prémotrices de l'orientation de I’ceil, de la téte et du
corps, intégrent, en outre, des informations en provenance
des voies auditives et somesthésiques en coincidence spa-
tiale. Des résultats expérimentaux récents suggeérent exis-
tence d’un rétro-contréle interne au colliculus de la vitesse
d’orientation du regard. Les signaux colliculaires, caractéri-
sés par leurs propriétés spatiales et temporelles, sont reco-
dés et permettent la modulation en fréquence des moto-
neurones des muscles oculomoteurs.

out organisme est un syste-
me ouvert, en perpétuel
échange avec I’environne-
ment. Ces échanges sont

(télécepteurs) et leur sophistication
progressive qui ont permis le déve-
loppement de stratégies comporte-
mentales plus complexes et plus

tout autant information-
nels qu’énergétiques: ils sont tous
deux également indispensables au
maintien de la vie. Chez les animaux
mobiles évolués, les entrées énergé-
tiques et informationnelles se regrou-
pent au niveau de la téte, pole par
lequel I'organisme affronte ou explo-
re son environnement. «C’est donc
la primauté du segment oro-cépha-
lique qui marque phylogénétique-
ment I’établissement des rapports
spatiaux entre l’organisme et son
milieu» [1]. Ce sont notamment les
capteurs d’information a distance

avantageuses sur le plan adaptatif
[2]. Ces télécepteurs doivent étre
orientés en raison de leur sensibilité
directionnelle plus ou moins grande.
Plus le pouvoir de résolution spatiale
d’un télécepteur est grand, plus le
champ spatial couvert est étroit.
L’ceil en est probablement le
meilleur exemple. L’orientation d’un
tel capteur devient donc une fonc-
tion essentielle a son utilisation opti-
male.

Un vertébré herbivore tel le lapin
posséde un champ de vision de preés

de 360 degrés. Son acuité visuelle, m—
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faible, est presque identique dans
toutes les parties du champ visuel:
son regard ne nécessite donc pas une
orientation précise. Certains pois-
sons, oiseaux ou mammiféres posse-
dent deux «qualités» de vision: une
vision «de luxe» centrale, de haute
acuité et permettant une discrimina-
tion des couleurs, et une vision «éco-
nomique », périphérique, de basse
acuité, achromatique, bien que plus
sensible a 'intensité lumineuse. Si
I'intégralité du champ visuel était
pourvue d’une vision a haute acuité,
le cerveau ne serait probablement
pas en mesure de gérer une telle
quantité d’information massivement
envoyée en paralléle. En outre, le
nerf optique serait dans ce cas d’un
diametre beaucoup trop important,
avec pour corollaire une énorme
tache aveugle. Chez les mammifeéres,
la vision de haute qualité est habi-
tuellement restreinte a une zone spé-
ciale au centre de la rétine, dont la
position et la configuration peuvent
changer en fonction de I'usage que
I’animal a de sa vision. De facon
générale, chez les prédateurs, on voit
apparaitre une area centralis compac-
te dirigée vers ’avant, souvent asso-
ciée a une dépression de la rétine, la
fovéa. Les animaux qui constituent
des proies possédent plutét une ban-
de rétinienne allongée, d’acuité un
peu plus élevée que le reste de la réti-
ne, correspondant approximative-
ment au méridien horizontal. Chez
I’homme, la situation est particuliere-
ment frappante: dés que l'image
d’une cible s’écarte de 1 degré du
centre de la fovéa, ’acuité visuelle
chute d’un facteur de trois. En
d’autres termes, nous ne voyons avec
une acuité maximale qu’environ le
dix-milliéme de notre champ visuel.
Il est cependant important de ne pas
sous-estimer le role de la rétine péri-
phérique qui permet la vision
ambiante, par opposition a la vision
focale de la fovéa. Quoique possé-
dant une basse résolution, elle est
capable de localiser et de guider la
capture fovéale d'un stimulus péri-
phérique.

