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De nombreux modeles théoriques s’accordent sur un role
central de I'attention en mémoire de travail, qui intervien-
drait a la fois lors des activités de traitement et de maintien de I'information. En particulier,
le maintien en mémoire de travail pourrait reposer sur le mécanisme de rafraichissement
attentionnel. L'objectif du présent article est d’examiner les apports des approches neuros-
cientifiques pour clarifier Iexistence et le fonctionnement d’un tel mécanisme. Les études
en imagerie par résonance magnétique fonctionnelle ont permis de montrer I’activation de
régions cérébrales spécifiques lors du rafraichissement. Elles confortent I’hypothése d’un
mécanisme impliqué dans le maintien d’informations de différentes natures, qui permettrait
la réactivation des propriétés sensorielles des traces mnésiques. Les études électrophysiolo-
giques mettent en évidence, quant a elles, une relation étroite entre maintien en mémoire
de travail et attention et contribuent a décrire le décours temporel du rafraichissement.
Ces études sont en accord avec un mécanisme de maintien présentant les caractéristiques
fonctionnelles attribuées au mécanisme de rafraichissement attentionnel : un mécanisme per-
mettant de maintenir des informations indépendamment de leur nature verbale ou visuelle
ou de la modalité sensorielle de présentation et reposant sur I’attention.

| Résumé |

Mots clés : mémoire de travail - attention - maintien - neurophysiologie - électrophysiologie

Abstract An abundance of theoretical models concur that attention
plays a central role in working memory, for both informa-
tion processing and maintenance. Specifically, it has been suggested that maintenance
in working memory depends on attentional refreshing, the mechanics and precise func-
tioning of which are not well understood. The present article reviews the contributions
made by neurophysiological studies to this understanding. Functional Magnetic Reso-
nance Imaging (fMRI) studies have shown that specific cerebral structures are activated
during refreshing. Moreover, fMRI data support the hypothesis of a mechanism involved in
the maintenance of different types of information that trigger the reactivation of sensorial
properties of memory traces, and furthermore offer insights into three potentially distinct
components of refreshing: initiation, serial order maintenance processes, and refreshing
per se. Electrophysiological studies demonstrate that a close relationship exists between
attention and maintenance in working memory and contribute to an understanding of
time steps involved in attentional refreshing. The reviewed studies support the existence
of a maintenance mechanism that is based on attention and that has the functional pro-
perties attributed to attentional refreshing, allowing for the maintenance of information
regardless of type (verbal or visual) or the sensorial modality being presented.

Key words: working memory - attention - maintenance - neurophysiology - electrophysiology

REVUE DE NEUROPSYCHOLOGIE
NEUROSCIENCES COGNITIVES ET CLINIQUES

© John Libbey Eurotext, 2021

171


dx.doi.org/10.1684/nrp.2021.0681
mailto:Gaen.Plancher@univ-lyon2.fr
dx.doi.org/10.1684/nrp.2021.0681

B A rticle de synthése
E—

La mémoire de travail, au cceur de la plupart de nos
activités cognitives quotidiennes, est généralement défi-
nie comme le systeme permettant a la fois de maintenir
en mémoire et de manipuler des informations a court
terme. La place centrale accordée a ce systeme dans le
fonctionnement cognitif ainsi que la prévalence de ses défi-
cits dans de nombreuses pathologies tout au long de la
vie, des troubles de I’apprentissage [1] jusqu’aux maladies
neurodégénératives (e.g., [2]) en font une fonction parti-
culierement étudiée en neuropsychologie. Généralement,
I’évaluation de la mémoire de travail repose sur le modele a
composantes multiples proposé par Baddeley et Hitch [3].
Ainsi, la boucle phonologique, le calepin visuo-spatial et
I’administrateur central peuvent étre testés de facon relative-
ment indépendante au moyen de taches telles que I'empan
de chiffre endroit, le test de Corsi et 'empan de chiffre
envers, respectivement. Cependant, d’autres modeles de
mémoire de travail ont été proposés, et sans rejeter nécessai-
rement les postulats du modeéle a composantes multiples, ils
appréhendent davantage la mémoire de travail d’un point
de vue fonctionnel. Cette évolution conceptuelle répond
a lI'importance de rendre compte des interactions entre la
mémoire de travail et les autres composantes cognitives
comme les connaissances a long terme et les processus
attentionnels (e.g., [4]).

