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RESUME EN FRANCAIS ET MOTS CLES

Le systéme neuronal a la basé de la 4perception de mouvement
visuel représente un modéle choix pour ’avancement des connaissances
sur le systéme nerveux. La convergence majeure d’informations
scientifiques \et de la nature universelle de la perception de mouvement
permet I’élaboration de questions précises tout en oifrant un potentiel de
'généralisation. unique. Virtuellement tous les animaux sont en mesure de
percevoir le mouvement visuel, ce qui n’est pas nécessairement le cas &e
d’autres aspects de la vision, notamment de la couleur.

Le substrat neuronal a la base de la pérception de mouvement est
identifié chez la plupart des espéces animales comme étant lés unitéé
sélectives a la direction du mouvement au niveau de ’aire visuelle
“primaire. Quoique le signal généré soit essentiel, il est toutefois ambigu
au niveau de cette aire. 11 réprésente également le point de départ d’une
..série d’étépes indispensable 4 une perception adéquate de notre
environnement. L’intégration d’éléments locaux, procurant souvent de
I’information conflictuelle, en un tout cohérent demande I’apport de
régions corticales de haut niveaux, notamment 1’aire MT+/V5 chez
I’humain et le PMLS chez le chat. Cependant, il scinble que les
mécanismes d’intégration procuraﬁt une interprétation appropriée’ de
mouvement dans ﬁotre environnement soient distincts selon certains .
pararnétreé. Généralemen;c, la majorité de ces' mécanismes sont

représentés dans une méme région corticale, ce qui ne semble pas étre le
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cas pour le PMLS du chat. De plus ces mécanismes, généralement
attribué aux cortex semble également irﬁpl‘iqué une structure sous
corticale : le pulvinar, un noyau généralement considéré comme relais
de bas niveéu. Le noyau semble jouer un réle hnpoﬁmt dans la
coordination et régulation l’actiyité corticale de I’'aire MT+/V5 chez le
primate, cite traditionnel des processus de haut niveaux. Les régions
corticales habituellement liées a la perception du mouvement chez le
chat (PMLS, AEV) sont également connectées avec des régions dont ce
réle est moins bien caractérisé, particuliérement I’aire 2la. Une
évaluation approfondie a permis de confirmer que cette région ne semble
pas impliquée dans [P’analyse du mouvement, malgré plusieurs
similarités avec les régions dont c’est le réle principal. Ce role de I’aire
2la est corroboré par‘ I’absence d’organisation corticale liée & la
dfrection, tout en préséntant une structure bien ordonnée de I’orientation.

| Il semble donc que les multiples mécanismes respohs;clbles d’une
perception adéquate de notre environnement ne soient pas limités aux
régions corticales, et ce méme chez I’humain. Les interactions cortico-
pulvino-corticales semblent couvrir un large éventail de fonctions .

visuelles, de la forme au mouvement.

Mots clés: chat, humain, plaid, RDK, électrophysiologie, imagerie .
optique, TEP, voie dorsale, carte corticale, fréquence

spatiale



ENGLISH SUMMARY AND KEY WORDS

The neuronal system subtending visual motion perception
repiesents an excellent model to further our understanding of the
nerv.ouS sy§tem. The major convergence of scientific information and
the universal nature of motion perception allow precise research and a
unique potential to generalise our understanding of this system to other
brain functions. Virtually all anvimal spécies are able to perceive visual
motion, which is not necessarily the case for other visua1 functions, such
as color processing,

The neural substrate responsible of motion perception is
identified in many species as the direction selective units in primary
visual cortex. The signal generate at this level is essential to vision, but
is at the same time ambiguous. Integration of local motion, that provides
conflicting information, into a coherent percept, needs the contribution
of cortical areas, such as MT+/V5 in human and PMLS in cats,
However, it seems that.the mechanisms that subtend this appropriate
interpretation of our environment are specific for certain properties.
Generally, the inajority of these integration mechanisms are represented
in the same cortical locps. 'It seems that area PMLS of the cat is an
exception in that regard, only integrating specific parameters and not
others. Moreover, these mechanisms generally attributed to cortex,

seems to involved subcortical structures such as the pulvinar, a nucleus
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often referred as a low level relay. It plays an important role as
coordinating and regulating cortical activity of area MT+/VS5 in i:)rimate,
traditional center of high level processing. The cortical. areas usually
involved in motion processing are also connected with area where this
feature is not well delineated, principally area 21a in cat. A thorough
evaluation of area 2la confirmed that is not involved in motion
processing, deSpite its many similarities with areas where motion is the
main feature. This role of area 21a is confirmed by the lack of éortical
organisation for direction selectivity whereas orientation properties are
well structured.

Ultimately, it seems that the many mechanisms involved in a
coherent perception of our world are not limitéd to cortical areas, even
in human. The cortico-pulvino-cotical interactions appear to. cover a

variety of visual functions, from motion to form.

Key words: cat, human, plaid, RDK, electrophysiology, optical imaging,

PET, dorsal pathway, cortical map, spatial frequency
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Die Erde ist klein, man wird sich wiedersehen



INTRODUCTION



Une modification de notre environnement visuel
induit un changement spatial de luminance sur notre rétine.
L’une des fonctions les plus importantes pour la survie d’un
individu est I’habilité 2 détecter et a interpréter cette
modification comme étant un mouvement ou non (A.lbright et
Stoner, 1995). L’élaboration des connaissances sur les
mécanismes a la base de la perception du mouvement s’est
faites  depuis plusieurs années dans le domaine de | la
psychophysique avec la description des phénomenes de
mouvement apparent (Wertheimer, 1912) et d’illusion
optique simulant du mouvement (Wohlgemuth, 1911). Plus

7

récemment, ~ la neurobioiogie et les  sciences
computationnelles se sont ajoutées comme domaines
d’études sur ce sujet. En conséquencg, le systéme neuronal
responsable de la perception du mouvement constitue un
domaine privilégié de convergence d’information en
provenance de sphéres scientifiques multiples (Albright et
Stonef, 1995). De par cette convergence de données, ﬁotre
conceptualisation s’est précisée, mais comme on peut s’en
douter, elle s’est également grandement complexiﬁée.

La perception du mouvement, étant une interaction et

une intégration unique d’éléments spatio-temporels (Paradiso

et al., 2006), représente une fonction visuelle cruciale au



développement de liens cohérents adéquats et performants
entre un sujet et son environnement. 11 est donc d’intérét
d’identifier les régions cérébrales | impliquées dan;
I’intégration spatio-temporelle et les liens fonctionnels
qu’elles entretiennent.

En tenant compte de la vaste étendue des
connaissances sur le mouvement visuel, le spectre couvert
par la présénte thése est relativement restreint. Cependant, les
thématiqueé abordées permettront de mieux saisir les
dynamiques neuronales sous jacent le traitement de.
I’information visuelle & la base de la perception du
mouvement.

Dans cette thése, le systéme’ visuel sera décrit en
général bour ensuite souligner l’imppnance-majeure_ de la
perception du mouvement. Par la sui'te, il sera question des
régions impliquées et des mécanismes a la base de
I’intégration de signaux visuels. En particﬁlier, seront
élaborées les . régions corticale§ ét sous-corticales
responsables de I’analyse d’éléments visuéls en.mouvement,
de typés simple et complexe, et des dynamiques neuronales
qui sous tendent leur perception. Les travaux accomplis
durant ce programme seront présentés sous forme d’articles
manuscrits et seront critiqués et examinés dans le dernier

chapitre du présent document.



1.0 La construction du monde visuel

Reconstruire 1’information’ tridimensionnelle de notre
environnement a partir d’une information bidimensionnelle
en provenance de la rétine constitue une tiche dynamique et
fort complexe. Une tiche sophistiquée qui doit, en définitive,

“engendrer la reconnaissance d’un objét et ce, dans des
situations et co_pditions visuelles variables. Notr'e. ‘propr_e
mouvement et/ou celui de !’environnement, engehdre un

~grand nombre de modiﬁ.cations. des parametres visuels de
l’objet a reconnaitre (la forme, la taille, la couleur, ...). C’est
a Iaide de mécanismes dynam'iques que I’observateur est en
mesure d’identifier un objet de fagon adéquate, malgré les
propriétés visuelles variables. Cette capacité a percevoir un
objet de fagon appropriée a la lumiére du jour ou dans une
pi¢ce sombre illustre bien I’aspect dynamique des processus
visuels pour engeﬁdrer une perception Aper.formante et’
adéquate. Le systéhle visuel représente donc un réseau actif
de suppression, d’augmentation, de sélection et d’intégration
de I’information visuelle pertinente afin d"en'gendrer
efficacement des comportements cohérents avec notre
environnemept.

Ces ‘cirqulits neuronaux impliqués dans les différents.
processus qui généreht la perpeptidn visuelle sont nombreux

et distribués & la surface du cortex. La complexité et



I’importance de la vision se traduit par I’étendue cérébrale
consacrée a cette fongtion; environ la moitié du cerveau
humain est liée a I’analyse de la vision (Felleman et Van
Es_sen, 1991).
1.1 De la rétine au cortex
1.1.1 L;Z rétine
Le point de départ de ia circuiterie du systéme visuel se
situe au niveau des cellules sensibles aux photons. Les
photorécepteurs sont les €éléments reéponsat;les de cette
phototransduction, ¢’est-a-dire, la transformation de l’éﬁergie
lumineuse en variation de potentiel membranaire. La
phototransduction se fait par les batonnets et les cones; les
'deux types de photorécepteurs. Chez I’humain, les batonnets
sont priricipalement situés au niveau de la périphérie de la
-rétine,.tandis que les cdnes sont .concentrés. dans la partie
centrale, la fovéa (Osterberg, 1935). Au niveau de la rétine,
les signaux circulent dans un réseau de neurones, dont les
principaux constituants sont : ‘1) les photorécepteurs 2) les
cellules bipolaires et 3) les cellules ganglionnaires. L’activité
de ce circuit est modulée ﬁar les cellules horizontales et
amacrines, entre autres. Les cellules Bipolaires font synapse
sur les. cellules ganglionnaires qui a leur tour, forment le nerf |

" optique avec leurs prolongements axonaux.



Chez le ‘macaque, dont la rétine présente de grand.es
_ similarités 2‘1_ celle de ’humain, deux catégoAri_e.s ﬁxajeures de
cellules ganglionnaires sont pr.és;:ntes.: les cellules de type M
(magnus, grand en latin) et_celies de type P (parvﬁs, petit).
(Perry et al., 1984; Shapley et Peﬁy, 1986). Chez d’autres
espéces,' les cellules présentent certaines différences
physiolpgiques (Kaplﬁn et Shapley, 1982; Derrington et
Lennie, 1984), do;lc‘ une. nomenclature distincfe a été
propdsée. Chez le chat les groupes ééllulaiyes sont séparés en .
type Y (alpha, a). ét type X (b.eté, B (Enrpth-Cugeil et
Robson, 1966). Les types cellulaires se différencient selon
leur structure de hchamp fécepteuf et leur contributiqn'|é la
vision (StOne_'et al., 1979; Lennie, 1980; Barlow, 1981; -
Wurtz et_ Kandel, 2006; _Joneé, 2007). Il est généralement
considéré que les cellules M (Y, a). sont principalement
impliquées _déns la détection de mouvement (bétonnété) de
par leurs grands cﬁamps récepteurs, leur insensiBilité ala
longueur _d’ohde (couleur) et leur forte sensibilité au faible _
contraste. Elles for.m'ent.ainsi la voie magnocellulaire. Par
opposition, les cellule-sP X B sont eséenﬁellemént lides ala
_détection des détails d’une image (cénesj de par leurs pétité
champs_ récepteurs, leur sélectivité 2 la longueur d’onde
(rédui?e'.chez le chat) et leur faible sensibilité au co_nfr_aste.

Elles forment ainsi la voie parvocellulaire. . Cette



- spécialisation fonctionnelle se traduit au niveau anatomique
car, chez le primafe, les cellules P (X, B) et les cellules M (Y,
o) projettent a des endroits distincts de leur cible principale;
le corps genouillé latéral (CGL).

1.1.2 Le corps genouillé latéral

Le CGL se caractérise par une grande précisioﬁ
structurale (Clark, 1932, 1941a, 1941b; Kaas et al., 1978;
Kaas et al., 1979, Wurtz et Kandel, 2000; Jones, 2007). Ce
noyau sous cortical est situé dans la parﬁe postérieure du'
thalamus et présente une organisation"laminaire, dont le
nombre de couches - varie selon les espéces. Chez les
primates, il y a 6 couches, identifiées de 1 a 6, la plus
ventrale étant la couche 1. Selon les cbuches, les signaux
sont ségrégés en relation avec I’ceil d’origine: les cellules de
I’eeil ipsilatéral forment des synapses sur les cellules des
couches 2, 3 et 5, tandis queﬁ les cellules en provenance de
I’ceil controlatéral forment des synapses sur les cellules de la
couche 1, 4 et 6.
| Les signaux en provenance des cellules ganglionnafres
M et P sont également séparés au niveau du CGL. Les
ceilules ganglionnaires de type P projettent aux couches 3a
6, tandis que les cellules ganglionnaires de type M projettent
-au niveau des couches 1 et 2. Ainsi, le type de signal ségrégé

au niveau de la rétine (M et P) demeure paralléle au niveau



du CGL, tout en gardant les signaux de chaque ceil bien
distincts. Cette séparation des voies M et P peut étre
appréciée dans la figure 1, ol un schéma des voies visuellés
du primate est présenté. Cette figure offre un point de vue
global du systéme visuel et également sert de point de repére
pour les prochaines sectiéns. |
Il est a noter également que la projt;ction de la rétine
vers le CGL présente un troisiéme niveau d.’organisation: une
organisation rétinotopique. Les cellules adjacentes de la
rétine analysent des éléments voisins dans le champ visuel et
néngmeﬁent les signaux a des sites voisins au niveau du
CGL. Ce qui résﬁlte en uné représentation ordonnée du
champ visuel au niveau du CGL (Norton et Casagrande,
1982; Connolly et Van Essen, 1984; Malpeli et al., 1996;
Jones, 2007). |
1.1.3 Le cortex visuel
La cible principale du CGL est 1e corltex visuel primaire

(V1, aire 17, cortex strié) (Hubel et Wiesel, 1I972§
Livingstone et Hubel, 1988; Jones, 2007). Chez la plupart
des espéces animales (Krubitzer et Kaas, 2005), I’aire
visuelle primaire est située au niveau dﬁ lobe occipital. Le
cortex strié est formé de 6 couches, la plus profonde étant la’
éouche VI La cduche v présente‘ la plus grande

spécialisation, elle peut étre séparée en IVA, IVB et IVC.
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FIGURE 1 VOIES VISUELLES CHEZ LE PRIMATE

Schéma de la ségrégation fonctionnelle des voies visuelles chez le primate.
Adaptée de Livingstone et Hubel, 1988
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Cette derni¢re peut également étre subdivisée en IVCa et -

_ IVCB. Les .cellules du CGL projettent principalement au
niveau de-la couche IVC tout en respectant 1’organisation
rétinotopique établie au niveau du CGL. De .plus, les
’ projections des couches magnocelluléires du CGL rejoignent
les cellules de la couche IVCa et les neurones des couches
parvocellulaires regagnent celles de la couche IVCS.
Egalement, la ségrégation de I’activité des deux yeux est
préservée au niveau de la couche IV.

Il y a donc deux _voieé principéles qui originent au
niveau de la rétine, -restent relativement paralleles et
ségrégées tout le long de la projection rétino-géniculo-striée. )

1.1.4 Propriétés spatio-temporelles
1.1.4.1 Cellules magnocellulaires .

Lés cellules du CGL ont des champs récepteurs
circuiaires, donc insensibles a ’orientation d’un stimulus, et
convergent au niveau de la couche IVC de fac;oﬁ a former des
champs récepteurs éllongés' codant ainsi l’ofiéntétion d’un
stimulus, Hubel et Wiesel (Hubel et Wiesel, - 1962) ont
identifié ces cellules sélectives a l’orienfation a ’aide d’une
barre lumineuse. Ainsi, ils ont identifié des zones du champ
récepteur d’une cellul.e.oil la réponse neuronalel augmentait

lorsque stimulée avec de la lumiére tandis que d’autres zones
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du méme champ récepteur, ou la réponse cellulaire
augmentait en I’absence de lumiére, ont.été .identiﬁées. Ce
type de champ récepteur est principalement situé au niveau
de la couche IVCa. Ces cellules dites simples, convefgent
ensuite au niveau de la couche IVB et présentent une seconde
modification structurale, elles.dev_iennent binoculaires. Le;
vcellﬁle.s de la couche IVB arborent également une
caractéristique intéressante en plus de la sélectivifé a
I’orientation; elles sont/ sélectives a la direction de la barre
lumineuse (Dow, 1974; Fitzpatrick et al., 1983; Livingstone
éf Hubel, 1984; Livingstone et Hubel, 1988). Cette
caractéristique - est le principal attribut. de. la voie
magnocellulaire qui, comme mentionné plus haut, est li;ée a

" I’analyse du mouvement.

1.1.4.2 Cellule.; parvocellulaires
Les neurones des coucheé parvocellulaires du CGL ont

de petits éhamps récepteurs circulaires, dont >80% sont
sélectifs & la longueur d’onde (qu, 1974; Livingstone et
Hubel, 1988): La cbnvergencé_ des champs r‘écepteufS' des
couches parvocellulaires du CGL au niveau de la coﬁche
IVCﬁ du cortex visuel primaire est différente de celle
présentée pour la couche IVCa. Les cellulés.de la couche

IVCP ont des champs récepteurs similaires & ceux des
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cellules P du CGL; ellesh sc;nt circulaires et donc, non’
sélectives a I’orientation. Ces cellulés projettent & des zones
spécifiques de la couche III, des zones caractérisées par une
forte concentration de cytochrome oxydase (Cb) et qui
contiennent des neuroﬁes sensibles a la couleur. Cependa_mt,
un nombre important des cellules de ia couche IVCP
projettent a des zones a faible concentration de CO. Ces
dernieres sont généralement binoculaires, insensibles a la-
longﬁeur d’onde, trés sélectives a [’orientation et ne
présentent pas de subdivisions claires de leur champ '
récepteur; les zones activées par la lumicre et les zx;ne's
activées par 1’absence de lumiére étant superposées; ce sont
des cellules compvlexes. )

Donc, la majorité des neurones dans le cortex visuel
primaire sont sélectifs & ’orientation et ce indépendamment
de la voie magnocellulaire ou parvocellulaire. Ces différentes
propr‘liétés fonctionnelles sont également organiéées dé fac;pn_ '

trés précise au niveau du cortex visuel. .

1.1.5 Organisation fonctionnelle

Dans le but d’améliorer Iefficacité des processus

(Koulakov et Chklovskii, 2001; Chklovskii et Koulakov,

2004), les cellules du cortex visuel ayant des pfopriétés

fonctionnelles similaires sont regroupées (Hubel et Wiesel,
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1962, 1972; Blasdel et Salama, 1986; Bonhoeffer et
Grinvald, 1993a, 1993b; - Bonhoeffer et al.,  1995).
"L’organisation rétinotopique dégrite au niveau du CGL est
reproduite, avec certaines modifications, au niveau du cortex
strié¢. L’aire visuelle primaire présente également une
organisation en lien avec la sélectivité a l’or_ientation
composée de cellules, de la couche 1 _z‘i 6, perpendiculaire a la
surface, présentant la méme o;ientatio’n ‘optimale. Ces
colonnes, cdmposées de cellules simples et complexes,
forment une structure trés précise a la surface corticale,
présentant un changement régﬁlier et constant de
I’orientation optimale d’une colonne a la suivante. Cela a été
démontré en électrophysiologie uni_taire, mais des techniques
modernes, | telle quel I’imagerie optique des signaux
intrinséques, ont permis de mieux saisir toute la complexité
de ’organisation de la sélectivité & ’orientation au niveau
cortical. Cette complexité se caractérise par Iorganisation.de
ces colonnes en forme de roue (pinwheel). Au centre des
pinwheels, il y a convergence des colonnes d’orientation et
formation d’une singularité ou la sélectivité a I’orientation
est organisée de fagon trés précise (Ohki et al., 2006). Dans
la périphérie des pinwheels, lés régipns identifiées comme
des domaines, présentent une organisation de la sélectivité

plus homogéne.
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Hubel et Wiesel (Hubel et Wiesel, 1974) ont également
suggéré le terme d’hypercolonne pour désigner un groupé de
colonnes qui représentent toutes les orientations pour une
région du champ visuel pour les deux yeux, en incluant une
zone de forte éoncentration de CO. De cette fagon, chaque
hypercolonne joue le rle d’une fenétre sur une petite partie
du champ visuel ou plusieurs paramétres visuels sont traités.
La coordination et I’intégration de plusieurs de ces fenétres,
au-dela de Vi , permettraient une reconstruction cohérente de
I’environnement.

1.2 Au-dela de V1

Une grande partie de cette intégration visuelle se fait
au-dela du cortex visuel primaire. Pour mieux comprendre
les mécanismes impliqués dans le traitement des signaux
visuels, il est primordial de bien connaitre les voies
anatomiques des signaux visuels au-dela de V1.

Les cellules de couches supragranulaires (supérieurés a
la couche IVC) trans.me‘ttent le signal principalement aux
autres aires corticales, tandis que les cellules des couches
infragranulaires projettent a des cibles essentiellement sous
éorticales (Rockland et Pandya, 1979; Felleman et Van‘
Essen, 1991; Grant et Hilgetag, 2005). Les cellules des
couches II-1II projettent donc aux régions corticales V2, V3

et V4. De leur coté, les cellules de la couche IVB, couche
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caractérisée par la forte pfoportion de cellules
magnocellulaires, projettent préférenti.ellement a Jlaire
médiane .temporﬁle ™MD oﬁ V5. Les cellules de la couéhe \%
projettent au collicule supérieur (CS) et au pulvinar, t‘andisv
que les cellules de la couche VI projettént au niveau dthGL
et du claustrum.

| - Le groupe de Van Essen a déterminé qu’il y avait
environ trgnte-deux représentationé de la rétine’p,armi plué de
cinquante régioné impliquées dans la vision chez le macaque
(Felléman et Van Essén, 1991)‘. La figure 2 présente ce§
trente-deux régions situées au niveau occipital, pariétal,'
temporal etk’fr'ontal du macaque. Malgré la tnéconnajssance
concernant la contribution vi‘suelle de chacune de ces aires,
certaines similarités entre certaines région‘s permettent
d’identiﬁer -deux voies pring:ipalest de traitement. Elles
-constituent les voies dorsale et ventrale (ie traitement de
- I'information visuelle (Mishkin et Ungerléidér, 1982
Ungerleider et Miskin, 1982; Lomber, 2001; Ungerleider et‘
Pastemak, 2004). La voie ventrale est dominée par le signal -
parvoéellulaire et preﬂd son origine dans I’aire visuelle -
primairé pour se diriger vers le cortex inféro;temporal. De
son c6té, ‘la voie dc;fsale est dominée par le s’ignal
;hagnocellulaire et prend son origine dans I’aire visuelle

primaire pour se diriger vers le cortex pariétal postérieur.
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MEDHAL PREFRONT AL

FIGURE 2 REGIONS CORTICALES VISUELLES CHEZ LE
MACAQUE

Cartes corticales de trente-deux régions visuelles du macaque de Felleman
et Van Essen, 1991. Chaque région est indiquée par une couleur différente.
Il est possible de séparer les régions occipitales (mauve, bleu, teinte de
rouge), parictales (jaune, orangé, brun pile) de celles temporales (vert) et
frontales (brun). Adaptée de Felleman et Van Essen, 1991.
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Une représentation corticale de ces deux voies est illustrée
dans ia figure 3A, tandis que le panneau 3B indique de fagon
schématisée les régions impliquées dans les deux voies de
traitement visuel.
1.2.1 La voie ventrale : survol
| La voie ventrale se spécialise dans le traitement de la
forme des objets. L’aire V4 semble y jquer un rdle primordial
compte tenu de la grande sélectivité & 1’orientation et 4 la
couleur des cellules la composant (Heywood et al., 1992;
Huxlin et al.,'2000-; Merigan et Pasternak, 2003; Zeki, 1980;
Zeki, 1973). ’Il y a une grande progression de la complexité
des processus d’analyse visuelle le long de cette voie, qui
- atteint des sommets au niveau de 1’aire inféro-temporale (IT)
dont les neurones éfﬁchent une sélectivité aux visages
' (T_anakz_l, 2003; Ungerleider et Pasternak, 2'004; Tsao et al.; _
2006).
1.2.2 La voie dorsale : survol
La voie dorsale est composée de régions dui se
spécialisent dans le traitement des relations spatiales et le
mouvement. L’aire MT/V5 joue un réle majeur dans la voie
dorsale principalement parce que la grande majorité de ses
cellules sont sélectives a la direction.‘ Cetté région semble
également €tre essentielle au .bon fonctionnement de la voie

dorsale, car une lésion de 1’aire MT/V5 engendre des déficits
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Ventrale

FIGURE 3 LE CERVEAU DU MACAQUE : VOIE DORSALE ET
VENTRALE '

A. Vue latérale du cerveau du macaque. Certains sulcus ont été entrouverts
(régions grises). Les aires visuelles sont délimitées par les lignes pointillées.
B. Diagramme de la connectivité de la voie ventrale (gris) et dorsale (blanc).
Adaptée d’ Albright et Stoner, 1995.
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"‘_ marqués de la percéption du Vmouvement (Pasternak et
Merigan, 1994; Orban et al., 1995; Lauwers et al., 2000).
Cette région recoit des signaux en provenance des aires
corticales V2 et V3 et ce, dé fagon rétinotopique. De plus
Iaire MT/VS5 regoit des afférences en provenance des
cellules‘ de la couche IVB, des cellules- magnocellulaires

sélectives a la direction (Maunsell et Van Essen, 1983a). - .

"2.0La percept_ioh du mouvement

2.1 La voie dorsale : précision

La voie dorsale a. été choisie comrﬁe modele pour.
mieux_ comprendre le§ mécanismes a la base de I’intégration
visuelle, considérant_l"étendue des connaissances et la nature
universelle de la perception du mouvement.

Quoique la voie ventrale, responsable du traitement
visuel basé sur la forme_ et la couleur, représeﬁte également
un é€lément essentiel pour une vision cohérente et
pér_formante, .elle-ne ponstitue pas une voie universelle chez
toutes les espéces animales (Nakayama, 1985), certaines
d’entres élles ne présentant pas de vision des couleurs. En
contrepartie, la perception du mouv_eme_.nf semble pfésentel
chéz la grande majorité¢ des .espéces aﬁimales, d;Ol‘l' son .

caractere fondamental au systéme visuel.
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2.1.1 Réle de la perception du mouvement

Pour de multiples raisons, la perception du
mouvement est cruciale a la su.rvie de I’individu. Nous en
verrons quelques uns ici. Dans vpluvsieurs cpnditions ou les
indices monoculaires sont ambigus, le mouvement des objets
permet l’eXtraction de la troisiéme dimension de fagon
cohérente (Rogers et Graham, 1979). Il est également
possible d’évalﬁer. la vitesse des objets et, lorsqu’ils
s’appfc\)chent de nous, d’en juger adéquatement le délai avant
I’impact (time to collision) (Todd, 1981). Egalexﬁent, les
discontinuités de vélocité dans notre environnement sont des
indices puissaﬁts de ségmentation des dbjets (N#kayama et
Loomis, 1974). Gibson (Gibson,v 1954) suggere quant a lui,
que le mouvexﬁent visuel est Iune des v'principales sources
d’information lorsqu’un individu se déplace dans. son
environnement. L’information 4visuelle serait donc plus
importante que la proprioception, car ’observation d’un flux
. optique influence le controle postural relié aux récepteurs de
l’oreilie interne, créant une sensation de vexions (Lee et
Aronson, 1974; Lee et Lishman, 1975). Puisque les
mouvements oculaires sont intimementl liés a la vélocité du
.stimulus, il a été suggéré que le contrdle précis des
mouvementé oculaires est égalémeﬁt géré par notre capacité a

percevoir le mouvement (Rashbass, 1961). De la méme
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fagon, la perception du mouvement est essentielle 4 un
traitement approprié des formes, si.I’on considére le role des
mouvements oculaires dans le maintien de 1’image sur-la

fovéa.

2.2 Mécanismes a la base de la perception du mouvement

L’importance du mouvement dans de si nombreux
comportements visuels impliqﬁe la contribvutionvd’un graﬁd
nombre de structures et de circuits variés. Une rotatioﬁ de
I’ceil dans le globe oculaire demande probablement des
mécanismes bien différents que les .processus nécessaires a la
segmentation de 1’information Qisuelle basée sur les
différences de vélocité.

Bien que la perception du mouvement se fasse de
fagon directe et sans effort, c’est une tiche complexe sous
d’énormes contraintes computationnelles (Albright et Stoner,
1995). Pour une meilleure compréhension des mécanismes
impliqués dans le traitement d’éléments en mouvement, la
‘problématique est présentée en deux étapes successives © 1)
la détection et 2) l’intemrétation.

1) Détection

Lorsqu’un objet se déplace dans I’espace, il faut
détecter la continuité sbatio-tempprelle de certains

aspects de I’image. Cette premiére étape consiste
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a déterminer les propriétés de I’image et ensuite

les repérer dans un endroit et un temps différent.

Ce type d’intégration  spatio-temporelle est

considéré de bas niveau, car elle peut s’expliquer

par des modéles relativement. simples, de type
_ Reichardt (Hassenstein et Reichardt, 1956).

La figure 4 illustre ce type de modele basé sur les
travaux de Hassenstein et Reichardt, mais également de
Barlow et Levick (Barlow et Levick, 1965). Les éléments
récepteurs -sont trois. neurones (1-3) avec‘ des champs
récepteurs voisins.—Ceux-ci transmettent leurs éignaux au
circuit neuronal par des connexions directes excitatrices (+)
et par des conne_xjons indirectes (At) inhibitrices (-) sur des
neurones ou s’opére la détection de mouvement (M1, M2).
Les connexions indfrectes engendrent un délai temporel qui
se traduit par une sélectivité a la direction du mouvement. Un
mouvement vers la gauche (séquenc¢ de stimulation 3, 2, l).‘
pfodu_it une excitation directe & chaque élément détecteur
(M1, M2). Dans ce cas, les inhibitions indirectes ne sont pas
en fonction. Pa_r contré, un mouvement vers la droite
engendre un signal inhibiteur diffusant en pa:allélé’ au signal
excitateur, ce qi;i engendre une réponse moins importante.

Les éléments M1 et M2 sont donc sélectifs a la direction et
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FIGURE 4 MODELE DE COMPARAISON SPATIO-TEMPOREL

Un modéle de détection de continuité spatio-temporelle 4 la base de la
sélectivité a la direction basé sur les travaux de Hassenstein et Reichardt
(1956) et Barlow et Levick (1965).. '
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répondent de fag:on plus .vigoureuse aun mo.uv'ement vers la
'gauche que vers la droite.
2) L’interprétation

Les éléments constituant la premiére étape de
sélectivité 2 la difection, les cellules du cortex
primaire, sont sensibles & des changements de -
luminance dans un seul axe a cause de leur
sélectivit¢ a ’orientation. La cellule ne peut
signaler que des changements "de luminance
perpendiculaires a ’orientation préférée. Le signal
prend la forme d’un vecteur d’une seule
dimension et représente un signal ambigu. Une
deuxi¢me étape es.t donc essentielle pour intégrer
ces différents signaux locaux ambigus en un
signal global représentant de fagon cohérente le
déplacement d’un objet.

Les récepteur§ sensib‘les a la direction du mouQement
au niveau de I’aire visuelle primaire ofﬁeﬁt de l’informa;tidn
sur le déplacemént d’un attribut visuel & une position
particuliére de la rétine. Cependant, les objets en
déplacements constituent généralement un assortiment.
complexe de mouvements locaux. Une intégration de ces!
mouvements locaux en un mouvement global (Movshon et

al., 1985) est donc fondamental pour une interprétation
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adéquate. De plus, ces mécanismes d’intégration de haut
niveaux doivent étre sélectifs de fagon a intégrer les signaux
locaux en provenance d’un méme objet et garder séparés les
mouvements locaux appartenant a des objets différents
(Stoner et Albright, 1993).
2.2.1 Mouvement simple

Le stimulus communément utilisé pour évaluer les
mécanismes de bas niveau d’analyse du mouvement est un
réseau de barres variant de luminance de fagon sinusoidale
(figure 5A). Ainsi la modulation de luminance peut suivre la
structure des champs récepteurs de ’aire primaire, donc une
orientation et une largeur donnée. Ce stimulus peut
également étre utilisé pour activer les processus reliés a
I’analyse du mouvement. De par sa structure, la direction de
mouvement d’un réseau est perpendiculaire a son orientation.
Il est a noter, que dans certaines configurations, ce stimulus
peut s’avérer fort complexe, notamment dans le barber pole
illusion (Pack et al., 2004), ou la direction du mouvement est
parallele a 1’axe le plus long (voir figure 5B ou en

mouvement sur http://www.psychologie.tu-

dresden.de/il/kaw/diverses%20Material/www.illusionworks.

com/html/barber_pole html).
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FIGURE 5 STIMULI SIMPLES

A) Illustration d’un réseau dont la luminance est - modulée par une sinusoide
ol la direction du mouvement est perpendiculaire a I’orientation. Dans
certaines configurations (B), la direction du mouvement d’un réseau peut
étre autre que perpendiculaire & 1’orientation, notamment dans le cas
d’illusions (ex : barber pole). En C est présenté un RDK dont la direction
du mouvement n’est pas reliée 4 1’orientation, car toutes les orientations
'sont représentées dans chaque point. )



Poﬁr isoler les processus reli€és au mouvement éans stimuler .
ceux reliés a ’orientation, des stimuli de points (figure 5C,
'random dots kinematogram, RDK), sont aussi souvent
utilisés pour I’étude des mécanismes de bas niveaux associés
a la perception AU mouvement. Dans une configuration
simple, les points se déplacent de fagon rigide dans lg plan.
fronto-paralléle. Ce stimulus engendre une forte activaﬁon aﬁ
niveau de [1’aire visuelle primaire, une éctivatiori qui
s’explique bien par un modéle de type Reiéhardt. .Les
mouvements simples sont, de maniere généréle, en mesure
d’activer des fégions corticales de bas niveau, notamment

Paire visuelle primaire.
2.2.2 Mouvement complexe

Les stimuli de type compléxes sont davantage liés a
I’activation des aires extra-striées et des mécanismes de hauts
niveaux. Il y a plusieurs types de mouvements corriplexes,
notamment les stimuli de deuxiéme ordre, définis par un
changement autre que la luminance (contraste, texture,
figure 6A), les flux optique (6B) et les p_ldids (figure 7). Le
plaid (De Valois et al., 1979; Adelson et Mc;vshon, 1982) est
un stimulus formé de deux réseaux identiques d’angles

- différents Superpose_’s spatialement (figure 7A). Il constitue
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également un mod¢le efficace pour activer des mécanismes
d’intégration visuelle de haut niveau. La force de ce stimulus
réside dans le fait que certaines configurations engendrent
une perception de cohérence (figure 7A); intégration de la
directi.on des composantes en une seule direction, tandis que
dans d’autres configurations, lés composantes. ne sont pas
intégrées et la transparence est pergue (figure 7B); les
composantes sont pergues coxﬁme glissént I’une sur l’autré.
Ces modiﬁcati(;ns de percept sont robustes ét les différentes
configurations sont utilisées pour détgnniﬁer les propriétés
qui engendrent I’intégration d’information. A I’aide de ce
stimulus, il est possible d’identifier les régions du cerveau et
les réseaux neuronaux responsables de I’intégration et de la

ségrégation des signaux visuels complexes.