Parallélement au développement
phylogénétique de la fovéa, des
mécanismes oculomoteurs d’orienta-
tion du regard de plus en plus
sophistiqués sont apparus. Il est
important de noter que chez I'hom-
me, comme chez d’autres mammi-

féres, la totalité du champ visuel ne
peut pas étre balayée par I'ceil seul :
la périphérie ne peut étre explorée
que par un mouvement de I’ceil
accompagné d’un mouvement de la
téte et parfois d’une rotation du
corps lui-méme.

Le complément fonctionnel indis-
pensable de I'orientation est la stabi-
lisation. Celle-ci sert a maintenir une
position donnée du regard dans
I'espace, dans I'intervalle qui sépare
les processus d’orientation. D’une
certaine maniére, I’orientation du
regard peut étre considérée comme
une suppression transitoire de la sta-
bilisation. Une bonne vision requiert
la stabilité de I'image sur la rétine. Le
systéme visuel possede en effet une
bande passante caractéristique dans
le domaine spatial (I’acuité maximale
se situe autour de 4 cycles par degré,
chez ’'homme) mais aussi dans le
domaine temporel (dans une plage
de 10 a 25 Hz selon le niveau d’éclai-
rement). Pour bien voir, il faut que
I'image ne se déplace pas trop vite
sur la rétine mais qu’elle garde néan-
moins un certain mouvement. La
fonction du systeme de stabilisation
est donc de prévenir des mouve-
ments trop rapides de I'image sur la
rétine. Phylogénétiquement, les pre-
miers mouvements des yeux qui sont
apparus sont les mouvements de sta-
bilisation destinés, de maniére appa-
remment paradoxale, non pas a
déplacer le regard mais a le mainte-
nir stable dans I’espace. La principale
source de déplacement de I'image
rétinienne est le mouvement du
corps et tout particuliérement celui
de la téte. Cette stabilisation est assu-
rée par deux mécanismes syner-
giques: les réflexes vestibulo-oculaire
et optocinétique.

Nous allons ici nous attacher a déve-
lopper les propriétés des systémes de
contréle de I'orientation du regard.

Les mouvements
d’orientation du regard

Les saccades

Pendant les mouvements du regard
destinés a orienter la fovéa, il ne peut
y avoir de vision correcte. C’est pour-
quoi ces mouvements sont réalisés le
plus rapidement possible, réduisant
ainsi les périodes d’absence de
vision. Ces mouvements, appelés sac-
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Figure 1. Représentation schématique de la géométrie des projections de
I'hémichamp visuel droit sur les couches superficielles du colliculus supé-
rieur contro-latéral. OH représente le méridien horizontal. L’astérisque
indique la position d’une cible dans le champ visuel et la position de son
point image sur la carte colliculaire superficielle. La petite colonne cylin-
drique centrée autour de la représentation colliculaire de la cible schématise
la projection de I'information sensorielle codée au niveau des couches super-
ficielles vers les cellules de sortie situées dans les couches profondes (neu-
rones tecto-réticulaires et tecto-réticulo-spinaux). (D’aprés [7].)

cades, atteignent des vitesses de 600 a
800 degrés/s. La position et le mou-
vement de chaque ceil dans son orbi-
te sont contrOlés par six muscles
extraoculaires disposés en paires
antagonistes. Ces muscles, trés
rapides, sont particuliérement puis-
sants en proportion de leur taille.
Etant donné que la plupart des mou-
vements des yeux sont conjugués et
que les positions de chaque ceil doi-
vent étre ajustées de maniére précise,
il existe une coordination extréme-
ment stricte de I'activité de ces douze
muscles. Nous évoquerons plus loin
la maniére dont ces saccades sont
contrOlées par le systéme nerveux
central. Chez beaucoup d’espéces, la
saccade oculaire est toujours accom-
pagnée d’une rotation rapide de la
téte (une saccade de la téte). Cela est
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particulierement frappant chez le
hibou dont le mouvement des yeux
ne peut dépasser un degré d’amplitu-
de mais chez qui la téte peut exécuter
des rotations de 270 degrés. Les mou-
vements de la téte sont particuliére-
ment complexes: plus de 20 paires
de muscles y sont impliquées. Chez
certaines especes d’insectes ne possé-
dant ni yeux ni téte mobiles, ce sont
des saccades du corps entier qui per-
mettent d’orienter la vision lors du
vol.