Actuellement, la plupart des modeles proposés pour
décrire le fonctionnement de la mémoire de travail attri-
buent un réle central a I'attention [5, 6]. Par exemple, des
travaux récents visent a définir les sous-composantes atten-
tionnelles impliquées en mémoire de travail (e.g., [7-9]).
Dans ces recherches, deux aspects attentionnels sont dis-
tingués en particulier. D’un c6té, le contréle attentionnel,
décrit par Engle et Kane [10], correspond a un proces-
sus top-down et implique I"orientation attentionnelle sur le
stimulus en fonction des demandes de la tache et la mani-
pulation de I'information en mémoire de travail. D’un autre
cOté, le focus attentionnel (ou « scope attentionnel »), pro-
posé par Cowan (e.g., [11]), correspond a la capacité a étre
conscient d’un nombre limité d’informations a un moment
donné. Cette capacité est bottom-up dans le sens ou ce
sont les stimuli eux-mémes qui captent |'attention. Ces diffé-
rents processus sont vus comme distincts, notamment parce
qu’ils seraient pris en charge par deux réseaux cérébraux
indépendants [7, 8], un réseau dorsal attentionnel et un
réseau ventral attentionnel [12] et ils seraient différemment
affectés par le vieillissement [9].

Témoignant a nouveau des liens étroits qu’attention
et mémoire de travail entretiennent, il a été proposé
récemment que l’attention permette le maintien actif des
informations en mémoire de travail a travers le mécanisme
de rafraichissement attentionnel [5]. Le rafraichissement
attentionnel peut étre défini comme un mécanisme auto-
initié qui consiste a déplacer rapidement I'attention vers
des informations présentées récemment et permettant, par
[a méme, d’en réactiver les traces mnésiques et donc de les
maintenir actives en mémoire de travail [13]. Le rafraichis-
sement est généralement défini en opposition a la répétition

subvocale, le mécanisme de maintien spécifique aux infor-
mations verbales reposant sur la boucle phonologique. En
effet, le rafraichissement est décrit comme un mécanisme
qui permettrait de maintenir des informations de différentes
natures (e.g., verbale, visuelle, spatiale), et reposant sur
des processus attentionnels plutét que langagiers. Il serait
plus rapide que la répétition, bien que I'estimation de sa
vitesse soit encore débattue [14]. Ainsi, pour s’assurer de
I'utilisation du rafraichissement attentionnel plutét que de la
répétition subvocale pour le maintien des informations, plu-
sieurs méthodes expérimentales peuvent étre utilisées dans
des taches de mémoire de travail. Premiérement, il est pos-
sible d’'empécher I'utilisation de la répétition subvocale en
demandant aux participants de faire une tache de suppres-
sion articulatoire (e.g., [15]). Une autre méthode consiste
a utiliser du matériel non-verbal, pour lequel I'utilisation
de la répétition subvocale n’est pas possible. Enfin, certains
auteurs donnent des consignes de maintien précises aux
participants ; en leur demandant par exemple de penser
brievement a I'information qui vient d’étre présentée dans
le cas du rafraichissement, ou de répéter les items dans leur
téte dans le cas de la répétition subvocale (e.g., [16]).

Il est important de noter que des questions quant au
fonctionnement précis du mécanisme de rafraichissement
attentionnel sont toujours en suspens (voir [13] pour une
revue). Par exemple, comme évoqué précédemment, il
existe un débat concernant la vitesse du rafraichissement
avec certains auteurs suggérant qu’il pourrait opérer en
50 m/s environ, le plagant ainsi en dehors du champ de
la conscience, et d’autres soutenant une vitesse de ’ordre
de quelques centaines de millisecondes. De plus, le carac-
tere volontaire de la mise en ceuvre d’un rafraichissement
attentionnel n’est pas clairement établi. On peut cependant
supposer que le rafraichissement nécessite une composante
controlée (top-down) dans le cas ou le participant décide
lui-méme de le mettre en place, et une composante davan-
tage dirigée par |I’environnement (bottom-up), ot les stimuli
a mémoriser guideraient le déroulement de la stratégie [7].

