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Is  the  sense  of  verticality  vestibular?

J.  Barraa,∗,  D.  Pérennoub

a Laboratoire  mémoire  &  cognition  (LMC),  université  Paris  Descartes,  71,  avenue  Edouard-Vaillant,  92100  Boulogne-Billancourt,
France
b Laboratoire  TIMC-IMAG  CNRS  5525,  université  Joseph-Fourier,  clinique  MPR,  CHU  de  Grenoble,  38706  Grenoble,  France
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Résumé  Le  système  vestibulaire  constitue  un  capteur  inertiel  qui  code  les  accélérations
linéaires (otolithes)  et  angulaires  (canaux  semi-circulaires)  subies  par  la  tête  dans  les  trois
dimensions  de  l’espace.  Les  otolithes,  spécialisés  dans  la  détection  d’accélérations  linéaires
se comportement  alors  comme  un  véritable  « fil  à  plomb  » permettant  de  coder  l’accélération
(direction)  gravitaire.  Cette  propriété  fait  du  système  vestibulaire  le  candidat  principal  pour
supporter  un  « sens  de  verticalité  »,  défini  comme  l’aptitude  de  l’être  humain  à  percevoir  expli-
citement la  direction  de  la  verticale,  à  élaborer  une  représentation  mentale  de  verticalité,  et
à utiliser  cette  représentation  pour  s’orienter  ou  orienter  une  partie  de  son  environnement
spatial. La  prééminence  de  la  contribution  vestibulaire  assez  largement  admise  dans  les  années
1990 a  progressivement  laissé  la  place  à  la  notion  de  modèles  internes.  Les  modèles  internes
de verticalité  supposent  des  règles  et  des  propriétés  d’intégration  des  différentes  afférences
sensorielles.  La  perception  de  la  verticale  a  été  principalement  modélisée  comme  une  orga-
nisation « bottom-up  » intégrant  les  informations  visuelles,  somesthésiques  et  vestibulaires.
Des études  récentes  ont  rapporté  que  la  construction  des  modèles  internes  de  verticalité  ne
serait pas  un  processus  d’intégration  multi-sensoriel  automatique  mais  correspondrait  plutôt
à un  mécanisme  plus  complexe  incluant  des  influences  « top-down  » telles  que  la  conscience
de l’orientation  corporelle  ou  la  représentation  spatiale.  Dans  cette  revue  de  littérature,  nous
montrons  que  le  système  vestibulaire  est  essentiel  pour  le  sens  de  verticalité  mais  qu’il  n’est
pas suffisant.  Nous  présentons  les  arguments  en  faveur  d’une  intégration  poly-sensorielle  ainsi
que les  bases  cérébrales  du  sens  de  verticalité.  Enfin,  après  avoir  abordé  les  études  attestant
eut  être  modulé  par  des  processus  cognitifs  de  haut  niveau,  nous
que le  sens  de  verticalité  p

présentons  un  modèle  intégratif  du  sens  de  verticalité,  prenant  en  compte  à  la  fois  les  processus
« bottom-up  » et  « top-down  ».
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Summary  The  vestibular  system  constitutes  an  inertial  sensor,  which  detects  linear  (otoliths)
and angular  (semicircular  canals)  accelerations  of  the  head  in  the  three  dimensions.  The  oto-
liths are  specialized  in  the  detection  of  linear  accelerations  and  can  be  used  by  the  brain  as  a
‘‘plumb line’’  coding  earth  gravity  acceleration  (direction).  This  property  of  otolithic  system
suggested that  the  sense  of  verticality  is  supported  by  the  vestibular  system.  The  preeminence
of vestibular  involvement  in  the  sense  of  verticality  stated  in  the  1900s  was  progressively  sup-
planted by  the  notion  of  internal  models  of  verticality.  The  internal  models  of  verticality  involve
rules and  properties  of  integration  of  vestibular  graviception,  somaesthesic  graviception,  and
vision. The  construction  of  a  mental  representation  of  verticality  was  mainly  modeled  as  a
bottom-up  organization  integrating  visual,  somatosensory  and  vestibular  information  without
any cognitive  modulations.  Recent  studies  reported  that  the  construction  of  internal  models
of verticality  is  not  an  automatic  multi-sensory  integration  process  but  corresponds  to  more
complex mechanisms  including  top-down  influences  such  as  awareness  of  body  orientation  or
spatial representations.
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e système vestibulaire est un codeur de
ravité

e  système  vestibulaire  est  un  système  sensible  aux
ccélérations  linéaires  (otolithes)  et  angulaires  (canaux
emi-circulaires)  de  la  tête.  D’une  part,  il  informe  sur  les
ouvements  de  la  tête  dans  les  trois  dimensions  de  l’espace