2.3 Modéle d’intégration visuelle

Plusieurs modéles ont été développés pour mieux.
’comprendre la dynamiqu‘e‘ neuronale de [Dintégration
- d’éléments locau.x en un percept cohérent. Un de ces modélés
est Pintersection des contraintes (IOC) qﬁi stipule I_que _les _
~ €léments locaux sont ;:ombinés ‘pour fournir la direction

globale (Adelson et Movshon, 1982; Movshon et al., 1985).
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FIGURE 6 STIMULI COMPLEXES

Les différentes formes que peut prendre le mouvement complexe. A) des
stimuli de deuxiéme ordre, ou la luminance est uniforme. Les panneaux 1
(réseau), 2 (1/f'bruit) et 3 (damier) présentent-des stimuli dont.le mouvement .
peut étre pergu grice a la variation du contraste, tandis que pour les stimuli
4 et 5, la direction est percue grice a la variation de phase (stimuli 1-3
adaptés de (Zhan et Baker, 2006)). Le panneau 6 est une autre forme de
stimulus de deuxiéme ordre modulé par le contraste (Allard et Faubert,
2008). B) Stimulus de RDK complexe avec gradient de vélocité
reproduisant un flux optique en expansion (adapté de Brosseau-Lachaine et
al., 2008).
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FIGURE 7 STIMULI COMPLEXES : PLAIDS

Les configurations d’un plaid. A) Deux réseaux identiques mais de
- directions différentes sont superposés .pour créer une nouvelle direction
" intégrée. B) Lorsqu’un des paramétres des réseaux est différent (SF), iln’y a
pas d’intégration, et les directions des composantes sont pergues. C)
Lorsque les deux composantes se trouvent du méme coté de la direction
intégrée, le plaid est considéré de type II. '
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Ce modele est présenté dans la figure 8. Plusieurs études
psychophysiques ont utilisé les avantages reliés aux plaids
pour démontrer la validité de ce modeéle (Adelson et
Movshon, 1982; Welch, 1989; Burke et Wenderoth, 1993).
Cependant, Ferrera et Wilson (Ferrera et Wilson, 1990) ont
utilisé une configuration de plaid (figure 7C, type 1I) qui ne
suit pas les prédictions faites par le modele d’IOC pour des
présentations bréves, mais plut6t un modéle d’addition de
- vecteurs (Wilsqn, 1994). Quoiciue ce type de configuration
soit relativement ré.re dans I’environnement (Albright et
Stoner, 1995), uﬁe combinaison du modéle d’IOC et
a’addition_des vecteurs semble expli'quef un grand éventail
de percepts de mouvement. Cependant, une meilleure
compréhensioh des régions corticales et sous’ corticales
impliquées dans les différentes étapes de traitements
permettrait de saisir I’apport de chacun des modéles sur la
“perception. 11 est important de noter que la perception d’une
direction intégrée-d’un plaid n’est pas le résultat d’une
sélectivitt a la direction des blobs formés par les
intefsectiéns entre les deux composantes. A I’aide d’un bruit
dynamique & une dimension (un patron de ligne de
différentes largeurs qui changent rapidement) (Stromeyer et
Julesz, 197'2), Adelson et Movshon (Adélson et Movshon,

1982) ont testé cette hypothése. Un mécanisme n’utilisant
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FIGURE 8 MODELE D’INTEGRATION IOC

Illustration du modéle 10C pour un (A) un plaid de type I. B) a et b
illustrent les vecteurs de vélocités des composantes du plaid en A. Les
lignes pointillées indiquent les lignes de contraintes des deux composantes,
qui se rencontrent au point d’intersection des contraintes (I0C).
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pas I’orientation des composantes mais codant la direction
des blobs serait grandement affecté par un bruit orienté a
angle droit avec la direction vintvégré,e. Par contre, si la
perception de la direction cohérente d’un plaid implique une
intégration de I’orientation des composantes, les processus
d’intégration seraient dgvantage affectés par un bruit 4 angle
droit avec I’une ou I’autre des coinposantes. Les résultats
}Srésentés par Adelson et Movshon (Adelson et Movshon,v
1982) supportent le modéle basé sur I’intégration de
’orientation des composantes et non la direction des blobs.
La perception de la cohérence eét grandement diminuée par
un bruit perpendiculaire au mouvement d’une des-
composantes, mais la cohérence est relativement intacte

lorsque le bruit est perpendiculaire a la direction intégrée. .

2.3.1 Analyse des plaids

La force des .plaids réside dans le fait qu’il est

-possible d’identifier, de par la ‘réponse“d,’une cellule, le

niveau d*analyse engendré par la dite cellule. Une illustration

de réponse neuronale est présentée dans la figure 9. D’abord,

la sélectivité de la cellule & un réseau doit étre connue, donc

un test de direction (figure 9A) donne I’information & savoir
si cette unité est sélective aux mouvements simples. Ensuite,
il possible de faire des prédictions sur la réponse de cette

cellule lorsqu’elle sera stimulée avec un plaid. La réponse
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prédite d’une cellule capable d’intégrer les composantes d’un
plaid est la méme que la réponse de cette cellule au réseau
(prédiction pattern, profile bleu en 9B). La réponse prédite
d’une cellule incépable d’intégrer les composantes d’un pl;zid
est égale a la réponse de cette cellule au réseau, doublée et
séparée en deux de par et d’aqtre de la direction intégrée
(prédiction component, profile rouge en 9B). Ensuite, il est
possible de procéder a un test statistique de corrélation entre
la réponse cellulaire au plaid et les prédictions paz;tern (bleu)
et component (rouge). Le résultat dé ce te‘.st est présenté en C
Lorsque les coefficients de corrélation sont combinés
(component = abscisse;‘ pattern = orci'onné),' la cellule a
maintenant ﬁne coordonne’g qui permet d’identifier si celle-ci
est en mesure d’intégrer les signaux complexes d’un plaid
(zone bleu, cellule pattern) ou si elle ne code que les
composantes (zone rouge, cellule component). La zone grisé
(cellule ﬁnclassiﬁed) ne permet pas d’identifier
statistiquement lle role de cette céllule dans le processus
d’intégration. Pour plus de détails, voir (Smith et al., 2005).
2.4 Substrat neuronale a l’intégration visuelle |

Un point tournant dans I’étude des mécanismes -

responsable de la percepfion du mouvement a été la

découverte de cellules corticales sélectives a la direction du
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FIGURE 9 ANALYSE STATISTIQUE DES PLAIDS

A) Un réseau et la réponse unitaire d’un neurone fictif sélectif a la direction.
B) Un plaid et les prédictions générées a partir de la réponse neuronale au
réseau. Si la cellule présent une réponse similaire a celle obtenue avec le
réseau, semblable a la prédiction pattern (courbe bleue), elle aura un fort
coefficient de corrélation Pattern et un faible coefficient Component (lion
de la prédiction Component, rouge). La cellule aura une coordonnée la
situant dans la zone bleue (C) et sera classée statistiquement comme
Pattern. Une réponse bilobée au plaid va engendrer un coefficient de
corrélation élevé pour la prédiction Component et faible pour la prédiction
Pattern et ainsi, la cellule aura des coordonnées la situant dans la zone rouge
en C. Elle sera classée statistiquement comme Component.
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mouvement au niveau des aires visuelles primaires (Hubel et
Wiesel, -1962) et extra striéeé (Allman et Kaas, 1971; Dubner
et Zeki, 1971). Mais comme nous 1’avons vu plus haut, ces
cellules représentent un niveau d’analyse relativement simple
dans la hiérarchie computationnelle.

Le substrat neuronal potentiel qui sous-tend I’analyse
locale des éléments est bien représenté par les cellules
sélectives a la direction au niveau de V1 (Movshon et al.,
1985). La totalité des Eellules de V1 sont de type component
(Movshon et al., 1?85; Gizzi et al.,, 1990; Movshon et
Newsomé, 1996; Merabet et al., 1998), mais voir (Guo et al.,
2004).

Cependagt, P’identification du site neurbnal
responsable de I’intégration des directions locales en une
direction cohérente s’est révélée un défi de plus‘ grande taille
(Movshon et al., 1985; RQdman ét Albright, 1989; Stoner et
Albright, 1992) La ou les ‘régions responsables de cette
intégration de haut niveau seraient révélées par la présence-
de cellules en mesure de coder la direction intégrée d’un
plaid (cellules de type pattern), et non les directions de ses
composantes (Movshon et al., 1985).

Les cellules de type component sont principalement
située au niveau de V1, mais également au niveau de I’aire

MT du primate non-humain; environ 60% des cellules de MT
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sont de type component (Movshon et al., 1985). Cependant,
il existe un sous groupe de cellules de I’aire MT (25%) qﬁi
présentent - un préﬁl de réponse codant pour la direction
intégrée du stimuius; des éellules de type pattern (Movshon )
et al., 1985; Rodman et Albright, 1989; Stoner et Albright,
1992).

Ces études chez le primate non-humain ont servies de
bases pour l’étu.de des mécanismes d’intégration chez
I’humain  par imagerie par résonance magnétique
fonctionnelle (IRMf) par Huk et Heeger (Huk et Heeger,
2002). Lés auteurs 6nt identifié une région corticale qui
integre I’information visuelle de facon similaire & I’aire MT
du macaque.- Il est noté, cependan.t, que P’activité de type
pattern chez ’humain est attribuée au groupement corticale
MT+. La région MT+ esf composée principalement de deux
zones sensibles au mouvement, c’est-a-dire I’aire MT et
I’aire temporale médiale supérieure (MST) (Tootell et al.,
1995)._ Subséquemment, un protocole de stimulation a été
développé pour séparer les deux régions par imagerie
cérébrale (Huk et al., 2002; Smith et al:, 2006). Néanmoins,
I’origine de I’activité pattern chez I’humain, n’est pas encore
clairement déﬁnie: est-ce MT ou MST?

La contribution d’une autre région de la voie dorsale

a été directement liée a [Pactivation des mécanismes
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d’intégration de haut niveau. I1 a été démontré, en
électrophysiologie unitaire chez le macaque (Gegenfurther et
al., 1997) et chez ’humain en imagerie (Wenderoth et al,,
1999; Castelo-Branco et al., 2@02) que l’aire V3 joue un réle
important dans la perception cohérente d’un plaid.

En conclusion, certaines régions de la voie dorsale,
notamment le groupement MT+ et ’aire V3 jouent un réle
important dans l’intégration de signaux visuels cbmplexe
chez I’humain. Cependant, comme nous 1’avons vu plus haut,
ces régions impliquéés dans P’intégration visuelle do_ivént
présenter certains degrés de sélectivité de fagon a i_ntégrer les
éléments locaux appartena.ﬁt au méme objet et garder ségrégé
les éléments appartenant 4 des objets différents (Stoner ef

Albright, 1993).

2.5 Intégration/segmentation

Comme mentionné ci haut, cgrtaines configurations
d’un plaid peuvent étre pergues comme cohérentes ou
transparentes. Le stimulus est préférentiellement pergu
‘comme transparent lorsqu’une- des propriétés (lurﬂmé.nce,
contraste, fréquence spatiale, couleur) des réseaux
éomposants le plaid divergent (Adelson et Movshon, 1982;
Movshon et al., 1985; Krauskopf et Farell, 1990; Kooi et al.,

1992; Clifford et Vaina, 1999). La modification de percept
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quw’engendre un changement de paramétre suggeérent que les

mécanismes d’intégration sont sélectifs et donc, ne peuvent

" étre intégrer tous les éléments locaux (Movshon et al., 1985;

Clifford et Vaina, 1999). Cependant, il est probablement plus
approprié de considérer ces divergences des propriétés
comme étant des indices de ségrégation; deux objets n’ayant
pas la méme couleur représentent probablement deux objets
différents (Albright et Stoner, 1995), et non comme des voies
d’intégration distinctes.

Le plaid peut également étre utilisé comme stimulus
ambigiie ou bistable; le méme stimulus engendre la
cohérence ou la transparence (Hupe et Rubin, 2003).
L’activité du groupement MT+ chez I’humain est modifiée
par le percept du sujet, sans modification physique du
stimulus. La zone MT+ est plus activée lorsqﬁe ie sujet
pergoit la transparence que lorsqu’il pergoit .la cohérence,
sans variation du stimulus (Huk et Héeger, _2002). Ces
modifications  d’activités  relié aux. modifications
perceptuelles indiquent clairement que la région MT+ joue
un réle majeur dans I’intégration visuelle et qu’elle est
directement lié a la perception.

Les modeéles d’intégration ou de segmentation de
signaux visuels présentent des procédés qui «décident» ou

qui choisissent entre les deux interprétations possibles du
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stimulus: la transparence ou la cohérence du stimulus (Hupe
et Rubin, 2003). Mais Hur;e et Rubin présentent une
approche‘ théorique relativement différente basée sur les
modéles de rivaiité binoculaire. Dans ce domaine, il est
généralement accepté qﬁe I’ambiguité ou la bi-stabilité du
percept est le produit d’une compétition dynamique entre les
percepts. Ceci est implémenté par une inhibition réciproque
entre les deux groupes neuronaux représentant les deux
percepts (Lehky, 1988; Blake, 1989; Laing et Chbw, 42002).
Pour I’intégration/segmentation de 1’information en
mouvement, cela suggére que I’architecture repfésentant la
perception de cohérence et la transparence sont en
corr;pétition continuelle pour la dominaﬁce perceptuelle.

Pour mieui; comprendre comment cette perception de
cohérence et de transparence sont générées et les régions
impliquées dans le changement de percept en l’absencé de
changément physique du' stimulus, il est essentiel de mjeux
connaitre les régions impliqués dans l’ahglyse de mouve~ment
simple et complexe et éomment' s’est région interagissent

entre elles. C’est I’objet de cette thése.

3.0 Modéles étudiés

L’étude des mécanismes et des régions corticales et

sous-corticales impliquées dans Iintégration de signaux
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complexes a été¢ accomplie a 1’aide de deux modeles
expérimentaux: I’humain et le chat. Certaines particularités
de leur systéme visuel sont communes, mais les différences

qu’ils présentent doivent €tre considérées.

3.1 Humain
3.1.1 Le systéme visuel chez [’humain

Les grandes lignes concernant les régions corticales
Vchez I’humain imﬁliquées dans I’analyse du mouvement oﬁt

été décrites dans les sections précédentes.
’La majorité des connaigsances du fonctionnement
cortical chez I’humain proviennent des études chez le
" macaque. Cette espéce est trés visuelle et présente de grande -
similarité avec 1’humain. Le coﬁex visuel est relativginent
similaire entre les deux espéces de primates; il est trés
développé chezrles primates non humains et forme environ
50% du cortex chez le macaque (Ancien Monde),
compa:ative;ment a- 20%-30% chez l’humain. Le systeme
visuel est clairement le systéme de prédilection chez ces deux
espéces si I’on considére que leur sys’téme auditif représente
environ 3% de la surface corticale chez le macaque et 8%
chez I’humain (Van Essen, 2004). Une représentation de la
superficie couverte par le systeme visuel du macaque (A) et

de I’humain (B) est présentée dans la figure 10.
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Malgré les grandes sirhilérités entre primate humain et
non—humaiﬁ, i1y a tout de méme des différences a noter. 1
faut_' gonsidérer que I’ancétre commun éntre le macaque et
I’humain a vécu.il y a plus dé 30 millions d’années et que.
notre cerveau s’ést développé dé trois & quatre fois plus que
celui de nos cousins les plus proches, les Grands Singes, et ce
en moins de six millions d’anﬁées (Kaas, 2004a). 11 a été
démontré que le cerveau humain contient des régions
visuelles non i&entiﬁées chez le m.acaque, palticpliéremeﬁt
des ;égioné impliquées dans. le traitement des lettres et des'
mois (Petersen et al., 1990; Nobre et ;11., 1994). Le _cortéx de
I’homme est dix fois plus étendu que c_e;lui du macaque et
davantagé convoluté. Conséquemment, il pourrait étre
suggéré que le cer;leau humain n’est qu’un grbséissemént du
cerveau du mécaque, ce qui n’est pas le cas. Il y a
probablement des noﬁvelles aires corticales chez 1’homme
qui ne sontA pas préseptes (identifiées) chez lé macaque.
Malgré ceé différencés, le_é régions qui forment les
" principaux points intéréts de l.a présente thése semblent trés

similaires entre les deux espéces.

-

3.1.2 L’aire MT/V5

L’aire visuelle MT du primate est ’'une des régiohs les

plus étudiées dans le systéme visuel. Une des principales
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FIGURE 10 L’ETENDUE DES REGIONS CORTICALES CHEZ LE
MACAQUE ET L’HUMAIN

A) Le cortex visuel et les régions impliquées dans les autres modalités ont
été cartographiés sur la surface corticale du macaque (macaca mulatta). B)
Le cortex visuel et les régions impliquées dans les autres modalités ont été
cartographiés sur la surface corticale chez I'humain. Adaptée de Van Essen,
2004.
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raisons de I’intérét de cette région‘ est que la majorité des

cellules de I’aire MT soht séléctives a la direction, précis’aht

son rdle dans I’analyse du mouvement. La premiére

description de cette région est venue de Dubner et Zeki,

(Dubner et Zeki, 1971) décrivant la forte concentration “de

cellules sélectives a la direction. La région porte le nom de

médio-temporale & partir de la description fait chez le singe

hibou (ow! monkey) par le groupe d’Allmann et Kaas, en

1971 (Allman et Kaas, 1971). Par contre, chez le macaq.ue,
" cette région n’est paS située au niveau médian temporai, mais’

plutét au niveau de la jonction occipito-pariétale, d’ou la .
nomenclature plus neutre de VS. La locélisation .chez

I’humain est semblable, comme on peut le voir sur la figure

11. Un autre aspect important de cette région est qu’il semble

gu’elle soit commune 3 toutes les espéces de primétes, y

compris les prosimiens (Krubitzer et Kaas, 1990). Les

principaux critéres d’identification de cette région chez la

majorité des espéces sont les liens ahatomiques avec I’aire

visuelle primaire et une forte concentration de myéline (Zeki,
1974; Ungerleider et Mishkin, 1979; Van Essen et al., 1981).

L’aire MT regoit, en plus de I’information en provenance de
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- FIGURE 11 LOCALISATION DES AIRES CORTICALES CHEZ
L’HUMAIN ’ '

Identification anatomique des régions fonctionnelles du systéme visuel
humain.
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V1, de I’information en provenance de V2, V3 et de la partie

latéral du pulvinar (Pul-1). L’aire MT est également

_ interconnectée avec plusieurs autres régions corticales dans

le sulcus supérieur ‘tempo_ral l(FST, STP, MST), du cortex
pariétal (VIP, LIP, 7a); le lobe frontal (aire 46, FEF, SEF)
ainsi qu’avec des régions du tronc cérébral (pont, dorsq--
latéral, DTN, et NOT) et du tectum (collicule supérieur) en
plus de connexions variées, avec le cervelet (Britten, 2004). |
Sans surprise, les descriptions physiologiques subséquentes

de Paire MT concernaient la gfande proportion de cellules

- qui sont sélectives a la direction (Zeki, 1978; Maunsell et

Van Essen, 1983b; Albright, 1984; Lagae et al, 1993).
L’importance de la sélectivité a la direction dans I’aire MT
est telle que cette sélectivité est o'fganisée en colonne
(Albright et al., 1984) similaire aux colopnes d’orientation du
cortex visuel primaire. Les cellules d’une méme colonne
perpendiculaire a la pie;-niére ont une direction obthﬁale.
relativement constante  dans les différentes  couches
cellulaires et change de fagon continue sur la surface du
cortex. L’aire MT e.st égaiement organisée en qolohne' pbur
des stimuli complexes comﬁe le flux optique (Geesaman et
al., 19975. Ceﬁe ofganisation corticale de la sélectivité a la

direction est un indice de I’importance de ce paramétre pour

cette région. L’organisation.en carte d’'un paramétre permet
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un traitement plus efficace du signal, en minimisant I’énergie

h requise (Durbin et Willshaw, 1987; Swindale, 1996) et en

minimisant la longueur des processus neuronaux (Durbin et
Mitchison, 1990).
La prépondérance des cellules sélectives a la direction

et le r6le de l’éire MT dans I’analyse du mouvement visuel

‘sont confirmées lors d’étude de lésion. Une lésion de la

totalité de 1’aire- MT engendre multiple déficits visuels

~ notamment, une perte de sensibilité de la discrimination des

directions (Newsome et Paré, 1986; Lauwers e;‘ al., 2000), et
dans la discriminaﬁon de vitesse (Pasternak et Mérigan,
1994; Orban et al., 1995). En contre partie, cette lésion
n’influence pas la sensibilité au contraste (Newsome et Paré,
1986) ou la discrimination des couleurs (Schiller, 1993).
L’aire MST joue également un réle importaﬁt dans I’analyse
du mouvement car les déficits engendrés sont plus prononcés

lorsque cette région, antérieure & MT, est 1ésée. 11 est & noter

.que lors d’une lésion compléte des aires MT et MST, les

singes ne souffrent pas: totalement d’akinétopsie (motion; |
blind) (Newsome et Paré, 1986; Lauwers et al., 2000),
d’autres régibns semblent donc contribuer significativement
a I’analyse du mouvement.

La grosseur des champs récepteurs des cellules de I’aire

MT refléte bien sa position dans la hiérarchie du systéme

\



48

visuelle. Les cellules de MT ont des champs récepteurs en
moyenne dix fois plus grand que ceux des cellules de I’aire
V1 et cinq fois plus grand que ceux des delluleg de I’aire V2,
pour une méme excentricité (Maunsell et Van Essen, 1983b).
Les champs récepteurs des cellules de I’aire MT ont
également une forte orgaﬁisation cc‘entre-pourtour,. c’est-a-dire
- que le champ visuel au-dela du champ récepteur a une grande
influence sur la réponse de la cellule (Allman et al., 1985a,
1985b; Xiao et al., 1995). Cette interaction centre-pourtour
suggére un role important de cette région dans la ségrégation
d’objet par rapport a leur contexte (arriére-plan), un élément
important dans les mécanismes visuels de hauts niveaux.
Chez I’humain, I’implication de 1’aire MT+ dans les
mécanismes de haut niveaux a été confirmée 5 maintes
reprises. Spécifiquement, I’activité de I’aire MT+ est
grandement augmentée lorsque le sujet fixe un plaid
(Castelo-Branco et al., 2002; Huk et Heeger, 2002). Comme
chez le macaque (Gegenfurtner et al., 1997), d’autres régipns
corticales sont impliquées dans I’intégration des plaids,
notamment I’aire V3 (Wenderoth ef al., 1999; Castelo-
Branc'(l) etal., 2002). |
L’utilisation de stimuli complexes autres que les plaids,
particuliérement le flux optique, ont permis de confirmer le

r6le de I’aire MT+ dans I’intégration d’information visuelle
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complexe (Mondne et aL, 2000; Beer et al., 2002; Smith ef
al., 2006). 11 est a noter que Iutilisation du flux optique est
devenue une méthode classique pour identifier la région
MT+ (Zeki et al., .1991;‘ Watson et al., 1993; Tootell ef al., |
1995; Huk et al., 2002; Smith et al., 2006).

Malgré le lot d’information sur la voié dorsale et ses
composantes, 1’apport spécifique de chacune de ces fégions
(MT, MST, V3 .L.) est mécor.mu.' Cependant, la diversité des
aires impliquées suggére que I’intégration des signaux
complexes dans le systéﬁle visuel reqﬁiére un réseaﬁ de
régions corticales pour unir les mouvements locaux en un
signal global cohérent.

3.1 ;3 Les régions sous corticales

-Génér;'ilement, seules les régions corticales sont
¢tudiées pour comprendre les dynamiques neuroﬂales
“impliquées dans I’analyse du mouvement. Il est important de
~ne pas négliger la contribution des régions sous corticales
dans ies processus d’intégration visuelle. Plusieurs régions
sous corticales sont impliquées dans I’analyse du
mouvement, mais néus allons nous concentrer sur une région .
bieri. précise qui entretient des liens étroits gvéc la voie

dorsale; le pulvinar.
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3.1.3.1 Le pulvinar

- Ce noyau représente la partie la plus développée du
thalamus visuel extragéniculé. Il est situé dans la partie
caudale du thalamus comme on peut le voir a la figure 12. La
majorité¢ des informations disponibles sur le pulvinar ‘des

| primates découlent d’études chez le primate non-humain. Les
techniques applicables chez I’humain ne prqcurént pas la
résolution spatiale et temporelle gbuhaité, le mod¢le animal a

regu beaucoup d’attention.

La parcellisation originale, en trois subdivisions, a été .
produite par Walker (Walker, 1938) avec un marqueur de la
myélin_e. Le pulvinar médian (PM) représente une grande
région relativement homogéne des connectées avec des
régions muitisensorielles frontales et inféropariétales
principalement. Le pulvinar latéral (PL) est caractérisé par
plusieurs fibres de passages. De son c6té, _ie pulvinar
inférieur (PI) est séparé du reste du pulvinar par le brachium
du collicule supérieur (CS). La partie ventrale du PL et le PI

- sont directement reliées a la fonction visuelle. La partie
-antérieure du pulvinar (PA), liée aﬁ systéme sofnatosensoriel
(Olszewski, 1952; Kaas, 2004b), ne sera pa.s considérée dans
le présent ouvrage, car elle n’est pas directement impliquée
dans la vision. Il est a noter également le PM et le PL

entretiennent également des connexions avec



51

Inter Masse

Laminaire Intermédaire Médian

Latéral

Antérieur Postérieur

Latéral
Dorsal

PULVINAR

Ventral
Antérieur Géniculé

Médian

Ventral

Latéral
Ventral

Postérieur Ventral

Posteéreir
Médian
CGL

FIGURE 12 LE THALAMUS HUMAIN

Localisation des noyaux du thalamus humain. On peut apprécier la position
et ’étendu du pulvinar comparativement aux autres noyaux thalamique.
Adaptée de Netter, 1972.
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des aires non-visuelles. Celles-ci sont décrites dans la figure
13 (Kaas et Lyon, 2007).

Un -aspect important a considérer dans la description
du pulvinar hon-ﬁumain est qué ce modele s’est avéré tres
complexe. Le tableau 1 présenté les conclusions de Soares et
al. (Soares et al., 2001). Ces _tra\'/aux. jéftent un regard sur la
diversité de ’organisation du pulvinar chez les primates non- .
humains. Le nombre de subdivisions du pulvinar va de deux
(Bender, 1981) a sept (Adams et al., 2000). Dans certain cas,

il peut y avoir cinq subdivisions a I’intérieur du PI seulement
(Kaas et Lyon, 2007). Les résultats varient grandement en
fonction de la technique et de l’-espéce étudiée. Un survol des
-différences dans l’organisatibn'histologique du PI chez les
especes du Nouyeau (ex : Aotus et Saimiri) et‘de l’Ancieﬁ
Monde (ex : Macaque) est illﬁstré dans le figure 14. Malgré
la grande diversité de l’ofganisatioﬁ interne du phlvinar du
primate non-humain, il y a certaines cafactéristigues qui
semblent stables. La région MT regoit ‘de I’information du PI
médian (PIm) (Lin et Kaas, 1980); ces projections se
retrouvent de fagon relativ_ément constanté chez d’autres
especes de primates non-humain (Maunsell et Van Essen,
1983a; Ungerleider et al., 1984; Cusick et al., 1993; Adams
et al., 2000; Kaas et Lyon, 2007). Les connexions ehtre le

pulvinar et I’aire MST
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Cortex Corlex . COFtéX

Pulvinar

FIGURE 13 LES PROJECTIONS NON-VISUELLES DU PULVINAR
CHEZ LE MACAQUE

Connexions non-visuelles du pulvinar du macaque. Adaptéc}. de Kaas et
Lyon, 2007. - i '
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Animal - Méthodes Subdivisions du Pulvinar _ Source
Cyloarchitecture PM Pl PL Walker, 1938
Electrophysiologie Pl PL Bender, 1981
Connectivité P3 P1 P2 Ungerleider et al., 1984
Macaque — [ Cusick et 2
mmurocyto | PM [ Pe| Pl | Pt P PlLg|PL GWML}% rez ot ol 1995
~chimie PM [Pb]| Ph | Pou| Plot | PL - |Stepniewska et Kaas, 1997
PM [Pb| Pl [Pbwm| Pl [Pim/Phy Adams et al., 2000
Electrophysiologie - Pl Py | | Gattass et al, 1978
Cytoerchitecture P3 P1 P2
Cebus Soares et al., 2001
immunocytochimie] PM |Pb| Pl [P | Pl [Pig/PL
Cytochimie  [PMPPly| PL | Pl | Pl PL_ |Steele et Walker, 1993
Saimiri immunocyto | PM [PR| Ply | P Pl [ PL | Cusick et al., 1993
-chimie PM_|Pb| Pl [Pc | Pl [Phg| PL |Grayetal, 1999
Electrophysiologie Pl Aliman et al., 1972
oarchitecture .
potus | Y earcitec Bl Ry | IR Lin et Kaas, 1979
. Immu (o] ’ . )
MOV | PM |Ph| Pl |Plw| Py PL  |Stepniewska et Kaas, 1997

TABLEAU I SUBDIVISIONS DU PULVINAR CHEZ LE PRIMATE

Une comparaison entre les subdivisions du pulvinar chez quatre espéces de
primates, selon la technique et les auteurs correspondants. Tableau adapté de
Soares et al. (2001). :
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A Singe .Saimiri Singe Macaque
Cb foncée, Cb foncée, Cb légée
AChE et AChE et Neuropil modéré AChE et
CO modeéré CO légé AChE et CO foncé, en module
CO modéréffonceé
B

FIGURE 14 SUBDIVISION HISTOLOGIQUES DU PI CHEZ LE
PRIMATE :

A) Schéma des subdivisions histologiques du pulvinar inférieur chez les
singes du Nouveau Monde (Aotus et Saimiri) et de I'Ancien Monde
(Macaque). Les subdivisions sont identifiées a l'aide de marquage a
l'acétylcholinestérase (AChE), la calbindine (Cb), cytochrome oxydase
(CO). B) Le PI du singe Saimiri marqué a ’AChE. Adaptée de Kaas et
Lyon, 2007
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semblent similaires 4 celles de I1’aire MT, marquant
également fortément la région PIm (Kaas et Lyon, 2007).
L’autre région corticale impliquée dans la voie dorsale, I’aire
FST, semble aussi avoir des connexions avec le PIm
(Boussaoud et al., 1992; Kaas et Morel, 1993). La figure 15
présente ﬁn résumé des connexions du PI du macaque avec la

voie dorsale.

La venue de nouvelles méthodes d’imagerie telle
l’imagerie‘ par diffusion. de tenseur (DTD) a permis
I’investigation de la connectivité du tﬁalamus chez I’humain,
plus. précisément du pulvinar. Considérant la variabilité
rencontré)e au niveau du pulvinar du primate non-humain, il
est esséntiel de mieux connaitre cette région directement chez
I’humain. Les informations & propos de la connectivité du
- pulvinar avec ‘les modules _fonﬁant la voie dorsale du
macaque se sont confirmées chez ’humain (Behrens et al.,
2003; Leh et.al., 2008). Comme on peut 1’apprécier dans la
figure 16, ou les différentes régions du cortex ont été
séparées de fagon anatomidue (a) ainsi que les noyaux du
thalamus (b, lignes noires basées sur (Morel et al., 1997)). En
b sont présentées les prédictions des connexions du thalamﬁs
en considérant I’information anatomique disponible chez les

primates non-humains.
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Voie Dorsale

FIGURE 15 CONNECTIVITE DU P1 AVEC LA VOIE DORSALE

Les différentes subdivisions du pulvinar du macaque et les connexions que
le PI entretien avec la voie dorsale. A noter que la projection du CS n'est pas
superposée avec la zone de projection principale de MT. Adaptée de Kaas et
Lyon, 2007.
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FIGURE 16 TRACTOGRAPHIE DU THALAMUS CHEZ HUMAIN

A) Division du cortex cérébral en régions d'intéréts. B) Une coupe
histologique du thalamus humain ou les noyaux sont identifiés et colorés
selon les connexions corticales connues chez le primate non-humain. C) et
D) Classification des voxels thalamiques basée sur la couleur de la région
corticale qui a la plus grande probabilit¢ de former une connexion
anatomique chez ’humain. La partie jaune est considérée comme étant le
pulvinar et projette principalement au niveau pariétal postérieur et des aires
extrastriées. Adaptée de Behrens et al., 2003.
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Les résultats obtenues par DTI chez I’humain sont présentés
en c et d. La couleur des voxels correspond a la couleur de la
région corticale produisant la blus grande probabilité de
connexions. Les regroupements correspondent brécisément
aux zoﬁes définies histologiquement en b. Le niveau de
précision atteiﬁt par cette technique est tel que la connexion
entre le pulvinar et I’aire V5 a également été démontrée (Leh
et al, 2008). La forte connexion entre la voie dorsale, plus
précisément I’aire MT+/V5 et le pulvinar chez I’humain
suggére que ces deux régions partagent certaines de leur

propriétés fonctionnelles.

3.1.3.1.1 Le réle du pulvinar

Le pulvinar présente des connexions avec virtuellementv
toutes les rég{ons corticales (Casanova, 2004) ét semble
interagif avec le cortex de maniére a transférer les signaux
d’une région corticale vers une autre, mimant les connexioﬁs
cortico-corticales, selon le principe de réplication (Shipp,
2003). Cependant, il y a des différences fonctionnelles dans
“ces deux types de voies. Il semble que les voies cortico-
corticales soient davantage impliquées dans le transfert
d’information, tandis qué le réle du pulvinar serait de

coordonner et d’intégrer cette activité (Shipp, 2003). Selon
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certains modéles computationnels (Mumford,‘ 199‘1), le
pulvinar se situe a un endroit de prédilection pour avoir accés
un vaste éventail de signaux visuels et serait ’endroit idéal
pour intégrer I’information en provenance de ces différentes
sources.

Des travaux récents (Bender et Youakim, 2001) ont
démontré qué le pulvinar peut servirA d’agent de
synchronisation entre plusieurs régions c‘ortic.:ales différentes.
Cette activité synchrone est un des éléments proposés pour
sous-tendre I’intégration d’information (von'der Malsburg et |
Schneider, 1986; Tononi et al., 1592; Eckﬁom, 1994; Singer

et Gray, 1995). Si le pulvinar est un élément important dans
I’intégration ‘d’information visue]ie, une lésion du pulvinar
devrait engendrer un déficit marqué dans la fusion
d’information. Ward et collaborateurs (Ward et al., 2002) ont
effectivement documenté ce genre de déficits dans
I’hémichamp . con;crolatéfal a une lésion. du pulvinar chez
’humain. De plus, Beer et al. (Beer et al., 2002) ont présenté
une activation du pulvinar, en conjonction avec 'aire VS5,
pour des stimuli éomplexes nécessitant 1'intégration de
différente direction. Cependant, les auteurs ont interprété
cette activation non pas par le role d’intégration de signaux
visuels complexes, activés par un flux optique, mais bien par

I’impression de vexion créée par le stimulus et la peur que
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cela peut créer. Le pulvinar étant i€ au systéme limbique par

sa connexion a I’amygdale, I’activation produite par un flux

optique au niveau du pulvinar serait liée au sentiment

d’inconfort (vexion) produit par le flux optique. L’évaluation
du réle du pulvinar dans les mécanismes d’intégration a
I’aide de plaid permet de remédier & cette impression
d’inconfort, un plaid ne produisant pas d’impression de

vexion.

Sommes toﬁfes, le r6le du pulvinar humain dans les
mécanismes d’intégratién des signaux -complexes est
méconnu. Cependant, la connectivité et I’activation du
pulvinar par un flux optique, conjointement a une activation
de I’aire V5, suggére qué ce noyau soit intimement impliqué
dans les mécanismes d’intégration ltraditionnellement

attribués a I’aire MT/V5. Ceci est I’objet de ’article 2.