Dans une démarche d’évaluation neuropsychologique
plus exhaustive du fonctionnement de la mémoire de travail,
il pourrait étre pertinent d’intégrer des tests de I'efficacité
du rafraichissement attentionnel pour les pathologies asso-
ciées a des déficits de mémoire de travail. Pour cela, il
est cependant nécessaire de bien comprendre ce méca-
nisme et ses caractéristiques. Jusqu’a présent, la majorité
des études dédiées au rafraichissement sont des études
comportementales (voir [13] pour une revue). Cependant,
les techniques de mesures neurophysiologiques permettent
également de mieux comprendre les processus impliqués
dans le maintien en mémoire de travail et contribuent a
tester les hypothéses théoriques concernant les propriétés
fonctionnelles du mécanisme de rafraichissement attention-
nel. Ainsi, la présente revue de littérature propose une
synthese des arguments issus des études neurophysiolo-
giques qui soutiennent I’hypothese de I'implication du
mécanisme de rafraichissement attentionnel dans le main-
tien en mémoire de travail. Des études utilisant I'imagerie
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par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf) ont permis
d’étudier les régions cérébrales impliquées dans les taches
créées pour étudier le rafraichissement attentionnel. Les
mesures électrophysiologiques, grace a leur excellente pré-
cision temporelle, participent quant a elles a I'identification
du décours temporel du mécanisme de rafraichissement.

M Corrélats neuronaux du rafraichissement
attentionnel : études en imagerie par
résonance magnétique fonctionnelle
(IRMf)

Les études en IRMf offrent un cadre méthodologique
pertinent pour examiner la question de la place du rafrai-
chissement attentionnel dans la mémoire de travail car elles
permettent de :

(i) montrer I'implication des réseaux attentionnels dans le
maintien en mémoire de travail ;

(ii) rechercher Iexistence d’un substrat anatomique spéci-
fique au rafraichissement ;
(iii) déterminer l'existence d'un réseau spécifique ou
commun au maintien d’informations de différentes natures ;
(iv) tester si le rafraichissement permet de réactiver les
propriétés perceptives, modalité spécifique, des traces mné-
siques.

Implication des réseaux neuronaux attentionnels
dans le maintien en mémoire

Pour étudier les régions cérébrales impliquées dans le
maintien en mémoire de travail, Majerus et al. [17] ont
utilisé un paradigme de reconnaissance a court terme.
Des séries de quatre non-mots ou visages étaient présen-
tées a I'écran, suivies d’un intervalle de rétention et d’une
tache de reconnaissance. Au début de l'essai, les parti-
cipants étaient informés que la tiche de reconnaissance
porterait sur les items (i.e., cet item était-il présent dans
la liste a mémoriser ?) ou sur l'ordre de deux items (e.g.,
est-ce que le non-mot « lairage » était présenté avant le
non-mot « harme » ?). De facon concomitante aux activa-
tions spécifiques a la nature des informations & mémoriser
(i.e., non-mots et visages sollicitant respectivement les
aires temporales supérieures gauche et I'aire fusiforme), un
réseau neuronal fronto-pariétal incluant les aires motrices
supplémentaires, les gyri frontaux moyens, les sillons anté-
rieurs intra-pariétaux et le précuneus semble étre impliqué
de la méme maniere indépendamment de la nature ver-
bale ou visuelle du matériel a mémoriser. La latéralisation
de l’activation des régions pariétales semble cependant
dépendre du type de tache de reconnaissance. Les régions
pariétales bilatérales seraient impliquées lors du maintien
de 'ordre. Les activations associées au maintien de |'item
seraient quant a elles plutot latéralisées a gauche.