t,  d’autre  part,  il  informe  sur  l’orientation  de  la  tête
ar  rapport  à  la  direction  de  la  gravité.  Il  existe  sur  terre
n  champ  de  gravité  induit  par  l’attraction  exercée  par
a  masse  de  la  terre  qui  accélère  les  objets  en  direction
e  son  centre.  Le  champ  de  gravité,  qui  correspond  à  une
ccélération  de  9,81  m/s2,  est  codé  par  le  système  otoli-
hique  qui  constitue  un  véritable  « fil  à  plomb  » biologique.
l  existe  plusieurs  voies  vestibulaires,  partant  des  noyaux
estibulaires  et  se  projetant  sur  le  thalamus,  le  cervelet
t  le  cortex  vestibulaire  (pour  une  revue  :  [59]).  Plusieurs
oyaux  thalamiques  sont  impliqués  dans  le  traitement  des
nformations  vestibulaires  :  le  complexe  ventro-médian,  le
omplexe  ventro-antérieur/ventro-latéral,  le  noyau  intra-
iminaire  et  le  groupe  des  noyaux  postérieurs.  Ces  noyaux
ontiennent  des  neurones  multi-sensoriels  qui  traitent  et
elaient  les  informations  vestibulaires,  proprioceptives  et
isuelles  vers  le  cortex  vestibulaire.  La  localisation  pré-
ise  du  cortex  vestibulaire  chez  l’homme  est  toujours
ébattue  ;  on  a  proposé  des  localisations  insulaire,  oper-
ulaire,  rétro-insulaire,  ou  plus  superficielle  [21,34,35,58].
a  participation  des  informations  vestibulaires  au  codage
u  sens  de  verticalité  a  été  démontrée  à  la  fois  par  les
onséquences  comportementales  des  pathologies  vestibu-
aires  et  par  les  résultats  d’études  modulant  l’information
estibulaire  chez  des  sujets  sains.  Les  lésions  vestibu-
aires  périphériques  bilatérales  entraînent  une  perturbation
e  la  perception  de  la  direction  gravitaire  en  l’absence
’indices  environnementaux  [56].  De  même,  après  une  perte
estibulaire  unilatérale,  un  bais  de  la  perception  de  la
erticale  visuelle  subjective  est  observé  de  façon  systé-
atique  en  direction  du  côté  de  la  lésion  [19,20,42,60].

a  section  chirurgicale  unilatérale  d’un  nerf  vestibulaire
ntraîne  une  déviation  ipsilésionnelle  substantielle  de  la

erception  de  la  verticale  visuelle.  Les  patients  présentant
es  lésions  vestibulaires  unilatérales  centrales  présentent
galement  un  biais  de  perception  de  la  verticale  visuelle.
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a  déviation  est  principalement  ipsilésionnelle  lorsque  la
ésion  touche  la  partie  basse,  bulbo-pontique,  du  tronc
érébral  (noyaux  vestibulaires)  et  principalement  contralé-
ionnelle  lorsque  la  lésion  est  située  dans  sa  partie  haute,
onto-mésencéphalique  [22,74].  Les  stimulations  vestibu-
aires,  notamment  galvaniques  ont  aussi  montré  le  rôle  de
’information  vestibulaire  dans  la  construction  du  sens  de
erticalité.  La  stimulation  galvanique  vestibulaire  consiste

 envoyer  un  courant  constant  de  faible  intensité,  soit  entre
eux  électrodes  situées  sur  les  mastoïdes  (stimulation  bila-
érale),  soit  entre  une  électrode  frontale  et  une  électrode
ituée  sur  une  mastoïde  (stimulation  unilatérale).  Ces  sti-
ulations  dépolarisent  les  neurones  vestibulaires  primaires
u  côté  de  la  cathode  et  inhibent  leur  décharge  du  côté
e  l’anode  [36].  Pendant  la  stimulation  la  verticale  visuelle
st  perçue inclinée  dans  la  direction  de  l’anode  [79,89]  et  ce
’autant  plus  que  l’intensité  du  courant  est  importante  [89].
et  effet  a  d’ailleurs  été  proposé  pour  recalibrer  le  biais  de
éférentiel  de  verticalité  après  accident  vasculaire  cérébral
75], avec  possibilité  d’améliorer  l’équilibre  de  ces  patients
ompte  tenu  du  lien  qui  existe  entre  la  capacité  d’équilibre
t  l’inclinaison  de  la  verticale  visuelle  [18].