Le chat est un des modéles les plus utilisés pour 1’étude du
systéme visuel. Il a €té le premier mode¢le utilisé par Hubel et

Wiesel (Hubel et Wiesel, 1962) et son systéme visuel est

_relativement bien connu. La figure 17 présente une vue

latérale du cerveau du chat est des aires corticales définies

selon ’atlas Reinoso-Suarez (1961). Le modéle du chat
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ewemm e, meeanad :
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FIGURE 17 LE CERVEAU DU CHAT : REGIONS CORTICALES

Vue latérale du cerveau du chat. Certains sulcus ont été entrouverts (régions
grises). Les aires corticales sont délimitées par les lignes pointillées.

Adaptée de ’atlas de (Reinoso-Suarez, 1961).
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présenfe des avantages indéniables dans I’étude de la
fonction visuelle permettant de répondre & des qﬁestions qui
resteraient sans réponse autrement. Un des avantage; est sans
contredit la possibilité de faire des études invasives, et ce
relativement facilement (ex: enregistrement de cellule
unitaires).

La structure générale .du systéme viéuel félin présenfe
quelques . différences avec le systtme des primates,
particuliérement au niveau de la structure du CGL. Plus
précisément, le CGL du chat n’est pas compo.sé de six
comme chez le primate, mais plutét de trois couches : A, Al
et C. Cette derniére peut également étre subdivisée en quatre
sections : C, Cl1, C2 et C3. Par contre, comme chez le
primate, ’information en provenance de chaque ceil reste
séparée au niveau de ce .premier relais thalamique. Les
couches A, C et C2 regoivent de I'information de la rétine
controlatérale, tandis que les couche Al et C.l regoivent de _
i’information de Ala rétine ipsilatérale. Pour ce qui est de la
couche C3, elle semble ne recevoir aucune information en
provenance de la rétine (Hayhow, 1958; Colby, 1988;
Toporova et al., 2004).

De fagon similaire au systéme du primate, la nature
de l’informétion est séparée au niveau du CGL. Cependant,

cette séparation n’est pas aussi achevée que chez le primate.
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L’information de type X, c’est-d-dire de la \lfoie
parvocellulaire, se retrouve principalement au niveau des
couches A et Al. Une petite proportion de cellules de type Y,
cest-a-dire magnocellulaires, se retrouvent également au
niveau des couches A et Al, mais leur projection principaie
se situe au niveau des couches C, encore une fois
«mélangée» avec une petite proportion de cellules X. Cette
ségrégation partielle des types cellulaires au niveau du CGL
félin est en contraste avec la ségrégatiqn compléte des types
cellulaires au niveau du CGL du primate (Leventhal, 1979).
Les cibles des projections du CGL sont- également
similaires entre le chat et le macaque, malgré quelque petite
diﬂ"érences. Les cellules des couches. A et Al du CGL
projettent au niveau des couches III, IV et VI de I’aire 17 et
18 (LeVay et Gilbert, 1976). Les cellules des couches C
p}ojettent également aux aires 17, 18 mais aussi au niveau de
Iaire 19, PMLS et 21a (LeVay et Gilbert, 1976; LeQenthal,
1979; Tong et al., 1982). Les deux types cellulaires présent
au niveau des couches A et Al projettent au niveau de I’aire
17, mais seulemeﬁt les cellules magnocellulaires projettent
au niV_eau de I’aire 18 (Stone et Drehef, 1973; Tretter et al.,

1975; Dreher et al., 1980; Harvey, 1980; Freund et al., 1985;

Humphrey et al., 1985a, 1985b). Cependant, la séparation

© laminaire au niveau corticale des voies X et Y n’est pas aussi
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précise que chez le primate (Freund et al., 1985; Humphfey
et al., 1985a; Boyd et\ Matsubara, 1996; Kawano, -1998;
Casagrande et Xu, 2004), comme oﬁ peut le voir a la figure
18.

Malgré lés diﬁ'épencés dans I’organisation du systéme

* géniculo-stri¢é du félin, il semble que, comme chez le
“primate, les projections engendrent un systéme relativement
similaire, organisé en deux voies de traitement des signaux
visuels: ventrale et dorsale.
3.2.1 Régions corticales

Les deux voies de traitement d’éléments visuels
identifiées chez le primaté, ont ét¢ identifiées récemment
chez le chat (Lorpber,: 2001). La voie ventrale est composée
de régions qui traitent principalement I’information visuelle
pour extraire les signaux de forme visuelle. Cette \'/oie
compreild les aires 19, 21a, et 20 et 36 (identifié comme étant
les aires dPS, 19 et vPS par Lomber, 2001).. Cette voie est
dominée par le signal émanant de 1aire 17. La voie dbrsaie _
est composée a partir principalement du signal de I’aire 18 et
se dirige vers le sulcus latéral ‘s'uprvasylvian (LS).

_ 3.2 1.1 PMLS

Plus précisément a partir de I’aire 17, ou lesAsignaux

de type magnocellulaires et parvocellulaires prennent des

voies différentes. Les signaux magnocellulaires se dirigent
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FIGURE 18 PROJECTIONS CGL-V1 DU CHAT ET DU MACAQUE

Les projections géniculo-striées du chat (A) sont moins ségrégées que chez

le macaque (B). A certains niveaux, il y a chevauchement des signaux X et
Y du chat, ce qui n’est pas le cas chez le primate. Adaptée de Casagrande et
Xu, 2004. '
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vers les régions dorsales du coﬁex, spéciﬁqﬁement ’aire 148
ét les subdivisions du sulcus suérasylvian, principalement
’aire postéro-médiane du sulcus LS (PMLS). Céfte région
est considérée comme la zone principale du traitement de
" Pinformation basé sur le mouvement chez le chat ce qui en
fait une région similaire ‘ﬁl I’aire MT chez le singe (Payne,
1993). |

| Le PMLS recoit des afférences des airés 17,18 et 19
(Henry et al., 1978; Symonds et Rosenquist, 1984a, 1984b; .
Grant et Shipp, 1991; Shipp et Grant, 1991; Norita et al.,
1996; Scénnell, 1997; chmnell et al, 1999; Grant ef :
Hilgetag,vv 2005). Les projections de [Iaire 17. et 18
‘proviennent des couches supragranulaires, tandis que la
projection de lfﬁire 19 est infragramﬂaire, De plus, le PMLS
v recoit desw signaux vdirectement du thalamus, la plus
importante étant- en provenance de la .division léféral du
noyau latéral postérieur (LP-l) (Maciewicz, 1974; Berson et
Graybviel, 1978; Tong et al.? 1982; Berson et Graybiel, 1983;
Raczkowski et Rosenquist, 1983; Miceli et alf, 1991;vNorita :
et al, 1996; MacNeil et al., 1997; Huppe-Gourgues et al.,
2006). |

Tel que les cellules de I’aire MT du singe, les cellu'les-

du PMLS sont fortement sélective a la direction (Movshon et
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al., 1985; Blakémore et Zumbroich, 1987; Rausc.hecker,.
1988; Spear, 1991;.Dreher et ai., 1996b; Merabet et al.,
2000). ‘11 est important de noter que le cortex PMLS joue
également un rle dans I’analyse de mouvement de haut
niveau eﬁ intégrant les signaﬁx complexes générés par un
flux optique (Li et al., 2000; Brosseau-Lachaine ef al., 200.1;
Sherk et Kim, 2002). De plus, cette contribution de haut
niveau & la voie dorsale a été confirmée par de multiple
ihvestigations compo;tementales (Rudolph et Pastemak,'
1996; Lomber, 2001; Huxlin et Pasternak, 2004).

En conclusién, I’aire PMLS est similaire a l’aire MT
du singe et ’aire MT+ de I’humain et est impliquée dans
’analyse du mouvement inc‘;luant I’analyse du mouvement
complexe. |

Comme mentionné plus .haut, le r6le d’une cellule ou
d’une région dans les mécanismes d’intégration de signaux
complexes peut étre investigué a Paide des plaids. Quelle
genre de réponse donnent les cellules du PMLS 'lorsque
stimulé avec un plaid?

L’une des propriétés. singulieéres des cellules I’aire
‘MT_est la capacité d’une certaine proportion d’entre elles a
intégrer les composantes d’un plaid. Cependant,
contrairement aux cellules de Iaire MT du primate, les N

cellules du cortex PMLS ne soht pas en mesure de signaler la



69

direction véritable d’un plaid (Gizzi et al., 1'990).. Malgré la
description électrophysiologique (Li e't al., 2000; Brosseau-
Lachaine et al, 2001, Sherk et Kim, 2002) et
comportementale (Rudolph et Pasternak, 1996) du r6le des
cellules du PMLS dans l’intégrétion de signaux visuels
complexes, Gizzi et collaborateurs (Gizzi et al., 1990) ont
proposé que les cellules du cortex PMLS ne sont p'as
impliquées dans I’intégration de haut niveau a cause de
I’absence de cellules pattern dans cette région. Le réle du
PMLS dans ces mécanismes d’intégrations est donc ambigu.
D’uﬁ coté c;:tte région est impliquée dans les mécanismes
d’intégration de haut niveau, compte tenu de sa réponse a des
RDK complexe et des stimuli de flux optique et ce, tant
électrophysiologiquement que compbrtementa]ement. De
’autre coté, lorsqhe testé avec des plaids, il semble que les
cellules du PMLS ne soient pas impliquées dans I’analyse du
" mouvement complexe. Est-ce que le PMLS, comme I’aire
MT, joue un réle important dans I’analyse d’élément en ._
mouvement complexe? Cette question est le sujet.de Particle
1.
3.2.1.2 Aire 21a
Comme nous ’avons mentionné plus haut, il y a
plusieurs connexions latéraleé entre la voie dorsale et la voie

ventrale. Une des régions majeures de la voie ventrale du
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chat est. laire 21a (Lomber, 2001), cepeﬁda.nt plusieurs
indications pointent .vers un rdle dans l’a;nalyse du
mouvement.

L’organisation cyf;)architectonique et les afférénces
cortiéales de ’aire 21a sont similaires a celles des régions de
la voie dorséle, notamment-le cortex PMLS (Montero, 1981;
Sherk, 1986; Grant et Shipp, 1991; Sherk et Mulligan, 1993).
De plus, l’aire 21la et le cortex PMLS partagent leur
principale connexion thalamique avec le LPI (S.ymonds et al.,
1981;‘Abramson et Chalupa; 1985; Sﬁerk, 1986; Shipp et
Grant,. 1991; Huppe-Gburgues et al, 2(l)06'),l une rééion
fortement sélective 5 la direction (Casanova et Savard,
- 1996a, 1996b; Merabet et al., 1998; Dumbrava et al., 2001).
De plus, certaines €tudes ont trouvé qu’une proportion
significative de cellules de I’aire 21a est sélectives a la
direction (Dreher et al., 1993; Dreher. et al., 19965),
contrairement & d’autres qui | mentionnent . I’absence de
sélectivité a la direction (Mizobe et al., 1988; Wimborne et
Henry, 1992; Toyama et al., 1994; Tardif et al., 1996; Wang
et Dreher, 1996; Morley et Vickery, 1997), il y a une
proportion non négligeable de cellules qui prééentent des
indices de sélectivité a la direction au dessus de 0.5. Pour ces

raisons, plusieurs auteurs ont longtemps considérés le cortex

PMLS et P’aire 21a comme les composantes d’une seule
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. grande régiqn décrite originalement. par .Ma.rshall et
collaborateurs (Marshall et .al., 1943) puis délimitée plus
précisément par Clare et Bishop (Clar_e et Bishop, 1954).
Malgré le fait qu’il existe une sépa.ration fonctionnelle eptre
‘le PMLS et I’aire 21a, basée. principalement sﬁr la proportion
de cellules sélectives a la direction (Dreher et al., .1996a;.
Dreher et al., 1996b), il existe un certain nomb_re .de
similarités anatomiques spééiﬁques entre I’aire 2la, voie
ventrale, et le PMLS, voie dorsale.
)

Payne (Payne, 1993) a suggéré que 1’aire 21a du chat
soit I’homologue de l’aire V4 du primate, une région
également impliquée dans la voie ventrale. L’aire V4 ne
présente pas de forte proportion de cellules sélective a la-
direction (Desimone et Schéin, 1987; Tolias et al., 2005).
Cependant, ‘4 la suite d’un protocole p]us sophistiqué, la
contribution de l’aire; V4 dans le traitement de signaux
visuels en mouvement a été 'révélée (Tolias et al., 2001;
Tolias et al, 2005). Uﬁe meilieure compréhension des
propriétés fonctionnelles de 1’aire 21a permettrait d’identifier
son r6le dans la voie doréale et le traitement de I’information

en mouvement. Ceci est I’objet de I’article 3.
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322 Régiéns sous-corticales
3..2. 2.1Le piilvinar

Pliisieurs régions sous corticales sont impliquées dans
la fonction visuelle du ch.at, mais le pulvinar présente un
intérét particulier.-Ce noyau est connecté avec la majorité des
aires visuelles chez le chat, comme chez le primate
(Casanova, 2004). Cependant, le pulvinar du chat présente
une organisation plus simple que celle du priniate non
humain. En fait, le pulvinar du chat est identifié comme le
ccimplexe latéral-postérieur (LP) -pulvinar. Par marquage a
I’acétylcholinestérase . (Graybiel et Berson, 1980), il est:
possible d’identifier les subdivisions de ce iioyau; le LP-
latéral (LP1), LP-médian (LPm) ainsi que le pulvinar. La
localisation du LP-pulvinar du chat est identifiée sur ia figure
19. Les homologies avec les subdivisions du puli/inar du
primaté sont pour le moins difficiles considérant la variabilité
de I’organisation de ce noyau chez ces-espéces.

Chez le chat, toutes les subdivisions du complexé LP-
puivinar regoivent des connexions de la majorité des aires
visuelles corticales. Spécifiquement, le LPI est lié aux aires
visuelles primaires (17, 18 et 19) en plus de ’aire PMLS,
AMLS et 21a; des régions de la voie dorsale et ventrale. Pour
szi part, le LPm-entretien des corinexions principalement avec

des aires de haut-niveaux, notamment d’intérét dans le cadre
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de ce projet, les aires AMLS, PMLS, ALLS, PLLS et ’AEV,
des régions de la voie dorsale. 11 est a noter également que le
LPm regoit aussi des connexions du CS. Dans certains cas, il
est plus difficile 'de considérer le r6le des connexions du
pulvinar considérant la méconnaissance fonctionnelles des
régions corticailes avec lesquelles il est connecté de fagon
réciproque, par exemple : les aires 19, 20a, 20b, 5 et 7
(Raczkowski et Rosenquist, 1983).

L’organisation des champs récepteurs du LP-pulvinar
reflete les connexions corticales qu’il regoit. Une forte
proportion des cellules du LP1 sont sélective & I’orientation
ainsi qu’a la direction de mouvement du stimulus (Mason,
197.8, 1981; Casanova’et al., 1989; Chalupa et Abramson,
1989). Les cellules préférent des fréquences spatiale basses
(génér'alement en bas de O.SC/deg) et des fréquences
temporelles relativement rapides (entre 4 et 8 Hz; (Casanova
et al., 1989)). Les propriétés des'chaxﬁps récepteurs au
niveaﬁ du LPl sont organisée§ de . fagon relatiQement
Homogéne, ce qui est étonnant si I’on considére la diversité
des afférences corticales qui nourrit cette régién. Cela
suggére que les différentes sources d’information sont
intégrées au niveau du complexe LP-pulvinar pour générer

les champs récepteurs.
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FIGURE 19 LE CERVEAU DU CHAT : REGIONS CORTICALES ET

SOUS-CORTICALES

Vue frontale du cerveau du chat. Il est possible de localiser les aires
visuelles striées et extra striées de méme que le LP-pulvinar et ses

subdivisions. Le CGL est les différentes couches le composant sont.
également identifiés.
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Cependant, il y a certaines différences dans
’organisation des champs récepteurs entre la division latérale
et médiane du noyau LP. Les champs récepteurs du LPm sont
quatre fois plus grands que ceux des cellules du LPI (Chalupa
ef Abramson, 1988; 1989; Chalupa et al., 1983). Certaines
différences dans les connexions du LPl (aire visuelle
primaire) et du LPm (CS) peuvent expliquer certaines des
divergences d’organisation des champs récepteurs des deux
régions. Pour ce qui est des champs récepteurs du pulvinar,
seul Mason (Mason, 1978, 1981) mentionne une organisation
-concentrique, donc qui refléte I’absence de sélectivité a
I’orientation.

Le LP-pulQinar du chat présente, comme le pulvinar
des primates, une interaction dynamique avec le cortex. La
connexion majeure avec les aires de la voies dorsale, suggére
que ce lien réciproque agit cdmme unité¢ active dans le
traitement des signaux visuels (Shipp, 2003), et non un rdle
de simple relais. La convergence d’information au niveau du
pulvinar en fait un lieu de privilégier -d’intégration de signaux
visuels et ce de fagon similaire au pulvinar du primate. Ceci a
ét¢ démontré par Merabét et collaborateurs (Merabet et al.,
1998) lorsqu’ils ont évalué la capacité des cellules du LP-

pulvinar a coder la direction cohérente d’un plaid. 1ls ont
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trouvé une forte proportion de cellules en mesure de signaler-

la di_rection intégrée de ce stimulus complexe. Ces cellules

sont principalement localisé au niveau dﬁ LPm, une région

du LP lié aux aires AMLS et AEV (Mucke et al., 1982;

Raczkowski et Rosenquist, 1983), les deux seules régions

\ _ | corticales du chat a présenter des réponses de type pattern

(S_cannell et al., 1996; Ouecllette et al., 2004). Cette‘ capacité.

 des cellules du -'LP-pulvinar a intégrer les signaux complexes

a été confirmée par la présence de cellules sélective a la
direction de RDK complexes (Duﬁlbrava etal., 2001).

Ce type de processus est généralement attribué aux
aires corticales de hauts niveaux, 1’aire AEV chezlle chat et
l’ai.re MT chez le primate. Les similarités entre le systéme
extragéniculé du éhat et -du primate (Creutzfeldt, 1988),
suggére que cette capacité d’intégration des signaux visuels
complexes serait également présente au niveau du pulvinar

_ du primate. Cette question sera abordée dans I’article 2.

4.0 Buts de I’étude et hypothéses

Les sectioﬁs précédentes ont décrit le systéme visuel
ainsi que les. régions impliquées dans 1’analyse du
" mouvement responsable de la formation d’une perception
cohérente avéc notre énvironnement. Les trois projets
élaborés' pendant ce programme ont- comﬁle objectifs

commun de mieux saisir le role de ces régions, corticales et
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sous corticales, dans 1’élaboration des processus activées lors -

d’intégration de signaux visuels complexes.

4.1 Article 1 : Mouvement complexe au niveau des cellules du PMLS du

chat

Le role du PMLS dﬁ chat dans l’anélyse du
mouvement complexe est ambigu. L’objectif principal de
cette étude est de clarifier l’ilnplication des cellules du PMLS
dans I’analyse de bstimuli complvexes diverses. De plus, il sera
possible de comparer les paramétres optimaux des céllules du
PMLS & ceux du LP-pulvinar pour des stimuli similaires
(Dumbrava et al., 2001).

L’hypothése ‘émise est que les cellules du PMLS
seraient en mesure de coder la direcﬁon d’ﬁn’ RDK compiexe

sans étre capable de signaler la direction véridique d’un

- plaid. En conséquence, les roles différents r6le du PMLS

dans I’intégration de signaux complexes seront ainsi unifiés.

4.2 Article 2 : Mouvement cohérent au niveau du pulvinar humain

Le laboratoire a»clairemen‘t démontré_l’imblic;aﬁon du
pﬁlvinar du chat dans l’intégration cohérente d’un plaid. La
quéstion éuivante est de saisir si le pulvinar humain joue lé
bmérvne réle que chez le chat dans I’analyse 'du mouvement
complexe. |

Les connexions entre le pulyinar et I’aire MT

signalent que les deux régions doivent partager certaines
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propriétés, ce qui nous a menés a croire que 1¢ pﬁlvinar
humain serait impliqué dans 1’intégration d’un plai'd.

La prédiction de départ est que la présentation d’un
- plaid cohérent va produire davantage d’activation au niveau
du pulvinar (groupes _éellulairés componentl et paitern seront '
activés) .comparativement a la présentation d’un plaid
tfgnsparent (sgulement les groﬁpés cellulaires component
seraient activés). Le profil de ;épénse obtenue pour’ le -

pulvinar sera directement reli€ a celui de I’aire MT+.

4.3 Article 3 : Sélectivité la direction au niveau de I’aire 21a du chat |

La contribution de I’aire 21a dans les processus
d’aﬁalyse du mouvement est mél déﬁnie.I Ceci est
principalement du aux études contradictoires quant a la’
présencé de cellules sélectives a la direction da’n.s cette |
région. A P’aide de I'imagerie optique, il est possible
‘d’investiguer une région qorticale, 'sans les p’roblémes
_d’échantillonnage, propre aux études\électrbphysiologiqtie.
.unitaires. Ai.nsi,' l¢ role d’une région peut &tre évalué de'fagon
plus globale.

L’hypothése dé départ est donc que Iaire V2:l1a
contienne des moduleé de sélectivité 2 Ia diréction, mais que
ceux-ci seront localisés dans certaines zones oﬁ domaines

bien précis.
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ABSTRACT

In cats, the postero-medial part of lateral suprasylvian cortex
(PMLS) is generally considered as a key area for motion processing. While
behavioral studies have indeed supported the role of PMLS cortex in higﬁer-_
order motion integration (Rudolph and Pasternak, 1996), there is no
evidence that individual PMLS cells can perform such analysis (Gizzi et al.,
1990). Given the fundamental importance of understanding the neural
substrate subteﬁding higher-order motion processing, we investigated
whether PMLS neurons can sighal the direction of motion of complex
random dot kinematograms (RDKs) wherein comprising elements do not
provide any local coherent motion cues. Results indicated that. most PMLS
cells (82%) can integrate the displacement of individual elements into a
global motion percept. Their large receptive fields allowed the integration of
motion for elements separated by large spatial intervals (up to 4 degrees). In
most cases, the ‘analysi's of complex RDK motion necessitated the
contribution of the area of the visual field beybnd of the classical receptive
field. None of the complex RDK sensitive cells were found to be pattern-
motion selective when tested with plaid patterns. Our results provide the
first evidence that receptive fields of PMLS neurons can perform higher-
order motion analysis and support the behavioral evidence that thisarea is
implicated in complex motion processing (Rudolph and Pasternak, 1996). It
also further corrobofates the findings that PMLS neurons cannot éignal the
true direction of a. plaid pattern (Gizzi' et al., 1990). Providing that these

same neurons can signal the direction of complex RDKs, there may be
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distinct cortical mechanisms for processing different types of complex

motion.

Key words: complex motion, higher-order processing, spatio-temporal
integration, extrastriate cortex.
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- INTRODUCTION

In order to perceive the veridical direction of the motion of objects,
local motion cues analyzed in pfimary visual areas must be integrated in
higher-order cortical areas (Rudolph & Pasternak, 1996; Li et al., 2000;
Brosseau-Lachaine et al., 2001; Li et al., 2001; Castelo-Branco et al., 2002;
Huk & Hegger, 2002). In cats, it is generally considered that the fegions
constitutiﬁg the lateral suprasylv'ian cortex (LS) are involved in higher—ordef
motion integration. This is especially true for the. postero—medial part of the
LS cortex (PMLS), which has been the most studied area of the suprasyivian A
region and is considered by some authors as the homologue of the middle
temporal (MT) area of the primate brain (Spear, 1991; Payne, 1993; Dreher
et al., }996). Neurons in the PMLS cortex have large réceptive fields that
are, for the most part, exquisitely selective for the direction of motion along
translational and frontal axes (Blakemore & Zumbroiclh, 1987; Gizzi et al.,
1990a,b; Minville & Casanova, 1998; Li et al., 2000; Brosseau-Lachaine et
al.,, 2001; Li et al., 2001). Involvement of the PMLS cortex in .motion'
processing has also been demonstrated behaviorally (Pasternak et al., 1989;
Rudolph & Pasternak, 1996; Sherk & FoWler, 2002; Huxlin & Pasternak,
2004). Very little is known about the capacity of PMLS neurons to combine
local signals presented in their receptive fields into a coherent pe’rcept. More
than a decade ago, Gizzi et al. (1990b) reported that PMLS neurons cannot
signal the veridical motion of a plaid pattern, a stimulus used to demonstrate

a neuron capacity to integrate local motion signals into a single coherent
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percept (Adelson & Movshon, 1982). Sub;e;luently, Li et al. (2001)
presented evidence of _pattem-moﬁon selectivity in PMLS using a series of
random-line stimuli, thus promoting the notion that PMLS is an early
cortical stage of motibn integration. To ;further examine the involvement of
PMLS cortex in higher-order motion processing, we invéstigated whether
PMLS neurons can signal the global displacement of a “complex” random
dot kinematogram (RDK) which necessitates the spatial and temporal
~ integration of the dots displacement over an extended area of the visual
field. This stimulus has been successfully used to study complex motion in
the LP-pulvinar complex and the anteromedial part of the LS cortex
(Dumbrava et al., 2001; Ouellette et al., 2004), both being reciprocally
connected to PMLS. The coding of such cOmp.le;( patterﬁ wouid indicate
that the PMLS cortex is part of neuronal pathways sﬁbtending the higher-
level spatio-temporal integration necessar‘y to detect the gldbal displacement

of objects in a complex visual scene.

METHODS

‘Animal preparation

Adult cats of either sex weighing 2.5 - 4.5 kg were used in this stﬁdy. '
Al procedures were made in accbrdan;:e with the pguidelines of the
Canadian Council for the— Protection of Animals, ﬁnd thg experimental
protocql was accepted by the ethics committee of the Université de
Montréal. The cat was premedicafed with a subcutaneous injection of

acepromazine maleate (Atravet' 1.0 mg/kg) and atropine (0.4 mg/ml; 0.1
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ml/kg). Thirty minutes after the injection, 'anesthesia was induced by mask
inhalation of 5% of isoflurane (Forane®) mixea with Oj/N;O (50:50) and
gradually lowered and maintained at 2% for the initial surgery. The depth of |
anesthesia was detenhined by the lack of response to_qlamping the iﬂtér¥
digital web of the posterior paws. Oxygen blood saturation ‘and heart rate
were monitored using an oxygen saturatioﬁ meter (Model 8500, Nonin
Medical, Inc.). o

Lidocaine hydrochloride (Xylocain‘e® 2%) was given at all points of
incision or pressure points. Following cephalic vein cannulz;tion and
tracheétomy, muscular relaxation was' obtained by .injecting gallaminé
 triethiodide (2%). The cat was then placed in a stereota‘xic‘frame (D. Kopf). |
Throughout the experiment, the animai was artiﬁciglly ventilated using av
 respiratory pufnp (Model 665, Harvard Appﬁratus) with an O/N,O
(33%/66%) mixture supplemented with agent-specific Tec3—0hmeda ‘
vaporizer of haiothahe (Fluothane®). Isoflurane was changed to halothane at
the end of the surgical procedure to facilitate single-cell recordings as we
shown that ha’l‘othan,e has a lesser depressive effect on cortical visual
responsiveness than isoﬂurane (Villeneuve & Casanova, 2003). End-tidal
‘gas samples were den from a non-rebreathing circuit through a tube
positioned at a Y-pié;:e connection at the o%al end of the endotracheal tube. \'
End-tidél CO; partial pressure was monitored by a cépnorheter (Normocap®
200, Détex-Ohmeda, inc.) and kept constan‘tvbetWeen 28 and 38 mmHg by
adjusting the rate and stroke volume of the respiratory pump. The core

temperature was maintained at 37+0.5°C by means of a feed back-controlled



86

heating pad. Electroencephalogram (EEG) recordings were maide with
stainless steel screws of 2 mm in diameter inserted in the frontal bone. Both
EEG and electrocardiog.ram. were monitored throughout the experiment
(Axoscope, Axon Instruments, Inc., USA). The animals were continuously
infused with 5% dextrose in lactated Ringer’s injection solution containing
gallamine triethiodide (50:50, 20 mg/kg/h). Pupils were dilated with
atropine sulfate 1% (Isopto®) and nictitating membranes were retracted by
local application of phenylephrine hydrochloride 2.5% (Mydfrin®). The
eyes were protected using contact lenses of appropriate refractive power
(plano or +2.00 diopters). |

Craniotomies were performed at the posterior part of the
suprasylvian sulcus of both hemispheres, at Horsley-Clarke coordinates AP
7t0—2 and ML 11 to 16, and the dura was incised to access the cortex. Fof
a subgroup of 5 animals, control recordings were carried out in area 17. In
these cases, craniotomies were made at coordinates AP -1 to -7 and ML 1 to
6.
Electrophysiological recordings

.'Single-unit activity recordings were performed using - varnished
tungsten microelectrode§ (2-4MQ; A-M Systems, Inc®) at a descending
angle of ~40° and ~16° with respect to vertical for PMLS and area 17,
respectively. The exposed cortex was covered with warm agar, over which
melted wax was applied to create a sealed recording chamber. The signals
were amplified, displayed on an oscilloscope and played through an audio

monitor. Neuronal activity of the recorded units was isolated using a
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window discriminator (WPI) and fed to an acquisition program (spike2
v3.x, CED Cambridge, UK) via an analogue-digital interface (1401, CED).
The responses were recorded- as post-stimulus time histograms (PSTH) of
10 ms bin width.
Visual stimulation

Receptive fields were ﬁrst mapped and characterized with this aid of
a hand-held projector/ophthalmoscope and computer generated stimuli. The
eccentricity (azimuth and elevation with respect to the area centralis) of the
receptive field center was measured. Each unit was then quantitatively
tested using the visual stimulus software, Pixx 2.03 (Sentinel Medical
Research Corp., Québec, Canada) driven by a Macintosh G3 computer. The
stimuli were back projected by a LCD projector (Inf‘ocus Systems) onto a
translucent screen placed 57 cm in front of the animal and subtending 70 X
85° of visual angle. The image had a resolution of 6.8 pixel/deg and the
refresh rate was 67 Hz. The screen (Da-Lite) is made of a precise optical
coating applied to an acrylic substrate (Da-Plex) allowing a high optical
quality display énd a uniform diffusion of the light projected onto it. Full-
screen stimuli were presented for all cells. Durjng each test, the activity for
a blank screen of equal mean luminance " 25 cd/mz) was reco-rded
(spontaneous actiyity level). Each stimulus presentation, as well as
spontaneous actiyity recording, lasted four seconds and was repeated four
times. Response levels were computed over the whole stimulus duration (4

sec) and were expressed in spikes/sec. Presentations were pseudo-randomly
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interleaved. Both eyes were stimulated when monocular stimulation was

ineffective in driving a cell.

Sinusoidal drifting gratings (60% contrast) were first used to.

_ characterize the basic properties of PMLS neurons (e.g., orientation, spatial

and temporal frequency selectivity).

Random dot kinematogram (RDK) consisting of vAv'hitke circular dots
6n a black background (100% contrast) were used to study higher-order
rhdtion proceséing. Optimization of the dot size was done in most cases
along a range of 0.1 to 1° of visual angie. Due to the large receptive field of
PMLS cells, the optimal responses were always obtained with 1° dots. Two
stimuli were used to differentially emphasize global motion mechanisms.
For convenience, these will be referred to as simple and complex RDKs
(Figlire 1). The simple RDK (panel A) was essenﬁia]ly a rigidly translating
random dot field with no noise. In fhis configuration, each signél dot
follows a straight and continuous path in one commbn direction. This
stimulus required .minimal simultaneous mofion integration over an area of
the visual field. For complex RDKs (panel B), the dots had a lifetime of
two-frémes, that is, they moved only once before being randomly
repositioned, i.e., being displaced in another spatial location. Over a
temporal sequence of a given set of displacements, I,QO% of the dc;ts
c.ontributed to the global motion sequence. Each dot had an equal random
probability of .beginning at the first or second frame of their motion
sequence, In that stimulus, half of the dots were displaced in the ‘motion
direction while the remaining half was repositioned randomly at a time. In

other words, the signal and noise frames have been segmented by half on
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any given frame presentation so that when half of the dots give the motion
signals the remaining ones repositioned themselves (the reverse being
observed in. the next sequence). This configuration is similar to the
“Combined condition” described by Williams & Sekuler (1984) and to low
motion test coherence of Newsome and Paré (1988). In the complex RDK,
there is never more than a single phi motion jump before repositioning.
Cohsgquently, there must be spatial and temporal integration of the dots
displacement over an extended area of the visuél field in order to signal the
veridical direction of the pattern, as previously shown in Dumbrava et él.
(2001).

"Two main spatial parameters were investigated using complex
RDKs: (1) the optimal spatial interval (Dop,),l which corresponded to the
distancé between partner dots that provided the highest level of‘ direction
selectivity, and (2) the largest spatial interval (D,,,a,;), which corresponded to
the largest interval at which direction selectivity was maintained. We also
investigated the effect of varying the temporal interval (7) between the
appearances of given partner dots, i.e. the dﬁration of the single phi motion
jump (computed. betwe;n-the extinction of the dot at its initial sp,ati?_l
position and the appearance of the dot at its new spatial location).

‘We also studied the effect of restricting the RDK pattern to the
classical receptive field in 10 cells exhibiting_clear boundaries. In those
cases, the limits of the receptive fields of half of the cells that were initially
assessed by hand Were. reassessed quantitatively by using computer-

controlled grating patches moving within and outside the previously defined
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area of activation. The grating was contained within a rectangular window
(2° x 70° or 2° x 85°) that was randomly positioned along the vertical and

horizontal axes of the receptive field (2° steps). For all cells tested, the area

" of activation was similar whether it was defined by hand or by computer-

controlled stimuli. Direction selectivity to simple and complex RDKs was
then evaluated as a function of stimulus size. On average, the area beyond
the classical receptive field which waé stimulated by the full-pattern was
around 5600 deg? (from 5312 to 5840 degzj.

For both simple and complex RDKs, direction selectivity was
assessed by varying the direction.of motion over 360° by incremental steps

of 15 or 30°, and a direction index (DI) was computed as follows:

response in the non-preferred direction — spontaneous activity

response in the preferred direction — spontaneous activity

A DI value of > 0.5 indicates that the cell was selective for the direction of
motion of ihe stimulus, whereas a DI of < 0.5 indicétes that tﬁe cell was not
selective to direction of motion (Minville & Casanova, 1998). Crilteria for
determining the responsiveness 6f PMLS éells to the RDKs were as rfollows:
first, the optimal response had to be at least twice the spontaneous discharge
raté and be significantly different from the value of the S.E.M.; secondly,
cells were regarded as tuned for RDK direction when they responded to a
specific range of directions (clear - pattern of directional tuning).
Consequently, their’ selectivity (optimal value) could be assessed

quantitatively by measuring the bandwidth of tuning (quantified as half
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width measured at half height). In rare cases, the selectivity to complex
RDKs was so broad that we could not computed a bandwidth with
confidence. |

For all direction-selective cells, responses to drifting plaid patterns
were assessed. Plaids were composed of two superimpoéed identical sine-
wave drifting gratings differing in orientation by 120°. For each cell, the
spatial and temporal frequency of the comprising gratings corresponded to
the optimal values computed from responses evoked by individual driﬁiﬁg
gratings. The contrast of each plaid component was 30%. Responses to
plaids were classified as pattern motion selective (PM) or component
motion selective (CM) by calculating partial correlation coefficients using
the following formula: Rp= (rp-rerpe)/[(1-1°)(1-Tpc)]* (Movshon et al., 1986,
corrected). Rp represents the partial correlation coefficient for the PM
prediction, r; is the correlation coefficient of the plaid response and the CM
prediction, rp is the correlation coefficient for the plaid response and the
pattern prediction, and 1 is the correlation coefficient for the two
predictions. Similarly, R is the partial correlation coefﬁ_cient defined for the‘
CM prediction and is calculated by exchanging r, with r in the equation.
" Component and pattern predictions were based on a neuron’s direction
mﬁing function to a drifting sinewave grating. The PM prediction -is
. identical to the cell’s actual response to the grating. To obtain the CM
prediction, spontaneous activity is subtracted from the cell’s response to the

grating. The direction tuning function is then duplicated and each copy is
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shifted 60 degrees in opposite directions. Both direction tuning functions
and spontaneous activity are then summed.