La poursuite et la vergence

Si la cible visuelle est en mouvement,
il est nécessaire, aprés la saccade, de
maintenir son image sur la fovéa, en
dépit du mouvement de cette cible.
Grace a la mesure de la vitesse de

glissement de cette image sur la fovéa
par le systéme visuel, un asservisse-
ment du mouvement de l'ceil au
déplacement de I’objet est réalisé:
c’est la poursuite oculaire. La vitesse
de poursuite se sature assez rapide-
ment autour de 100 degrés/s. Le sys-
téme de poursuite posséde également
certaines capacités d’anticipation.
Paralléelement au développement de
la fovéa, les yeux ont progressive-
ment migré en position frontale per-
mettant un recouvrement des
champs visuels de chaque ceil. Cette
vision binoculaire rend possible la
stéréoscopie (ou vision du relief).
Cette stéréoscopie ne peut cepen-
dant se réaliser que si les yeux
convergent de maniére précise en un
point donné, point dont I'image est
alors projetée sur des zones corres-
pondantes de chaque fovéa. Ces
mouvements de convergence ou de
divergence sont les seuls mouve-
ments oculaires non conjugués et se
superposent de facon étroite aux
mouvements saccadiques et de pour-
suite qui, eux, sont conjugués.

Le contrdle colliculaire
de la saccade du regard:
un modeéle d’interface
sensori-motrice

Les fibres originaires de la rétine et
formant le nerf optique se subdivi-
sent en deux faisceaux principaux:
I'un atteint le cortex visuel via un
relais thalamique, le corps genouillé
latéral, ’autre se dirige vers une
structure mésencéphalique, le colli-
culus supérieur (CS). Notons égale-
ment que le CS recoit un important
contingent de fibres en provenance
du cortex (notamment visuel). Cette
structure présente un intérét tout
particulier dans le cadre de notre
propos puisqu’elle contrdle directe-
ment |’orientation du regard. Le col-
liculus contient sept couches de tissu
nerveux, regroupées en trois couches
superficielles et quatre couches pro-
fondes.

Physiologie des couches super-
ficielles et profondes

Les couches superficielles recoivent
des afférences sensorielles d’origine
visuelle. L’afférence visuelle couvre
I’entiéreté de I’hémichamp visuel

controlatéral et a pour particularité m——
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importante d’étre organisée topogra-
phiquement (figure 1). La région
fovéale se projette sur la partie anté-
rieure, et la périphérie rétinienne,
sur les régions caudales (rétino-
topie). Dans les couches profondes, a
cette représentation visuelle se super-
posent des projections en provenan-
ce des voies auditives et somesthé-
siques, toutes deux également
organisées topographiquement, en
coincidence spatiale les unes avec les
autres.

Les couches profondes, outre une
série de connexions relativement
complexes, sont étroitement reliées
aux structures prémotrices respon-
sables de I'orientation de I'ceil, de la
téte et méme du corps entier.
Examinons plus en détail la neuro-
physiologie de ces couches profondes
(voir notamment les revues [3-5]).
Plusieurs formes différentes d’activité
sensorielle et/ou oculomotrice ont
été enregistrées dans les couches pro-
fondes chez le singe et chez le chat.
Parmi ces différents types (représen-
tés sur la figure 2A - en dessous de la
ligne horizontale en traits disconti-
nus), nous ne décrirons ici que deux
groupes de cellules qui jouent un
role clé dans les mécanismes de Ila
commande saccadique.