Le maintien en mémoire de travail d’informations
visuelles et verbales semble solliciter les mémes régions
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cérébrales : un réseau fronto-pariétal, centré autour
des sillons intra-pariétaux [17]. Pour identifier les pat-
terns d’activité cérébrale communs lors du maintien
d’informations visuelles et verbales avec davantage de
sensibilité et mesurer le degré de concordance entre ces pat-
terns, Majerus et al. [18] ont utilisé une analyse de patterns
multivariés (MVPA) lors de taches de mémoire a court terme
visuelle (i.e., des patterns de points) ou verbale (i.e., des
non-mots présentés visuellement). Pour cela, un algorithme
a été entrainé a classer les patterns d’activations céré-
brales enregistrées pendant la tiche de mémoire visuelle
en fonction de leur colt mnésique (faible vs. élevé). Le
co(t mnésique correspond au nombre d’informations a
maintenir en mémoire. Dans un second temps, les enregis-
trements obtenus lors de la tiche de mémorisation verbale
étaient présentés a I'algorithme. L'objectif était d’observer
si I'algorithme entrainé a classer les essais de la tache
visuelle pouvait étre transféré aux essais de la tiche ver-
bale et sur quels patterns d’activation I’algorithme se basait
pour effectuer cette classification. Les résultats mettent en
évidence que I'algorithme de classification pouvait déter-
miner le colt mnésique d’une tache verbale a partir des
patterns d’activation neurales enregistrés au cours d’une
tiche de mémorisation visuelle (et vice versa) bien que ces
deux taches soient indépendantes. Les patterns d’activations
neuronales utilisés par I'algorithme pour réaliser cette clas-
sification se situaient dans le réseau attentionnel dorsal
(i.e., sillon intra-pariétal postérieur bilatéral et cortex frontal
supérieur bilatéral). Ainsi, I’activité du réseau attentionnel
dorsal pendant I’encodage et le maintien associée a un co(t
mnésique faible ou élevé durant une tache de mémoire a
court-terme verbale permettait de prédire le colt mnésique
d’une tache de mémoire a court-terme visuelle, et inver-
sement. Ces résultats suggerent que le réseau attentionnel
dorsal, impliqué dans les processus attentionnels de sélec-
tion d'informations [12] incluant les sillons intra-pariétaux,
est impliqué dans le maintien d’informations verbales et
visuospatiales.

Corrélats neuronaux du rafraichissement
attentionnel : un substrat anatomique spécifique
et distinct de celui de la répétition subvocale

Les propositions théoriques et études comportementa-
les suggerent que le rafraichissement attentionnel est un
mécanisme spécifique et distinct de la répétition subvo-
cale [13]. Des travaux en neuro-imagerie vont également
dans le sens de cette hypothese. En particulier, Raye et al.
[19] ont cherché a identifier les régions impliquées dans
le rafraichissement attentionnel en utilisant un paradigme
expérimental d’instruction explicite de rafraichissement
[16, 19-21]. Lors de la présentation d’une séquence d’items,
les items pouvaient étre soit présentés une seule fois, soit
immédiatement répétés, soit suivis d’un point. Raye et al.
[19] ont comparé les activations cérébrales lors du rafrai-
chissement volontaire d’un mot (i.e., penser briévement
au mot précédent) et de la génération d’une action (i.e.,
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appuyer sur un bouton avec la main droite ; Expérience
1), puis entre le rafraichissement (i.e., penser a la forme
visuelle du mot précédent) et la répétition subvocale du
mot précédent (Expérience 2). Dans les deux expériences,
une condition contréle consistait a lire le mot une seconde
fois (i.e., répétition). La comparaison entre les activations
cérébrales lors du rafraichissement et lors de la généra-
tion d’une action met en évidence une activation des aires
frontales antérieures similaire dans ces deux conditions,
et supérieure aux activations ayant lieu dans la condition
contrble. Selon les auteurs, la similarité de ces activations
suggere un mécanisme commun au rafraichissement et a
la génération d’une action, qui pourrait refléter I'initiation
contrdlée d’un processus, non nécessaire dans la condition
contréle en raison de la relative automaticité des proces-
sus de lecture [19]. A Iinverse des régions préfrontales
antérieures, le cortex préfrontal dorsolatéral était davan-
tage activé lors du rafraichissement en comparaison a la
génération d’une action, suggérant que cette région est spé-
cifique au rafraichissement. Dans la seconde expérience,
I'aire préfrontale dorsolatérale était également plus active
durant le rafraichissement que durant la répétition subvo-
cale. Plus précisément, le rafraichissement attentionnel était
associé a des activations de l'aire préfrontale dorsolatérale
gauche, pariétale supérieure gauche, temporale médiane
gauche et du précunéus. La répétition subvocale des mots
était associée a des activations de I'aire préfrontale ventrola-
térale gauche (spécifiquement dans I’aire de Broca), des gyri
pré et post-centraux bilatéraux, temporal supérieur gauche
et parahippocampique. Ces résultats sont congruents
avec |'observation d’activations de régions cérébrales spéci-
fiques au traitement d’un certain type d’informations ([17],
i.e., gyrus fusiforme pour la mémorisation de visage, aire
de Broca pour la mémorisation de mots ou non-mots
[22]) concomitante a des activations cérébrales ne dépen-
dant pas de la nature verbale ou non de I'information.
En ce qui concerne le rafraichissement attentionnel, ces
études en imagerie fonctionnelle soutiennent I’hypothese
de I'existence d’un mécanisme de maintien unique repo-
sant, au moins en partie, sur un réseau neural spécifique et
distinct de celui impliqué dans la répétition subvocale.