Cells were tested either with 12 or 24 directions, thus influencing
critical values (i.e. by changing the degrees of freedom). In order to present
all data in one graph, pértial correlation coefficients were transformed into Z
scores (Majaj et al., 1999; Ouellette et al., 20‘04). Transformations to Z
scores were pe}fomed with a modified (Sokal & Rohlf, 1981) version of

Fisher’s transform;

_0.5In((1+Rp)/(1-Rp))

A J1/(-3)

4

ZRc can be calcﬁlated by replacing R, with Rc. The n represents-the number
of directions at which the stimulus was presented. A cell was considered as
PM selective whén the value of R, (or Zgp) was significantly greater than Rc
(or Zgr.) and zero, as determined with a t test (one tail o = 0.05), A CM
| selective cell has a R (or Zgc) thét is significantly greater than R, (or Zgy)
and zero (Smith et al., 2005). |
Confidence intervals (m) were calculated to account for the
variability that could occur in electrophysiologicai experiment. Since we
cannot record all cells in a brain area, errors can be attributable to random
sampling errors. Confidence intervals are made to confirm that the observed
characteristics of our sample fall outside of the random sampling errors and
therefore are not attributable to chance. For each parameters tested, the

confidence interval always fell outside of the random sampling error.
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‘ Therefore, even with the relatively low number of cells tested, the results are
stable enough to be generalized to all the cells in the area and are not

attributable to chance.

Histology

| Electrolytic lesions were made along recording tracks. At the end of
each experiment, the animal was killed by an intravenous overdose of
pentobarbital sodium (éutharryl, 240mg/mL, 2cc/4.5kg). The brain was
removed from the skull and immersed in a solution of buffered formalin
(10%). Forty micrometer serial sections (coronal Plane) were cut using a
Microtome Cryostat HM500 OM (Microm International GmbH) and stained
with cres‘yl' violet, Verification of the position of the electrode tracks was

made to confirm the location of recordings in PMLS and area 17.

Res‘ults

Response prooerties of 56 cells in the‘PMLS cortex and 21 cells in
the prirnary visual cortex were _ investigated. The basic receptive field
properties of PMLS cells recorded here were comparable to those described
in earlier reports by others and us (Blakemore & Zumbroicrr, k1987; Gizzi et
al., 1990a, b; Guido et al., 1990; Minville & Casarrova, 1998; Liet 51., iOOO;
Morabet et al., 2000; Brosseau—Lachaine et al., 2001; Li et al, 2001).
Recordings were made throughout the rostro—caudal extent of PMLS o‘ortex;

and consequently, receptive field eccentricities varied from 4 to 80°.

Receptive fields were generally large and covered an area between 85 and
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800 deg2 (mean + SD; 351.63 +273.14 degz; median of 240 degz)_ and their
size increased with eccentricity (P < 0.001). The mean optimal spatial
frequency was 0.16 £ 0.16 c/deg. Additionally, most PMLS cells (80%;

39/49 units) were direction selective to drifting sine wave grating. -

Direction selectivity to simple and complex RDKs |

The vast majority of PMLS cells (35/41 cells; confidence intervals of
percentages: 74.1%<n<96.7%) responded to simple RDK. The remaihing _
cells were either poorly visually responsive and exhibited a high level of
resp’onse variability, or were lost before the completion of the .tests. For. all
units, the optimal RDK parameters were de.te'rmined by measuring
responses as a function of dot density and speed. Examples of such simple
RDK response curves are shown in figure 2. Panels A-C show the response
profiles when dot density was varied. In general, PMLS neuroﬁs respond to
dot densities lower than 0.09 dot/deg®. The neurons exhibit band-pass (panel
A; 48% of units) 0; low-bass (panel B, 36%) tuning functions. For a few
cells, responses reached a plateau and optim.al Yalues were around 0.03 -
0.05 dot/deg2 (panel C, 16%). Most neurons respohdéd optimally to dot
speed ranging between 10 and 50°/s, and a few preferred higher velocities
(betweeﬁ 60-90°/s, and some up to 120°/s). The median was 38.6°/s. Cells
generally exhibited a clear band-pass tuning functi‘on as shown in panel D.

Almost all responsive I;MLS neurons were direction selective (97%,

34/35 units; 91.1< n <103 %) for simplé RDK. More interesting is the fact

that 82% (27/33 units, one cell not tested for complex RDK; 67.7%< =
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<95.9%) of those direction selective cells were also able to signal the

~direction of motion of complex RDKs. Three representative examples of

simple and complex RDK selective PMLS neurons are shown in Fig. 3 A-C.

* Panel A shows a unit exhibiting- similar tuning functions and response

strengths for both RDKs. The neuron depicted in panel B responded
preferentially to the simple RDK. Panel C illustrates the fact that a subset of

cells exhibited broader direction tuning functions for complex RDKs. Panel

~ A of Figure 4 in which the relationship between DI values computed with

simple and complex RDKs is presented. Most data points. lie in the upper-
right quadrant indicating that cells were direction selective for both stimuli.
A closer examination of the graph shows that the vast majority of the data
points are below thé line of perfect regression, demonstrating that PMLS
neurons.are generally more.st'rongly direction selective for simple than
complex RDK (DIs of 0.94 + 0.11, and 0.72 + 0.25, respectivel‘y; tr= 5.05; P
< 0.001). At the extreme limit, three units were direction selective for
simple RDK, but failed to signal thé complex RDK direction (lower-right
quadrant).

Panel B of Figuré 4 reveals that for nearly half of the ceils tésted,.

direction tuning functions computed from simple and complex RDKs were

quite comparable (data points close to the line of perfect regression, see

example in Figure 3A). The other half behaved differently as they were
more broadly tuned for complex than simple RDKs (data points located
above the line; see example in Figure 3C). This last observation stands whén

all cells are pooled together as mean direction bandwidths for simple and
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complex RDKs were respéctively 52.6° +20.3 and 70.9° + 27.7 (1 = 4.01, P
=0.001). .'

Comparison between response strength (panel C) revealed that optimal
discharges evoked byl simple RDK were generally higher than the ones
observed for complex RDK (mean 0%21.79 sp/sec £ 13.77 a.nd 15.13 sp/sec
+ 12.36, fespectivel&, t = 3.51; P =0.002; see example in Figure 3B). The
mean optimal velocity for simple (41 + 24.3 deg/s) was slightly less than
that for complex motion RDKs (58.8 £ 293 deg/s; t=2.29, p=0.03).

Therefore, most PMLS .neurons can signal the direction of simple and
complex motion-defined RDKs. Only a few (6 neurons; 18%) can only
signal the direction of simple RDKs. Mean receptive field size of complex
RDKs selective célls was 332 deg? (distri‘buted between 32 to 1128 deg?), a
value greater than that of 'cells~which only responded to simple RDKs

(ranged from 72 to 764 deg?, mean of 295 deg?).

Comparison with responses to drifting gratings
- Panel A of Figure 5.presents the relationship between DIs computed for .
both .types of RDKs and that computed from. drifting gratings. Most data
points are located in the upper-right quadrant (direbtion-selecti\./e cells),
indicating that PMLS neurons remained direction selective for all three
stimuli. A subset of cells lies in the upper-left quadrant, and these neurons
were more direction selective for RDKs than for gratiﬁg stimuli. Four
direction selective neurons for gratings did not showed strong direction

selectivity for complex RDKs (lower-right quadrant). The mean DI
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computéd from responses to drifting gratings was 0.73 + 0.3, a value
significantly lower than those mentioned above for simple RDK (¢ = 4.1, P
< 0.0001), but not significantly different from fhose of complex RDK (t=
0.61, P =0.544). |

Almost all PMLS cells exhibited broader direction tuning functions for
simple and complex RDKs than for sine-wave gratings. This is cleaﬂy
illustrated in panel B of Figure 5 which depicts the relationship between
RDKs and grating bandwidths. Most data points are located above the
perfect linear regression revealing that cells in PMLS are more broadly
tuned f;)r RDKs. The mean bandwidth for grating waé 28°+ 12.3, a value
significantly different from that of simple (¢ = 8.78, P < 0.001) and complex

RDKs (¢t = 8.61, P < 0.001; see values above).

Influence of the size of the RDKs

We investigated whether PMLS cells could discriminate the direction of

.RDK when the latter was restricted within the boundaries of their receptive

field. Panel A and B of Figuré 6 present the responses of a PMLS cell to
simple and complex RDKSs, respectively. In both graphs, responses when the
stimulus was either confined to the receptive field .(empty symbols) or
covering the full screen (filled symbols) are shown. Panel A illustrates the
fact that changing the spatial extent of the simple RDK had little effect on
direction selectiVity. A clear preferred direction coulci be observed in full
screen condition (DI = 0.88) as well as in tﬁe receptive field condition (DI =

0.88). A different picture emerged when only the receptive field of the same
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neuron was stimulated with a complex RDK (panel B). The cell was
direction selective in the full-screen condition (DI = 0.81). However, the
same unit failed to signal direction of motion when the stimulus was
restricted to its receptive field (DI = 0.32) despite the fact that it exhibited a
robust discharge rate. Panel D shows that the estimated proportion of
direction selective cells may vary according to thev spatial extent of simple
and complex RDKs. Overall, simple RDK direction selective neurons
remained direction-selective irrespective of the sﬁmulus size of the simple
RDK (filled bars, n=10). However for complex RDKs, the percentage of
direction selective cells was markedly reduced when the stimulus was
restricted to- the cell receptivé field (open bars, n=9), even though the
moving pattern evoked robust discharges (the discharge rate was not
significantly al.t.ered by tl;e size of the stimulus; t-test, P = 0.223). Based on
this subset of cells, PMLS neurons appeared to integrat; informaﬁon located
beyond their classical receptive field in order to adequately signal the

direction of motion of complex RDKs.

Influence of spatial and temporal intervals

The spatial interval between partner dots yielding optimal cell
responses (D,,) for complex RDK was determined for 29 cells. The Dy
was distributed betwéen 0.57° and 2.85° of visual angle, with a mean of
1.91 + 0.72°. The largest spatial interval (D) for which a PMLS cell could
still signal the direction of motion of a complex RDK ranged between 2.28
a_nd 6.42° with a mean of 4.4 Ii 0.44°. An example is shown in panel A of

Figure 7. Varying the spatial interval between the partner dots greatly
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influences the direction selectivity of the PMLS unit. The D, was at 1.14°
(DI = 0.86) and a further increase of fhe spatial interval yielded a decrease
in response strength and direction selectivity. This cell was still able to code
the direction of motion (DI = 0.71) of the complex RDK for a spatial
interval of 2.85° (Dmax). Dopr and Dinax values were investigated in relation
with the receptive field size and no significant relationship could be
determined (Dyp: 7 = 0.30, P = 0.13; Dppax - ¥ = 0.26, P = 0.37).

The responses of 14 cells were also studied as a function of the
tempora_l interval (7) between the appearances of given partner dots, i.e. the
duration of the single phi motion jump. Al] units behaved as the one shown
in panel B of Figure 7; i.e. .optimal direction selectivity (DI = 0.86 for this
cell) was obtained for the shortest temporal interval (16 ms) technically
possible. Direction selectivity and response strength were markedly reduced

at T values greater than the optimal one.

Relationship with plaid pattern selectivity

When tested with plaid patterns, all -complex RDK direction
selective cells were classified as component-motion selective, i.e., they only
respended to the two components of the plaid. A representative example of
such a cell is shown in Figure 8. The cell tuning curve computed from plaid
responses was bi-lobed (panel B) and did not match the pattern-motion
prediction which would have corresponded to the tuning curve profile
evoked by a single driﬁing-grafing (panel A). Despite its failure in signaling

the true direction of motion of the plaid, the unit was direction selective for
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the complex RDK (panel C). The statistical analysis is illustrated in panel D
and confirms-the above oBservation, i.e. all data points computed from plaid -

responses of complex RDK direction selective cells are located in the

“component” area. Therefore there was no relationship between complex

RDK and pattern motion selectivity in PMLS.

" RDK responses of neurons in the primary visual cortex

For comparison purposes, we investiga‘ted_the responsiveness of 21
neurons (8 simple and 13 cbmplex) in area 17 to simple and complex RDKs.
Optimal RDK parameters were varied to evoked maximal discharge levels.
All cells responded to the simple RDK, and 17 of those.were direction
selective. Almost all of these cells (15 out of 17) could either not be driven‘
by the complex ‘RDK (5 cells) or were ndt able to signal its difection of
motion (15 cells), even if in most cases (9 cells), discharge levels were
comparable to that observed with simple RDK. An example of the latter
behavior is showﬁ in panel D of Figure 4. While -the unit was direction
selective to simple RDK (DI = 1.05), it .res_pond.e(_i equally to all directions
of motion of the complex RDK (DI = 0.3). Panel B shows a similar
pheﬁomenon but in that case, responses to the comple# RDK were weaker

than that evoked by the simple RDK, when displaced in the preferred

~ direction. Only two area 17 neurons (1 complex and 1 simple cell) were

found to be direction selective to complex RDK, i.e., a proportion (12%)

much lower then that in PMLS (82%). These two cells did not present
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properties singularly different from the non-selective ones (RF of 48 and 14

deg?).
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Discussion

-The preseﬁt study demonstrates that PMLS neurons can signal the
direction of a complex RDK which requires the integration of local motion
over a large spatial area. Such processing cannot be fully performed by
lower cortical areas, such as area 17, since the vast majority of éells in the
primary visual cortex failed to signal the’ Qirection of motion for complex
RDKs. This study also showed that PMLS cells have the capacity to bind
local motion cues even if those cues are separated by rélatively large spatial
displacement. Moreover, we presented some evidence suggesting that the
analysis of complex RDK motion necessitates the coﬁtribution of the area of

the visual field beyond the classical receptive field.

Spatz.'al and temporal integration

| PMLS cells can integrate local motion cues even when the spatial
displacement of each dot comprising the complex pattern is greater then 4°. ,
It is of interest to note that, in the context of the hémology between cortical
areas in cats and primates (e.g., Payne 1993), éélls in the monkey area
MT/V 5 (Mikami et al., 1986) can integrate apparent motion with spatial
intervals in a similar range as the PMLS cells studied here. We found no
relafionship between this level of v'spatia'l integration (Dmax) and the size of
the receptive field of PMLS cells. Such a relationship was foﬁnd in the LP-
A pulvinar complex (Dumbrava et al., 2001), a subcortical thalamic area

interconnected with the PMLS cortex (Symonds et al., 1981; Updyke, 1981;
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Tong et‘al., 1982; Raczkowski & Rosenquist,1983; Abramson & Chalupa,
1985; Norita et al., 1996). Receptive fields of neurons from the LP-pulvinar
are on average larger than those from PMLS, and were shown to code tﬁe
direction of motion of complex RDK even when partner dots were spatially
separated by more then 6.5° (Dumbrava et al., 2001). On the basis of its
greater spatial integration capability, we can therefore propose that the LP-
pulvinar can perform a higher-ordef spatial integration based, in part, on
signals from PMLS cells. This would support theoretical and experimental
work (Mumford, 1991; Singer, 1994; Miller, 1996; Sherman & Guillery,
1996; Merabet et al,, 1998) that proposes the involvement of thalamo-
cortical loops (as computational networks) in the processing of complex
information such as higher-order motion signaling.

Our data also suggest that most PMLS cells can signal the direction
of motion of complex RDKs only when the lat‘te_r stimulates the area beyond
the classical receptive _ﬁeld.A This would imply that the processing of
complex motion in PMLS needs the involvement of other neurons. One
possibility would be that neighbofing neurons within the PMLS provide the
necessary input to perform large-scale spatial integration, through intra-
cortical connections (Downing and Movshon, 1989; Brosseau-Lachajne et
al,, 2001). Cortical neurons outside the PMLS cortex may also contribute to
this property, especially those in areas known to be involved in complex
motion analysis (AMLS: Ouellette et al., 2004; PLLS: Li et al. 2000; DLS:
Chen et al., 2004). A third possibility, which is not exclusive with the

former ones, would be the contribution of afferents from subcortical nuclei
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involved in complex motion processing such as the LP-pulvinar complex
(Dumbravé et al., 2001) which contains cells with receptive fields spatially
encompassing those of PMLS neurons. In this case, it would further
implicate cortico-thalamic loops in complex visual processing. Whatever the
above assumptions are; these data suggest that the classical receptive ﬁéld

and surrounding ones act as a single integration unit.

Mode of information processing in PMLS

Britten and Newsome (1998) gnd Heuer and Britten' (2004) have
provideq evidence that the processing of direction of motion in areas MT
‘and MST is more likely to be explained by a coarse rather than a sparse
coding model, i.e. a given stimulus would excite a widely distributed
pdpulation of MT/MST neurons (in a sparse model, neurones would Abe
narrowly tuned and relatively few of them would be active at any moment
(Barlow, 1972; Lehky and Sejnowski, 1990; Vinjé and Gallant, 2000;
2002)); Our résults support a coarse ;:oding representation of stimulus -
direction in PMLS cortex, since most cells were direction selective and
almost always broadly tuned for direction of motion, even for high\e‘r-orderv
stimuli such as complex RDKs. In addition, our data showed that the coding
mode in PMLS does not vary with stimulus context as appéars to be the case
in area V1 (Vinje and Gallant, 2000, 2002). In the present study, when
compare to receptive field stirﬁulation alone, full-screen stimulation did not
change the dischﬁge rate of PMLS cells (an augmentation or reductioh of

the discharge rate would have signified an increase in the coarseness or
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sparseness of the neural code, respectively (Vinje and Gallant, 2000, 2002)).
However, the inforﬁation transfer rate (Vinje and Gallant, 2000, 2002)
" appears to decrease as most direction-selective PMLS neurons cannot code
the direction of complex RDKs in receptive-field only conditions even if
they exhibit a discharge rate similar to that in full-screen conditions. In other .
words, for the same ﬁumber of impulses, stimulation of the receptive field
alone does not provide enough information to signal direction of motion.
Relevance to behavi(;r

The obser.vation that PMLS cells can signai the direction of motion
of complex RDK is in agreement with the behavioral findings of Rudolph
and Pasternak (1996). In the latter study, LS cortex lesions (which geherally
included the posterior part of the LS cortex, comprising the PMLS) resulted
in severe behavioral deficits in the integration of local motion information.
Rudolph and Pasternak (1996) acknowledged the fact that their findings -
could not be substantiated by the sole neurophysiological study that
investigated complex mofionv sensitivity in PMLS, but with a stimulus
fundamentally different in nature. Gizzi et al. (1990b) reported indeed that -
PMLS cells.cannot signal the true direction of a plaid pattern (i)atter-motion
selectivity): an indication that PMLS cells do nét have the capacity to bind
local motion cues into a coherent percept. On the basis of these
physiological data, Rudolph and Pasternak (1996) proposed that the effects
of LS lesions were.mediated through higher-order motion areas such as the

ectosylvian cortex (known to contain pattern-motion neurons (Scannell et
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al., 1996; Zabouri et al., 2003) which would receive its essential motion
inputs from the PMLS cortex. In the present study, we showe:d that PMLS
cells have the capacify to integrate the displacement of panne{ dots
comprising complex RDKs. Consequently, the behavioral motion deficits
observed by Rudolph and Pasternak (1996) are most likely to result from the
direct loss of PMLS neurons. Obviously, one has to be cautious_ in niake
such a statement because the RDKs used in both studies were different. In -
Rudolph and Pasternak’s study, the RDK consisted on dots moving in offset
directions within of range of 0-360 degrees (Pasternak et al., 1995). In the |
present study, the signal dots had the same direction of motion but were
move to a different spatial location after a single phi motion. Despite these
differences, the two patterns are complex in nature as both necessitate the

spatial integration of local directional signals into a global direction.

It is possible t‘hat other areas of the LS cortex may have contributed
to the behavioral ;ieﬁcits. This is especially true for the antero-medial part
of the LS éortex (AMLS) which contains both pattern-motion and complex
RDK selective neurons (Ouellette et al., 2004) and which is a direct target of -
'PMLS neurons (Norita et al., 1996). The impact of the PLLS cortex, the
other main area that was also fully destroyed in Rudolpﬁ and Pasternak

study, cannot be assessed because, to our knowledge, the complex motion

sensitivity of its comprising neurons has not yet been investigated.

One may suggest that the conflicting results regarding pattern-
motion in PMLS cortex may be related to the kind of anesthetic used

(Pentobarbital sodium in Gizzi et al., 1990; Urethane in Li et al., 2001;
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halothane in the present study) or to the anesthesia per se. Recent studies
have indeea reported that the number of pattem;motion selective units is
greater in awake than anesthetizéd animals (Pdck et al., 2001; Guo et al.,"
2004). This affirmation has been refuted by Movshon et al. (2003) on
methodological grounds (butseé Pack et ai., 2003). We do not believe th‘atv
the absencé of pattern-motion selective units ‘in the present study is dué to
anethesia. In same animal preparations, we have recorded pattern-motion
selective neurons in the neighboﬁring area, namelyv the AMLS cortex’

(Ouellette et al., 2004), the AEV cortex (Zabouri et al., 2003, and the LP-

pulvinar complex (Merabet et al., 1998; Dumbrava et al., 2001).

Our (study also confirmed the finding that PMLS cells are not
Apatvter‘n-mo‘tion selective (Gizzi et al.,, 1990b) and consequéntly do npt
support the challenging findings of Li et al. (2601). Thesg authors reported
that a majority of PMLS cells were pattern-motion selective. ‘However, they
usé a stimulus so fundamentally different (‘random-line’ pattern) that, in our
opinion, it p‘recludes any direct comparison between plaid-defined and
random-line-defined pattern motion. It is likely that the signalling of
random-line patterns necessitates integration of its comprising small non- -
oriented elements ovér a larger spatial_ exteﬁt, similap to complex RDKs.
Despite the absence of pattém-motion selective units in PMLS cortex, on
the( other hand it may be possible that the comprising component motion
selective neurons contributé to pattern-motion analysis by synchronizing A
their activity with similar cells 1n other areas such as érea 18 (see Castelo- |

Branco et al., 2000). The fact that PMLS cells are direction selective to
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complex RDK but are not pattern-motion selective when_tested with plaid
patterns suggests the existence of two distinct or spegialized mechanisms of
motion integration at the cortical level, as we already probosed in the' LP-
pulvinar (Dumbrava et al., 2001). Although both types of stimuli require
non-linear processing, on]y complex RDKs requirel long-range processing |
between neigh.bouring cells in order to code for the direction of motidn,
while plaid patterns are more likely to be analyzed via rectification
mechanisms (e.g., Wilson et al.,. 1992), without any necessary involvement

of long-range interactions.
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Figure legends:

Figure 1. Schematic representation of simple (A) and complex (B) RDKs.
Solid arrows represents the motion signal. This signal follows a straight path
in simple RDK. In complex RDK, straight lines represent motion signals
while broken lines illustrate the random repositioning of the corresponding

dot. Each rectangle represents one stimulus frame.

Figure 2.vCharacterization of the responses evoked by simple RDKs. Panels
A, B, and C show discharge rates of three PMLS cells as a function of dot
density. Panel D illustrates the response of a neuron to different RDK
velocities. Error bars represent SEM. The dotted lines correspond to

spontaneous activity levels.

Figure 3. Examples of responses £+ SEM to simple and complex RDKs.
Panels A to C show polar graphs illustrating the responses of threé PMLS
neurons to simple (filled symbols) and complex (empty symbols) RDKs
drifted in 12 directions of motion. In A, B, and C, DI for simple and
complex RDKs are respectively, 0.81 and 0.74; 0.89 and 0.79, 0.98 and:
0.83. Bandwidths for simple and complex RDKs are respectively; 62.3° and

82.5°; 66.3° and 77.8°; 44.5° and 76.3°.




117

Figure 4. Relationship between responses evoked by simple and complex
RDKs. (A) Direction indices (A), bandwid;hs (B) and optimal responses (C)
~ were computed from RDKs tuning curves. In each graph, the line of perfect
linear regression is shown. In A, the dashed lines represent the cut-off

betweeq directional and non-directional cells.

Figure 5. Relationship between responses evoked by drifting sine wave
gratings and simple (filled symbols) and complex RDK (empty symbols).

Conventions are as in Figure 5.

Figure 6. Effects of restricting the RDK dimension to receptive field size.
Panel A and B show the responses of a same PMLS cell to full-screen |
stimulation and when the RDK is restricted to the receptive field size of the
“cell, for simple and complex RDK, respectively. In A, the DIs is 0.88 in
both stimulus conditions, and the bandwidth is respectively 78.6° and 96° in
full-field and receptive field conditions. In B, the cell responded selectively
to complex RDK only to the full-screen RDK (DI of 0.84, bandwidth of
107°). Complex RDK could not trigger direction selectivity when restricted
to the size of the cell’s receptive field (DI=0.33). Error bars represents SEM.
Shaded areas in the polér graphs represent spontaneous activity levels. Panel
C shows the schematic representation of the receptive field of the PMLS
cell in A and B in both conditions (full screen and receptive field only

“stimulations). The cross represents the area centralis. Panel. D shows the
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percentage of direction selective cells to simple (filled bars) and complex

RDK (empty bars) as a function of the condition of stimuli presentation.

Figure 7. Influence of spatial (A) and temporal interval (B) between partner

dots on response strength and direction selectivity. In A, Doy (1.14°) and

Dy (2.85°) respectively represent the optimal spatial interval for which the

cell exhibits the strongest DI (0.86), and the 1argest spatial interval for
which it remains direction selective (DI = 0.71). In B, T, (16 msec)
represents the optimal temporal interval for which the cell has the strongest

direction selectivity (DI = 0.86).

Figure 8 Relationship between plaid pattern and complex RDK direction

~ selectivity of a single PMLS cell. Polar plots illustrating the direction tuning

functions for (A) drifting grating, (B) plaid pattern, and (C) complex RDK
are shown. Shaded areas represept spontaneous act‘ivity levels. (D) Scatter
blot in which the partial correlation for pattern and component selectivity
complex RDK seléctive neurons are plotted against each other.. The data
space is divided into 3 statistical regions. Alls data’points are falling in the.
lower right area, indicating .that these_ cells were component-motion

selective.

Figure 9. RDK responses in area 17. Panel A shows the responses to both
RDKs of a simple cell (receptive field size of 20 degz). This cell was

direction selective for simple (DI of 0.72) but not for complex RDK (DI of
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0.24). Panel B illustrates the responses of a complex cell (receptive field
size of 57 degz). This cell was also direction selective for simple (DI of
0.73) but not for complex RDK (DI of 0.19). Shaded areas illustrate

spontaneous activity levels.
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Figures:

A

Frame 1

Frame 2

Frame 3

Frame 4

FIGURE 1 SIMPLE AND COMPLEXE RDK
Villeneuve et al., 2005
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Abstract

On the basis of anatomical and physiological datg obtained on
animal models, ‘we.: recently proposed that neurons in the main visual
extrageniculate nuclei complex, the pulvinar, are z'lctively involved in
higher-order visual processing. 'Pulvina.r'neurons have been §hoWn to
integrate the component signals of a. plaid pattern into a coherent global
percept (pattern-motion selectivity). Using positron emission tomography
(PET), we have investigated the possibility that the human' pulvinar is also
involved in piaid-deﬁned higher-order motién integration. i’laid patterns
were bresented to normal observers in two conditions (coherent vs.
transparent) created by varying the relative spatial frequency of the two
gratings comprising the plaid. Regions of interest analysis revealed a
significant activation of the pulvinar in the coherent condition sﬁpport'ing
the notion that the human pulvinar nucleus is involve(i 1n 'higher-order.
motion processing. Plaid pa’cterﬂ activation was also observed in the medial
temporal gyrus (area MT/V3), a inotion area with strong . anatomical
connections td the pulvinar. These data provide the first dirept evidence that
the human pulvinar is involved in complex motion integration, as previously
shown in animal models, and further support the existence of cortico-
thalamo-cortical c;om'putational networks involved in higher-order visual

processing.
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Introduction

The pérceptibn of moving objects reciﬁires that local rﬁbtion cues
analyzed in first-order éortical areas (e.g., primary visual cortex) be
combined and integrated in .higher-order cortical areas (e.g.,'Amiddle
temporal area or MT/V5; A&elson, Movshon, 1982; Movshon, News'o'me,~
1996)‘. Evidenqe ofa two-stage cortical procéssing has been demonstrated in
animai models (cat and monkey) and in humans using plaid pattems; a
stimulus that can reveal the capacity of neurons to combine incongruent
visual components into a coherenf moving percept (pattern-motion
selectivity; Adelson, Movshon, 1982). Pattern-motion selective neurons
have been.found in areas V3 and MT/V5 of monkeys (Movshon et al., 1985;
Movshon et al., 1986; Rodman, Albright, 1989; Gegenfurtner et al., 1997)
and in regions of the lateral suprasylvian '(AI\/I.IJ(S) and ectosylvian corticées
(AEV) 6f the cat (Scannell et al., 1996; Merabet et al., 1998; Zabouri et al.,
2003; Quellé&e et ‘al., 2004). Neuroimaging studies in humaﬁs conﬁrmed’
thé eﬁistence of pattern-motion activity in primate areas V3 and MT/V5
(Wenderoth et al., 1999; Castelo-Branco et al., 2002; Huk., Hegger, 2002).

.In recent.years, our laboratory has shown that higher-order mo£iori=
processing was nbt restricted to cortical areas. Higher-order motion selective
neurons', including pattern-motion selective cells, have been found in a sub-
region of thé pulvinar compléx in cats (Merabet et él., 1998; ‘Ca.sanova etal.,
2001; Dumbrava et_. al., 2001). This discovery givés great support to the.

notion that the role of the thalamus goes beyond the mere relaying of _
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sensory information depending upon the state of vigilance, and to the
proposal that thalamic nuclei could be actively involved in higher-order
visual processing in close collaboration with neocortical areas (Mumford,
1991;.Sherman, Guillery, 1996; 2002; Merabet et al., 1998; Casanova et al.,
2001; 2004; Shipp, 2003). The pulvinar is in an exceptional position to
influence cortical processing given its extensive reciprocal connections with
virtual}y all visual cortical areas. For example, lthe medial nucleus of the
pulvinar is primarily connected to association cortices, such as the prefrontal
cortex and area 7, involved in attentional processing (Baleydier, Mauguiére
1985; Hardy, Lynch 1992). More relevant perhaps in the context of this
study is the extensive connectivity between the inferior subregion of
pulvinar and area MT/VS5, known to be involved in higher-order motion
analysis (Ungerleider et al., 1984; Shipp, 2001; Lyon et al., 2003; for
review, see Casanova, 2004). A

Based on the fact that‘ the primate pulvinar isl reciprocally connected
to areas MT/V5 and V3 and that these areas are known to process complex
motion, it is reasonable to propose that, in humans, pulvinar neurons woul.d
be involved in higher-order processing in interaction with the cortex, és
demonstrated in an animal model. The aim of this study was to investigate
the possibility that the human pulvinar contributes to higher-order motion
processing using plaid pattern stimuli in collaboration with area MT/VS5.
Parts of these results have been presented in abstract form (V illeneuve etal.,

2004).
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Methods

Subjects

We collected positron emission tomography (PET) data in eight
healthy adult volunteers (3F; 5M, aged between 23-28 years) who gave their
written informed consent. The experimental protocc;l was approved by the

Aarhus University Ethics Committee (Denmark).

Visual stimulation }

Plaid patterns were used to investigate the coﬁtribution of pulvinar
cells in motion integration mechanisms. The plaid pattern was composed of
two superimposed identical drifting sine wave gratings (0.3 contrast),
differing only in orientation by 120°. In this condition, the two component
gratings are integrated into a single percept that moves in an intermediate
direction to the motion directions of the component gratings. By modifying
specific parameters of the plaid, it is possible to alter its perception
(coherent vs. non-coherent). One of the parameters that greatly affect the
mechanisms of integration of tﬁe plaids is the relative spatial frequency (SF)
of its comprising gratings (Adelson, Movshon, 1982; Clifford, Vaiﬁa, 1999).
Coherence is perceived when the spatial frequencies of the two gratings are
identical, but transparency (non-coherence) is perceived when the spatial

frequencies are different, i.e. component gratings appear to slide one on top

of the other and no integration occurs.
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Four différent forms of plaid patterns were used to isolate integration
mechanisms. The baseline stimulus (baseline, Fig 1, panel A) was a plaid
composed of two gratings of the same 'spatial frequency (0.2c/deg) and
temporal frequency (0 Hz, i.e. no motion). The second stimulus was a
coherent plaid composed of two drifting gratings of _the same low spatial
frequency (0.2c/deg) drifted at a temporal frequency of 4 Hz (low SF
coherent, Fig 1 panel B). This stimulus would activate three different
populations of pulvinar cells: two assemblies of neurons would be driven by
the motion of the two components of the plaid (one population for each
component; component-motion selective cells), and a third assembly would
be driven by the integrated direction of motion of the plaid (pattern-motion
selective cells). The third plaid pattern was composed of two gratings of
different spatiél frequency (0.2 and 0.5¢c/deg) drifting at the same temporal
frequency of 4 Hz. The lattér plaid is typically known as transparent (Fig 1
panel C) since the two gratings appear to slide one on top Qf the other.
Consequently, only two populations of cells coding for the direction of the
components of the plaid would be activated by this stimulus (component
selective cells). Subtraction of regional cerebral blood flow (rCBF) ;:hanges
induced by the coherent (three populations of cells) and transparent plaids
(two populations of cells) should reflect the activity of the cells involved in
the binding of local elements into a single coherent pattern. The fourth type
of plaid (Fig 1 panel D) was coherent and was composed of two gratings of
0.5c/deg spatial frequency (the same spatial frequency of the second grating |

in the transparent condition) with the same temporal frequency of 4 Hz
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(high SF coherent). This stimulus was used as a control to rule out the
possibility that differences between the coherent and transparent co;lditions
were due to a weaker response td the spatial frequencies used in one of the
conditions.
Stimuli were displayed in a circular window of 36° diameter on a 21-
~ inch monitor (Tektronix; luminance of 40 cd/m?) positioned 57 cm from the
subject’s eyes in a dark r.oom.AEach stimulus was presented in an ON/OFF
ratio of 7sec/3sec for the full length of the recording time (Fig. 2A). A
central fixation cross in a grey circular patch (2° in diameter) was present in
all stimulus presentations to prevent eye movements and optokinetic
nystagmus. Since ocular motion is known to induce MT/V35 and pulvinar
_activation (Newsome et al., 1988; Galati et al., 1999), eye mpvements were
monitored for each subject in the scanner u.sing‘ an eye tracking system
(Quick Glance 1, EyeTech Digital Ss'stems, USA). Scans in which ocular

_displacement occurred were rejected from the analysis.

Procedure

Subjects were shown samples ‘of - the étimuli-and were asked td
identify the coherent and transparent conditions. They were then prepared
for scanning (insertion of a fine needle catheter into the brachial vein) and
positioned in the scanner. Subjects were instructed to maintain fixation
during each stimulus presentation and to repbrt verba.illy their percept after
each scan (down = coherent; down right and/or down left := trénsparent). A

The experiment involved twelve sequential measurements (four conditions
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in a pseudo-randomized order, each repeated three times) of regional
cerebral blood flow (rCBF) during the presentation of the different visual

stimuli (Fig. 2A).