Le  système  vestibulaire  est  le  seul  capteur  sensoriel  spé-
ifique  au  codage  de  l’inertie  liée  à  l’accélération  gravitaire.
ne  stimulation  ou  une  destruction  du  système  vestibulaire
ntraîne  une  modification  du  sens  de  verticalité.  Cepen-
ant,  des  études  impliquant  des  patients  cérébrolésés  ont
ermis  de  démontrer  que  la  perception  de  la  verticalité
equiert  non  seulement  l’intégrité  des  circuits  neuronaux
entrés  sur  le  thalamus  [10,64]  et  l’insula  [10,23]  mais  éga-
ement  des  circuits  centrés  sur  le  cortex  pariétal  supérieur
15,51,53,74].  Il  a  notamment  été  suggéré  récemment  que
es  projections  thalamo-insulaires  sous-tendraient  une  gra-
iception  vestibulaire  alors  qu’il  existerait  également  une
oie  thalamo-pariétale  prenant  en  charge  une  graviception
omesthésique  [74].  Si  le  système  vestibulaire  est  un  codeur
e  gravité,  il  ne  constitue  pas  à  lui  seul  le  sens  de  verticalité.

u’est ce que le sens de verticalité ?
e  sens  de  verticalité  peut  être  défini  comme  étant
’aptitude  de  l’être  humain  à percevoir  explicitement  la
irection  de  la  verticale,  à  élaborer  une  représentation
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Le  sens  de  verticalité  est-il  vestibulaire  ?  

mentale  de  verticalité  à  partir  de  sa  perception  de  la  ver-
ticale,  et  à  utiliser  cette  représentation  explicitement  ou
implicitement  pour  s’orienter  (contrôle  de  la  posture  éri-
gée)  ou  orienter  une  partie  de  son  environnement  spatial.
Le  sens  de  verticalité  peut  être  estimé  en  demandant  expli-
citement  au  sujet,  soit  d’ajuster  un  objet  extérieur  (une
barre),  soit  d’ajuster  leur  propre  corps  sur  la  direction
perçue  comme  verticale.  L’ajustement  d’une  barre  sur  la
direction  de  la  verticale  peut  être  estimé  consciemment
dans  différentes  modalités  sensorielles,  et  les  ajustements
peuvent  être  effectués  dans  le  plan  frontal,  dans  le  plan
sagittal  ou  dans  les  deux  plans  simultanément.  Les  éva-
luations  des  perceptions  de  la  verticale  datent  de  plus
d’une  soixantaine  d’années,  pour  la  modalité  visuelle  [88]
comme  pour  la  modalité  haptique  ou  tactilo-kinesthésique
[13,41].  Les  erreurs  d’ajustement  sont  faibles,  générale-
ment  de  l’ordre  du  degré  avec  un  seuil  pathologique  au-delà
de  2,5  degrés  d’inclinaison  [74].  La  direction  gravitaire  est
perçue  avec  beaucoup  plus  de  précision  que  n’importe
quelle  autre  direction  probablement  par  le  fait  que  des
mécanismes  neurophysiologiques  corticaux  permettant  de
coder  les  directions  cardinales  de  verticale  et  d’horizontale
de  façon  privilégiée  [40,69].  L’estimation  de  la  verticale
subjective  ne  se  limite  pas  à  ajuster  consciemment  une
barre  dans  une  modalité  perceptive  particulière  mais  peut
concerner  le  corps  entier.  Lors  de  l’estimation  de  la  verticale
posturale,  les  sujets  doivent  se  repositionner  sur  la  direction
gravitaire  à  partir  d’une  inclinaison  corporelle  initiale  [30].
En  conditions  normales,  les  verticales  subjectives  visuelle,
haptique,  et  posturale  coïncident.  Des  dissociations  entre
ces  différentes  modalités  d’évaluations  du  sens  de  vertica-
lité  sont  rapportées  chez  des  patients  présentant  des  lésions
vestibulaires  périphériques  ou  des  noyaux  vestibulaires  [2]
mais  également  dans  le  cas  d’atteintes  corticales  [56].  Anas-
tasopoulos  et  al.  [2]  ont  décrit  le  cas  de  patients  présentant
une  déviation  de  la  perception  de  la  verticale  visuelle  sans
altération  de  la  perception  de  la  verticale  posturale  après
lésions  périphériques  vestibulaires.  Bronstein  et  al.  [23]  ont
présenté  le  cas  d’un  patient  dont  l’atteinte  du  tronc  céré-
bral  entraînait  un  biais  de  perception  de  la  verticale  visuelle
mais  n’affectait  pas  la  perception  de  la  verticale  haptique
[25].  À  partir  d’un  groupe  de  80  patients  présentant  des
lésions  cérébrales  hémisphériques  ou  du  tronc  cérébral,
Pérennou  et  al.  [76]  ont  démontré  que  même  s’il  existe
chez  22  %  des  patients  une  atteinte  transmodale,  des  disso-
ciations  entre  les  différentes  modalités  (visuelle,  haptique
et  posturale)  de  la  verticale  sont  fréquentes.  L’existence
de  ces  dissociations  atteste  de  l’indépendance  et  de  la
complémentarité  des  différentes  modalités  visuelles,  gravi-
ceptives  vestibulaires  et  graviceptives  somesthésiques  pour
l’élaboration  du  sens  de  verticalité,  dont  l’information  est
traitée  dans  des  zones  cérébrales  communes  ou  spécifiques
[10,76].  Il  est  d’ailleurs  notable  qu’un  biais  multimodal  du
sens  de  verticalité  (visuel  et  haptique)  soit  fréquemment
accompagné  de  signe  de  négligence  spatiale,  probablement
induite  par  des  lésions  touchant  des  structures  communes
ou  contiguës  [37—39,51,54,55,82].