Un réseau neural commun au maintien
d’informations de différentes natures
présentées visuellement

En plus de mettre en évidence des corrélats neuro-
physiologiques distincts entre la répétition subvocale et le
rafraichissement attentionnel, Johnson et al. ont étudié les
corrélats neuronaux du rafraichissement d’informations de
différentes natures en utilisant un paradigme d’instruction
explicite de rafraichissement [16, 19-21]. Lors du rafrai-
chissement de mots, le cortex préfrontal dorsolatéral
gauche était davantage activé que lors de la premiere
ou seconde lecture d’'un mot [16]. Le cortex préfrontal
dorsolatéral gauche était impliqué lors du rafraichisse-
ment d’informations de différentes natures (i.e., visuelles,

auditives, verbales, spatiales), suggérant a nouveau que
cette région spécifique sous-tend un mécanisme de main-
tien amodal [20].

D’autres études utilisant des paradigmes de mémoire
de travail (n-back, reconnaissance a court terme) suggerent
que le maintien attentionnel en mémoire de travail implique
une activation de régions corticales frontales ainsi que des
régions spécifiques a la nature du matériel a mémoriser.
Cette propriété a également été observée a travers un para-
digme de n-back au sein duquel des stimuli de nature
verbale (des lettres ou des chiffres par exemple) sont pré-
sentés successivement et les participants doivent indiquer
si le stimulus actuel est identique a celui présenté n posi-
tions auparavant. D’apres les auteurs, la manipulation de la
valeur de n permet de varier le coit mnésique, c’est-a-dire
le nombre d’informations a maintenir en mémoire [22]. Un
colt mnésique plus élevé module le niveau d’activation des
aires frontales incluant le cortex préfrontal dorsolatéral, des
régions frontales plus postérieures incluant l’aire de Broca,
connue pour son role dans la production du langage, et
des régions pariétales postérieures [22]. Ces résultats sug-
gerent une implication des réseaux neuraux spécifiques a la
nature des informations a mémoriser — |'aire de Broca — en
plus de réseaux sous-tendant des processus attentionnels
—les aires préfrontales dorsolatérales — dans le maintien
d’informations verbales. Toutefois, la tiche de n-back ne
permet pas de distinguer spécifiquement les processus de
maintien d’autres processus exécutifs impliqués dans cette
tache (i.e., encodage d’un nouveau stimulus, comparaison
avec le stimulus précédent, suppression du stimulus qui
n‘est plus pertinent, [23]). La manipulation de la valeur
de n dans une tache de n-back ne correspond donc pas
uniquement a une manipulation du co(it mnésique de la
tache. La plus forte activation des régions frontales avec
I'augmentation du colt mnésique pourrait autant refléter
I'implication du maintien que I’'un ou I’autre des processus
exécutifs nécessaires a la réalisation de la tache.