Data acquisition and analysis

rCBF was measured witﬁ ‘an ECAT Exact HR47 PET camera
(Siemens/CT, Knoxville, TN) in 3-D mode following intravenous bolﬁs '
injections bf 500 MBq of HZIISO. A single 60-s frame was acquired (voxel
size: 4.6 X 4.6 x 5mm3), starting at 60,000 true counts/s. Successive scans
were separated by at least 10 min. Visual stimulus pfesentatioh was started
10 s before tracer injection and was continued throughout the rest of the
scanhing time (Fig 2A). Images were reconstructed with a measured
attenpation correction and filtered to 12-mm full-width half-maximum
(FWHM) isotropic Gaussian kernel with a Hanning filter of cut-off
frequency 0.15 cycles/s. PET volumes were realignéd using the Automated |
Image Registration (AIR 3.0) method to correct for head movements
between the scans. The first PET image was co-registered with thé subject’s
T1-weighted MRI (GE Sigma, Milwaukee, WI, 1.5T) brain volume (Collins
et al.,’ 1994) and mapped into standardized stereotaxic space (Talairaéh,
Tournoux, 1988) ﬁsin_g ;1 niﬁe-pmmneter affine transformation.

Given our specific hypothesis and the nature of the experimental
protocol, global search would have been insensitive after being corrected for
multiple comparisons (Friston et al., 1996; Ingvar, 1999). Consequently,_

analysis was restricted to targeted circumscribed areas._The pulvinar
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coordinates were .iden_tiﬁé_d. using anatomical landmarks and Talairach
coordinates and its location correspondea tq the coordinates found in the
literature (Morel et al., 1997, Ptito et al., 1999; Sperling .et_ al., 2001; Beer et
al., 2002; Kastner et al.,-2004). A circular region of interest (ROI) of SmIﬁ
radius was centered over the pulvinar nucleus coordinates (8, -25, 12; x, y,.
2). The small ROI was used to minimize the potential contributing effects of
' neighbbming thalamic nuclei. ROI analyses were also performed in area
MT/VSI and VL Location of area MT/V5 was possible by contraéting ‘

" motion conditions and baseline (no motion) and it corresponded to -

cdbrdinates repo&ed in previous studies (50, -70, -2; Tootell et al., 1995; :
Dprﬁoulin et al., _2600; Beer et al., 2002; Fortin et al.; 2003; Ptito et ;411.,

2003). Six millirﬁe_tres radius ROI was .pefformed to investigate the

contribution of area MT/VS5 in dompiex motion pro;:essing. ROI at
coordinates 5, -87, 5 (x, y, z, radius 10mm) was also carried out to evaluate
the contribution of area V1 in integration ‘mechaﬁisms (Fig 2C). The .size" of
the ROI varied according to the targeted regions to reflect their different
sizes and to be in accordance with the above studies. R(')I valug's' represent
.the mean rCBF and the standard-deviation of thé voxels within each ROL

For a single region and for each subject; twelve values were obtained, one .
for each scan'(3 scans per condition, 4 conditions). For each condition, the
~ ROI values were averaged. A pair’ed-sﬁmple t-test was .used to evaluate

rCBF changes between conditions. Analyses were carried out with DOT_

software (MNI).
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Results

In order to isolate brain areas involved in pattern-motion processing,
we carried out ROI analysis in which the low SF coherent condition was
contrasted with the transparent condition. This test revealed significant
rCBF increases in the right pulvinar, corresponding to a higher activation
for the low SF coherent condition in comparison to the transparent

condition (P<0.001). This subtraction also revealed significant implication

A of the right area MT/V5 (P=0.03), the transparent stimulus yielding a

higher level of activation in comparison to the low SF coherent condition.
To rule out the possibility that the differences might be related to the
different spatial frequencies used in the transparent condition, high SF

coherent. stimulus was compared with the transparent condition. This

subtraction also yielded a significant level of activation within the pulvinar

(P<0.01) and area MT/V5 (P=0.007) as for the low SF coherent condition.
This confirms that the differences between conditions was not dueto a weak -
activation of pulvinar and MT/V5 cells to the spatial frequency used but
rather to pattern selective cells involved in integration mechanisms. The
rCBF changes in the low - aﬁd high. SF coherent conditions in the two areas
are shown in panel B ofFig.Z.

ROI analyses were also performed in area VI ;o study the
implication of this area in complex motion processing. Comparison between

the coherent conditions (Jow SF and high SF) and the transparent condition
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did not reveal any significant differences in area V1 (low SF cohefent:
P=0.358; high SF coherent: P=0.07; see table 1 and panel B of Fig 2).

There were no significant differences between the activation induced
by the low and high SF coherent conditions in area MT/V5 and pulvinar
(pulvinar: P=0.264; MT/V5: P=b.769). The high SF coherent condition was
more effective in activating V1 neurons (P=b.012; high SF coherent > low
SF coherent), in accordance with the observation that BOLD signal intensity
in area V1 varies with gratings spatial frequency (Mendola et al., 1999).

The limitatidn in the number of stimuli that could be used with PET
did not allow for an accurate delineation of area V3 and the establishment of

the correct coordinates necessary to carry out ROI analysis.
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Discussion

Our findings are the. ﬁ;st to demonstrate that the; human pﬁivinar is,
involved in paftem-motion processin‘g,‘ i.e. in binding visual signals from
disparate motion com.ponents. into a cohérent percept. It confirms previous N
ﬁndiﬂgs in the cat model which originally reve?iled the implicaﬁon of tﬁe
pulvinar in higher-order motion processing (Merabet et al., 1998; Dumbrava
et al., ‘20(51) and further support the notion that the thalamus may actively
paﬁicipate in higher-order visual functions in partnership with cortical areas
through corticd-thalamo-cortical pathways (Mumford, 1991; Sherman,
Guillery, 1996; 2002; Merabet et al., 1998; Casanova et al., 2001; 2004;
* Shipp, 2003). In this context, it is worth noting that we also observed
pattern-motion acti\‘(ity in area MT/VS, as previously reborted in humans
(Castelo-Branco et’ al., 2002; Huk, .Heeger, 2002). Given that complex‘
stimulus yield activation iﬁ the pulvinar and area MT/V5, we propose the
existence of computational modules comprising thalamic and cortical
entities specifically involved in higher—ord_er_ p?ocessing.

The absence of signiﬁcant differences in area V1 iﬁ relation to
complex motion processing was not surprising given the bulk of evidence
that neurons in the primafy visual cortex in cats and monkeys could not
signal the true directibn of a plaid pattern (Movshon et al., 1985; Rodman,
Albright, 1989; M(‘)vshon; Newsome, 1996; Merabet et al., 1998; Dumbrava

et al., 2001; Villeneuve et al., 2005; but see Guo et al, 2004). In addition,
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previous brain imaging studies have not reported pattern-motion activation

of V1 in humans (Caste]o-Brancb et al., 2002; Huk, Hegger, 2002).

Higher-order functions in pulvinar
While the present study showed specifically that pulvinar neurons
can be involved in plaid-defined complex motion, a few other studies also

suggested a higher-order function of this extrageniculate nuclei complex.

"Recently, Ward et al. (2002) described spatial coding and feature binding

deficits in a patient with unilateral damage to the rostral part of the pulvinar.
These authors proposed that the pulvinar is part of a neural‘ network
involved in the integration of local elements. In this line of thinking, Beef et
al. (2002) reported a pulvinar activation in human observérs stimulated with
optic ﬁow, a stimulus that also requires integration of local elements
moving in different directions. (globai 'motion). They interbreted this

activation by the sensation of self-motion (vection) produced by optic flow

‘patterns and the state of arousal (autonomic response) associated with it.

Given the higher-order properties of pulvinar neurons (Merabet et al., 1998,
Dumbrava et al., 2001; the present study), it may well be 'that this activation
comes from motion integration processes per se. Finally, our ﬁndingé are
also in accordance with the observation by Clifford and Vaina (1999) that a
patient who suffered a 'lateral posterior thalamic (pulvinar) | infarct
accompanied by an occipital lesion (deep white matter ischemia),

experienced major impairments in the processing of plaid patterns.
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Since the pulvinar has been shown to be involved m visuospatial
attention (LaBerge, Buchsbaum, 1990; Robinson, Petersen, 1992; Bender,
Youakim, 2001; Karnath et al, 2002; Ward et al., 2002; Kastner et al,,
2004), one may suggest that the activation we reported in the pulyinar might
be due to attentional rather than motion mechanisms. Given the diﬁ'erence_ in
activation between the coherent’and transparent conditions, this assumption
would imply that the coherent condition is attentionaly more demanding that
the transpafent cond_ition. While, to our knowledge, there is no study that
directly investigated this issue, there is ekperimental evidence that goes
against this poésibility. Indeed, the fact that switching between coherent and
transparent occurs automatically without aftentioh‘and goes equally well in
both directions might argue that both conditions are ¢quivalent as far as
attentional load is concerned (M. von Grunau, personal communication). It
may . well be that the coherent condition is somehow attentionally less
demanding, because coherence is usually the first percept seen when there is
switching between coherent and transparent cqnditions (von Grunau, Dubé,
1993). Finally, if attention was involved, comparable coherent activations
woﬁld have been found in'pulvihar and area MT/V 5! and this was not the

case as discussed below.

' PET and fMRI studies have shown that activity is enhanced in MT/V5 when a subject is
attending a stimulus rather than viewing it passively (Corbetta et al., 1991; Buechel et al.,
1998; O’Craven et al., 1997).
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Pattern-motion processing in pulvinar and area MT/V5

It . is worth nbting that oppqsite activity profiles were found in
.pulvinar and area MT/V5. While highest activity levels in pulvinar were
evoked by coherent plaid patterns, maximum activation was found in area
MT/VS5 for the transparent one. Data similar to ours were obtained in area
MT/V5 by C;astelo-Branco et al. (2002). The activity profile in MT/V5 may
be_explained by Hupé and Rﬁbin‘(2003) model suggesting a MT/VS
architecture where neural representations, of th;e coﬁerent and transparent
interpretations of the stimulus continually compete for dominance, via
inhibitory connectioﬁs. In the transparent condition, the two cell assemblies
activated By the two grating components would inhibit pattern-motion
neurons. In the c‘oherent conditions, the cell assémbly activated by the
integrated direction of motion would inhibit the two cell assemblies
representing gréting components. Conseciuently, activation of area MT/V5
will be higher in the transparent condition (two mseﬁblies VS. One; Castelo-
- Branco et al., 2002). This model of reciprocgl inhibition cannot be applied
td the pulvinar because a “reverse” profile ;)f activation was found. This
would indiéate that the pulvinar would have a complete simultaneous
representation of both integration and segmentation processing without -
cross-inhibition between each representation (pattern vs. component).
Therefore, the pulvinar could act as a coordinator of the neural

representations in area MT/V5 (Shipp, 2003).
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Models of motion integration

As stated in the Introduction, it is generally considered that visual
motion processing involves two _cortical stages (Adelson, Movshon, 1982;
Movshon, Newsome, 1996). The first and second stages would involve
direction-selective neurons in V1 and pattern-motion cells in area MT/V5,
réspectively (Movshon et al., 1985; Rodman, Albright, 1989; Movshon,
Newsome, 1996; Castelo-Branco et al., 2002; Huk, Heeger, 2002). Neurons
in area V3 are likely to be part of this computational network (Movshon,
- Newsome, 1996; Gegenfurtner et al., 1997; Wenderoth et al., 1999). Based
on the present ﬁndiﬁgs and previous theoretical and experimental studies
(Mumford, 1991; Sherman, Guillery, 1996, 2002; Mérabet et al., 1998;
Casanova ét al., 2001; 2004; Shipp, 2003), we propose that the thalamus,
and in particular the pulvinar, should be considered as a necessary
component of the computational network subtending complex motion
integration. All levels of motion processing has been described in the
pulvinar and, because of its extensive functional relationship with cortical
areas, it is likely that this thalamic.nuclei complex could actively influence

in and out-going cortical signals within the motion network.

Acknowledgments.

This work was supported by a CIHR grants to C.C. FRSQ provided most of
C.C.’s salary (Chercheur National program). M.Y.V. was supported in part
by a fellowship from the E.A Baker Foundation and Réseau FRSQ de

recherche en santé de la vision.



146

References

Adelson, E H., Movshon, J. A., 1982. Phenomenal coherence of movihg
visual patterns. Nature 300, 523-525.

Baleydier, C., Mauguiere, F., 1985. Anatomical evidence for medial
pulvinar connections with the posterior cingulate cortex, the
retrosplenial area, and the posterior parahippocampal gyrus in
monkeys. ] Comp Neurol 232, 219-28

Beer, J., Blakemore, C., Previc, F.H., Liotti, M., 2002. Areas of the human
brain activated by ambient visual motion, indicating three kinds of
self-movement. Exp Brain Res 143, 78-88.v

Bender, D.B., Youakim, M., 2001. Effect of aﬂentivé fixation in macaque
thalamus and cortex J Neurophysiol 85, 219-234.

Buechel, C., Josephs, O., Rees, G., Turner, R, Frith,. C.D., Friston, K.J.,
1998. The functional anatomy of attention to visual motion: A
functional MRI study. Brain 121, 1281-1294.

Casanova, C., Merabet, L., Desautels, A., Minville, K., 2001. Higher-order
motion processing in the pulvinar. Prog Brain Res 134, 71-82.

Casanova, C., 2004. The visual functions of the pulvinar. In: Chalupa, L.M.,
Werner, J.S. (Eds), The Visual Neurosciences. The MIT Press,
Cambridge, USA, pp. 592-608.

Céstelo-Branco, M., Formisano, E., .Backes, W., Zanella, F.,

| Neuenschwander, S., Singer, W., 2002. Goebel R. Ac_tivity

patterns in human motion-sensitive areas depend on the



147

interpretation of global motion. Proc Natl Acad Sci USA 99,
13914-13919. |

Clifford, C.W.G., Vaina, L.M., 1999. Anomalous Perception of Coherence
and Transparency in Moving Plaid Patterns. Brain Res Cogn Brain - |
Res 8, 345-353.

Collins, D.L., Neelin, P., Peters, T.M., Evans, A.C., 1994. Automatic 3D
intersubject registration of MR volumetric data in standardized
Talairach space. J] Comput Assist Tomogr 18, 192-205.

Corbetta, M., Miezin, F.M., Dobmeyer, S., Shulman, G.L., Petersen, S.E.,
1991. Selective and divided attention during visual discrimination
of shape, color and speed:functional anéltomy by positron emission
tomography. J Neurosci. 11, 2383-2402.

Dumbrava, D., Faubert, J., Casanova, C.> 2001. Global motion integra&ion in
the cat’s lateral posterior-pulvinar complex. Eur J Neuro 13, 2218-
2226.

Dumoulin, S.0., Bittar, R.G., Kabani, N.J., Ba}ker, C.L.Jr., Le Goualher, G.,
Pike B.G., Evans, A.C., 2000. A new anatomical landmark fqr
réliable identification of human area VS5/MT: a quantitative
analysis of sulcal patterning. Cereb Cortex 10, 454-463.

Fortin, A., Faubert, J., Ptito, A., Gjedde, A., Kupers, R., Ptité, M. 2003.
Stereoscopic processing in the human brain as-a function of

binocular luminance rivalry. Neuroreport 14, 1163-1166.



148

Friston, K.J., Price, C.J., Fletcher, P., Moore, C., Frackowiack, R.S_., Dolan,
R., 1996. The ttrouble with cognitive subtraction. Neuroimage 4,
97-114. |

Galati, G., Pappata, S., Pantano, P., Lenzi, G.L., Samson, Y., Pizzamiglio,
L., 1999. Cortical control of optokinetic nystaémus in humans: a
positron emission tomography study. Exp Brain Res 126, 145-159.

Gegenfurtner, K.R., Kiper, D.C., Levitt, J.B., 1997. Functional properties of
neurons in macaque V3. J Neurophysiol 77, 1906-1923.

Guo, K., Benson, P.J., Blakembre, C., 2004. Pattern motion is present in V1
of awake but not anaesthetized monkeys. Eur J Neurosci 19, 1055.-
1066. | |

Hardy, S.G., Lyhch, J.C., 1992, The spatial distribution of pulvinar neurons
that project to two subregions of the inferior parietal lobule in the
macaque. Cefeb Cortex 2,217-30

Huk, A.C., Heeger, D.J., 2002. Pattern-motion responses in human visual
cortex. Naf Neurosci 5, 72-75.

Hupé, JM., Rubin, N., 2003. The dynamics of bi-stable alternation in
ambiguous motion diéplays: a fresh look at plaids. Vision Res 43,
531-548. _

Ingavr, M., 1999. Pain and-functionél imaging. Phil. Trans. R. Soc. Lond. |
354, 1347-1358. |

Karnath, H.O., Himmelbach, M., Rorden, C., 2002. The subc_brticél
anatomy of human spatial neglect: putamen, caudate nucleus and

pulvinar. Brain 125, 350-360.



149

Kastner, S., O'Connor, D.H., Fukui, M.M., Fehd, HM.,, He;rwig, U., Pirisk,
M.A., 2004. Functional 'imaging'of the human lateral geniculéte
nucleus and pulviha:. J Neurophysiol 91, 438-448.

- LaBerge, D., Euc‘:hsbaum_, M.S., 1990. Positron emissipn tomogfaphicr

| measure-ments of pulvinar activity during an attention task. J
Neurosci 10, 613-619. | _

Lyon; D.C'., Jain, N., Kaas, J.H,, 2003. The visuai pulvinar in tree shrews II.

' Projections of four nuclei to areas of visual dortex; J Comp Neurol *

467, 607-627.

Mendola, 1.D,, Daie, AM.,, Fis_chl,-B., Liu, A.K,, Tootell, R.B., 1999. The -
representation ;>f illusory and real contours.in human cortical |
visual areas revealed by. functional magnetic resonance imaging. J
Neurosci 19, 8560-72.

Merabet, L., Desautels, A., Minville, K., Casanova, C., 1998. Motion
integration in a thalamic visﬁal nucleus. Nature 396, 265—%68.

Morel, A., Magnin, M,, Jeanmonod,l D., 1997. Multiarchitectoﬁic -and
stereotactic atlas of the human thalamus. J Comp Neurol 387, 588-
630.

Movshon, J.A., Adelspn, E.H., Gizzi, M.S., Newsome, W.T., 1985. lThe
analysis of moving visual patterns. Pont Acad Sci Scr Varié 54,
117-151.

Movshon, J.A., Adelson, E.H., Gizzi, M.S., Newsome, W.T., 1986. The A

analysis’ of moving visual patterns. In: Chagas, C., Gattas, R.,



150

Gross, C. (Eds), Pattern recognition mechanisms. New York:j
Springer Verlag, pp. 148-164. N

Movshon, J.A., Néwsbme, W.T.; 1996. Visual response propef;ies of striate
cortical neurons projecting to area MT in ma,caciue mdnl;eys. J
Neurosci 16, 7733-7741. |

Mumford, D. 1991. On the computational architecture of the neocortex. 1.

| . The role of the thalamo-cortical loop. Biol Cybern 65, 135-145.

Newsome, W.T., Wurfz, R.H., Komatsu, H., 1988. kelétidn of corticél areas . -

| MT and MST to pursuit eye movements. II. Differentiati.on of
retinal frorﬂ extraretinal inputs. J Neurophysiol 60, 604—626.

O’Craven, K. M., Rosen, B. R., Kwong, K K., Treisman, A., Savoy, R. L.,

. 1997. Voluhtary attention modulates fMRI activity in human MT-
MST. Neuron 18, 591_—598. |

Ouellette, B.G.?.Minville, K., Faubert, J., Casanova, C., 2004. Simble and
complex visual motioﬁ response properties in the anterior medial
bank of the lateral suprasylvian cc‘)rtex.iNeuroscience 123, 231-
245.

Ptito, M., Johannseﬁ, P.; Faubert, J., Gjedde, A., 1999. Activation of hum;m |
extrageniculostriaté‘ pathways after damage to areé V1.
Neuroimage 9, 97-107. | _

‘Ptito, M., Faubert, J., Gjedde, A., Kupers, R.‘, 2003. Separate neural

| pathways for contour and biological-motiqn cues in motion-

defined animal shapes. Neuroimage 19, 246-52.



151

Robinson, D.L., Petersen, S.E., 1992. The pulvinar and visual salience.
Trends Neurosci 15, 127—132.

Rodman, H.R., Albright, T.D., 1989. Single-unit analysis of paﬁem-motion
selective properties in the middle temporal visual area (MT). Exp
Brain Res 75, 53-64.

Scannell, J.W., Sengpiel, F.., Tovee, M.J., Benson, P.J., Blakemore, C.,
Young, M.P., 1996. Visual motion processing in the anterior
ectosylvian sulcus of the cat. J Neurophysiol 76, 895-907.

Sherman, S.M., Guillery, RW., 1996. Functional organization of
thalamocortical relays. J Neurophysiol 76, 1367-1395.

Sherman, S.M., Guillery, R W., 2002. The role of the thalamus in the flow
of information to the cortex. Philos Trans R Soc Lond B Biol Sci
357, 1695-708.

Shipp, S., 2001. Corticopulvinar connections of areas V5, V4, and V3 in the
macaque monkey: a dual model of retinal and cortical
topographies. J Comp Neurol 439, 469-490.

Shipp, S., 2003. The functional logic of cortico-pulvinar connections. Philos
Trans R Soc Lond B Biol Sci 358, 1605-1624.

Sperling, R.A., Bates, J.F., Cocchiarella, A.J., Schacter, D.L., Rosen, B.R,,
Albert, M.S., 2001. Encoding novel face-name associations: a
functional MRI study. Hum Brain Mapp 14, 129-139.

Talairach, J., Tournoux, P., 1988. Co-planar stereotaxic atlas of the huma.n

brain. Stuttgart: Georg Thieme Verlag.



152

Tootell, R.B., Reppas, J.B., Kwong, K.K.,.Malach, R., Born, R.T,, Brady,_
T.J., Rosen, B.R., Belliveau; J.W., 1995. Functional .analysis of
human MT and related visual cortical areas using magnetic
resonance imaging. J Neurosci .15, 3215-3230.

Ungerleider, J.G., Desimone, R., Galkin, T.W,, Mishkin, M., 1984.
Subcbrtical projections of area MT in the macaque. J Comi) Neurol

223, 368-386. |

Villeneuve, M.Y., Kupers, R., Gjedde, A., Ptito, M., Ca_sanova, C., 2004.
Pa&em—motion selectivity in fhe human pulvinar: a PET study.
Neuroimage 22, S39.

Villeneuve, M.Y., Ptito, M., Casanova, C;, 2005. Global motion integration
in the postero-medial part of the lateral supraS)lllvian cortex in the
cat. Eur J Neurosci, submittea

von Griinau, M.W., Dubé, S., 1993. Ambiguous plaids: Switching befween
coherence and transparency. -Spatial Vision 7, 199-211.

Ward, R., Danziger, S., Owen, V., Rafai, R., 2002. Deficits in spatial coding
and feature binding following damage to spatiotopic maps in the
“human pulvinar. Nat Neurosci 5, 99-100.

Wenderoth, P., Watson, J.D.G., Egan, G.F., Tochon—Dmguy, H.J .,‘O’Keefe,
G.J, 1999. Second order components of moving plaids activate
extrgstriate cortex: a Positron Emission Tomograpﬁy study.

Neurolmage 9, 221-234..



153

Zabouri, N., Ptito, M., Caéanova, C., 2003. Complex motion sensitivity of -
neurons in the visual part of the anterior ectosylvian cortex. -

Neurosci Abstr 29,179.4. .



154

Figure legends.

Figure 1. The four types plaids used in the experimental paradigm. In panels

B-D, the black arrows represent the direction of motion of each
component, while the grey arrow represents the integrated

direction, when applicable. A. Baseline stimulus, there is no

‘motion is this pattern B. Low SF coherence condition composed by

two superimposed drifting gratings of the same spatial frequency
and temporal frequency that strongly activated integration
processing. C. Transparent condition made of two superimposed
drifting gratings Qf different spatial frequency but identical
temporal frequency. This stimulus does not' trigger intégration
pfocessing as both gratings appear to drift one on top of each other
and only the motion of the components is therefore'perceived. D.
High SF coherent condition made of two drifting gratings of the
same spatial and temporal frequency. Brain activation related' to
this stimulus was made to prevent any reduction of responsiveness

caused by the use of different grating spatial frequencies.

Figure 2. A. Schematic representation of the experimental paradigm. The

bottom trace represents the four stimulus conditions in a pseudo-
randomized order, ¢ach repeated three times. Each condition lasted

70 seconds during which the stimulus presentation was made in an

N
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ON/OFF ratio of 7sec/3sec (middle trace). Thé arrow rébresents
injection time and the onset of scanning (upper trace). In all cases,
* the sftimulus presentétion started 10 s b;:fore tracer injection.
Consequently, the scan duratibn_ lasted 60 seconds. B. Bar charts
representing percent rCBF changes in the loW - and high - SF
coherent conditions with respect to the transparent condition. C. A
schematic repreéentation of the location of the ROI analysis. The
white circles delimit the areas of interests, namely, the pulvir.xar.

(z=12), MT/V5 (z=6) and V1 (z=5).
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Figures.

Baseline, no motion Low SF coherent

Transparent - High SF coherent

FIGURE 1 PLAIDS CONFIGURATIONS
Villeneuve et al., 2005
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ROI(x,y, z, n Contrasts P-Value = Pair-wise comparisbn
Pulvinar Low SF coherent - 0.001 Low SF coherent T
(8,-25,12,5) transparent |
| High SF-coherent-  0.01 High SF coherent T
transparent
MTNS _ Low SF coherent - 0.03 - Transparent T
(50, -70, 2, 6) transparent o
' High SF coherent - 0.007 Transparent T
fransparent
V1 Low SF coherent-  0.358 L —
(5, -87, 5, 10) transparent
High SF coherent - 0.07 | —

transparent

Results of ROl analyses computed in the pulvinar nucleus, area MT/V5 and V1. Both

pulvinar and MT/V5 present significantly different levels of activation in relation to the

coherent/transparent conditions.

TABLEAU I ROI ANALYSIS OF AREAS INVOLVED IN MOTION

PROCESSING

Villeneuve et al., 2005
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Abstract

Investigations Qf the role of area 21a suggest that this cbrtical area
constitutes an important locus for processing form and would, therefore, be
a key component of the ventral stream. The functional organization of this
area was investigated with optical_imaging of intrinsic signals in compaﬁson '
to areas 17 and 18 of the cat. A modular pattern was revealed for orientation
selectivity in area 21a. No direction maps were found in area 21a,_ a result

that further supports its role in the ventral processing stream. A uniform

" representation of spatial frequency was found in areas 17 and 18, as well as

in area 21a. The size of the module was smaller in area 21a in comparison to

area 18 and 17, but the inter-domain spacing was different only between

- areas 17 and 18. Consequently, the resulting module overlap suggesfs

differences in tuning width only between areas 18 and 21a. These results
reinforce the pivotal role played by area 2la in tﬁe ventral processing
stream. Additionally, the similarities in the functional organization of
primary v?sual areas 17 and 18 and higher order visual area 21a imply that

the optimization processes of those maps are independent of the underlying

neuronal computation.

Keywords: Direction selectivity, Orientation selectivity, Spatial frequency,

Extra-striate cortex, Ventral pathway
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INTRODUCTION

Area 21a represents a higher order cortical area located on the cat’s
latéral suprasylvian (LS) cortex (Scannell et al., 1995; Hilgetag et al., 2000;
Grlant and Hilgetag, 2005). It reéeives its principal cortical input not only
from area 17, but also from area 18 and 19 (Symonds and Rosenquist,
1984a, b; Shipp and Grant, 1991; Conway et al., 2000; Stewart et al., 2000;
Grant and Hilgetag, 2005). Tt interacts also with the thalamus and the
superior colliculus (Hashemi-Nezhad et al., 2003) via the lateral division of
the Lateral-Posterior nqcleus (LPI; Symonds et al., 1981; Raczkowski and
Rosenquist, 1983, Shipp and Grant, 1991). -

The overall functional properties of area 21a cells suggest that this.-
area pllaySQa role in the analysis of visual information based on form and
therefore holds a key positi'(.)r; in the ventral processing stream (form,
learning and recognition; Lomber et al., 1996, 2001). Cells in area 21a have
cpmplex-like receptive field structure and are strongly sensitive to the
orientation of a stimulus (Mizobe et al., 1988; Wimbome and Henry, 1992;
Dreher et al., 1993; Toyama et al., 1994; Dreher et al., 1996; Tardif et al.,
1996; Wang and Dreher, 1996; Morley and Vickery 1997). It does not
receive a significant exci'tatory input from the Y-channel (Dreher et al.,
| 1993), even if it gets a significant projection (15-25%) from afea 18, the
principal target of Y-type LGN input (Dreher et al., 1980; Dreher, 1986). It

also shares its principal thalamic input, the LPl, with the posteromedial

lateral suprasylvian area (PMLS; Symonds et al., 1981; Raczkowski and
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Rosenquist, 1983, Shipp and Gran?, 1991), the two regions comprising
highly direction selective neurons (Blakemore and Zumbroich 1987; Gizzi '
et al. 1990a, b; Casanova et al. 1989, Minville and Casanova 1998; Li et al.
2000, 2001; Brosseau-Lachaine et al. 2001; Dumbrava et al. 2001,
Villeneuve -et al., 2006). Based on its conpectivity, oﬁe may suggest that
ar.ea 21a could be part of pathways involved in motion analysis as the PMLS
cortex. A number of electrophysiological studies have indeed reported the
presence of direction selective cells in this area. However, most authors
concluded that the proportion and selectivity of these cells preclude one
from considering area 21a as a motion area (Mizobe et al., 1988; Winb(’)me
and Henry, 1992; Toyama et al., 1994; Tardif et al, 1996; Wang and
Dreher, 1996; Morley and Vickery, 1997). These observations may stem
from the possibility that highly direction selective neurons in area 21a may
be clustered in islands that could easily be missed in electrophysiological
studies. Thus, the contribution of area 21a cells in motion analysis is still a
matter of debate.

In this study, we have further investigated the role of area-2la in
visual processing using optical imaging (OI). One advantage of OI is to be
able to visualize the global functional arcl;itecture of a cortical area avoiding
the needle-in-a-haystack problem for single-cell ex#mination of neuronal
properties such. as direction | selectivity. Therefore, the functional
organization of key components of visual processing (such as orientation

and direction selectivity, spatial frequency (SF) selectivity, and domains
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size) was evaluated in area 21a and compared to that found in the primary

visual cortex.
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EXPERIMENTAL PROCEDURES

Animal preparation

All procedures were carried out in accordance with the guidelines of
the Canadian Council for the Protection of Animals, and the experimental
protocol was accepted by the ethics committee of the Université de
Montréal. The animal preparation has been described in details in previous
reports (Villeneuve and Casanova, 2003; Villeneuve et al., 2006). Briefly,
normal adult cats weighing 2.5 - 3.5 kg were used in this study. Cats were
prc;.medicated with a subcutaneou§ injection of acepromaziﬁe rrialeate
(Atravet" 1.0 mg/kg) and atropine (0.4 mg/ml; 0.1 ml/kg). Thirty minutes
after the injection, anesthesia was induced by inhalation o.f 5% of isoflurane
(Forane®) mixed with Oy/N,O (50:50) and gradually lowered a_nd
maintained at 2% for the initial surgery. Following ce;;halic. vein
cannulation and tracheotomy, muscular relaxation was obtained by injecting
gallamine triethiodide (2%). Throughout the experiment, the animal was.
artificially ventilated usirig a respiratory pump (Ugo Basile, 6125) with an
0,/N2O  (33%/66%) mixture suppleménted with agent-specific Tec5-
Ohmeda vaporizer of halothane 0.5% (Fluothane®). Isoflurane was changed
to halothane at the end of the surgical procedure as it is less detrimental to
cerebral responsiveness (Vi.lleneuve & Casanova, 2003). End-tidal CO,
partial pressure was monitored by a capnométer (Ohmedé 5250 RGM) and
kept constant between l30 z;.nd.38 mmHg by adjusting the rate and stroke

volume of the respiratory pump. The core temperature was maintained at
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37+0.5°C by means of a feed back-controlled heating pad. The animals were

continuously infused with 5% dextrose in lactated Ringer’s injection
solution cbntainipg gallamine triethiodide (50:50, 20 mg/kg/h). Pupils were
dilated with atrop.ine sulfate 1% (Isopto®) and the eyes were protected using
contact lenses of appropriate refractive power. |

‘Craniotomies were centéred over the posterior part of the
suprasylvian 'sulcus, at Horsley-Cla_fke coordinates AP +17 to -10 and ML
0.5 to 18, and the dura was removed for optimal visualizgtion gf_t_he cortex..
A large custom-made récording stainless steel chami)er ’.wa_s used . to
simultaneously map the activity_of several cortical areas (Figure 1). The .-
internal aperture was 20 x 27.5 mm, allowing the recording of area 21a as
well as primary visual areas 17 and 18 signals. The chamber was made
rectangular to take advantage of the fact that the recorded images by the
CCD are indeed reétangulér, therefore optimizing the whole process.

The components “of the recording compartment are presenfed in -
panel A and consist, from top to bottom, of four scre’ws and small o-rings, a
stainless steel cover plate, a large o-ring, ‘a-.glas.s cover slip, a second large o-
ring, and the chamber frame. Two of the screw holes on the frame (a, b) are
connected to the internal aperture of the chamber. One of the four screws is
a “filling-screw” (b"), i.e. it has a hole in its center which brovides access to
the inside the chamber when closed (see panel B). This screw is connected
to a silicone oil-filled syringe via a stainless steel tube made from an 18G1%
needle. Procedures were as follows. The chamber frame was solidly

attached to the skull with dental cement (Stoelting Co.). The first o-ring and
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filling screw were secured and the chamber was filled with silicone oil
(Polydimethylsiloxane, 200® fluid, viscosity 350 ¢St, Sigma-Aldrich, inc).
Once the oil was cleared of air bubbles, the cover glass was put in place,
-follbwed_ by the second o-ring and the steel-made cover plate. The two
fixing screws (c’, d’) screws were tigh'tened. Any excess of silicone oil in
the chamt;er will then leak through the unobstructed screw hole (a). The
final screw (a”) was then placed to seal the chamber. "l“his whole
configuration allows maintajning a stable intracranial pressure within the

recording chamber.

Visual stimulation

Stimulation was provided by in-house visual stimulation software
(StimPlus1.0) developed in Python programming language. The stimuli'
were presented on a computer screen (Vievs} Sonic Graphics Series G22075,
19 inches, 1024 x 768 pixels, 85 Hz, luminance of 25'cd/m2) placed 28.5 cm
in frbnt of the animal. Visual stimuli cohsisted of (1) drifting sine-wave
gratings which varied in orieniation (0 to 360 deg), spatial (0.05 to 1 c/deg)
and tempdral frequencies (1 to 6 Hz), while.contrast was held constant at
100%; (2) random dot kinematograms (RDK) which gonsistéd of a rigidly
translating randofn dot field with no noise on a black background (1'00%
conﬁast) used Ito study direction selectivity. Each dot had a size_of 1° of
visual angle and the dot densi‘ty was 3 dots/in_z; a value khown to be optimal
for cells in area 18 (Galuke et al, 2002).. To our knowledge, RDKs were

_never used to test area 21a cells.
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For all conditions, full-screen stimuli were presented binocularly.
During each test, the activity for a blank screen (baseline of equal mean
luminance) was recorded. In case of the RDK paradigm, the baseline level

was acquired when the RDK was static.