Dès  1912,  Wertheimer  [86]  avait  montré  que  le  sens  de
verticalité  est  multi-sensoriel  et  nécessite  la  construction

ou  la  représentation  de  la  direction  gravitaire  à  un  niveau
cognitif.  Il  avait  demandé  à  des  sujets  de  regarder  dans  un
tube  contenant  un  miroir  incliné  créant  une  rotation  de  45◦
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e  la  pièce  dans  laquelle  se  trouvait  le  sujet.  Au  départ  les
ujets  se  percevaient  marcher  sur  un  sol  incliné  et  voyaient
es  objets  tomber  selon  une  trajectoire  oblique.  Après
uelques  minutes,  les  sujets  rapportaient  que  la  chambre
tait  droite,  avec  un  sol  horizontal  et  des  objets  tombant
uivant  une  trajectoire  verticale.  Cela  prouve  que  la  repré-
entation  de  la  verticale  a  évolué  durant  l’expérience,  sans
odification  des  informations  otolithiques  ou  visuelles  ini-

iales.  Cette  étude  a  été  la  première  à  montrer  le  rôle
mportant  des  informations  visuelles  dans  le  sens  de  vertica-
ité.  Elle  sera  plusieurs  fois  répliquée  et  confirmée  par  des
echerches  inclinant  une  pièce  entière  en  tangage  [3,46]  ou
n  roulis  [4,45,46,77]  provoquant  une  déviation  de  la  per-
eption  de  la  verticale  visuelle  en  direction  de  l’inclinaison
e  la  pièce.  Ces  recherches  montrent  le  rôle  important
es  informations  visuelles  mais  également  des  informations
omato-sensorielles  dans  la  perception  de  la  verticalité.

e sens de verticalité est polysensoriel

’influence  des  informations  visuelles  statiques  et  dyna-
iques  (en  mouvement)  sur  le  sens  de  verticalité  a

argement  été  montrée  dans  le  cadre  de  perturbations  sen-
orielles.  Le  rôle  des  informations  visuelles  statiques  a  été
is  en  évidence  notamment  en  demandant  à  des  sujets
’estimer  la  position  de  la  verticale  visuelle  dans  une  pièce
nclinée  ou  face  à  un  cadre  incliné  (Rod  and  Frame  Test).  Un
iais  d’appréciation  de  la  verticale  visuelle  en  direction  de
’inclinaison  des  indices  visuels  est  alors  observé  [44,49,87].
e  façon  similaire,  les  informations  visuelles  dynamiques

nfluencent  la  perception  de  la  verticale  visuelle.  Des  sti-
ulations  optocinétiques  consistant  en  des  rotations  de

’environnement  visuel  dans  le  plan  frontal,  autour  de  l’axe
u  regard,  induisent  une  inclinaison  de  la  verticale  appa-
ente  dans  le  sens  de  déplacement  de  la  scène  visuelle
33,44,48].  L’intensité  du  biais  créé  varie  en  fonction  de  la
itesse  et  de  la  taille  angulaire  de  la  stimulation  visuelle.
oward  et  Hu  [47]  ont  également  apporté  une  démonstra-
ion  spectaculaire  du  rôle  des  informations  visuelles  dans
a  construction  du  sens  de  verticalité  en  montrant  que  des
ujets  positionnés  au  milieu  d’une  pièce  meublée  (objets
olarisés  avec  indices  de  haut  et  de  bas)  pouvaient  avoir
’illusion  d’être  dans  une  position  différente  de  leur  posi-
ion  réelle  (couché,  debout)  lorsque  la  pièce  était  inclinée
90◦ ou  180◦).  Une  illusion  de  lévitation  pouvait  même  être
nduite  chez  des  sujets  couchés  lorsque  la  chambre  mobile
tait  inclinée  de  90◦,  suggérant  une  très  forte  influence  des
nformations  visuelles  sur  l’orientation  spatiale.

Les  informations  somato-sensorielles  jouent  également
n  rôle  très  important  dans  la  construction  du  sens  de
erticalité  [26,29,43,68,81]. Plusieurs  études  de  patients
résentant  une  altération  de  la  somesthésie  d’origine
ériphérique  [61,66], spinale  [50]  ou  cérébrale  [10]  ont
onduit  aux  mêmes  conclusions  [1,11].  Il  a  notam-
ent  été  montré  qu’une  inclinaison  corporelle  latérale
roduit  une  erreur  d’estimation  de  la  direction  gravi-
aire.  La  direction  et  l’amplitude  des  erreurs  sont  en
ien  avec  l’importance  de  l’inclinaison  corporelle.  Pour
e  fortes  inclinaisons  latérales  (supérieures  à  60◦),  le