Les neurones dont la décharge pha-
sique est étroitement reliée a la sac-
cade (neurones SRBN: saccade-related
burst neurons [6]) sont caractérisés
par un champ moteur (figure 2B): la
décharge la plus importante précede
d’environ 20 ms des saccades ayant
une amplitude et une direction spéci-
fiques (dans le cas illustré, pour une
saccade de 4 degrés dirigée 1,5 degré
vers le bas). Pour des vecteurs sacca-
diques non optimaux, la décharge est
plus faible. Si 'amplitude et/ou la
direction de la saccade s’écartent suf-
fisamment de la saccade optimale, le
neurone reste silencieux.

Les neurones tecto-réticulaires
(TRN) et les neurones tecto-réticulo-
spinaux (TRSN) constituent la sour-
ce principale des voies de sortie du
CS controlant la motricité saccadique
(nous les regroupons sous la méme
catégorie: TR(S)N). Ces neurones
(tout au moins chez le chat) se pro-
jettent directement sur le noyau
oculomoteur externe contro-latéral,
sur des régions de la formation réti-
culaire ou sont situés les neurones
prémoteurs (excitatory et inhibitory

burst neurones), sur le noyau prepositus
hypoglossi (nPH), sur des régions de
la formation réticulée mésencépha-
lique qui contrélent les saccades ver-
ticales et sur certaines zones interve-
nant dans le controle des
mouvements de la téte [7].

Les TR(S)N ont été étudiés chez le
chat [8] et deux types ont pu étre
mis en évidence [9]. Les TR(S)N,
situés dans la partie rostrale du CS
prés de la représentation de la fovéa,
sont activés de maniére tonique aussi
longtemps que I’animal fixe une
cible réelle ou imaginaire. Dans la
figure 2A, ils sont identifiés par
fTR(S)N (f= fixation). Par ailleurs,
les oTR(S)N (o= orientation) (figure
2A) présentent une réponse visuelle
suivie par une activité soutenue qui
conduit a une décharge phasique
précédant une saccade du regard,
que la téte soit mobile ou immobile.
Ce type de neurone existe également
chez le singe [10, 11].

Une observation importante concer-
nant les transformations sensori-
motrices dans le CS a été réalisée par
Jay et Sparks (12, 13]. Ils ont démon-
tré que les champs récepteurs audi-
tifs des neurones des couches pro-
fondes se déplacent avec le regard.
Les réponses sensorielles, qu’elles
soient évoquées par des stimuli audi-
tifs ou visuels, sont donc recodées
dans un systtme de référence com-
mun, celui du systéme oculomoteur.
La réponse sensorielle n’est présente
que lorsque I'ceil se trouve a une dis-
tance de la cible qui correspond au
vecteur préférentiel de la cellule. En
d’autres termes, la réponse dépend
de la position de I’axe visuel par rap-
port a la cible. La différence entre la
position instantanée du regard et la
position désirée (qui équivaut a la
position réelle de la cible) est sou-
vent qualifiée d’erreur motrice,
signal qui alimente des circuits de
controle moteur de I'ceil.

Lors d’une simple saccade oculaire
vers une cible visuelle, 1’activité
motrice des couches profondes est
précédée par une activité visuelle
dans les couches superficielles (figure
2A). De plus, étant donné la corres-
pondance des cartes visuelles
(couches superficielles) et motrices
(couches profondes), 'activité sur la
carte visuelle est produite juste au-
dessus de I'activité sur la carte motri-
ce. Cette propriété de correspon-
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dance spatiale des cartes superposées
dans le réseau colliculaire (voir
notamment chez le singe [14] et
chez le chat [15-18]) a donné du
poids au modéle de «fovéation» [19]
dans lequel I'information visuelle
chemine dorso-ventralement, des
couches sensorielles vers les couches
de commande motrice (figure 1).