Data acquisition and processing
Functional images were taken by illuminating the cortex with a
700nm light (BP 30). Images were cépture’d using a tweive-bit CCD camera
(Dalsa 1M60, Colora(io Springs, USA) coupled with a real macro lens
(Nikon, AF Micro Nikkor, 60mm, 1:2.8D). The macro lens was used to
" increase the field of view, allowin‘g the simultgneously recording of optical
signals from areas 17, 18 apd 21a. The focus was set at about 600um below
the cortical surface for functioxial data. Five video frames kl.6s/each) wére
- taken during the 8s preséntation time of the stimulus. Interstimulus
conditions consisted of the next stimulus presented for 10s in a stationary
manner.

All images were*low-pass and high-pass filtered with a difference of
Gaussian kernel of adjusted size to remove low and high-frequency noise.
The size of the filters was gutomatically determined for orientation and
directioii conditioxis to fit the size and spatial periodicity of the module for
each area. To get the size of the module, line profiles of activity were
cohstruc_:ted .from unfiltered single-condition maps (averages of 20 to 60
trials). For orientation, the raw data were suriimed up for the same-

orientation-opposite-direction, normalized to the sum of the data for all
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stimulus conditions. The grey values distribution was clipped +3 standard
deviation around the average grey value and rescaled to the range between 0
and 1. For direction, identical calculations were made with the exception of
the same-orientation-opposite-direction images which were not summed up.
The line profiles of activity were constructed on the resulting single-
condition maps by starting the line at one domain center and ending it at the
adjacent domain center. The domain. center was determined automatically,
i.e. the observer first selected a domain and the pixel within this domain
with the lowest values (from 0 to 1) was considered as the center. Then the
same procedure was applied to the adjacent domain to complete the line
profile. This procedure was used to get the module size and therefore the
appropriate filter size to remove noise not related to the activation (sbatial
and temporal variation of blood volume, .uneven illuminatiqn, camera noise,
vasomotion). Others parameters were taken. along this module size
measurement: center-to-center distance, inter-domain spacing, and overlap
ratio. The periodicity and size of the modules were also confirmed by
autocorrelation methods (McLoughlin and Schiessl, 2006).

Selectivity analysis was based on the me_thod_developed by Swindale
(Swindale, 1998; Swindale et al., 2003). The general framework was to
recover, at each location in the image (i, j), the best fitting single von Mises
function for orientation or double von Mises functions for direction tuning,.

Pre-processing of the images consisted of summing two same-
orientation-opposing-direction conditions for orientation selectivity. The

resulting images were divided by the blank condition (equi-luminance) and
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filtered (difference of Gaussian kernel). Normalization by the cocktail blank
was avoided, as this deletes information about the tuning height (Swindale
. etal., 2003).

The optical response of each pixel in the image, measured at position
(i, j) to one of N directions of motion was analyzed. Single circular normal
function (von Mises) describes well orientation tuning curves (Swindale et
al., 1998). Therefore, von Mises function with parameters describing the
position, height and width was used to determined orientation preference.

The von Mises function was determined by:

O(6) = Aexp{kcos2(6 —6p)-1]}

where O is the model response, 6 is the orientation of the grating, A4 is the
maximum height, k is inversely related to the width and 0p is defined as the
preferred orientation. |

Direction preference was computed by the sum of.2 von Mises
functions, unrestrained in their relative positions, widths and heights. The

function was:

M(p) = Arexp {ki(cos(g-91) — 1)} + Arexp{ka(cos(9-¢2)-1)}

where M is the signal, ¢ is Athe direction of the stimulus, 4; and 4, are the
heights of the individual peaks, ¢, and @, are the optimal directions of each
peak and k; and k; are inversely associated to the widths of each peak.

The factors for amplitude, optimal direction and tuning width of

each peak (41, A2, 91, ¢2, k1 and k) were varied to minimize the error root
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mean squaré by simplex search method (Lagarias ef al., 1998) under -

MATLAB (Mathworks, MA, USA):

1 & |
=7 Z(R©n) - Mon, 41, 42,01, 92, k1))

where R’ is the experimental data, M is the values from the model and N the

- number of conditions. The root mean square optimization was stopped at

500 iterations and 4; was constrained so that it could not be greater than the
highes_t data point. A tuning curve coﬁld then be extracted at every (i, j)
location. For each tuning curves ob’fained, a baseline values (b;) was
determined as the minimum response vaiue for the pixel in question. Tuning
height was therefore defined has the signal above the b; value.

H(, j) was determined as the difference between the maximum and
the minimum values of the response at po_sitions (@, J)- Hmax was labeled as
the largest value of H(i, j) taken over the entire map. Consequertly, the
tuning curves were rescaled so that every tuning curve in the map had a

minimum value of zero scale and that all data points of all tuning curves in

' the map lie between 0 and.100. This was done by setting:

R’j(pn) = 100 * (Ry(pn) — by)/Hmax

The orientation of the stimulus was described as the right angle of

the direction of motion of the gréting:

0 =|p +90°|130
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Direction preference was determined as the position (deg) of the
highest peak, i.e. preferred direction was @, if 4, > 4> or @2 if 4, > A). )

- Direction index (DI) was determined by:

DI= (A1- Az)/A1

Amplitude of the orientation response was also meésured for
different SFs to establish the optimal SF for every pixel. Pixels with
\ maximum resp\onsé for the srﬁallest/largest SF value tested wgré considered
as low- and high-pass pixels, respectively. Otherwise, SF tuning response
was fitted by a modified Gaussian ﬁxﬁction with the same fitting procedure
previouély described:

2

MG 4 exp m
= —— X -
oV2rw 20°

where fis the SF tested, m 1s an argumenf linked to the mean, & is aséociated
to the bandwidth and » determines the shape; of the modified Géussiaﬂ
function. Then, the optimal SF évoking the maximum response was extract
from this distribution.'

Given the relatively large craniotofniés performed in the present
protocol, we de,veloﬁed an automated procedure that saves only the pixels
with a stable and reliable functional Tesponse (discarding blood vessels and
unresponsive pixels) into -region of interest (ROI) for furthér quantitétive
analysis. A reference orientation map was computed with the least-square

fitting' method with all the summed trials. The same procedure was
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completed for every trial separately (oh average 20-6_() trials), resulting in as
many ‘orientation maps as trials. The pixels where then compared between
~ the separated trials maps and the reference map. The pixels kept were the
ones where the optimal orientation was the same, in a prédetermined range,.
in more than 70% of the separated trials maps in -comparison to the
reference map. The range was determined by resolution of the orientation
conditions tested. The nurﬁber 6f conditions used was 8 orientations (16
directions), giving a resolution and range of 22.5 deg. Therefore, if a pixel
optimal orientation corresponded more than 70% of the time to the reference_
optimal orieﬂtation of the same pixel (within-22.5 deg), it was kept for
quantitative analysis. It is noteworthy that singularities are more unstable in
comparison to domains. Therefore, regions with variability of their
responses that corresponded with singularities were kept for further
anaiysis. The procedure was performed for each spatio-temporal parameter
that best fitted the activity of a cortical area; consequently, ROIs for area 17,
18 and 2la could be easily identified and separated. This way, high
responsive, but unstable regions (blood vessels) were automatically rejected -

from the analysis.

At the end of each experiment, the animal was killed by an
intravenous overdose of pentobarbital sodium (Euthanyl, 240mg/mL,

2cc/4.5kg).
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RESULTS

A modulér organization of orientation preferences was clearly
revealed in area 21a (Figure 2). Panels A-B and D-E show the orientation -
modules after visual stimulation with a 0.3 c/deg sine-wave grating drifted
at a temporal frequency of 3 Hz. The most pfominent modules could be seen
on the lateral gyrus, corresponding mainly to area 18. A second modular
organization could be observed on the caudal part of the supfasylvian gyrus,
i.e., in the area 21a. The two areas had stable functior;af responses, and
consequently, ROIs were automatically delimited.. The two ROIs are shown
on the anatomical view of the cortex in panel C of figure 2 (green and red

lines in areas 18 and 21a, respectively; the white dashed lines ‘indicéte

lateral (medial) and suprasylvian (lateral) sulc_i). Pixel-wise analysis of

orientation preference was carried out to discern the orientation preference
map (optimal orientation at each pixel) and is shown in panel F (regions of

interest are now delimited by black lines, for clarity). Panel G, shows the

“magnitude of the signal for each pixel, at the optimal orientation. The mean

response strength is signiﬁcaﬁtly greater (p<0.0001; Mann-Whitney) in the
ROI of area 18 (mean=9.23 + SEM = 0.034 x 10" median = 7.56 x 10'4)
than that)of area 2la (2.67 + '0.012 x 10 median = 2.64 x 1_0'4). It is
important to re-stated that this activation was produce by a grating of
0.3c/deg, which correspond to the optimal SF for area 21a (see below) but
not for area 18 (preferred SF _of 0.15 c/deg). Therefore, even when

stimulated at non-optimal SF, area 18 presents a higher activation level than



Fig 3 near
here

175

area 2la. This difference can be better appreciated in panel H where the '
distribution of the number of pixels is plotted as a function of signal |
amplitude for the two ROI (area 18 in green; area 2la in red). The
orientation preferencé map (F) was scaled according to the strength of the
response (G) and superimposed on the anatomical image (panel I). This
gives a clear view of the modular organization in area 18, and to a lesser
extent in area 21a. To better appreciate this organization, parts of the optical
image of the lateral gyrus (area 18; panel J) and of the caudal region of the
suprasylvian gyrus (area 21a; panel K) were magnified. The basic attributes
of the orientation maps were common in the two areas; both contained linear
zones (J1 and K1) and singularities (J2 and K2; clockwise (left) and counter
clockwise (right)). Conseduently, the general organization of orientation

domains in area 21a is comparable to that of the primary visual area 18.

Direction selectivity

The presence .of direction domains was investigated both With
drifting gratings and RDK. Results are presented in figure 3. The top panels
(A and B) present orientation preference maps for area 18 and 21a. In these
cases, modules can be easily delimited. Panels C and D present direction
preference maps for the same zones described above. While direction

domains could be clearly identified in area 18, no clear organization

emerged in area 2la. This observation stands whether drifting gratings

(panels C, D) or RDK (pa.n'els E, F) were used for visual stimulation, even if

- speed of the dots comprising the RDK was varied and covered the range of
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preferred velocities of cells in area 21a (Dreher et al., 1993; 4, 8, 12, 16, 20
and 24 deg/sec; data not shown). Based on directional responses, no ROI
could be indentified in area 2la, i.e. the response was too variable.
Conversely, a clear ROI for direqtion could be automatically delimited in
area 18, confirming the presence of reliable direction signals in area 18.
These data strongly suggest that area 21a does not pl;ly a prominent role in

the analysis of the direction of motion of an image.

Spatial frequency maps

The large recording chamber allowed for the investigation of the
organization of spatial frequency selectivity over a great range of visual
cortical areas. Figure 4 presents the functional maps obtained for sine wave
gratings whose SF was varied from 0.05 to 1.0 c/deg in 11 steps, at a TF of
3 Hz. The location and limits of the gyri and sulci are identified by da.éhed
lines in panel A. Each panels (A-K) show the amplitude of the response and
its location oﬁ the cortex for each SF. Low SF gratings activated mainly the
anterolateral parts of the lateral sulcus (area 18) whilg higher SF gratings
activated preferentially the posteromedial 'regiqns'(area 17). One should note .
that of the intrinsic optical signal responses in area 21a is very small wﬁen
compare to that of primary visual areas, and consequently, prevent its
visualization in panels A-K. In order to appreciate the responses in area 21a,
the optimal SF map presented in the panel L was not scaled to the amplitude
of the response. The medial part of the lateral gyrus, corresponding to area

17, is characterized by high optimal SF preferences (turquoise/yellow)
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whereas the lateral part of the lateral gyrus, corresponding to area 18, shows’
lower optimal SF selectivity (blue/dark blue). Area 21a was preferentially
activated by low SF (mainly blue). The two white rectangles in panel L
identified a region of the cortex comprising parts of area 17 and 18 (upper
rectangle) and area 2la (lower rectangle). Activations within these
rectangles are presented in figure 5 (panel A for the lateral gyrus, panel B
for area 21a). SF tuning curves were cbmputed for 8 groups of pi.xels
situated at different locations in areas 17-18 and 21a. Each group (illustrated
by the numbered dots) consisted of the mean response of four pixels. When
moving from the medial to lateral part of the lateral gyrus (i.e. from afea 17
to 18, dots 1-5), there was a clear change from high to low optimal SF
values. There were no such chlanges within area 21a as the vast majority of
pixels were tuned around 0.3c/deg, as shown by the tuning curves 6-8. The
distribution of the number of pixels as a function of the optimal SF in area
21a, quantified within the automatically defined ROI illustrated by the white
line in 5B, is presented in panel C. The mean +/- SEM was 0.30 +/-
0.003c/deg (gray arrow) and the median was 0.21(black arrow). Only band-
pass pixels were evaluated since we could not differentiate between low- , |
high-pass pixels and noisy data. The distribution of optimal SF in areas 17
and 18 are not presented, since the main criterion to differentiate the two

areas is the optimal SF itself..
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Characteristics of the domains

The spread of activity of a single orientation domain could be used
as a general view of the underlying orientation tuning of the neuronal
response: broadly tuned neurons would léad to large orientation domains

and to greater overlap between the domains, whereas narrowly tunéd

neurons would have the opposite effect (Rao et al., 1997). Consequently,

analysis of domain size relative to the distance between domains (overlap
ratio) may serve as a general measure o.f orientation tuning width of the
underlying neurons within a particular area.. Therefore, from' single-
orientation maps, analyses of line profiles were performed. From a single
line profile, many paiameters can be extractéd: the center-to-center distance
of adjacent domains (distance in mm of the two extremities of the line
profile), inter-domain spacing (full-width at half-height (FWHH) of the line
profile), orientation domaih Size (center-to-center distance - inter domain
spacing = domain size), and more interestingly, a ratio of orientation domain
size relative to center-to-center distance (oveflap ratio). The procedure is
illustrated in panels A and B of figure 6. Panel B shows an example of the
variation of the signal along the red line shbwn in panel A on a single-
orientation map of area 17. The measured parameters are also illustrated on
the graph; the solid black line represents the center-to-center dfstance, the
red dashed line corresponds to the inter-domain spacing ‘(FWHH) and the
blue dotted line sfands for the domain size. The 0\.1er1ap ratio is determined
by the doﬁlain size over the center-to-center distance. A similar procedure

was used to compare cortical organization in cats and ferrets (Rao et al.,
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1997). Here, it was used to compare the distance, size, spacing and overlap
ratio of areas 17, 18 and 21a.

Panels .C-F of figure 6 present data obtained .from 355, 1061 and 207
line profiles for areas 17, 18 and 21a, respectively. Thé mean center-to-
center distance (panel C) was significantly larger in area 17 (mean =+ SEM;
1.12 + 0.02mmj in comparison to area 18 (1.05 £ 0.01mm, p<0.001) and
area 2la (1.06 = 0.02 mm; p<0.01; ANOVA, Tukey). Area 17 also.
presented a greater inter-domain spacing (0.68 + 0.17mm) in compaﬁson to
area 18 (0.62 + 0.01mm,; p<0.001)., but this parameter was not different
from that in area 21a (0.65 + 0.01mm; p<0.1 89; panel D). When considering
the dom’ain size, areas 17 (0.44 + 0.01mm; p<0.01) and 18 (0.43 + 0.01mm;
‘p<0.05) were significantly different than area 2la (0.40mm = 0.0lmm;

panel E). Finally, the primary visual areas present larger orientation domains

. than area 21a. Panel F illustrates the ratio between the domain sizes relative

to the center-to-center disténces (overlap ratio). This measure, which is a
general indication of the underlying neurons orientation tuning width, only
differed betweén areas 21a (38.37+ 0.7%) aﬁd 18 (40.83 £ 0.28%; p<0.01).
The difference in the overlap ratio suggests that area 21a neurons would be
significantly mére narrowly tuned than area 18 cells, but not more than area

17 neurons (40.14+ 0.56%; p>0.05).

Cortical areas 7 and 19
Our recording chamber allowed us to visualize most of cortical areas

7 and 19 (Reinoso-Sudrez’s atlas, 1961), which are generally associated to
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the visual system. None of the recording sessions yielded to a signiﬁcant'
" activation of these areas. It is likely that the lack of optical signals came
from the nature of the stimuli used. Given the complex nature of visual
respohses in area 19 (end-stop; Hubel and Wiesel, 1965; Duysens et al.,
1982a; 1982b; Toyama et al., 1984; Tanaka et al., 1987; Bergeron et al.,
1998) and 7 (radially-oriented receptive field; Pigarev et Rodionova, 1998;
Rodionova et al., 2004), more complex stimuli may have been more

efficient. These were not tested as it was beyond the scope of this study.
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DISCUSSION

This study revealed the presence of well-defined and organized
orientation modules in a higher-order cortical area of the cat brain. This
organization resembles what we observed in areas 17 and 18. In contrast to
area 18, no direction domains were identified in area 21a. Overall, the data
presented here support the assumption that area 21a plays a role in form
rather than motion processing. Our findings are in agreement with those of
Huang et al. (2006) who, using the same experimental approach, reported
the existence of a modular organization for orientation pfeferences in 21a,
Their study however did not address direction selectivity and spatial

frequency tuning,.

Technical considerations
Ol allows one to analyze large surface of the cat brain in a single

experimental test. In the present study, we have increased this potential by

- using a very large chamber encompassing several areas. In most published

studies, the field of view is circular and aroun(i 5-6mm x 3-5mm (15-30
mm?), which only permits the analysis of small parts of é cortical area,
leaving accessible zones (other than those buried within the sulci)
unevaluated. Here, we could measure optical signal over a rectangular
surface of 300mm? (20 x 15 mm), allowing, in a single experiments, the
analysis of activity of a number of cortical areas along the rostro-caudal

axis. A downside is that increasing the field of view augments the amount of
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noisy and irrelevant signals. This problem was overcome by the automated
ROI procedure developed here, which is a simple and effective tool to select

functionally stable pixels for quantitative analysis and discard noisy ones.

Signal amplitude

The magnitude of the optical signals evoked by gratings in area 21a
was lower than those in area 18 (as shown in figure 2). Based on these data
obtained in the same animal at the same time, response amplitude was about
3.4 times greater in area 18 than 2la. Such tendency was previously
reported from electrophysiological data by Dreher et al. (1992, 1993). These
authors showed that responses of cells in area 18 are 2.6 times more robust
than those in 21a (area 18 = 84.4sp/sec (SD=54.1); area 2la = 33 sp/sec
(SD=26.2)). Despite the fe_lct that synaptic activity and not spiking activity is
considered as the main contributor to iptrinsic signal responses (ngothetis

et al.; 2001), data from OI and electrophysiology are similar.

Direction selectivity

As stated by Kisvarday et al. (2001), drifting gratings are usually
used to evaluate direction m.aps. However, this periodic stin.lulus carries
both orientation and direction signals. The use of RDK is thus a better
alternative since this stimulus does not contain any specific orientation
information and could be considered as purely directional. RDK has proven
to be efficient in driving cortical cells (Villeneuve et al. 2006) and in

defining direction tuning of neurons (compared to bars or gratings (Skottun
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etal, .1988)). The discrepancy between direction maps for gratings (fig. 3C)_
and RDK (fig 3E) reflects the different mechanisms éctivated by each
stimuli (Hammond, 1978, _lMalonek et al., 1994), in agreement with the
n;)tion.that RDKs allow a more direct evaiuation_ of motion processing.
Despite the use of RDK, we could not find any locus of direction selectivity
in area 21a. This is in agreement with _electrophysiolo.gical data (Mizobe et
al., 1988; Wimborne and Henry, 1992; Toyama et al., 1994; Wang and
Dreher, 1996; Morley> épd Vickery 1997) that demonstrated that most area
21a cells do not e_xhibij strong-direction selectivity tuning. It is likely that
thé few neurons with high directi;)n selectivity indices (Dreher, 1986;
Dreher et al., 1993; Dreher et al.; 1996) are sparsely.‘ distributed and do not '
form direction domains that could be revealed by OI. Despite the absence of
direction domains, one could propose that area.21a could be involved in
direction analysis in specific conditions. This was broposed for cells in area
V{I of macaque, the proposed analogue of area 21a (Payne 1993). Neurons
in V4 are generally. ﬁot directidn selective with tested in classical manﬁér.

However, these. same  cells- develop " direction. selectivity. - after r_hotion'

adaptation (Tolias et al., 2006). Nevertheless, the large-scale evaluation of
 direction selectivity in area 21a made by OI, associated to the fine-scale

investigation by single cell recordings, strengthen the proposed notion that

the principal role of area 21a is in form rather than motion discrimination.

As such, area 21a would be an integral part of the ventral pathway (Lomber

etal., 1996; 2001).
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* Spatial frequency organization

The use of a fitting method for spatial frequency analysis allowed for
the continuous mapping of the targeted cortical areas, while reducing noise.
It was. thus possible to produce a ﬁnér evaluation of the organization SF
. selectivity over the visual cortex. To our knowledgé, only two
électrophysiological studies investigated ‘the optimal SF of area 2la cells.
The two groups reported comparable mean values of the preferred SF ‘(0.36,
Ta:dif et al., 1996; 0.27 c/deg, median of 0.17, Morley and Vickery, 1997).
Using OI, we found mean and median values (0.30c/deg and 0.21 c/deg)
which corresponded closely to those computed from single-cell recordings.
Moreover, our SF values fqr areas 17 and 18 also match previous
electrophysiological (Movshon et al., 1978; Berardi et al., 1982; Tolhurst
- and Thompson, 1982) and optiéal imaging data (Issa et al., 2000).

. In previous studies, the arrangement of optimal SF in primary visual
areas of the calt was reported as laminar (Maffei and Fiorentini, 1977),
clustered (Tolhurst and Thompson, 1982), or colﬁmna: (Tootell et al., 1981; .
Bonhoeffer et .al., 1995). It .is still unclear Qhether_ SF is organized in
modules relative to the X and Y pathways (Bonhoeffer et al., 1995; Hiibener
et al., 1997; Shoham et al., 1997) or it is represented uniformly (Everson et
al., 1998; Issa et al., 2000). Oﬁ the basis of the data presented here (figures
4, 5), it is likely that the functional cortical organization of optimal SF is
characterized by uniformity and continuity. It was shown that the pooling pf
" orientation images over diffe;ent SFs used in many studies (Hiibener al.,

1997; Shoham et al., 1997; Everson et al., 1998) produces a disproportionate |
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r¢presentation of low and high SF (Issa et al., 2000; Siroviqh and Uglesich,
2004), explaining the discrepancies between optical imaging studies on SF
organization. In the present study, we used a blank stimulus to normalize the
SF data, as in Issa et al. (2000), and found a similar ‘continuous’
representation of optimal SF as reported in the aforementioned. Issa et al.
~ (2000) also reported the presence of domains of extreme low and high SF
associated wifh pinwheel centers in primary visual areas. A similar
relationship was present .in our study in area s 17 and 18. However, extreme
low and high SF (low-pass and high-pass) pixels were not considered for.'
ahalysis in the present, since we could not diffefentiate between real low-
and real high-pass pixels and noisy optical signals which are prominent at

pinwheel centers.

Spatial Spread of activity

The ﬁhysiCal characteristics of the orientation domain were analyzed
-based on the method developed by Rao et al. (1997). They presented data
for area 17 .ba_sed on 29 line profiles and found a center-to-center distance
between domains of 1.07mm. This value is comparable to our measurement
of 1.12mm, based on 355 line proﬁlés, and very similar to that computed for
18 (I.OSmm). This small discrepancy could be explained by differences in
fhe sti-r_nulus used in the two studies. In the p;esent work, SFs which clearl&
differentiate activity between ’ areas’ 17 and 18 were used (0.5¢ and
0.1.50/deg, respectively). In their study, Rao et al. (1997).used a «yypical

spatial frequency of 0.375¢/degn». Based on other studies (Issa et al., 2000)
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and the present one, the use of such a frequency would pfoduce a combine
activation of areas 17 and 18 and yiéld domain distances values comprised
between those found in areas 17 and 18.

Huang et al. (2006) reported that the minimum intervals between
pinwheel centers in area 2la were smaller than those in area 17, in
agreen‘-lent with our findings. Area 17 center-to-center values were greater
than those in area 18: this is likely due to the presence of a greater pinwheel
density in area 18 (Lowel et al., 1987;. Bonhoeffer and Grinvald., 1991;
Bonhoeffer et al., 1995). The inter-domain spacing in area 2la is not
significantly different from that in area 18 and 17. It was however different
between areas 17 and 18, domains being more spaced in area 17. This
information contributes to a better understanding of the overlap ratio. Based
on this ratio, which is a general indicator of tuning width of the underlying
cells, area 18 neurons would present broader tuning curves than area 21a
neurons, and area 17 cells would not significantly differ from units in the
two other areas. It is noteworthy to mention that the method used here‘to
evaluatev the tuning width was independent of the orientation sampling
interval, in opposition to fitting methods. This is crucial when evaluating
highly selective areas (Swindale et al., 2003; Bosking, 2008; ‘Nauhaus et al.,
2008). Electrophysiological investigations by Dreher and collaborators
(Burke et al., 1992; Dreher et al., 1992; Dreher ét al., 1993) silpport our
findings as they reported broader orientation tuning functions in area 18
(FWHH = 65.4 deg, SD=29.1 deg) in comparison to area 17 (49.6 +/- 17.9

deg) and 21a (52.9 +/- 27.6 deg).
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Functional considerations

It is noteworthy that areas 18 and 21a present dissimilarities in their
function and role, which would imply that these corfcical regions use
different mechanisms for processing visual information, #nd therefore have
different internal organizations. According to connectivity analysis
(Symonds and Rosenquist, 1984a, b; Scannell et al., 1995; Hilgetag et al.,
2000; Grant and Hilgetag, 2005), area 18 represents a low-level area in
visual information processing, while area 21a is a high-level cortical area.
Additionally; the dorsal pathwéy (spatial and motion) is. dominated by area
18 signals, whereas the ventral pathway (form, leamihg and recognition),
including area 2la, is dorﬁinated by area 17 signals (Lomber, 2001).
Cor;sequently, the inner structure of area 21a should be optimal for the
neuronal computations it undergoes and should therefore be significantly
different from the inner organizatioﬁ of area 18. The present data showed
that the inner organization of area 18 and 21a does not necessarily reflect
the difference§ in their neuronal combutatjons. Thus, the basic cortical
* structure appears to be independent of the hierarchical level or function, and .
therefore represent an equivalent evolutionary adaptation (Koulakov and
Chklovskii, 2001). -

In conclusion, this study provides evidence of the csntribution of
areqﬁla in orientation selectivity but not in motion processing, supporting

its position in the ventral processing stream. On the other hand, the situation
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of area 18 along the dorsal stream is corroborated by evidences of broad

tuning for orientation and high selectivity for direction of motion.
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Figure Legends

Figure 1. The custom made recording chamber. (A) Components of the
chamber. (B) Cut-through view of the chamber at the level indicated in A,
through the holes giving access to the inside of the chamber when closed.

Details are in text.

Figure 2‘. (A-B, D-E) Iso-orientation images obtained for four gratings

‘(SF=O.,30/deg TF=3Hz) orientations (0, 22.5, 45, 67.5 deg; 60 replications)
in one animal. The upper and lbwer white small-dash lines represent the
lateral and the suprasylvian sulci, respectively. (C) Reference image of the -
right hemisphere with the ROIé of area 18 (green line) and 21a (red line).
(3] Orientatiqn preference map obtained by best-fitting a von Mises
function aécording to the color scale at the bottom of the panel (0-180 deg).
(G) Magnitude of the optical signal obtained by ihé same method (0- 4x10°
3). (H) Distribution of the number of pixels within each ROI (area 18: green;
area 21a: red) in relation with the amplitude of the signal. (I) Orien'tation
preference map normalized by the amplitude of the signal, superimposed on
the reference image. (J) A magriliﬁcation. of area 18 orientation preferenbe
map and common characteristics of orientation preference maps (same scale
as in I): linear zones (J1) and pinwﬁeel arrangements (12). (K) The

amplitude of resbonse was normalized and area 21a orientation preference
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map was magnified. K1, common characteristics of orientation preference
map K2, pinwheel arrangements (clockwise and counter-clockwise). Scale

bars = Imm.

Figure 3. The left column (panels A, C, E) presents the cortical ofganization
of area 18 to orientation (gratings), directions (gratings), and RDK,
respectively. The same is shown in the right column (panel B, D, F) for area

21a. 60 replications. Scale bars = Imm.

Figure 4. Panels represent the amplitude of the response when activated by
a grating at a SF indicated in the lower-right side of each panel. (L) SF map
in which the color represents the optimal SF, according to the color scale. 60

replications. Scale bars = 1mm.

Figure 5. A & B: Magnification of the selected areas (rectangles) in ﬁgﬁre
4. Examples of tuning curves for SF afe_ presehted‘ on the top of the figure
for primary visual arc;,as (area 17 and 18) and on the bottom for area 21a. In
all graphs, the normalized response.amplitude is represented for all tested
. SF, in cycles/deg (from 0.05 to 1). (C) Distribution of the optimal SF in area
21a (mean = 0.30c/deg (grey arrow), SEM = 0.003c/deg; .median-= 0.21
(black arrow)). The distribution comes from the activated area in area 21a

(ROI illustrated by the solid white line in panel B). Band-pass pixels (65%)
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only are presented in the distribution. Low- (28%) and high-pass pixels

(7%) were removeq. Scale bars = Imm.

Figure 6. Data obtaiped from 355, 1061 and 207 line profiles in areas 1'7, 18
and 21a, respectively. (A) Example of an aﬁtomatically’ drawn iine profile _
(red) on an unﬁltered single-orientation map. (B) Values of the line profile
in A are plotted on B (red line), scaled ’between 0 and 1. The blaék line on
the top represents the center-to-center distance. The iarge-dash red line is
the FWHH of the line profile and represents the inter-domain spacing. The
domain size, represented by the small-dash blue line, can be measured by
taking the solid black line minus the large-dash red line. (C) Distances in
mm between a domain center to the center of an adjacent iso-orientation
domain, for all single-orientation maps in area 17, 18 and.2la. (D) Size of
the inter-domain spacing by measuring the FWHI-I of the line profiles. (E)
Size of the individual orientation domains. (F) Ratio between .the domain
sizes over the center-to-center distance, in percentages. Greater ratio
indicates a greater overlap between ‘iso-orientation domains of different
orientation, therefore broader orientation tuning. ***= p<0.001 ; **=p<0.01

5 *=p<0.05.
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FIGURE 1 RECORDING CHAMBER
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5.0 Somméire des résultats

5.1 Mouvement complexe au n’iv_eau des cellules du PMLS du chat

Le r6le du PMLS dans I’analyse du mouvement
complexe ~est ambigu. D’un cOte, les études
électrobhy_siologiques et comportementales ont clairement
‘démontré que les-cellules de cette région sont impliquées
dans 1’anaiyse du mouvement simple, mais également du
mouvement complexe lorsqu’évaluées avec des stimuli des
points. De I’autre coté, des auteurs tels que Gizzi (Gizzi et
al., 1990) et Merabet (Merabet et al., 1998) ont démontré que
les cellules du PMLS ne sont pas en mesure d’intégrer
I’information complexe d’un plaid.

Ainsi certaines études prétendent QUe les cellules. du
PMLS sont impliquées dans 1’analyse de mouvement
complexe, de fagon similaire a celles de 1’aire MT, tandis que
d’autres recherches prétendent I’inverse. |

Nous avons donc étudié les réponses des cellules du-
PMLS lorsque stimulées avec des stimuli simbles et
complexes a base de points et de barres (plaids). De cette
fagon, nous avons été en mesure de préciser le role des
cellules du PMLS dans I’analyse de mouvement complexe.

Les résultats présentés démontrent les différents roles
I’aire PMLS identifiés dans la littérature sont adéquates. Les

cellules du PMLS sont fortement sélectives a la direction
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d’un stimulus de points complexe, ce qui est en faveur d’un
réle d’analyse de haut niveau. Cependant, les mémes cellules
ne sont pas en mesure de coder la direction véridiqué d’un
plaid. C’est donc dire, que les cellules du PMLS sont
impliquées dans [D’intégration de signaux visuelles
compléxes, mais seulement lorsque ceux-ci sont formés a
partir de points, pas lorsque formés avec des barres.

En consécjuence, .les cellules du PMLS sont
impliquées dans I’intégration de signaux complexes, dans un
cadre bien précis.

5.2 Mouvement cohérent au niveau du pulvinar humain

Il a été démontré dans un modele animal que le
pulvinar n’est pas qu’un relais passif de I’information
visuelle, car une proportion importante de cellules est en
mesure de coder la direction véridique d’un plaid (Merabet et
al., 1998). De par la relation privilégiée que le pulvinar
entretient avec la voie dorsale chez le chat et de la similarité
de cette voie chez le primate, on est en mesure de se
questionner sur les énalogies fonctionnelles : est-ce que le
pulvinar humain est impliqué dans ’intégration de signaux
complexes.

Par im_agerie TEP, nous avons identifi¢ que le
pulvinar joue un rdle important dans I’intégration de signaux

complexes contenu dans un plaid. Il a également été identifi¢



211

que I’aire MT+ joue un r(“)lé significatif dans ce processus,
_tand_is qué I’aire V1 est insensible aux mécanismes de hauts
niveaux nécessaires a l’intégratioﬁ d’un plaid.

Un aspect important i noter est que le profil
d’activation au niveau du pulvinar est inverse de celui
caractérisanf I’aire MT+. Les stimuli- nécessiﬁnts une
intégration (cohérénce) produisent une activation plus
importante au niveau du pulvinar, en comparaison avec. les
stimuli ne requérant pas [I’activation des mécanismes
-d’intégration (transparence). Cépendant, le profil contraire a
ét¢ identifi¢ au niveau de MT+; les stimuli transparents
produisent une plus grande activation. Il est a noter que le
proﬁl d’activation de I’aire MT+ identifié ici est similaire a
celui présenté antérieurement, dans des conditions
semblables (Castelo-Branco et al., 2002). '

11 semble donc que le pulvinar agisse de fagon directe
sur I’activité corticale, spécifiquement au niveau de I’aire
MT+ (Shipp, 2003). Le profil d’activité du pulvinar sous-
entend que les mécanismes d’intégrétion et de segmentation
y sont préseni simultanément, tandis qu’ils seraient. présent‘

de fagon isolées au niveau de MT+,
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5.3 Sélectivité la direction au niveau de l'aire 21a du chat

L’aire 2la du chat est généralement considérée
comme part entiére de la voie ventrale, donc impliquée dans'
’analyse de la forme et non dans le mouvement. Cependant,
cette aire présente plusieurs points communs avec 1’aire
principale de la voie dorsale, le PMLS, notamment au niveau
de sa connectivité. En quoi des signaux en provenance de
mémes sources peuvent-ils engéndrer des fonctions si
différentes au niveau du PMLS et de IPaire 2la?
L’organisation de I’aire 21a a été étudice pour.mieux
connaitre son rdle dans la vision, en particulier pohr la
sélectivité & la direction. De plus, si I’aire 21a représente une
région de haut I;iveau, elle devrait présenter une organisation
propre aux processus qu’elle coordonne.

Par imagerie optique de sighaux intrinséques, nous
avons identifi¢ une carte de sélectivité a 1’orientation
organisée de fag:on" similaire & celle des aires visuelles
primaires 17 et 18. Par contre, aﬁcune organisation n’était
présente pour I’analyse du mouvement, contrairement aux
aires 17 et 18, ce qui supporte I’implication de I’aire 21a
dans lé voie ventrale, et donc dans 1’analyse de la forme et
non du mouvement.