Comme décrit précédemment (voir section Implication
des réseaux neuraux attentionnels dans le maintien en
mémoire), le maintien d’informations verbales et visuelles
s’appuie sur le réseau attentionnel dorsal, incluant les
sillons intra-pariétaux [17]. L’activité du sillon intra-pariétal,
soutenue durant le maintien en mémoire de travail ne
dépend cependant pas systématiquement du colit mnésique
de latache [23]. Lorsque les informations visuelles sont pré-
sentées séquentiellement, alors le colt mnésique module
I'activité des sillons intra-pariétaux [18]. En revanche,
lorsque la présentation est simultanée, le colt mnésique
ne module pas l'activité des sillons intra-pariétaux [23].
Au-dela du maintien d’informations visuelles, les sillons
intra-pariétaux semblent également impliqués dans la mani-
pulation d’informations auditives (e.g., mélodies) telles que
les transformations mentales de la hauteur des notes et
dans le maintien de I'ordre de présentation des notes [24].
Les activités de comparaison et de transformation de mélo-
dies requiérent un maintien de I'ordre des informations en
mémoire de travail. L'implication des sillons intra-pariétaux
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observée par Zatorre et al. [24] pourrait donc refléter le
maintien de 'ordre des notes. Ces observations confortent
I'hypothese de Majerus [17] selon laquelle I'implication du
sillon intra-pariétal refléterait le maintien de I'ordre sériel
des informations visuelles plutot que le maintien des items
eux-mémes.

L’implication des sillons intra-pariétaux dans le maintien
en mémoire de travail d’informations de différentes natures
(verbales, visuelles, spatiales [17, 18, 22] et auditives [24])
suggere un lien avec le mécanisme de rafraichissement
attentionnel. A I'appui de cette hypothése, une étude
montre que le niveau d’activation des régions pariétales lors
du maintien d’informations verbales ou spatiales (i.e., des
mots ou la localisation de carrés [25]) présentées séquen-
tiellement dépend du cot cognitif de la tiche concurrente
au maintien. L’activation de ces structures est plus grande
lorsque le colit cognitif est élevé plutot que faible. La modu-
lation des performances mnésiques avec le cot cognitif de
la tache concurrente au traitement est typiquement interpré-
tée comme 'implication du mécanisme de rafraichissement
attentionnel (voir [13] pour plus de détails sur les données
comportementales). La modulation de I’activité des sillons
intra-pariétaux lors du maintien en mémoire de travail avec
le colit cognitif de la tdche concurrente [25] suggeére donc
un lien étroit avec le mécanisme de rafraichissement.

L’ensemble de ces résultats conforte I'existence d’un
réseau fronto-pariétal sous-jacent au maintien en mémoire
de travail. L’activation de ce réseau semble indépendante de
la nature des informations a maintenir [16, 19-21, 24, 25]
bien qu’elle puisse avoir lieu de fagon concomitante
a l'activation de régions modalité spécifique [17, 22].
La modulation des régions frontales et pariétales par le
colt mnésique [22] et leur implication dans le maintien
d’informations de différentes natures [16, 19-21, 25] sug-
gere un role de ces régions dans la répartition des ressources
attentionnelles associées au maintien en mémoire de travail.
Les régions pariétales seraient quant a elles plutét impli-
quées dans les mécanismes de maintien de I'ordre des
informations [17, 18, 24]. L’implication de deux réseaux
neuraux distincts dans les processus de maintien des items
et le maintien de I'ordre pourrait laisser penser qu’il existe
également deux composantes du rafraichissement atten-
tionnel, I'une impliquée dans la répartition des ressources
attentionnelles l'autre dans le maintien de l'ordre des
informations.

Le rafraichissement permet de réactiver
les propriétés perceptives, modalité-spécifique,
des traces mnésiques