ujet  perçoit  une  barre  lumineuse  objectivement  verti-
ale  comme  étant  déplacée  dans  la  direction  opposée  à
on  orientation  posturale,  et  par  conséquent  estime  la
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erticale  baisée  dans  le  sens  de  l’inclinaison  corporelle.
e  biais  d’ajustement  de  la  verticale  visuelle  subjective
n  direction  de  l’inclinaison  corporelle  est  nommé  l’effet
ubert  [5].  À  l’inverse,  pour  de  faibles  inclinaisons  du
orps,  la  verticale  subjective  est  déviée  en  sens  opposé  à
’inclinaison  corporelle  ;  cet  effet  objectivé  par  Müller  en
916  porte  son  nom  (effet  Müller).

Deux  principaux  mécanismes  sensoriels  d’origine  vesti-
ulaire  mis  en  jeu  lors  d’inclinaisons  latérales  du  corps  ont
té  avancés  pour  expliquer  ces  effets  :  le  réflexe  de  contre
yclotorsion  oculaire  [48]  et  une  défaillance  otolithique
76].  Il  a  en  effet  été  proposé  qu’une  contre  cyclotor-
ion  oculaire  influence  le  codage  et  la  perception  de
’orientation  d’un  stimulus  visuel  en  modifiant,  de  façon
on  consciente  pour  le  sujet,  l’orientation  du  système  de
oordonnées  rétiniennes.  Pour  le  jugement  visuel  de  ver-
icalité,  la  conséquence  est  un  ajustement  de  la  barre
u-delà  de  la  direction  gravitaire,  d’une  amplitude  voisine
e  celle  de  la  contre  cyclotorsion  [31,85].  Cette  dévia-
ion  de  la  barre  en  sens  inverse  de  l’inclinaison  du  corps
xpliquerait  ainsi  l’existence  de  l’effet  Müller.  Cependant,
lusieurs  raisons  s’opposent  à  une  telle  interprétation.
’une  part,  on  n’observe  pas  de  relation  de  proportion-
alité  entre  l’amplitude  de  la  contre  cyclotorsion  oculaire
t  celle  de  l’effet  Müller  [31].  D’autre  part,  la  possibilité
’effet  Müller  sans  cyclotorsion  oculaire  a  été  rapportée
31].  L’effet  Müller  existe  sans  la  vision  en  modalité  haptique
u  auditive  lorsque  le  sujet  doit  localiser  une  source  sonore
56].  Les  déviations  de  la  verticale  visuelle  subjective  ont
galement  été  interprétées  comme  étant  la  conséquence
erceptive  d’une  diminution  de  l’efficacité  otolithique  avec
’inclinaison  corporelle.  Ce  dysfonctionnement  otolithique
st  basé  sur  la  disparité  anatomo-fonctionnelle  existant
ntre  l’utricule  et  le  saccule  qui  constituent  le  système
tolithique  [46].  En  inclinaison  ce  sont  les  33  000  fibres
triculaires  qui  sont  stimulées  au  lieu  des  19  000  fibres  sac-
ulaires  en  position  droite.  Cette  disparité  pourrait  induire
ne  perception  d’inclinaison  plus  forte  que  celle  à  laquelle
e  sujet  est  réellement  soumis.  Cette  information  erro-
ée  de  l’orientation  corporelle  induirait  un  jugement  de
a  direction  verticale  au-delà  de  la  verticale  gravitaire,
roduisant  un  effet  Müller.  Pour  les  inclinaisons  plus  impor-
antes  la  substitution  fonctionnelle  du  saccule  par  l’utricule
’aurait  pas  de  conséquences  perceptives,  certains  auteurs
onsidérant  même  que  la  sensibilité  otolithique  devient
rop  faible  pour  coder  la  direction  gravitaire  [46]. Ainsi,
n  sujet  fortement  incliné  sans  information  visuelle  ou
tolithique  fiable  aurait  tendance  à  ajuster  la  verticale  sub-
ective  en  direction  de  son  axe  corporel,  constituant  alors
ne  référence  d’orientation  de  secours.  Une  telle  hypo-
hèse  est  compatible  avec  l’accroissement  de  l’effet  Aubert
vec  l’inclinaison  corporelle.  Ces  recherches  physiologiques
’apportant  cependant  pas  d’explications  définitives  aux
ffets  Aubert-Müller,  des  interprétations  plus  cognitives  ont
té  proposées.