Egalement, il a été possible de caractériser de fagon

précise et sur une grande étendue corticale I’organisation de
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a séléctiv’ité a la fréquence sbatiale pour les aires visuelles
i)fimaires ainsi que‘ pour 21a. Une progression céntinue et
uniforme de la fréquence spatiale o.ptinﬂlale -caractérise
I’organisation du sulcus latéral, tandis que ’aire 21a présente
principalement une organiéation homogéne de la fréquence
spaﬁale. dptimale. En opposition a cenaineé organisations
présenté dans la littérature (Bonhoeffer et al., 1995; Hubener
ét al., 1997; Shoham et al., 1997), nous avons identifié des
cartes de fféquénce spatiale sont caractérisées par la
continuité et uniformité (Everson.et al., 1998; Issa et al,,
2060).

Sommes toute, l’organisatidn fonctionnelle de I*aire
21a ne reﬂéte pas son hapt niveau hiérarchique défini par la
connectivité. Egalement, cette aire ne semble pas é&tre
optimisée pour le fraitement des forrhes, du moins, pas plus
spécifiquement que les aires visuelles primaires. Donc, les
paramétres a la base de 1’organisation corticale apparaissent
comme indépendants du niveau hiérarchique et de la voie’

visuelle.

.6.0 Considérations techniques

Un projet regroupe rarement plus d’un modéle
expérimental. L’utilisation de différents modéles d’études,
notamment I’humain et ’animal (chat), présente néanmoins

de nombreux avantages pour mieux comprendre un systéme
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. neuronal, spécialement le systéme visuel. Pour I’instant, les
techniques "disponibles pour I’investigation du réle de
certaines régidns corticales et sous corticales dans la fonction
visuelle humaine ne présentent pas de résolution spatiale et
temporelle permettant de saisir de fagon optimale leur
contribution. Comme on peut le voir dans la figure 20, lfes
techniques dites non invasives sont principalement la TEP,
l’IRMf, I’EEG et la MEG. Ces techniques appli;:ables chez
I’humain couvrent un spectre spatio-temporel relativement
restreiht, principalement regroupées dans la .partie supériepre-
droife de la figure. Cependant, pour avoir une résolution plus
précise, seules les techniques dites invasives peuvent étre
envisagées, techniques regroupées dans la partie inférieure
gauche de la figure 20. De par la nature invasive de ces
techniques elles sont difficilement applicables chez l’huma_iﬁ,
du moins pour I’instant (Canneétra et al., 2001; Pouratian et |
al., 2002). .

C’ést dans le but de développer une meilleure
complréhension'de“s problématiques traitées dans. la présente
thése que les modéles humain et animal ont éfé_ employés.
Puisque les techniques disponibles chez 1’animal pfésentent
différents niveaux de résolution, le jumelage de techniques

avec la combinaison de modéle s’est avéré un atout fort
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FIGURE 20 RESOLUTIONS SPATIO-TEMPORELLES DE
DIVERSES TECHNIQUES APPLIQUEES EN NEUROSCIENCES

Les différentes techniques appliquées en neurosciences présentent un large
éventail de résolution spatio-temporelle. L’imagerie optique représente une
technique avec le plus grand spectre de résolution. Adaptée de Grinvald et
al., 2005
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intéressant dans une approche globale de résolution de
problémes.

L’imagerie TEP procure une vue d’ensemble du
fonctioﬁngment du cerveaul. Cette technique permet
également d’évaluer le ﬁr(‘)le des régions corticales et sous
corticales simultanément, donc une investigation du
fonctionnement du cerveau en trois dimensions. Ceci est
primqrdial quand vignt le temps d’étudier les relations
thalamo-corticales. Cependant, la TEP présente une
résolutiqn spaﬁale et temporelle relativement ' restreinte,
factéur limitant ’interprétation des différentes dynamiques
neuronales identifiées. Pour contrecarrer cette lacune, I’ajout
de 1’électrophysiologie unitgiré devient un atout -fort
intéressant. Cette technique présente I’une des résolutions
spatiales les plus grandes et permet de caractériser les
propriéfés fonctionnelles au niveau cellulaire. Egalement,
- Pélectrophysiologie mesure I’activité neuronale diregtement,
contrairement aux différentes méthodes d’imageriés. De cette
fagon, il est possible mieux saisir les dynamiques neuronales
qui s’activent lors de la présentation d’un stimulus. Mais
regarder une cellule a la fois ne donne pas de vue d’ensemble
du fonctionnement d’une région. C’est pourquoi I’imagerie
optique présente des avantages non négligeables pour décrire

les - propriétés physiologiques d’une région corticale.
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L’imagerie (')ptique présente uné résolution spatiale

: intermédiaire a I’électrophysiologie et la TEP, mais une
résolution temporelle égale a lé TEP.

Donc, nous croyons que la combinaison de modéles

expériméntaux et de techniques permet une meilleure

identification des paramétres essentiels au fonctionnement du

systéme visuel.

7.0 Implications fonctionnelles

7.1 Le réle du PMLS dans lintégration de signaux visuels complexes
Les données présentées> dans [I’article 1 sur -

I'implication du PMLS dans [I’intégration de signaux

complexes clarifient le réle du PMLS dans la fonctioﬁ

visuelle. La proportion des cellules qui ’analyse la direction

d’un RDK complexes ~est‘ significative (82%) contraste

grandement avec I’absence de cellules en mesure de coder la

direction véridique d’un plaid. Il semble que les mécanismes

" a la base de ’intégration des €léments d’un RDK complexe

soient considérablement différents de ceﬁx impliqués dans le

traitement de plaid.

L’ambiguité sur le réle du PMLS dans les
mécanismes d’intégration de hauts niveaux réside dans le fait
que les deux types de stimuli sont couramment utilisés pour

. ¢valuer, pour ce que I’on croyait, un seul mécanisme
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d’intégration. Cependant, il éemble que chacun de ces stimuli
nécessite des mécanismes d’intégration bien diﬂ'ér;ents. Chez
le macaciue, il est sou§ entendu que ces deux meécanismes
soient présents simultanément dans les régions corticales
impliduées dans I’analyse de mouvement complexe. Ceci est
so.us entendu, car cela. n’a jamais été évalué comme dans
I’étude prééentée. L’aire ’MT+N5, principale source du
signal qohérent d’un plaid (Movshon et al., 1985; Rodman et
Albright, 1989; Stoner et Albright, 1992) peut signaler non
’ seulement la direction de RDK simple (Albright, 1984;
Newsome et Pare, 1988; Snowden et al., 1992; Morrone et
al., 2000; Martinez-Trujillo et al., 2007) mais égalemeﬁt des
formes complexes de RDK (Rudolph et Pastemak, 1999;
Morrone et al., 2000; Martinez-Trujillo et al., 2005; Smith et
al., 2006; Giaschi et al., 2007). Cette présence coﬁcomitante
de réponse aux RDK complexes et aux plaids a menée a la
conclusion que les deux stimuli font appel aux mérrlles
mécanismes. Cependant, d’aprés nos résultats, ce nfest_pas-le.
cas, dg moins chez le chat. Cette séparatiop de processus a
été démontré dans plusieurs structures visuelles chez le chat
(Dumbrava et al., 2001; Ou;ellette et al., 2004; Zabouri et al.,
2007). Au niveau de ’AMLS, de I’AEV et du pulvinar, ily a
présence de cellules sélectives pour chacun des types de

mouvements complexes (RDK et plaid), mais cette
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sélectivité est divisée: les cellules sélectives 4 la direction
d’un RDK complexe ne sont pas nécessairement de type
pattern, et inversement..Ce's données suggérént que des
processu§ différents sont a la base des réponses aux RDK et
des plaids.

Les stimuli utilisés pour cibler les mécanismes
d’intégration présentent souvent une simulation de certaines
composantes d’une scéne naturelle. Ce sont donc des stimuii
artificiels qui sont utilisés pour mieux comprendre'cer;ainsl
‘r‘nécanismes en présentant une version simplifiée d’une
Asituation naturelle. Les RDK et les plaids représentent les
outils coure;nts pour évaluer les mécanismes de haut niveau
impliqués dans I’intégration de signaux complexes. Lgs deux
stimuli sont similaires dans le sens ou il doit y avoir
intégration de mouvement locaux pour perceyoir la direction
globale du stimulus (Adelson et Movshon, 1982; .Smith et al.,
1994). Cependant,Aleurs' structures sont bien différentes. Les
RDK présentent un large spectre spatio-temporel et donc
activent de fagon optimale I’aire V1 et l’airé MT+/VS5
(Braddick et Qiaﬁ,‘ 2001). De fagon inQerse, les. blaids‘ ont
une structure spatio-temporelle bien définie qui se doit d’étre
en accord avec les propriétés épatio-temporelles de la région
étudiée. Ces différences spectrales pourraignt étre la source

-de la différence entre les réponses des RDK et des plaids. En
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activant un spectre spatio-temporel plus large, les RDK
seraient plus efficace pour stimuler. les mécanisrﬁes
-d’intégration au niveau du PMLS que les réseaux compésant
le plaia. Cette hypothése ne suggére‘pas la présence de deux
mécanismes bien distincts, mais bien une simple différence
dans I’amplitude du signal local engendré. Cette différence
d’amplitude d’activation des processus d’intégration serait
par contre spécifique au PMLS, car ’AMLS, I’AEV et le LP-
pulvinar présentent des cellules en mesure de coder la
direction des RDK complexes ainsi que des celluies pattern
(Dumbrava ef al., 2001; Ouellette ef al., 2004; Zabouri et al.,
2007).

D’autres éléments concemant la structure de chacun |
des stimuli, suggeérent par contre des mécanismes différents.
Les éléments composant un RDK ne se superposent que trés
rarement. Conséquemment, la luminance de ces rares
intersections prdduit des effets négligeables sur la perception.
Cependant, la luminance des intersections joue un réle:
-important dans la perception des. plaids (Stoner et al., 1990;
Albright et Stoner, 1995; Stoner et Albright, 1996; Braddick
et Qian, 2001). Ces iﬁtersections sémblent représenter des .
indices d¢ profondeurs essentiels a 1’intégration de surfaces
superposées comme pour les plaids (Sténer_ et al.,. 1990).

Toutefois, les cellules de I’aire PMLS sont trés peu sensibles
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au paramétre de profondeur (Akase et al., 1998; Brosseau-
Lachaine et al., 2001). 1 éemblerait que le traitement des
indices de profondeur, absent dans les RDK complexes mais
présent dans les plaids, soit le processus manquaht au nix;eau
des cellules du PMLS. |

Il est aussi possible quevles cellules du PMLS ne
soient pas en mesure d’intégrer le signal d’un élaid, mais
qu’elles foumissent le signal nécessaire aux régions
corticales pour I’émergence de céllules pattern, notamment
au niveau de ’AMLS, de ’AEV et du comblexe LP-pulvinar
(Scannell et al., 1996; Merabet et al., 1998; Dumbrava et al.,
2001; Ouelletté.et al'., 2004; Zabouri et al., 2007).

Suite aux résultats de l’értic_:le 1, I'implication des
cellules du PMLS dans Al’intégratiqn de signaux complexes
est maintenant plus .précise. La nature de‘cette implication
reste 4 préciser dans la mesure ou le réle des cellules du
PMLS semble spécifique a certains parameétres du stimulus
en mouvement.

7.2 Le réle du pulvinar dans l'intégration de signaux visuels complexes
Le fonctionnement du systtme visuel est
" habituellement présenté comme étant un processus
entiérement cortical (Felleman et Van Eséen, 1991; Scannell
et al., 1995; Lomber et al., 1996; Lomber, 2001; Grant et

Hilgetag, 2005). Les mécanismes de traitement de
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I’information impliquent des connexions cortico-corticales
directes entre les d‘ifférentes. Vrégions corticales, subdivisées
en plusieurs niveaux hiérarchiques différents. Les connéxions
ascendantes (feed-forward), de rétroactions (feed-back) et
latéra‘les constituent les structures des analyses des signaux
. visuels. Quelques fois, il est possible que le thalamus soit
inclus commg €élément modulat.eur' (Mumford, 1991; Van
Eésen et al., 1992; Olshausen et al., 1993). A ce tiﬁe, le
pulvinar’est considéré comme un élément important de la
fonction visuelle (Shipp, 2003). _

Il y a plusieurs raisons pour lesquelles le pulyinar }1’a
pas regu I’intérét mérité dans les différentes modéle de
traitement de I’information visuelle (Sherman et Guillery,
2004). Mais la raison principale réside probablement du fait
que les connexions cortico-corticales sont gériéralement plus
faciles a étudier compte tenu de leur accessibilité a la surface
corticale comparativement. aux profondeurs du thalamus.
Cependant, 1a conception du systéme visuel comme étarit une
hiérarchie cortico-corticale de I’aire visuelle primaire vers
une. succession d’aires de plus en plus élevées semble
inadéquate. Tenir compte des relations cortico-thalamiques
apparait comme une voie plus du traitement visuelle

(Sherman et Guillery, 2004).
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En observant simplement les relations anatomiques
majeures entre le pulvinar et le cortex, cette structure semble
impliquée directement dans la fonction visuelle. De plus en
plus, les boucles pulvinar-cortex sont considérées comme'des

modules importants dans I’analyse de I’information visuelle

(Mumford, 1991; Miller, 1996; Grieve et al., 2000; Shipp,

2003, 2004). Donc, la question est de savoir si les connexions
cortico-pulvino-corticales jouent le méme réle que les
connexions cortiéo-corticales ou si elles agissent de fagon
complémentaire en coordonnant et régulant [Iactivité
cdrticale. Ce_rtains groupés stipulent que. le pulvinar
représente ﬁne voie alternative en copiant le signal cortico-
corticale, tout en augmentant le nombre de liens possibles
(Rezak. et Benevento, 1979; Ungerleider et al., 1983).
Cependant, Aav.oir deux voies qui servent les mémes objectifs
n’est pas trés optimal pour un systéme ;ussi complexe que le
systtme visuel (Shipp, 2003). La voie cortico-pulvino-
corticale doit donc avoir un réle différent que la voie cortico-
corticale,

I a été déxﬁontré que des oscillations rapides et
cohérentes de plusieurs aires cortic.ales différentes pourraient
représenter un substrat pou.r l’intégration des éléments ‘d’un
méme objet (von der Malsburg et Schneider, 1986; Eckhorn,

1994; Singer et Gray, 1995; Gray, 1999; Singer, 1999;
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Castelo-Branco et al., 2000). Ce coﬁcept implique que
plusieurs groupes de neurones, distribués sur la surface
corticale puissent s’activées de fagon synchrone (Tononi et
al., 1992). Plus spécifiquement, il a été démontré que les
celluies de P’aire 18 et du fMLS du chat modifient la
“synchronie de .leurs r'épqnses en fonction de la cohérence
“d’un plaid (Castelo-Branco et al., 2000).

Grice a ses vastes connexions avec le cortex, le
bulvinar représente la structure de choix dans cette
coordination  d’activité inter-aire, et constitue un élément
important dans la.c.oordination de signaux visuels (Shipp,
2003). La possibilité que le pulvinar a synchronise I’activité
corticale responsable de Iintégration d’information est
supportée par une étude récente chez I’humain (Ward et al.,
2002). Un patient avec lésion du pulVinar présentait un
deficit Signiﬁ;:atif d’intégration des éléments d’un méme
objet (lettre et couleur) daps ’hémichamp controlatéral a la
l€sion, |

Bien que- les voies cort‘ico-pulvino-corticales
reproduisent anatomiquement les voies cortico-corticales,
elles semblent jouer un role bien différent, celui de
coordonner ét réguler D’activité corticale entre différentes

régions.
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Les résultats de notre étude sur le pulvinar suggérent
que cé dernier coordonne I’activité corticale de 1’aire MT+.
Lorsque stimulé par des plaids, nous avons identifi€¢ un profil
d’activation inverse pour le pulvinar et 1’aire MT+. Le
pulvinar était davantage activé par un plaid cbhérent, tandis
que l’airé MT+ était davantage activée par uﬁ stimulus
transparent. Cette préférence pour la transparence de 1’aire
MT+ avait été identifiée auparavant (lCastelo-BrlamCO et af.,
2002). L’interprétation de Acette préférence pour I’aire MT+
soulignait le fait qu’une stimulation transparente engendre la
perception de deux directions dg mouvement, donc deux
groupes cellulaires, tandis que la stimulation cohérente

engendre la perception d’une seule direction, donc un seul

‘groupe cellulaire. Cependant, un stimulus cohérent produit

également une activation des .cellules component (Adelson et
Movshon, 1982; Movshon et al., 1985; Rodman et Albright,
1989; Gizzi et al., .1 990; Stoner et Albright, 1992; Merabet et
al, 1998; Dumbrava et al, 2001; Smith et al., 2005;
Oue.llette et Casanova, 2006). Avec cette idée en téte, on
pourrait croire que la stimulation cohérente devrait produire
une plus grande activation, activant les cellules pattern de
m;%me que les cellules component. C’est exactement ce que
nous retrouvons au niveau du pulvinar, une plus grande

activation lors de la présentation d’un plaid cohérent
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cbmparativement au plaid transparent. Ainsi, comment
expliquer le profil d’activation au nivéau de I’aire MT+?

Il a été démontré que I'activité de I’aire MT du
macaque est corrélée avec le percept (Logothetis et Schall, |
1989; i3ritt¢n et al,, 1996). Lorsqu’un pfaid cohérent est
présent, une. seule direction est pergue, ‘tandis qu’une
présentaﬁon d’un plaid transparent, deux directions sont

pergues. Donc si I’on considére le lien entre Dactivité de

Paire MT et la perception, I’interprétation de Castelo-Branco

'(2002) est adéquate; on obtient une plus grande activité lors

de la présentation d’un plaid transparent car on pergoit deux
directions, ce qui correspond & nos rééultats pour ’aire MT+.

Cette interprétation est justifiée, mais il est important
de la compiéter en explorant d’autres avenues possibles.
Notamment, Hupé et Rubin ont développé une nouvelle
approche basée sur la rivalité binoculaire pour expliquer la
perception de.s plaids (Hupe et Rubin, 2003). Les modeles de
rivalité binoculaire proposent une compétition dynamique
entre .les deux représentations du stimulus. Cette compétition
est représentée par une inhibition réciproque entre les
représentations neuronales de. chaque percept (Lehky, 1988,
Blake, 1989; Laing et Chow, 2002). Hupe et Rubin ont.
transposés ce modele au traitement des plaids. 1ls suggérent

que la représentation neuronale de la direction cohérente d’un
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plaid rivalise - avec les représentations des directions
componenf.' /

Ce modéle peut prendre forme en considérant le
pulvinar comme une structure - ayant la capacité de
coordonner et réguler I’activité corticale notamment de I’aire
MT. Cette région répond de fagon préférentielle aux stimuli
cohérents, il est donc fort possible que ce noyau thalamique
représente le substrat neuronal de cette inhibition réciproque
au niveau de ’aire MT. Cette inhibition réciproque entre les
deux percepts ne serait pas présente au niveau du pulvinar,
car le stimulus cohérent présent une activation plus grande: le
plaid active les cellules pattern et component de fa(;on
simultanée, ée qui n’est pas le cas dans l’ﬁire MT.

L’implicatiohn du pulvinar dans . les proceésus
attentionnelles, corrobore la proposition d’un réle de
coordonateur de Pactivité corticales pour cette structure

(Petersen et al., 1985; Robinson et Petersen, 1985; Petersen

et al., 1987; Petersen et al., 1990; Robinson et Petersen,

-1992; Kastner et al., 2004; Shipp, 2004). Les mécanismes

attentionnels influencent grandement le traitement visuel
(Reynolds et Chelazzi, 2004), mais particuliérement dans les
processus d’intégration/segmentation des plaids (Castelo-
Branco et al., 2002). L’activation spécifique de I’aire MT+

en relation a un plaid est directement liée 4 la nature de la
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| tache attentionnelle a accomplir (Castelo-Branco et al.,
2002). Les résultats présentés dans 1’article 2 suggerent que
le pulvinar serait une structure directement impliquée de ce
contrdle attentionnel dé I’activité corticale liée a I’intégration
de signaux cofnplexes en coordonnant et régulant 1’inhibition
réciproque entre les deux percepts.

Ainsi, en incluant le pulvinar comme partie intégrante
des circuits responéables du traitement de hauts niveaux, il
est possible de reconsidérer certaines études démontrant des
activations du pulvinar en relation  des stimuli complexes.
>Beer et collaborateurs (Beer ef al., 2002) ont identifié une
activation plus prononcées, entre autres,Adu pulvinar Figure
21C) sﬁite ala prése.ntation-de RDK complexes cohérents
(21A) en comparaison versus non cohérents (21B). Comme
mentionné plus haut, le traitement de ce type de stimuli
» complexes est généralement attribué au cortex, notamment a
I’aire MT+/V5 (Morrone et al., 2000; Smith ef al., 2006).

De par la forte projection de I’amygdale au pulvinar
chez le primate (Jones et Burton, 1976) et de I’implication du
pulvinar dans le traitement d’¢léments visuels négatifs
(threatening) (Morris et al., 1997; Morris et al., 1999), Beer

et collaborateurs ont interprété cette activation du pulvinar
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FIGURE 21 ACTIVATION DU PULVINAR A DES STIMULI
COMPLEXES

La présentation de stimuli complexes cohérents (diagramme en A) engendre
une plus grande activation du pulvinar (C) que des stimuli complexes
incohérents (B). Adaptée de Beer et al., 2002.
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comme étant le résultat de la‘forte impression de vexion
produit par le flux optique et de 1’inconfort en résultahf.

Quoique cette interprétation soit valable, ii ne faut pas
‘négliger le réle infrinséque du pulvinar dans I’intégration de
signaux complexes présenté ici.

En conclusion, le pulvinar semble. jouer un réle
dynamiqﬁe en  coordonnant  IPactivité = corticale,
particuliérement au_niveau de I’aire MT+, pour permettre

I’intégration de signaux visuels complexes.

7.3 Le réle de I'aire 21a dans [’analyse é’u mouvement

L’identiﬁcation des aires corticales chez le chat et de

leur réle comportemental dans ’analyse des signaux visuels
a été effectuée relativement récemment. Lomber (Lomber,
2001) a gréndement contribué a l’établissemént de ces voies
chez le chat. Comme on peut le voir dans la figure 22, il a
identifié la contribution de différentes 'régions corticales et
leur réle fonctionnel en étudiant les effets du refroidiss;ement
sur celles-ci en conjonctipn avec des tdches de discrimination

- de formes (A)l ou de directions (B), Il a démontré que les
aires formant les partiles antérieure et postérieur du sulcus
Igtéral suprasylvian (LS), incluant le PMLS, analysent
I’information en mouvement, tandis que les aires sur le gyrus

LS, incluant I’aire 21a, analysent les
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FIGURE 22 CARTOGRAPHIE COMPORTEMENTALE DES
JFONCTIONS VISUELLES DU CHAT

Les stimuli sont présentés. en haut pour la tiche de discrimination de forme
(A) et de direction (B). Les histogrammes présente le pourcentage de
réponse correctes pendant que le gyrus LS, aLS sulcus, pLS sulcus et I’aire
21a sont actifs (Chaud), inactivés (Froid) et réactivés (Réchaud). 1l est a
notre I’effet significatif d’un refroidissement de 1’aire 21a dans la tiche de
forme, tandis que les régions du sulcus LS engendrent un déficit majeur
dans la tiche de direction. Adaptée de Lomber, 2001.
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formes. Ces différenées_ au niveau fonctionnel ne semblent
pas refléter- les grandes similarités au niveau anatomique
entre 1’aire 2la et le cortex PMLS. Ces sirnilitpdes
anatomiques consistaient la base du raisonnement pour
considérer le PMLS et I’aire 21a comme étant une seule et
méme région, ’aire Clare-Bishop (Clare et Bishop, 1954).
Une meilleure compréhension de son fonctionnement a
ensuite permis une subdivision claire entre les deux régions
(Dreher et al., 1996a; Dreher et al., 1996b).

L’aire PMLS est 1’une des régions du syétéme visuel
du chat,:aveé ’aire 17 et 18, qui a 4re<,;ue le plus d’attention,
principalement due & la grande proportion de cellules
sélectives 4 la direction et les ressemblances fonctionnelles et
anatomiques avec I’aire MT '(Payne, 1993). Cependant, I’aire
21la n’a pas été étudiée .avec autant de détails, ce qui fait que
‘son réle dans le systéme visuel, notamment dans ie
tréitement d’objets en mouvement, est encore imprécis. Cette
.région est digne d’intérét, notamment parce qu"elle partage.
bon nombre de connexions avec le PMLS (Symonds et
Rosenqhist, 1984a, 1984b; Shipp et Grant, 1991; Conway et
al., 2000; Stewart et al., 2000) tout en présentant des

. \
propriétés fonctionnelles différentes (Dreher et al., 1996a;

Dreher et al., 1996b). L’aire 21a est une région intéressante
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FIGURE 23 ORGANISATION HIERARCHIQUE DU SYSTEME
VISUEL DU CHAT

L’origine (supra- infra-granulaire) des connexions entre deux régions
corticales donne un indices sur le niveau d’analyse. L’aire 21a est située a
un niveau de complexité supérieur au PMLS. Adaptée de Hilgetag et al,,
2000.
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aussi car elle est considérée de plus haut niveau que le
PMLS. Les mode¢les hiéfarchiques de Felleman et Van Essen,
de méme que ceux du groupe de Hilgetag et collaborateurs
(Fellemaﬁ et Van Essen, 1991; Hilgetag et al., 2000)
présentent tous 1’aire 21a étaﬁt 4 un niveau supérieur dans la
hiérarchie que le PMLS, comme I’illustre la figure 23.

L’investigation de I’aire 21a que constitue I’article 3
présente donc un grand avancéme_nt dans la connaissance des
propriétés fonctionnelles de cette région, en plus de nous
renseigner sur les fondements de 1’organisation corticale pour
une région visuelle de haut niveau.

Considérant le niveau de complexité des interactions
neuronales, on pourrait crbire que l’orgmisation_
fonctipnnelle d’une région cérébrale soit optimale pour le
type d’analyse qu’elle exécute. Si I’on se référe a la figure
23, I’étude- de l’o;ganisation fonctionnelle .51 différents
niveaux de la hiérarchie pourrait alors révéler différents types
d’organisation fonctionnelle. Dans cette perspective, 1’étude
de I’organisation de ’aire 21a en conjonction avec celles des
aires 17 et 18 devient intéressante pour mieux cqmprendre
cette relation organisation/fonction. En plus de représenter
différents niveaux de la hiérarchie, les aires 21a et 18
représentent des voies d’analyses différentes. La voie dorsale

est dominée par le signal de I’aire 18, tandis que la voie
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ventrale, incluant I’aire 21a est dominée par le signal de
I’aire 17 (Lomber et al., 1996; Lomber, 2001). Donc la
structure fonctionnelle de I’aire 21a devrait refléter son
niveau hiérarchique d’analyse en plus de sa situation dans la
voie ventrale.

Contrairement a ce dont on pourrait s’attendre, nos
résultéts semblent indique.r I’absence de différences majeures *
entre la structure organisationnelle d’une région de haut
niveau, I’aire 21a, et les régions dites de bas niveau, les aires
17 et 18. Les régions de bas et de haut niveau ont présenté
des cartes de sélectivité a I’orientation dont la structure est
caractérisée par les mémes éléments: singularités et domaines
organiéés en pinwheel. Cependant, la présence d’une carte de
sélectivité a la direction au niveau de I’aire 18 et ’absence de
ce genre de carte pour ’aire 21a illustrg bien 1eurs roles dans
les voies dorsale et ventrale, respectivement. Donc le niveau
hiérarchique ne semble pas se refléter dans Ia structure
fonctionnelle de I’aire 21a, mais I’absence de carte de

direction suggére un role davantage lié a la voie ventrale.

7.3.1 Le role des cartes corticales

Les régles a la base de la construction des cartes
corticales semblent donc étres les mémes pour des régions de
bas comme de haut niveau. Déterminer les parameétres

essentiels 4 la construction de ces cartes est un défi de taille
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(Swindale, 2001). Il a été proposé que I’organisation en
pinwheel des cartes de sélectivité a 1’orientation est le produit
d’un pfincipe d’optimisation des éonnexions (Bray, 1979;
Cowey, 1979; Durbin et Mitchison, 1990; Mitchison, 1991;
Koulakov et Chklovskii, 2001; Chklovskii et Koulakov,.
2004). Comme proposé€ a la figure 24 A, ce principe établit un
lien éntre la circuiterie neuronale et I’organisation spatiale
des neurones en minimisant la longueur axonale. Ce principé
. est bien .illustré dans la ﬁgure 24B, qui présente -le
développement d’axones pour des neurones dans un
environnement a faible densité cellulaire. On peut y voir que
la longueur axonale est optimisée. Ce lien entre la circuiterie
neuronale et 1’organisation épatiale permet, selon les auteurs,
d’inférer la circuitérie neuronale (qui est généralement
méconnue) 3 partif de I’organisation spatiale des neuroﬁes
(qui est souvent mieux connue).. Il semble donc que le
principe d’optimisation des connexiops s’applique au niveau
de l’aife 2la com‘pte tenu de la présence de cartes de
- sélectivité & Dorientation. Alors pourquoi il y a une carte
- d’orientation et pas de carte de direction? L’importance
relative de ‘la fonction d’optimisation pour un parametre
donné serait 1’élément centrale de la formation ou ﬁon d’une
carte. Cette foncﬁon est spéciﬁcjue pbur un parametre et pour

une région donnée.
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A SO c e e
| Principe d’optimisation
de connexion
Fonctions Circuiterie Organisation
cérébrales | neuronale spatiale
B

FIGURE 24 PRINCIPE D’OPTIMISATION DES CONNEXIONS

A) Le principe d’optimisation de connexion est le mécanisme qui fait le lien
entre la circuiterie neuronale et les cartes corticales. B) Illustration du
principe en action. Les neurones produits dans un milieu a faible densité
présentent des formes réguliéres qui tendent a optimiser la connexion.
Adaptée de Chklovskii et Koulakov, 2004, et Bray, 1979. '
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région donnée (Swindale, 2001). Les cartes seraient la
traduction d’une organisation neuronale optimisée.

Cependant, le role spécifique des cartes dans le
systémé 'visuel est encore matiére de débat (Horton et
Adams, 2005). Dés les années 70, certaines études ont notées
que la souris (Drager, 1974), le lapin (H(Sllander et Halbig,
1980), I’écureuil (Weber et al., 1977) ainsi que la musaraigne
" (Hubel, 1975) ne présentent pas de cblonnes de dominance
oculaire. Plus récemmént, il a été démontré chez le singe
écureuil que la présence ou l’ai)sence de colonnes de
dominance oculaire varie grandefnent d’un sujet a ’autre
(Adams et _Hoﬁon, 2003). Cette vériabilité est présentée dans
la figure 25 ou ’on Qoit les différents patrons de dominance
oculaire chez le singe écureuil. Ces fluctuations suggérent
que la présence de cé type d’organisation n’est pas critique
p;>ur une fonction visuelle en particulier. En I’occurrence, la
présence de colonnes de dominance oculaire n’est pas
nécessaire la engendrer la présence de cellules monoculaires
dans le cortex strié. Malgré I’absence de Qes colonnes, il est
poséible de trouver 20% de cellules monoculaires (Adams et
Horton, 2(;06).-

Le méme constat émerge pour la sélectivité a

I’orientation et son organisation en carte. La présence de
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FIGURE 25 VARIABILITE DU PATRON D’ORGANISATION DES
COLONNES DE DOMINANCE OCULAIRE CHEZ LE SINGE
ECUREUIL

Les panneaux du haut présentent le marquage CO de la couche 4C apres
I’énucléation d’un ceil. De gauche a droite les différentes patrons de
colonnes de dominance oculaire de quatre animaux : large, intermédiaire, fin
et absence. Il est possible de voir le patron de vaisseaux sanguin rétinien
(fleche) chez les animaux présentant une organisation fine ou absente. Les
panneaux du bas représentent un filtrage Fourier du marquage CO. Adaptée
de Horton et Adams, 2005.
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cellules sélectives a 1’orientation en ’absence de carte de
sélectivité & 1’orientation a été récemment démontrée chez
l’ééureuil, une espéqe qui posséde une méilleure acuité
visuelle que bien des mammiféres qui présentent une carte de
sélectivité é_l’orientation (Van Hooser et al.,. 2005). De plus,
il semble que la sélectivité a l’oriehtation, mesuré par. la
largeur de bande moyenne, n’est pas différente pour les
espéces avec ou sans carte d’orientation (Van Hooser, 2007).
Ces résultats indiquent que la présence de carte d’orientation
n’arné.libre pas de fagon significative la sélectivité a
’orientation d’une cellule.
. 11 semble | donc que les propriétés cellulaires ne
" présentent pas de différences majeures chez une espéce ayant
ou non des cartes fonctionnelles. En conséquence, il est
suggéré que l’orgénisation spatiale d’une propriété
fonctionnelle n’améliorait en rien l’efﬁéacité du traitement
de cette propriété (Adams et Hortoh, 2003; Horton et Adams,
2005).
Si I’on considére ces données pour l’o'rganisation. de lé
sélectivité & la direction pour l’gire 21a, il se peut que cette
région soit directement impliquée dans I’analyse du

mouvement sans que cette propriété soit organisée en

module.
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Cependant, nos résultats présen?és pour la sélectivité a
la direction au niveau de 2la en imﬁgefie, en relation avec les
résultats électrophysiologidues (Mizobe et al., 1988;
Wimborne et Henry, 1992; Toyama et-al., 1994; Tardif et al., :
1996; Wang et Dreher, 1996; 'Morley et Vickery, 1997)
semblent indiquer -que la sélectivité a la directioﬁ soit
virtuellement absente au niveau de I’aire 2la. Avec
I’imagerie, il a été po'ss”iblAe de vérifier 1’absence de ‘cette
propri€té sur la totalité de 1’aire 21a:

7.3.2 Carte de fréquence spatiale

L’organisation corticale de la sélectivité a la fréquence
spatiale représente.un sujet d’étude trés important éncore
aujourd’hui. Plusieurs types d’organisations ont été proposés
pour cette propriété : laminaire (Maffei et Fiorentini, 1977),
en regroupements (clustered ;, (Tolhurst et Thbmpson, 1982)
ou en colonnes (Tootell etal., 1981; Eonhoeffer et al., 1995).
Malgré I’avancement des techniques d’analyse en imagerie;
la nature précise de 1’organisation de la fréquen’ce. spatiale est
encore méconnue. L’une des deux hypothéses généralement
proposées esf une organisation ségrégée des fréquences
spatiales bassesu et hautes, correspondant aux voies X et Y
(Bonhoeffer et al., 1995; Hubener Vet al., 1997, Shoham etal,
1997). L’autre hypothése propose une organisation uniformes

et continue (Everson et al., 1998; Issa et al., 2000), donc non
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modulzvaire.’ Il est également important de nqter que Sirovich
et Uglesich (2004) ont conclu & I’inexistence de ce type de
carte. En examinant les travaux de Sirovich et Uglesich, on
peut constater quelques éléments qui pqurraient justifier leurs
conclusions. Tel qu’illustré dans la figure 26, les auteurs ont
présenté des cartes de sélectivité a I’orientation pour des
ﬁéquencés spatfales basses (A) et hautes (B), correspondant a
0.41 c/deg et de 1.25 c/deg, respectivement. La grande
similarité¢ des deux cartes 3 des fréquences spatiales |
différentes suggére I’absence d’organisation de la fréé{uence'
spatiale. |

Cependaﬁt, les cartes obtenues l’ont été pour des
fréquences spatiales relativement éloignées de ce qui est
obtenue pour les aires visuelles primaires. II a ét¢ démontré
que les réponses de I’aire 17 se siﬁent plutdt autour de 0.53
c/deg et celles de I’aire 18 vers 0.18 c/deg (Movshon et al.,
1978, Issa et al, 2000), des valeurs similaires 2a ‘celles
obtenues dans I’article 3

Un des paramétres qui peut induire en ‘erreur‘
I’interprétation des données par rapport a l’organiAsa,tio‘n de la
fréquence spatiale est 1’étendue de la zone investiguée.»
Sirovicil et Uglesich (2004) ont présenté des cartes de 3mm
par 6mm. Il est difficile de bien apprécier la distribution des

fréquences spatiales sur une zone aussi petite. Avec une zone
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FIGURE 26 ABSENCE D’ORGANISATION CORTICALE POUR LA
FREQUENCE SPATIALE OPTIMALE

Cartes de sélectivité a I’orientation pour les fréquences spatiales basses
(0.41c/deg ; A) et hautes (1.25 c/deg ; B). Les carrées mettent [’accent sur le
fait que les deux cartes sont treés similaires, les singularités non pas bougées,
tandis que les régions entourées de lignes noires indiquent les zones ou la
carte a changer (>45 deg) d’une fréquence spatiale basse a ¢levée. Adaptée
de (Sirovich et Uglesich, 2004).
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d’investigation plus grande et une position phis adéquate de
la chambre d’enregistrement, Zhan et Baker (Zhan et Baker,
2008) ont révélé l’existeﬁce d’une organisation de la
fréqueﬁce spatiale similaire 4 celle que nous avons Iﬁis en
évidence dans ll’article 3. I est important de mentionner que,
malgré la diversité des organisations récemment proposées
dans la littérature, la distribution et 1’organisation des
 fréquences spa_tiales optimales obtenues par notre groupe
correspondent parfaitement avec celle proposée p;ir Zhan et
. Baker, (Zl;an et Baker, 2008). Les cartes obtenues par ce
groupe pour I’aire 17 et 18 sont présentées dans la figure 27.
Avec uné chambre de dimensions (8.5mm X 5mm) et une
localisation plus appropriées, Zhan et Baker (2008) ont été en
mesure de mic;ux apprécier I’organisation corticale de la
fré(iuence spatiale comparaﬁvement a Sorivich et Uglesich
(2004).