Relations entre Pactivité des couches
profondes et les circuits oculo-
moteurs

Ce modéle de capture fovéale soule-
ve cependant une question qui est
encore largement débattue actuelle-
ment : comment le message nerveux,
élaboré dans le CS, est-ill correcte-
ment réorganisé par la « machinerie »
oculomotrice située immédiatement
en amont des motoneurones. Tout
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Figure 2. Activités des cellules des couches superficielles, visuelles, et pro-
fondes, prémotrices, du colliculus supérieur (CS). A. Séquence temporelle de
I'activité de différents types de cellules du CS. Les deux traces supérieures
indiquent, respectivement, I'extinction du point de fixation et I'allumage
simultané d’une cible visuelle. La réponse saccadique vers cette cible, surve-
nant aprés un délai d’environ 200 ms, est représentée sur le troisiéme tracé.
Les tracés suivants représentent schématiquement les décharges des diffé-
rentes catégories cellulaires rencontrées dans le CS en relation avec le sti-
mulus visuel et la saccade oculaire. La ligne horizontale discontinue indique
la séparation entre les couches superficielles et les couches intermédiaires-
profondes. Les neurones visuels des couches superficielles (VIS) codent
essentiellement la position du stimulus dans le champ visuel et non des
caractéristiques comme le contraste, la forme, I'orientation ou la vitesse. La
présentation de la cible dans le champ récepteur évoque une bouffée de
potentiels d’action aprés 40 a 80 ms. La réponse de certaines cellules (ENVIS)
est amplifiée si le stimulus est choisi comme cible pour une réponse sacca-
dique (mécanisme d’attention sélective). Les neurones SRBN (saccade rela-
ted burst neuron), tecto-réticulaires et tecto-réticulo-spinaux TR(S)N ont une
décharge phasique étroitement reliée a la saccade et sont caractérisés par un
champ moteur. La décharge des VTMN (visually triggered movement neu-
rones) est semblable a celle des SRBN pour autant que la saccade soit
déclenchée par un signal visuel. Un exemple d’activité des long-lead move-
ment neurons (LLMN, neurones prémoteurs) est représenté. Les neurones
TR(S)N constituent la principale voie de sortie de CS, contrélant la mobilité
saccadique. Les oTR(S)N (o pour orientation) ont une réponse visuelle
conduisant a une décharge phasique qui précéde la saccade du regard. Les
fTR(S)N situés dans la partie rostrale sont activés tant que I’animal fixe une
cible (f pour fixation). (D’aprés [26].) B. Intensité de la bouffée d’activité d’une
cellule colliculaire de type SRBN, enregistrée chez le singe, en fonction de la
direction et de I'amplitude des saccades. La frequence maximale de déchar-
ge précéde des saccades de petite amplitude dirigées vers la droite avec une
composante vers le bas (1 degré d’amplitude et un angle de 320 degrés). Les
saccades dont les caractéristiques vectorielles s’éloignent de la saccade
«préférentielle » sont précédées par une décharge cellulaire de moindre
intensité. (D’aprés [271].)

d’abord, la présence dans certains
neurones des couches profondes
d’un signal codant I'erreur motrice
(voir plus haut) remet en question
I’hypothése d’un simple «flux»
d’information depuis les couches
superficielles vers les couches pro-
fondes. Ensuite, les signaux collicu-
laires, caractérisés a la fois par des
propriétés spatiales et temporelles,
doivent étre recodés dans une dimen-
sion purement temporelle: la modu-
lation en fréquence du motoneu-
rone. Plusieurs modéles ont été
proposés pour rendre compte de ce
qui est parfois appelé la transforma-
tion spatio-temporelle. Ces modéles
font appel a une boucle de rétro-
action négative interne: dans la plu-
part des cas, une copie du signal de
position de I'ceil est dérivée des neu-
rones prémoteurs et comparée a la