e sens de verticalité implique des modèles

nternes de verticalité

ans  les  années  1980,  Mittelstaedt  [70]  a  suggéré  que  le
ens  de  verticalité  pouvait  résulter  d’une  somme  vectorielle
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onstruite  à  partir  d’un  vecteur  vestibulaire  et  d’un  vecteur
orporel.  Selon  Mittelstaedt  [70],  les  éventuelles  déviations
e  la  verticale  subjective  résulteraient  non  pas  d’un  mauvais
odage  de  la  gravité  ou  du  corps  dans  l’espace  mais  seraient
e  produit  de  l’interaction  de  deux  tendances  :  la  première
irigée  par  les  informations  vestibulaires  et  visuelles  qui
ousserait  à  positionner  la  verticale  subjective  sur  la  verti-
ale  physique  ;  la  seconde,  dite  « idiotropique  » pousserait  à
rienter  la  verticale  subjective  dans  le  sens  de  l’axe  corporel
ongitudinal  qui  est  perçu  de  façons  précise  chez  les  sujets
ains  [9]. Si  comme  le  propose  Mittelstaedt,  on  représente
ectoriellement  ces  deux  tendances  respectivement  par  un
ecteur  gravitaire  (VG)  et  le  vecteur  idiotropique  (VI),  alors
a  direction  du  vecteur  résultant  de  leur  somme  indiquerait
a  direction  de  la  verticale  subjective  perçue par  l’individu.
’implication  majeure  du  référentiel  égocentré  (VI)  dans  la
onstruction  de  la  verticalité  a  été  depuis  démontrée  chez
es  patients  cérébro-lésé  [1,8,73].

La  conception  de  Mittelstaedt  [70—72]  trouve  son  prolon-
ement  actuellement  dans  la  notion  de  modèles  internes.
es  modèles  internes  sont  des  constructions  neurales  dyna-
iques  simulant  les  principes  physiques  de  l’environnement
ans  le  but  de  résoudre  des  ambiguïtés  sensorielles,  synthé-
iser  des  informations  provenant  des  différentes  modalités
ensorielles  et  combiner  les  informations  afférentes  et  effé-
entes  [67].  Van  Beuzekom  et  Van  Gisbergen  [80,83]  ont
roposé  l’existence  de  modèles  internes  distincts  pour  les
ugements  de  verticalité  et  d’orientation  corporelle,  qui
oduleraient  les  sorties  finales  de  ces  deux  estimations  en

onction  d’une  probabilité  à  priori  sans  qu’une  inclinaison
orporelle  intervienne  réellement.  Dans  leurs  modèles,  les
rreurs  de  perception  de  la  verticale  visuelle  seraient  la
onséquence  d’approximations  reposant  sur  des  probabili-
és  de  réussites  aux  situations  les  plus  fréquentes.  Kaptein
t  Van  Gisbergen  [52]  ont  proposé  un  modèle  intégrant  les
ypothèses  explicatives  des  effets  Aubert-Müller,  à  partir  de
’étude  des  effets  des  décorrélations  de  la  direction  gravi-
aire  et  de  l’axe  du  corps  par  des  inclinaisons  en  roulis  sur
’ensemble  des  360◦ du  plan  frontal.  Ils  ont  obtenu  des  résul-
ats  cohérents  avec  le  modèle  de  Mittelstaedt  jusqu’à  des
nclinaisons  de  135.  Ils  suggèrent  que  le  VI  agit  de  façon
utomatisée  jusqu’à  un  certain  seuil,  qui  correspondrait  à
n  écart  angulaire  de  90◦ entre  la  position  ressentie  du
orps  et  le  jugement  subjectif  de  la  verticale.  Au-delà,  les
ujets  basculeraient  sur  un  fonctionnement  moins  automa-
isé  directement  basé  sur  l’estimation  de  la  position  du
orps  dans  l’espace.  Il  a été  récemment  montré  que  les
odèles  internes  de  verticalité  sont  sensibles  à  l’effet  du

ieillissement  normal  [7],  impactant  ainsi  le  déclin  postural
hysiologique  des  personnes  très  âgées.

Une  étape  supplémentaire  vient  d’être  récemment  fran-
hie  dans  la  compréhension  du  modèle  interne  de  verticalité
vec  la  mise  en  évidence  de  propriétés  d’intégration  des
nformations  graviceptives  vestibulaires  et  somesthésiques
insi  que  de  leurs  bases  neurales  [10].  Barra  et  al.  [10]
nt  analysé  la  perception  de  la  verticale  de  sujets  sains
t  de  patients  présentant  une  altération  somato-sensorielle
nilatérale  après  lésions  cérébrales  hémisphériques  ou  une
éafférentation  bilatérale  due  à  une  lésion  médullaire.  Les

articipants  avaient  pour  tâche  d’ajuster  une  barre  lumi-
euse  sur  la  direction  visuelle  de  la  verticale  en  étant,
oit  droits  dans  le  champ  gravitaire  (assis),  soit  inclinés
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Figure  1  A.  Représentation  du  pourcentage  de  chevauchement  des  lésions  des  patients  ayant  un  biais  de  perception  de  la  verticale
visuelle après  soustraction  des  lésions  des  patients  ne  présentant  pas  de  biais,  illustré  à  l’aide  de  couleurs  codant  l’augmentation  de
la fréquence  allant  de  rouge  sombre  (16,67—33,34  %)  à  jaune  (83,35—100  %).  Le  biais  contralésionnel  de  perception  de  la  verticale
visuelle chez  des  patients  cérébro-lésés  est  associé  à  une  atteinte  du  gyrus  insulaire  et  des  zones  adjacentes.  B.  Représentation
du pourcentage  de  chevauchement  des  lésions  des  patients  ne  présentant  pas  d’effet  Aubert  après  soustraction  des  lésions  des
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patients présentant  un  effet  Aubert,  illustré  à  l’aide  de  couleu
(16,67—33,34  %)  à  jaune  (83,35—100  %).  La  partie  postéro-laté
Aubert.