Issa et al. (2000) avaient g’galement présenté une
organisation corticale simil‘aire a celle présentée par Zhan et
Baker et celle que nous avons présentée dans I’article 3.
Comme on peut le voir dans la ﬁgUre. 28A, Issa et
c;ollziborateurs présentent une organisation 'cortiqale limitée
mais comparable a la notre, c’est-a-dire une progression des

fréquences spatiales optimales entre ’aire 17 et 18.
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FIGURE 27 PRESE’NCE D’ORGANISATION CORTICALE POUR
LA FREQUENCE SPATIALE OPTIMALE

Cartes corticales obtenue pour deux fréquences spatiale différentes, 0.75
c/deg (A-B) et 0.18 c/deg pour C et D. Malgré le fait que les singularités ne
bougent pas dans l’aire 17, I’étendu de la zone investiguer permet
d’observer un grand changement dans la carte pour deux fréquences
spatiales différentes.
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FIGURE 28 PRESENCE RELATIVE DE CARTE DE FREQUENCE
SPATIALE

La présence de carte de fréquence spatiale a été démontrée par Issa et al.
(2000) et une carte de sélectivité a I’orientation est présenté pour chaque
fréquence spatiale ainsi qu’une carte globale (A). Cependant, lorsqu’ils
présentent une carte a haute résolution (B) l’organisation est incertaine,
d’autant plus qu’une analyse subséquente des données par Sorivich et
Uglesich, (2004) a démontrée que cette carte reflétait davantage le patron
sous-jacent de vaisseaux sanguins (C). Adaptée d’Issa et al., 2000 et de
Sorivich et Uglesich, 2004.
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Cependant, la région d’investigation est étroite, 3 mm par
Smm, comparativement a 20 mm X 27.5mm dans notre étude
3. Egalement, il semble que leurs résultats ne soient pas trés
stables. Dans une autre figure, Issa et al., (2000) présentent
une version a haute résoluﬁon d’une carte de fréquence
spatiale présentée ici a une seule orientation pour fin de clarté
(ﬁgure 28B). A premiére vue, ’organisation n’est pas aussi
bien  définie que dans le panneau A. De plus, Sorivich .et
Uglesich, (2004) oﬁt procédé a des analyses suﬁséquentes sur
cette cafte et ont déterminé qu’elle ne représentefait pas une
carte de sélectivité a la fréquence spatiale, mais plutét le
patron sous-jacent de vaisseaux sanguins (figure 28C).

L’organisation de la fltéquence spatiale des aires 17,
18 et 2la révelé .dans notre étude indique clairemént
I’existence d’une'disiribution uniforme et continue, du méme
type que l’organisétion identifiée par un autre groupe (Zhan
et Baker, 2008).

1l est a noter que de toutes les régions corticales qu’il
est possible d’analyser avecvla chambre d’enregistrement que
nous avons (c’est-a-dire, les aires, 17, 18, 19, 21a, 7 et une
partie de ’aire 5) seulement les aire 17, 18 et 2la ont
présenté une réponse s'igniﬁcative en imagerie optique. La

région 5 semble davantage reliée au systéme somatosensoriel
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(Mori et al., 1991) et il aurait été surprenant d’obtenir des
cartes visuelles. Toutefois, les aires 7 et 19 sont directement
reliée a la vision (Hui)el et Wiesel, 1965; buySens et al.,
1982a; Duysens et al., 1982b; Tanaka et al., 1987; Toyama et
al., 1994; Bergeron et al., 1998; Pigarev et Rodiondva, 1998;
Rodionova et al., 2004). Malgré le fait‘ que les stimuli utilisés
. présentaient des paramétres spatio-temporels dans‘ le spectre
;ies aires 7 et 19, aucune organisation fonctionnelle n’a été
identifiée pour ces deux régionsj L’organisation des champs
récep'teurs aes neurones de ces aires (aire 19 : end-stop et aire
7 organisation radiale), ser‘nblernt plus complexes. 1l Vest
possible que les parameétres de stimulation que nqﬁs avons
utilisés n’étaient pas adéquats. pour les neurones de ces
régioﬁs.

En conclusion, I’étude de I’organisation fonctionnelle
de; I’aire 21a corrobore‘, son r6le dans la voie ventrale de
traitement  des sigﬁaux viSuel, puisqu’il n’y a pas
d’organisation de la sélectivité & la direction. 11 nous été
possible également d’étudier I’organisation corticale de
différents paliers hiérarchiques. 1l semble que les paramétres
a la base de structure corticale soient les mémes pour les

- différents niveaux de la ‘hiérarchie visuelle,



249

8.0 Etudes futures

Cette thése permettra, je I’espére, de clarifier certaines
coﬁceptions du systéme visuel, notamment sur I’implication
du puivinar dans le traitement des signau)ﬁ complexes au
niveau cprtical. Néanmoins, plusieurs pistes de recherches

" restent ouvertes 2 la suite de ce projet.

8.1 Modéle animal
8.1.1 Réle du pulvinar
81.1.1 fmagerie optique des aires primaires

Une des fagons de mieux saisir l’organisétion
fonctionnelle du systéme visuel serait d’utiliser d’utilisation
I’imagerie optique en conjonction Vavec ‘des méthodes
d’inactivations réversibles.

11 a été démontré par imagerie optique chez le chat
que I’inactivation par‘le froid des régions du LS produisait
une diminution de la sélectivité 2 la direction au niveau de
’aire 18. Cependémf, la carte de sélectivité a l"orier!tation
n’était pas affectée par procédure _(Galuske et al., 2002). La

" présence de cartes corticales de sélectivité 4 I’orientation
serait donc générée par le signal aséendant, tandis que la“

carte de direction serait produite par les connexions de
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rétroactions en pr.ovvenance du LS, principalement du PMLS.
Cependant, il y a deux voies par lesquelles le LS peut
influencer les réponses de 1’aire 18 (Payne et Lomber, 2003),
une voie directe cortico-corticale, mais égalemént une .voie
via le LPL.

" La contribution de cette derniére pourrait étre évaluée
a laide de I’imagerie optique en combinaison avec
l’inacti‘vation.(GABA, muscimol) du LP-pulvinar. Comme
illusﬁé a la figure 29, c’est techniquement possible d’agencer
une chambre d’enregistrement pour les .aires visuelles
primaires conjointement a une pipette d’injection.

Lors d’évaluation de ’organisation corticale des aires
visuelles primaires; la chambre 'd’enregiétrement couvre le
gyrus LS, mais laisse accessible le sulcus du LS. II est donc |
possible de placer une cryoprobe au niveau du cortex LS et
ainsi évaluer la contribution spécifique des projections
cortico-corticales de rétroaction et des projections émanant
du LP—pulvina.f dans I’élaboration de cartes corticales des
aires visuelles primaires. De plus, la présence de plusieurs
cartes corticales différentes au niveau des aires visuelles
primaires perinétt’rait d’évalﬁer la contribution du pulvinar
~sur un nombre important de paramétres visuels, tels la

sélectivité a la direction de RDK simple et complexe, mais
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FIGURE 29 IMAGERIE OPTIQUE ET INACTIVATION DU LP-
PULVINAR DU CHAT

La contribution des structures sous-corticales, notamment du LP-pulvinar,
dans 1’élaboration des cartes corticales peut étre évaluée a [’aide de
I’imagerie optique et d’inactivation par le GABA. Une chambre rend
accessible 1’évaluation des aires primaires, tandis que la fléche rouge
indique la pipette d’injection placée a environ 40deg au niveau du LP-
pulvinar. A : antérieur.
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égzﬂement des propriétés de. bas niveau tel la fréquence
spatiale.

La projection du LPI vers ’aire ,18 est importante

, (Payne, et Lomber, 2003) et ihﬂuence probablemenf
grandement- les processus neuronaux dans cette r_égion,
particulierement ceux responsables de la sélectivit¢ a la
direction.

8.1.1.2 Aires de hauts niveaux

8.1. 11 2.1 PMLS (électrophysiologie)

L’influence du LP-pulvinar sur certains paramétres
fonctionnels des cellules du PMLS a déja été évalué par
électrophysiologie (Minville et .Casanova', 1998). L’influence
dl.J'ILP-pulvinar ne semble pas majeure sur les paramétres
fonctionnels de bas niveaux des cellules du PMLS. La
contribution des cellules du PMLS dans I’intégration de
signaux complexes présenté ici est similaire au réle jouer par
le LP-pulvinar (Merabet et al., 1998 ; Dumbrava et al., 2001).
Cette ressemblance suggere un lien fonctionnel entre les
deux structures, pax;ticuliérement pour des parameétres de
hauts niveaux. Détermingr la. contribution du LP-pulvinar
dans le développement des propriétés fonctionnelle des
cellules du PMLS pour Aes propriétés plus complexe,
notamment la sélectivité au RDK complexe permettrait de

mieux connaitre le réle de cette connexion. Est-ce qu’une des
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deux régioﬁs hérite des propriétés fonctionnelles de l’autre
ou c’est une relation dynamique entre les deux régions qui
construit la sélectivité au mouvement ? Une meilleure
compréhension permettre de préciser I’influence du pulvinar
sur le cortex et ainsi perinettra le développement d’une
conceptualisation plus adéquate du éystéme visuel et de son
fonctionnement.

L’hypothése émise est que le LP-pulvinar influence da

" fagon majeure la éapacité des cellules du PMLS 4 traiter les

!

signaux complexes d’un RDK.

81.1.2.2 Aire 21a (imagerz’é optigue)

Les connexions entre LP-pulvinar-PMLS ‘sontv
similaires a celles LP-pulvinar-éire 21a. Cependant, le PMLS
et laire 2la présentent bon nombres de différences
fonctionnelles, principalement au niveau de leur contribution
a l’analyse‘ des signaux en mouvement. Ces distinctions
suggerent une diversité de rdle pour le pulvinar sur les
signaux corticaux.

L’aire 215, contrairement au PMLS, est accessible en
imagerie optique due a sa position sur la surface du gyrus LS,
L’imagerie optique permet d’évaluer la’ contribution des
connegions pulvino-corticales sur le fonctivonnement corticale’

de fagon plus globale, ce qui est un atout majeur
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comparati\'/emen‘t a l’électroph);siologie unitaire. Malgré cette
avantage, I’implémentation de l’imagerié pour l’aire 21a en
conjonction avec une inactivation simultanée de structure
sous-corticales serait plus ardue, pri‘ncipa.lement due au
positionnement médio—latéral.

Le domaine de I’imagerie optique étant un domaine
relativement nouveau, plusieurs avenues de développement
sont envisageables. 'La conception de chambre
d’enregistrement d’imagerie optique plus appropriée aux
besoins spécifiques des projets de recherche est f:ertainement
un aspect de développement a ne pas négliger. La plupart des
chambres utilisées en r;cherche sont rondes. Avec une
.caméra produisant des images rectangulaires, il y a donc une
grande perte d’espace. |

La conception d’une chambre ‘rectangulaire, c;omme
nous avons développé dans la présente thése, permet
I’investigation optimale d.’uner région corticale en plus de
laisser davantage d’espace poﬁr combiner d’autres techniques
(cryoprobe, pipette d’injection...).

Uﬁe chambre d’enregistrement aux proportions
ajustées pour 1’aire 2]a, rendrait possible le positionnement
de pipette d’injection pour I’inactivation des structures sous-
corticales et ainsi évaluer le r6le du LP-pulvinar sur. les

propriétés fonctionnelles de I’aire 21a. Malgré les similarités




dans leur profil de connexions, nous ‘ croyons que
1’inactivation du LP-pulvinar pfoduirait des effets pour ’aire
21a différents de ceux obtenues pour I’aire 18. Nous croyons
que sont influence du LP-pulvinar se situerait pour des
pa:afnétres de haut niveau* du traitement de la forme,
notamment dans 'obliqgue effect, propriété relié au.
fonctionnement de I’aire 21aA (Huang et al., 2006).

Toujours dans le but vd’identifler les différentes
dynamiques neuronales | responsables des multiples
s€lectivités (orientation, direction fréquence spatiale, ...),‘la
contribution de la'voie ascendante en provenance de [’aire 17
représente une voie, digne d’intérét. De plus, I’aire 21a est la
premiére région de ce niveau hiérarchique dont 1’organisation
est identifiée. A I’aide de chambre i ouverture partielle
(Arieli et Grinvald, 2002), il serait possible d’évaluer la
contribution de lé voie ascér;dante dans I’organisation
corticales au niveau dé I’aire 21a en inactivant ’aire 17, site
de la projection principale de I’aire 21a.

Comme suggéré i)our I"aire 18, les voies ascendantes
génerent certaines proprictés fonctiomjelles, t?mdis que les

'projections de rétroactibns en produisent d’autres (Galuske et
~al., 2002). Les modéles hiérarchiques de traitement de
I’information visuelle évolue grandement (Ouellette et

Casanova, 2006). En contrdle la contribution des voies
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ascendantes et des voies sous-corticales de 1’aire 21a, on
serait en mesure de déterminer l'origine du signal
responsable de la sélectivité a I’orientation et ainsi préciser

notre représentation du traitement des signaux visuels.

8.2 Mode‘lé humain

L’évaluation du réle du pulvinar humain demeure plus
difficile, si ’on considére qu’une lésion du pulvinar est
relativement rare. Mais, certains modeles pathologiques,
notamment la schizophrénie, présentent des caractéristiques
intéressantes. Un nombre important d’études ont révélées
Iatteinte du pulvinar dans la schizophrénie (Byne et al,
2002; .Brickma..n et al, 2004; Csernansky et al, 2004;
Mitelman et al., 2005a; Mitelman et al., 2005b; Buchsbaum
et al., 2006; Mitelman et al., 2006). Un exemple est présenté
.2‘1 la figure 30, on I’on peut appr;écier l’organisation
histologique normale du thalamus humain (A) ainsi que les
modifications de cette structure chez les sujets atteints de
schizophrénie (B). Les pbles antérieur -et‘bostérieur sont les
régions les plus atteintes, incluant le pulvinar. Egalerﬁent,
plusieurs données suggérent que les sujets atteints de

schizophrénie présentent des déficits particuliers de la
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FIGURE 30 MODIFICATIONS THALAMIQUES CHEZ LES
PATIENTS SCHIZOPHRENES

A) Coupe anatomique du thalamus humain tirée de Morel et al. (1997) et le
pulvinar est identifié par 1’ovale rouge. Dans le panneau B, tiré de
Csemansky et al. (2004), les couleurs représentent le niveau
d’augmentation/réduction (en mm) du thalamus de sujets schizophrénes
comparativement au thalamus de sujets contrdles. On peut remarquer que
les parties antérieures et postérieures du thalamus, incluant le pulvinar, sont
les régions les plus atrophiées. Les mesures ont été effectuées a 1’aide
d’IRM de cartographie a haute dimension (FLAIR).
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perception du mouvement complexe (Chen et al., 1999a;
Chen et al., 1999b; Chen et al., 1999c; Chen et al., 2003; .
Chen et al., 2004; Chen et al., 2005; Bidwell 'et al., 2006;
Chen et al., 2006; Chen et al., 2008). Il est 4 noter que les
capac_:ités de fixation de 'ce.s patients n’est pas atte_inte
(Gooding et al., 2000), ce qui rend ce groupe fort intéressant
pour les études d’imagerie fonctionnelle. 1l serait fort a
propos de déterminer lg traitement visuel d’un plaid par ce
groupe et d’identifier les régions corticales et sous corticales

impliquées dans leur analyse.

- 9.0 Conclusion -

Cette thése a permis d’établir que le PMLS du chat
joue en role majeur dans I’intégration de signaux .visuels
complexes, de méme que le pulvinar chez I’humain. Ce
noyau thalamique semble égalemenf impliquer dans la
coordination et la régulation de l’a.ctivité corticale éu niveau
de MT+/VS5, site traditionnelle des mécanismes d’intégration
de haut hiveaux. Quoique directement reliée au pulvinar du
chét, I’aire 21a ne semble pas impliquée dans le traitement

des signaux visuels en mouvement.

- Les résultats présentés ici consolident le réle central
du pulvinar dans les mécanismes d’intégration visuelle. Nous

sommes - donc en mesure d’ajuster notre -conception du
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fonctionnement du systéme visuel en prenant compte les
divers liens fonctionnels entre cette structure thalamique et
les régions .corticales cite traditionnel des processus
complexe. Bien que I’importance du pulvinar dans 1’analyse
du mouver‘nent soit soulignée ici, ce noyau'entretient des
liens avec plusieurs régions qui ne semblent pas directement
impliqués dans ces proc'e'ssus. Déterminer la nature de ces
rapporté pulvino-corti(_:ales restent un défi de taille pour les

années a venir.
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10.0 Autres projets

10.1 Projets en cours
10.1.1 Le traitement de mouvement complexe dans l’amblyopie.

Les sujets amblyopes présentent des nombreux
pro.blé.mes de perception du mouvement reliés a la région
MT+ (Campos, 1995; Kiorpes et Movshon, 1996; Kiorpes et
McKee, 1999; Bonhomme et al., 2006)..Malgré ces déficits,
les amblyopes pérc;oivént felativement normalement
différentes configurations d’un plaid (Thompson | et al,
2008). La natﬁre des déficits de perception de mouvement
aurait laissé croire le contraire, que leur perception des plaids
serait grandement affectée. Nous proposons que le pulvinar
représente un site de modulation du signal corticale pour
générer une perception adéqﬁate chez les amblyopes.

Dans cette étude d’IRMT, nous évaluons I’implication
de régions corticales et sous corticales dans I’intégration d’un
plaid chez des sujets amblyopes et normaux. De plus, un
protocole de stimulation de flux optique est faite dans le but

de séparer I’aire MT et MTS (Huk et al., 2002; Smith et al.,

2006). L’organisation rétinotopique est également identifiée

5,
3

" et permettra de localiser les. autres régions corticales
d’intéréts, notamment V1, V2, V3 ainsi que MT. Le CGL, le

CS et le pulvinar seront également ctudiés. Ainsi, les
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différentes étapes corticales et sous-corticales du processus
d’intégration seront évaluées.

| Est-ce que le profile d’activation du pulvinar
(préférence plaid cohérent) et de MT+ (préférence plaid
transparent) que nous avons identifié chez les sujets normaux
en TEP, sera présent chez les sujets amblyopes?

11 a été proposé que la contribution CGL et du CS est
déficitaire dans I’amblyopie (Ciuffrgda et al., 1978; Miki et
al., 2003). Nous serons en mesure d’évaluer leur activation

pour une variété de stimuli.

La figure 31 présente I’aire MT+ qui a été identifi€e &
Iaide de stimuli de flux opticiue (expansion et contraétion)
pour la majeure partie du chémp visuel (full-field). Cette
activation est illustrée ici par le ROl MT+ en Touge. En |

_présentant un stimulus de flux c;ptique dans un‘ seul
hémichamp, il est possible d’activer les cellules de I’aire
MST ipsilatérale (vert), dont les champs récepteurs traversent
le méridien  vertical (> 10deg). Les cellules de I’aire MT
ipSilatérale ne traversent pas le méridien vertical et donc, ne
sont pas activées par ce stimulus.

Ce projet se fait en collaboration avec Dr. Benjamin
Thompson et Dr. Robert Hess du Depariment of

Ophthalmology/Vision Research Unit de McGill University.
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q(FDR) < 0.05
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FIGURE 31 SEPARATION MT/MST CHEZ L’AMBLYOPE

A partir de protocole de stimulation optimisé pour identifier I’aire MT et
MST (Huk et al., 2002; Smith et al,, 2006), nous avons tout d’abord
identifié 1’aire MT+ (rouge) et ensuite déterminé 1’aire MST (vert). Les
données sont présentées pour un sujet amblyope (ceil amblyope), pour
I’hémisphere gauche « gonflé » (inflated) ou les sulci sont foncés et les gyri
sont péles.
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10.1.2 Organisation corti_cal;z chez la musaraigne arboricole (tree
shrew).

La musaraigne arboricole représente un modele de
choix pour l’é-tude des fonctions visluelle, en particulier pour :
évaluer la contribﬁtion du pulvinar sur P’activité corticale.
Principalement car cette espéce a un pulvinar bien développé,
dont I’anatomie est bien décrite (Lyon et al., 1998, 2003a,
2003b), et a un cortex lisse. Cette propriété est un atout
majéur pour I’imagerie optique, car toutes les aires corticales
sont accessibles pour invesfigation. Chez le chat et le
macaque, les aires impliquées directement dg’ms I’analyse du
mouvement, le PMLS et l’aire.MT, sont localisé dans leé
profondeurs d’un sulcus, inaccessible en imagerie optique.
L’aire Td de la musaraigne est considérée comme une région
analogue au PMLS dp chat et de MT chez le macaque car le
patron de projections est similaire.

‘Donc tout d’abord nous tentons, par imagerie optique,
‘de bien définir I’organisation fonctionnellé_des aires visuelles
primaires. Pour [’instant, seulement [’organisation de
I’orientation et de la rétinotopie de Paire V1 a été
caractérisée dans la littérature (Bosking et al., 1997; Bosking
et al., 2000; Bosking et al., 2002). La séleétivité a la direction

a été identifié dans Iaire visuelle du chat (Hubel et Wiesel,
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1962) ainsi que chez le primate (Livingstone et Hubel, 1988).
Nous tentons d’identifier 1’organisation de la sélectivité a la
direction au niveau de I’aire visuelle primaire de la
musaraigne et nous présentons des résultats préliminaires a la
figure 32. On y présente en A une carte de sélectivité a
Porientation ou I’organisation en pinwheel peut ‘étre
clairement identifiée. Le pa.nneéu B est un grossissement du
panneau A ou les couleurs représentent toujours 1’orientation
optimale. On a superposé¢ des fléches qui indiquent la
direction optimale ainsi que I’amplitude de cette sélectiv.ité
(grosseur de la fléche). AOn peut voir que pour une
orientation, il y a des regroupements de pixels préférént une
ou ’autre des directions reliées 4 cette orientation, reflétant
une organisation de la sélectivité a la direction.

Dans un second projet, nous tentons de regarder du
coté de l’organisatiop des aires extrastriées. Les patrons de
projections de V1 vers les aires extrastriées (V2 et Td) X
suggerent, que ces régions soient, 2 tout le moins, oréanisées
de fagon rétinotopique. Nous présentons des résultats
préliminaires de l’orgaﬁisation re’tinotop:)ique I’aire V2 a la
figure 33. L’organisation rétinotopique a été identifiée
seulement pour I’élévation (33E), car il semble que la

représentation de I’azimut (33F) serait trés compacte



315

FIGURE 32 SELECTIVITE A LA DIRECTION AU NIVEAU DE
L’AIRE V1 DE LA MUSARAIGNE ARBORICOLE

Une carte de sélectivité a I’orientation est agrandit dans le but de voir les
orientations est les directions préférées. Les fleches représentent la direction
optimale superposes sur une cartes de sélectivité a I’orientation. La pluparts
des modules d’orientation sont séparés en deux sous régions de directions
optimales opposées, orthogonale a ’orientation préférée.
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FIGURE 33 ORGANISATION RETINOTOPIQUE DE L’AIRE V1 ET
V2 DE LA MUSARAIGNE ARBORICOLE

A) Un photographie d’une section tangentielle marquée au Nissl d’un
cerveau de la musaraigne arboricole. La région plus foncée représente la
couche IV I'aire V1 et la ligne blanche indique les limites entre V1 et V2
(sur tous les panneaux A-F). Cette photo est alignée avec I’image de
référence en B. C) L’organisation corticale de la sélectivité a 1’orientation
(les couleurs correspondent a 1’orientation préférée) est délimitée par la
ligne noire et clairement a l’intérieur des limites de V1. D) Carte de
sélectivité a l’orientation normalisée par ’amplitude du signal. E) Les
isobarres horizontales sont superposés sur 1’image de référence, ou les
couleurs indiquent différents niveaux horizontaux du champ visuel
L’organisation du champ visuel bas et haut sont clairement identifies dans
V1, mais également au dela de V1 défini fonctionnellement (C-D) et
histologiquement (A). Cette région est probablement l'aire V2. F)
L’organisation verticale du champ visuel est claire de V1 mais est difficile a
interpréter au niveau de V2, principalement du a la petite dimension de V2
dans cet axe.
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considérant la forme de I’aire V2. Cette question reste
ouverte a ce stade du projet. |

Un autre avantage de la fnusaraigne arboricole réside
dans la surface lisse du cortex, rendant accessible
I’investigation d’aires extrastriées. Ainsi, il sera possible de
mieux caractériser la structure fonctionnelle de régions
extrastriées et saisir le role des caﬁes corticales. L’aire Td est
considérée comme analogue aux aires PMLS du chat et MT
du macaque car elles présentent des projections similaires.
Compte tenue que I'inactivation du LS engendre une
modification de l’org'a.niSation'de la sélectivité a la direction
de I'aire 18 du chat sans modifier l’organisatioh de la
sélectivité a 1’orientation (Galuske et al., 2002), nous avons
' regardé, I’effet d’une inactivation de Td sur I’organisation de
. V1. Des résultats préliminaires sont présentés a la figure 34.
Suite a4 une injection de GABA au niveau de Td,
’organisation de la sélectivité de 1’aire V1 s’en est trouvée
modifiée.

Ces projets permettront de mieux saisir I’organisation
fonctionnelle des aires visuelles primaires et extrastriées,
inaccessibles chez d’autres espéces. Egalement, les’
interactions cortico-corticales pourront étre évaluées de fagon
précise. Dans les étapes subséquentes, il est prévu de

procéder a des inactivations du pulvinar et de définir le role
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180 deg

GABA (200mM)
|

orientation

amplitude

FIGURE 34 INACTIVATION DE L’AIRE TD ET EFFETS
FONCTIONELS AU NIVEAU DE L’AIRE V1 LA DE MUSARAIGNE
ARBORICOLE

A) Représentation schématique de la téte de la musaraigne arboricole et de
la chambre d’enregistrement. La position de la seringue au niveau du cortex
Td est également illustrée par la seringue Hamilton. B) Image de référence
des deux hémisphéres enregistrés simultanément. C) Organisation de la
sélectivité a I’orientation ou la couleur représente 1’orientation optimale et la
saturation de la couleur représente 1’amplitude du signal. D) Carte pour une
orientation apreés |’insertion de la seringue, mais avant I’injection de GABA
au niveau de Td. E) Carte pour une orientation pendant l’injection de
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GABA (200mM, 30 nL/min, coloré avec du Chicago SkyBlue). F)
Modification engendrée par I’inactivation du cortex Td (ligne pointillée
noire). L’inactivation du cortex temporal modifie la sélectivité a
’orientation de certains modules de I’aire V1 et ce jusqu’a 90 deg, tandis
que d’autre modules ne sont pas affectés. G-H et I) méme chose que D-E-F,
mais pour I’amplitude du signal. Une inactivation du cortex temporal
engendre une diminution (modules bleus) d’amplitude ou une augmentation
(modules rouges) de signal. Il est & noter que I’orientation et I’amplitude du
signal sont revenues a des valeurs pré-injection 30 minutes suivant I’arrét
d’injection de GABA. J) Marquage Nissl pour confirmer le site d’injection
(fleche). Les bordures de V1 sont indiquées avec les lignes pointillées
rouges. K) Marquage a la myéline pour confirmer la position de Td, zone
faiblement marquée a la myéline. L) Agrandissement du site d’injection
dans Td. ‘
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de cette structure thalamique sur les réponses corticales a
différents niveaux de la hiérarchie, (V 1,V2etTd).

Ces projets sont réglisés en collaboration avec Dr
AHeywood Petry (Physiology and Brain Sciences), Dre
Martha Bickford (Anatomical Sciences and Neurobiology)
de Louisville University (USA) ainsi que Matthieu Vanni
(UdeM). |

10.2 Projets en développement
10.2.1 Rérinoropig chez le hamster

‘Lors d’une Iésion néo-natale des cibles rétiniennes, il
est possible de transformer le cortex auditif pour qu’il affiche
une activité visuelle (Ptito et al., 2001). L’imagerie optique
représente une technique intéressante pour étudier
’organisation fonctionnelle de ces projections. Donc je tente
de trouver la paramétres optimaux (anesthésie, stimulation,
chirurgie, analyse, ...) pour étre en mesure d’identifier
’organisation rétinotopique de l’aire visuelle primaire du
hamster. Par ia suite, je vais regarder l’orgaﬁisation
fonctionnelle des projections visuelles au niveau du cortex
auditif des animaux 1ésés. Des données préliminaires sur
I’organisation rétinotopique du hamster normal sont
présentées a la figure 35. Ce travail est réalisé en
coilaboration avec Dr. Denis Boire (UQTR), Sébastien

Desgents (UdeM) et Matthieu Vanni (UdeM).
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FIGURE 35 ORGANISATION RETINOTOPIQUE CHEZ LE
HAMSTER

A) Disposition du moniteur par rapport a I’animal en situation monoculaire.
La croix rouge représente la projection linéaire du nez de I’animal. B) Le
stimulus est une barre blanche de 5 deg se déplagant 4 0.2 cycle/sec a 0/90
deg (azimut/élévation) pour avoir la représentation du champ visuel sur le
cortex pour chacune des coordonnées. C) Représentation schématisée de la
région corticale étudiée indiqué par le rectangle, incluant |’aire visuelle
primaire (aire 17). D) Le code de couleur utilisé pour représenter la position
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du stimulus dans le champ visuel pour I’azimut et 1’élévation. E)
Superposition des barres d’iso-azimut (rouges) et d’iso-€lévation (bleues)
sur I’image anatomique de la région étudiée. La représentation de la croix
rouge dans le champ visuel peut étre identifiée sur le ‘cortex. F)
L’organisation rétinotopique du cortex visuel primaire du hamster pour
I’azimut ainsi que pour 1’¢lévation sont présentées selon le code couleur
illustré en D. La région présentant une organisation rétinotopique est
délimitée par une ligne pointillée blanche et la ligne blanche pleine, qui
représente la partie postérieure du cerveau.
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'I 0.2.2 Rétinotopie chez la souris

‘Le modéle animal de la souris présente de nombreux
intéréts, notamment la possibilité d’¢tudier les facteurs
génétiques en lien avec la structure corticale. Les r’éc'epteurs
formant le' systéme cannabinoide sont fortement exprimés
dans plusieurs régions du systéme nerveux central (Devane et
al., 1988). Le récepteur CB1 représente 1’élément le mieux
connu du systéme cannabinoide, mais certains résultats
portént a croire que le récepteur CB2, moins bien défini,
serait un élément important dans le guidage axonale {Duff et
al., 2007). A I’aide de modéle de souris KO du géne CNR-2
qui encodent le récepteur CB2 en combinaison. avec
I’imagerie optique, je tente de quantifier 1’organisation de
I’aire visuelle primaire.

Une coordination axonale précise est essentielle pour la
formation d’une carte rétinotopique, nous évaluons la
contribution du récepteur CB2 dans I’organisation des cés
projection pour former une carte rétinotopique. Compte tenue
de 1’effet identifié par Duff et al., nous nous attendons a ce
que le territoire occupé par V1 soit plus grand chez les
animaux KO, comparativement au animaux wild-type. Des

données préliminaires sont présentées a la figure 36. La
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C / | Aire 17

FIGURE 36 ORGANISATION RETINOTOPIQUE CHEZ LA
SOURIS KO

A) Disposition du moniteur par rapport a I’animal en situation monoculaire.
La croix rouge représente la projection linéaire du nez de I’animal. B) Le
stimulus utilisé est une barre blanche de 5 deg se déplagant a 0.2 cycle/sec.
C) Représentation schématisée de la région corticale étudiée indiqué par le
rectangle, incluant [’aire visuelle primaire (aire 17). D) Le code de couleur
utilis€ pour représenter la position du stimulus dans le champ visuel. E)
Image anatomique transcranienne de la région étudiée (échelle =1 mm). F)
L organisation rétinotopique d’ensemble du cortex visuel primaire de la
souris présentée avec le code couleur illustré en D. La couleur de chaque
pixel correspond a la position du stimulus produisant le plus grand signal.
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techniqqe ainsi que I’organisation rétinotopique de cortex
‘visuelle d; la souris KO so;lt présentées. Chez la souris le
crine est assez mince pour avoir des données de bonnes
qualités sans procéder a une craniotomie. Ce projet est réalisé
en collaboration avec le Dr Jean-Frangois Bouchard (UdeM)

ainsi que Matthieu Vanni (UdeM).

11.0 Conclusion

Comme nous l’a\_zons démontré, 1'imagerie optique
représente une méthode remplie de pos;ibilités. Nous avons
été en mesure de présenter des résultats pour 4 espéces
différentes : le chat, la musaraigne, le hamster ainsi que la
souris : wild-type et KO. L’organisation fonctionnelle des
aires visuelles primaires et extrastriées procure devient une
source d’information sur les structures neuronales sous
jacentes ainsi que sur les processus neuronaux qui S’y
concrétisent. De plus, chacun de. ces modéles animaux
présentent des avaﬂtages complémentaires, indispensables a
une bonne compréhension des problématiques €tudiées. Le
modele du chat est appuyé par une littérature des plus
éomplétes sur le fonctionnement de son systéme visuel. La
musaraigne a un cortex lisse, donc toutes les aires visuelles
corticales sont accessibles en imagerie, ce qui nest pas le cas
du chat. Le hmster est un des modeles les plus étudiés pour

comprendre les mécanismes impliqués dans le
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développement, car celui nait'a un stade trés précoce. La
souris, comme mentionné plus haut, permet I’étude des
mécanismes génétiques reliés a l’organisation-cérébralé.

| Autant d’applications importantes de maniere a
favoriser la compréhension du fonctionnement -du, systéme

nerveux. Ma contribution a4 ces projets, je I’espére, va
P s

satisfaire le comité.