Pour aller plus loin dans la compréhension du méca-
nisme de rafraichissement attentionnel, Johnson et al. [21]
ont étudié I'impact du rafraichissement attentionnel volon-
taire de scénes ou de visages sur I’activation des régions
spécifiques au traitement de ces informations. A chaque
essai, un visage et une scene étaient présentés de chaque
coté de I'écran. A la suite de cette présentation, un des
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deux stimuli pouvait étre soit répété, soit suivi d’un point
indiquant aux participants de rafraichir un des deux items
(visage ou sceéne). Répliquant non seulement la modulation
de l'activité préfrontale dorsolatérale lors du rafraichisse-
ment (vs. répétition), les résultats mettent également en
évidence une plus grande activité dans les régions spéci-
fiques a chaque type d’informations (i.e., le gyrus fusiforme
pour les visages et le gyrus parahippocampique pour les
scenes). Ainsi, lors du rafraichissement, des corrélats neu-
raux indépendants de la nature de I'information seraient
impliqués (i.e., cortex préfrontal dorsolatéral), mais égale-
ment des régions cérébrales spécifiques au traitement de ces
informations en fonction de leur nature. Ces résultats sonten
accord avec |"activation de réseaux neuronaux spécifiques,
dépendants de la nature des informations a mémoriser. Par
exemple, le gyrus fusiforme est activé lors de la mémori-
sation de visages tandis que I'aire de Broca I’est lors de la
mémorisation de mots ou de non-mots ([17, 22]). Ces acti-
vations spécifiques a la nature des informations a mémoriser
sont concomitantes a celle d’un réseau commun, indépen-
dant de la nature des informations. Ce réseau commun
pourrait refléter un mécanisme de maintien attentionnel et
amodal de I'information permettant de placer les informa-
tions dans le focus attentionnel [18].

La mise en évidence de I'implication de régions céré-
brales communes lors du maintien d’informations de
différentes natures apporte de nouveaux arguments en
faveur de la non-spécificité du mécanisme de rafrai-
chissement attentionnel. Elle étaye la description du
rafraichissement attentionnel comme une fonction exé-
cutive minimale permettant de maintenir actives les
informations qui ne sont plus perceptivement présentes
[19] en les replacant dans le focus attentionnel [5, 6, 16].
De plus, I'observation de corrélats neuronaux distincts
entre répétition subvocale et rafraichissement soutient le
postulat d’une dissociation entre le maintien verbal et le
maintien attentionnel des informations. Enfin, I'étude des
corrélats neuronaux du rafraichissement suggerent que le
rafraichissement attentionnel est composé de deux proces-
sus distincts : I'initiation et le rafraichissement attentionnel
per se. Tandis que l'initiation du rafraichissement serait un
processus amodal, le rafraichissement per se nécessiterait
I"activation des aires sensorielles liées a la nature des infor-
mations a maintenir [19]. Ensemble, les travaux en IRMf
suggerent trois composantes distinctes (figure 1) :

(1) une premiere composante, qui pourrait correspondre
a linitiation du rafraichissement [19] impliquée dans
I'allocation des ressources attentionnelles et sous-tendue
par les régions frontales ;

(2) une deuxieme composante qui jouerait un réle dans le
maintien de l'ordre des informations et reposerait sur les
sillons intra-pariétaux [17, 18]";

! A noter que les sillons intra-pariétaux seraient également impliqués
dans le controle attentionnel top-down des informations verbales et
visuo-spatiales, surtout dans leur partie la plus postérieure. Le sillon
intra-pariétal a droite, quant a lui, dans sa portion plus antérieure,
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Régions cérébrales sous-jacentes

Composante 1 Cortex préfrontal dorsolatéral gauche

Composante 2 Sillons intra-pariétaux

REE| 2oz | St X
Composante 3 egions cérébrales specifiques a la

modalité des informations a maintenir

Réle cognitif

Répartition des ressources attentionnelles
Initiation du rafraichissement attentionnel

Réseau
attentionnel
dorsal

Maintien de l'ordre des informations

Réactivation des propriétés perceptives

des items

Figure 1. Régions cérébrales impliquées dans le rafraichissement attentionnel et leurs réles cognitifs.

(3) une troisitme composante sollicitant les régions
cérébrales spécifiques a la modalité des informations a
maintenir [17, 21, 22] et qui pourrait sous-tendre la réacti-
vation des propriétés perceptives des items.

Le décours temporel de ces différentes composantes est
en revanche encore peu clair et bénéficierait de méthodes
d’investigation permettant une résolution temporelle plus
fine.