position souhaitée de I’ceil, elle-méme
déterminée au moyen de l'erreur réti-
nienne et de la position initiales. Dés
que position souhaitée et position
réelle coincident, la saccade est arré-
tée. Ces modeles peuvent étre répartis
suivant deux catégories principales:
(1) les modeéles dans lesquels le signal
de sortie du CS opére en boucle
ouverte (le CS ne faisant pas partie de
la boucle de rétroaction) et spécifie
seulement le vecteur initial de
I’erreur motrice de 'ceil, et (2) les
modeles dans lesquels le CS fait partie
de la boucle de rétroaction et spécifie
le vecteur instantané de l’erreur
motrice de I’ceil (pour une discussion
récente, voir notamment [4, 20]).

Des données récentes obtenues chez
le chat [4, 21] et chez le singe [22]
ainsi que des développements théo-

riques (23, 24] suggeérent le modéle m—
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Figure 3. Contréle dela commande de la saccade du regard. A. Modéle d’une
boucle de rétroaction sur le colliculus supérieur (CS) contrélant les circuits
moteurs et prémoteurs de commande de la saccade. Deux cartes motrices
sont représentées dont la coexistence est postulée dans les couches pro-
fondes du colliculus, I'une contenant les SRBN, I’autre les TR(S)N. L’activité
neuronale est représentée sous la forme d’'une montagne émergeant de la
carte motrice, schématisée par la surface ovale. Le point «zéro » de la carte,
situé dans la région rostrale, est l'intersection des méridiens horizontal et
vertical (zone de fixation). L’activité des deux types de cellules (les SRBN et
les TR(S)N) contréle les circuits prémoteurs de I'ceil: les SRBN inhibent les
neurones omnipauseurs, OPN, les oTR(S)N activent les neurones respon-
sables du signal de vitesse saccadique, excitatory burst neurones EBN et les
neurones reéticulo-spinaux RSN qui sont des relais prémoteurs excitateurs
vers les motoneurones (MN) des muscles extra-oculaires. La rétroaction
négative sur le CS consiste en un signal proportionnel a la vitesse du mou-
vement. Son effet est de déplacer I'activité des TR(S)N sur la carte motrice
jusqu’a la zone rostrale de fixation. Les fTR(S)N issus de cette zone activent
les neurones OPN qui, a leur tour, inhibent les EBN. Par le jeu des
connexions, cette activation arréte la saccade. B.Représentation schéma-
tique du déplacement de I'activité sur la carte motrice en fonction du temps.
Le temps est I'axe vertical, du haut vers le bas. (D’aprés [28].)

P Figure 4. Carte motrice du colliculus supérieur (CS) droit. A. La partie
supérieure de la figure représente un modeéle de la carte motrice d’'un CS
(colliculus droit sur lequel se projette I’"hémichamp visuel contro-latéral)
constitué d'un réseau de neurones interconnectés. Chaque petit cercle cor-
respond a un neurone, interconnecté avec chacun de ses voisins. Les neu-
rones roses correspondent aux méridiens horizontal et vertical de la rétine, le
neurone rouge correspond a la fovéa, c’est-a-dire a la zone de fixation. Sur la
partie droite de la figure est illustré un agrandissement d’une partie du
réseau: chaque cellule est modélisée a I'aide d’un filtre passe-bas (constante
de temps T) et connectée a chacune de ses voisines immédiates par une liai-
son excitatrice (dont le gain est G). La connectivité est homogéne sur
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I'ensemble du réseau. La rétroaction négative (inhibition) est appliquée sur cinqg cellules a partir du bord. En B est
représentée I'activité des neurones du réseau au début (T = 0 ms) d’'un grand mouvement d’orientation du regard
déclenché par une cible située a 53 degrés horizontalement a gauche et 35 degrés en haut. Les couleurs indiquent
l'intensité relative de I'activité de chaque neurone, le blanc correspondant a I'activité la plus élevée, le rouge sombre
a la plus faible. C. La méme activité est représentée 180 ms plus tard (a la fin du mouvement). On voit clairement le
déplacement du centre de gravité de cette activité vers la région fovéale au cours du mouvement, provoqué par la
rétroaction de vitesse du mouvement.
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de contrdle représenté sur la figure
3A et 3B. Ce modéle permet de
rendre compte des propriétés de plu-
sieurs types cellulaires; par ailleurs, il
explique plusieurs propriétés «com-
portementales » du systéme sacca-
dique.