latéralement.  Les  résultats  confirment  l’existence  d’un  bais
contralésionnel  de  perception  de  la  verticale  visuelle  chez
des  patients  cérébro-lésés  [23,88],  lié  au  rôle  critique  du
gyrus  insulaire  postérieur  (gyrus  insulaires  longs  ;  Fig.  1)
et  des  zones  adjacentes  (gyrus  temporal  supérieur  et  le
gyrus  temporal  transverse).  Cette  étude  met  surtout  en
évidence  le  rôle  critique  de  la  partie  postéro-latérale  du
thalamus  (noyau  latéral  ventro-postérieurs)  dans  la  surve-
nue  de  l’effet  Aubert  (Fig.  1b),  ainsi  que  la  proportionnalité
de  l’effet  Aubert  avec  l’hypoesthésie  (Fig.  1).

Bien  que  des  études  électrophysiologiques  chez  le  pri-
mate  [62,63]  et  le  chat  [17,32]  aient  suggéré  l’existence
d’une  intégration  multi-sensorielle  dans  les  noyaux  ventro-
postéro-latéraux  du  thalamus,  ces  noyaux  étaient  jusqu’à
présent  plutôt  considérés  comme  des  relais  sur  les  voies  de
la  graviception  vestibulaire  [22]  et  somesthésique  [74]  chez
l’homme.  L’étude  de  Barra  et  al.  [10]  montre  que  la  partie
postéro-latérale  du  thalamus  humain  n’est  pas  uniquement
une  structure  relais  mais  un  complexe  intégrateur  assurant
la  synthèse  de  la  graviception  vestibulaire  et  somesthésique.
Ces  résultats  supportés  par  une  promiscuité  des  voies  de
la  graviception  vestibulaire  et  somesthésique  dans  cette
partie  du  thalamus  amènent  à  postuler  l’existence  de  neu-
rones  polymodaux  de  graviception,  sensibles  à  la  fois  à  de
l’information  vestibulaire  et  somesthésique.  L’ensemble  de
ces  propriétés  répond  bien  aux  définitions  modernes  des
modèles  internes.  Le  sens  de  verticalité  serait  bien  supporté

par  des  modèles  internes  de  verticalité  créant  les  conditions
pour  une  synthèse  des  informations  graviceptives  vestibu-
laires  et  somesthésiques  aboutissant  à  la  construction  d’une
verticale  biologique.

m
t
L
c

dant  l’augmentation  de  la  fréquence  allant  de  rouge  sombre
du  thalamus  joue  un  rôle  critique  dans  la  survenue  de  l’effet

e sens de verticalité peut être modulé par
es processus cognitifs de haut niveau
« top-down »)

es  modèles  internes  peuvent  rendre  compte  de  l’influence
e  la  position  du  corps  sur  la  perception  de  la  verti-
ale  [5,6,9,10,49,57,74]  dans  la  mesure  où  ils  intègrent  la
raviception  visuelle,  vestibulaire  et  somesthésique  [10].
omme  nous  venons  de  le  voir,  Il  a  été  établi  que  la
onstruction  d’une  représentation  interne  de  la  vertica-
ité  implique  des  processus  « bottom-up  » [28,70,84]  avec
ne  pondération  centrale  des  informations  sensorielles.
ette  pondération  a  été  montrée  pour  les  informations
omato-sensorielles  [1,8,10,61,74], visuelles  [20,33,44,60],
t  vestibulaires  [10,42,53,60]. Il  semble  également  que  des
rocessus  « top-down  » puissent  influencer  le  sens  de  ver-
icalité  [12,65,68]. Il  a  en  effet  été  démontré  que  l’image
entale  d’une  situation  impliquant  une  modalité  sensorielle

pécifique  (visuelle  ou  somesthésique)  module  la  repré-
entation  de  verticalité  [65,68].  Récemment,  Barra  et  al.
12]  ont  montré  que  la  conscience  de  l’orientation  corpo-
elle  peut  également  influencer  le  sens  de  verticalité.  Dans
ette  étude,  la  perception  de  la  verticalité  a  été  mesu-
ée  dans  trois  conditions  expérimentales  :  une  condition
ontrôle  où  les  sujets  étaient  assis  droits  et  conscients  de
eur  position  ;  une  condition  ou  les  sujets  étaient  inclinés