Sur la figure 3A sont représentées
deux cartes motrices dont la coexis-
tence est postulée dans les couches
profondes du CS. L’'une contient les
SRBN, 1’autre les TR(S)N. Les
oTR(S)N activent les EBN (excitatory
burst meurones) et les RSN (reticulo-
spinal neurones) qui sont des relais
prémoteurs excitateurs vers les moto-
neurones (MN) alors que les
fTR(S)N, issus de la zone de fixation,
activent les OPN (omnipause neurones)
qui, a leur tour, inhibent les EBN.
Ainsi donc, par ce double systéme de
connexions, le CS pourrait a la fois
déclencher et arréter une saccade
suivant la position du maximum
d’activité des TR(S)N sur la carte.
Certains arguments anatomiques et
électrophysiologiques (pour revue,
voir [4]) suggerent que les SRBN per-
mettent une inhibition des OPN et
entretiennent des interactions inhibi-
trices réciproques avec la zone de
fixation rostrale.

Que représente la petite « montagne »
sur chacune des cartes? On sait que
la fréquence et la durée d’une
décharge phasique, par exemple
dans les SRBN, sont plus importantes
pour une saccade ayant une direc-
tion et une amplitude spécifiques. La
fréquence de décharge d’une cellule
donnée est donc fonction du vecteur
saccadique: elle est maximale pour le
vecteur préférentiel et décroit au fur
et a mesure que l'on s’en éloigne
(voir plus haut et figure 2B). Si donc
une cellule est active pour tout un
éventail de vecteurs saccadiques, il
s’ensuit que, pour un mouvement
donné, il existe une activité synchro-
ne dans un ensemble de neurones
colliculaires (concept de «codage en
population »). La «montagne » repré-
sente donc le niveau d’activité d’un
ensemble de neurones intervenant
dans la programmation de la sacca-
de. La genése d’une saccade serait le
résultat d’'un processus qui, en aval
du CS, lirait instantanément le bilan
de l'activité des TR(S)N de la carte
colliculaire en sommant (étant don-
né le signe des connexions) I'activité

sssssss des différentes zones.
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Le modéle dynamique a boucle de
rétroaction, encore hypothétique,
représenté sur la figure 3A fonctionne
de la maniére suivante. On postule
(sur base de données expérimen-
tales) qu’un signal de déclenche-
ment d’une saccade active un
ensemble de SRBN et de TR(S)N.
Les premiers inhibent I'activité
tonique des OPN, ce qui permet de
désinhiber les EBN (par I'inhibition
d’une inhibition), et la décharge en
bouffée des oTR(S)N permet de
déclencher I’activation phasique des
EBN et d’initialiser le mouvement
saccadique. L’activité nerveuse dans
la couche des TR(S)N se déplace
alors dus site initial d’activation vers la
zone rostrale de fixation (figure 3B).
Ce déplacement d’activité est produit
par une boucle de rétroaction issue
des structures du tronc cérébral qui
codent le signal de vitesse de la sac-
cade (les EBN par exemple). Tant
que l'activité nerveuse se propage sur
la carte motrice, les EBN restent acti-
vés. Ces derniers redeviennent silen-
cieux dés que la zone d’activité
atteint la région rostrale. En effet,
I’activation de cette région, conte-
nant les fTR(S)N, est responsable de
la reprise d’activité tonique des OPN
et de I'inhibition de la décharge des
SRBN, ce qui replace le systtme en
état stationnaire. On peut comparer
ce mécanisme de contrdle a une
simulation interne du mouvement
qui se déroule en temps réel. Ce
mécanisme de controle du regard a
fait I'objet d’'une modélisation [25]
qui est illustrée sur la figure 4.

L’accés a ces cartes colliculaires est
possible non seulement a partir des
capteurs sensoriels mais également a
partir du cortex, expliquant ainsi, en
plus de mouvements purement
réflexes, les mouvements du regard
vers des cibles remémorées ou imagi-
nées et aussi les stratégies complexes
d’exploration de figures ou de textes
lus. C'est d’ailleurs au niveau du cor-
tex (et tout spécialement au niveau
des aires dites associatives), ou s’éla-
bore la perception visuelle, que se
fait la jonction entre les dimensions
sensorielles et motrices, dans un pro-
cessus itératif d’interactions entre
une commande motrice et une réaf-
férence sensorielle. Chaque refixa-
tion fovéale apporte un nouveau
contingent sensoriel qui lui-méme
suscite la fixation suivante, apres

confrontation avec le modéle interne
de I’environnement que recéle notre
cerveau et le but que nous nous
sommes fixé.

I Conclusion

Des recherches ultérieures détermi-
neront la validité de ce modéle de
déplacement d’activité nerveuse, en
temps réel, au cours d’un mouvement
du regard. Si ce dernier est confirmé,
il s’agira d’un pas important dans la
compréhension des mécanismes céré-
braux de transduction sensori-motri-
ce et tout particuliérement de trans-
formation des données sensorielles
codées spatialement en séquences
motrices codées temporellement. Ce
modele est susceptible d’applications
dans le domaine de la vision artificiel-
le et du guidage robotique M

T|RES A PART e
A. Roucoux.
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Summary
The nervous control of gaze orientation

This short paper presents and discusses some new findings and hypotheses
in the field of saccadic gaze control. After a general introduction to the
function of eye movements, the physiology of the deep layers of the super-
ior colliculus are reviewed. Recent experimental data suggest the existence
of an internal feedback of gaze velocity which updates this retinotopically
organised map, in real time, during the execution of the movement. This
mechanism also permits a precise feedback control of such a fast move-
ment, for which a classical external feedback is not possible, due to time
delay. Another virtue of this spatially distributed feedback is that it elegant-
ly solves the spatio-temporal transformation problem inherent to such a
sensorimotor interface. Indeed, the visual input is topographically coded
within its early processing by the brain (place code), whereas the motor
output is sequentially coded (time code). This hypothesis has been compu-
ter-modelled and simulated. Further experimental data are however nee-
ded to confirm it.
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* GLOSSAIRE *

Neurones LLMN : Neurones pré-
moteurs (long-lead movement neu-
rons)

Neurones SRBN: Neurones dont la
décharge phasique est reliée a
la saccade (saccade-related burst
neurones)

Neurones TRN: Neurones tectoréti-
culaires

Neurones TRSN : Neurones tectoré-
ticulaires spinaux

FTR(S)N : Neurones TRN et TRSN
dont la décharge dure tant que
dure une fixation (F) du regard

oTR(S)N : Neurones TRN et TRSN
dont la décharge phasique pré-
céde la saccade (o = orientation)

Neurones VIMN : Neurones dont la
décharge reliée a la saccade est
déclenchée par un signal visuel
(visually triggered movement neu-
rons)

Neurones EBN : Neurones respon-
sables du signal de vitesse sacca-
dique (excitatory burst neurons)

Neurones MN : Motoneurones

Neurones OPN : Neurones omnipo-
seurs

Neurones RSN : Neurones réticulo-
spinaux
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