ais  conscients  de  cette  inclinaison  et  enfin  une  condi-

ion  où  les  sujets  étaient  inclinés  mais  se  pensaient  droits.
a  condition  impliquant  une  dissociation  entre  l’orientation
orporelle  objective  (sujets  inclinés)  et  subjective  (sujets
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Figure  2  Modèle  intégré  de  la  représentation  de  la  verticalité
prenant  en  compte  les  systèmes  sensoriel,  cognitif  et  moteur.
Ce modèle  reflète  les  influences  « bottom-up  » des  systèmes  sen-
soriel et  moteur  sur  la  représentation  de  la  verticalité  mais
aussi l’implication  de  processus  « top-down  » (représentation
s
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patiales  et  conscience  de  l’orientation  corporelle).
Adapté  de  Barra  et  al.  [9].

e  pensaient  droits)  a  été  induite  à  l’aide  d’un  paradigme
xpérimental  d’inclinaison  latérale.  Dans  cette  condition,
es  sujets  étaient  maintenus  inclinés  latéralement  à 30◦ pen-
ant  cinq  minutes  puis  ils  étaient  redressés  progressivement
t  avaient  pour  tâche  d’indiquer  lorsqu’ils  se  sentaient  à
ouveau  verticaux.  L’inclinaison  latérale  de  cinq  minutes
nduisait  une  adaptation  somato-sensorielle  biaisant  la  per-
eption  posturale  de  la  verticale,  attirée  de  8,8◦ du  côté
e  l’inclinaison  initiale.  Cette  étude  a  montré  que  la  cons-
ience  de  l’orientation  corporelle  affecte  l’estimation  de
a  direction  de  la  verticale.  L’explication  tient  à  ce  que
es  structures  cérébrales  impliquées  dans  les  perceptions
e  la  verticale  et  de  l’orientation  corporelle  sont  en  par-
ie  communes.  La  jonction  temporo-pariétale  et  les  zones
orticales  autour  du  sillon  intrapariétale  sont  connues  pour
ouer  un  rôle  cruciales  dans  la  conscience  d’être  une  entité
ocalisée  à  un  endroit  précis  dans  l’espace  [14—16,57]  mais
galement  dans  l’intégration  multi-sensorielle  et  la  percep-
ion  de  la  verticalité  [10,27].  Un  modèle  intégratif  de  la
erception  de  la  verticale,  prenant  en  compte  à  la  fois
es  processus  d’intégration  sensorielle  (« bottom-up  ») et  les
nfluences  cognitives  (processus  « top-down  »)  à  été  proposé
ar  Barra  et  al.  [12]  (Fig.  2).

Ce  modèle  représente  les  interactions  et  influences  qui
xistent  entre  les  systèmes  sensoriel,  cognitif  et  moteur,
ontribuant  aux  modèles  internes  de  verticalité  et  à  leurs
ises  à  jour.  Au  moins  deux  processus  « bottom-up  » sont

dentifiés.  Un  premier  consiste  en  l’utilisation  et  la  pondé-
ation  des  informations  provenant  des  systèmes  sensoriels
visuelle,  vestibulaire  et  proprioceptive).  Un  second  proces-
us  correspond  à  l’implication  des  informations  issues  des
ignaux  efférents  mis  en  jeux  dans  le  contrôle  dynamique  de
’équilibre  [24,74,78].  Au  moins  deux  processus  « top-down  »

emblent  également  impliqués  dans  les  modèles  internes  de
erticalité.  Comme  nous  l’avons  vu,  les  images  mentales
euvent  influencer  la  perception  de  la  verticale  [65,68], sug-
érant  que  les  représentations  spatiales  peuvent  moduler

[
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es  modèles  internes  de  verticalité.  Enfin,  la  conscience  de
’orientation  corporelle  peut  également  moduler  le  sens  de
erticalité.

onclusion

i  le  système  vestibulaire  permet  à  l’homme  de  coder  la
irection  gravitaire,  la  construction  du  sens  de  verticalité
epose  sur  des  modèles  internes  intégrant  des  informations
raviceptives  vestibulaire  et  somesthésique  aux  informa-
ions  visuelles.  L’intégrité  de  l’insula  postérieure  et  du
halamus  postéro-latéral  est  une  condition  à  un  fonctionne-
ent  normal  des  modèles  internes  de  verticalité.  Des  études

écentes  ont  montré  que  des  processus  de  haut  niveau  tels
ue  la  conscience  de  l’orientation  du  corps  dans  l’espace
euvent  puissamment  moduler  le  sens  de  verticalité,  ce  qui
ourrait  ouvrir  des  perspectives  intéressantes  d’utilisation
e  l’imagerie  mentale  pour  la  rééducation  du  sens  de  ver-
icalité  pathologique,  notamment  après  accident  vasculaire
érébral.
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