M Etude du décours temporel
du rafraichissement attentionnel :
études électrophysiologiques

L’excellente  précision temporelle de |’électro-
physiologie permet une mesure fine du décours tem-
porel des mécanismes cognitifs. En revanche, la résolution
spatiale de I"électrophysiologie, moins fine que I'IRMf, ne
leur permet pas de déterminer les structures neuronales
impliquées dans les structures cognitives étudiées. Dans
le cadre de "étude du rafraichissement attentionnel, les
études électrophysiologiques permettent de montrer un
partage des corrélats électrophysiologiques entre attention
et maintien en mémoire de travail, [26] et mesurer le
décours temporel des composantes impliquées dans le
rafraichissement [27, 28]. Des éléments théoriques et
empiriques suggerent un role central des oscillations
neurales dans le fonctionnement de ce mécanisme bien
que les corrélats électrophysiologiques du rafraichissement
au cours d’une tache de mémoire de travail n’aient pas
encore été identifiés.

Attention et maintien en mémoire de travail
partagent des corrélats électrophysiologiques

Comme les études en imagerie par résonnance magné-
tique fonctionnelle, des études électrophysiologiques
suggerent que le maintien en mémoire de travail repose

pourrait avoir un role plus spécifique pour le maintien des aspects
sériels, probablement par le biais de stratégies de codage spatial (voir
[44], pour une discussion approfondie autour de cette question).

sur des structures neurales impliquées dans les mécanismes
attentionnels [17]. Dans une tache de reconnaissance en
mémoire visuelle a court-terme, Jha [26] a mis en évi-
dence un partage des corrélats électrophysiologiques entre
maintien en mémoire de travail et orientation de I’attention
spatiale vers des items présentés précédemment a I’écran
mais qui ne sont plus perceptivement présents. Un premier
item était présenté a I’écran et sa position spatiale devait étre
mémorisée et maintenue en mémoire jusqu’a |’apparition
d’un second item dont la position spatiale devait étre jugée
comme étant similaire ou non au premier item. Durant le
délai séparant les deux présentations visuelles, un indice
spatial était présenté et pouvait étre congruent ou non avec
la position spatiale a mémoriser. La réponse électrophy-
siologique précoce (i.e., P1 et N1, déflections positive et
négative, respectivement, dont le maximum d’amplitude
apparait environ 100 millisecondes post-stimulus) reflétant
I'orientation de I’attention était plus ample lorsqu’elle était
évoquée par les indices spatiaux congruents plutét que les
indices non-congruents. L'effet de la congruence spatiale
entre l'indice et la position de I'item a mémoriser sug-
gere que l'attention était dirigée vers la position spatiale a
mémoriser durant l'intervalle de rétention [26]. Puisque les
items sur lesquels |"attention était orientée n’étaient pas per-
ceptivement présents, la tiche d’orientation attentionnelle
nécessitait leur maintien en mémoire de travail. Afin de
minimiser la charge mnésique et de distinguer les processus
attentionnels des processus de mémoire de travail, dans une
seconde expérience les participants avaient pour consigne
d’orienter leur attention vers la position spatiale du premier
item (vs. mémoriser la position spatiale) et I'item pouvait
apparaitre seulement a deux positions spatiales distinctes
(i.e., gauche ou droite de I'écran). A I’exception d’un effet de
la congruence plus fort et d’une distribution plus large (i.e.,
présente sur une surface plus étendue) de la composante
lors de I'orientation de I’attention comparé au maintien,
I'effet de la congruence spatiale sur les modulations des
composantes évoquées précoces P1 et N1 était similaire a
celui observé lors du maintien d’information. Ces résultats
suggerent que le déplacement volontaire de I'attention et le
maintien d’informations spatiales reposent sur des corrélats
électrophysiologiques communs.
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Lors du maintien d’informations visuelles, I'amplitude
d’une composante évoquée temporellement contrainte
(time-locked) a la fin de la présentation des memoranda
- la Controlateral Delayed Activity — croit a mesure que le
nombre d’informations a mémoriser augmente. Le maxi-
mum d’amplitude de la Controlateral Delayed Activity est
corrélé a I’'empan maximal des participants avec une ampli-
tude plus large lorsque I'empan du participant est plus grand
[29, 30]. La Controlateral Delayed Activity pourrait donc
refléter le maintien d’informations visuelles en mémoire de
travail [30]. La présence d’un rétro-indice indiquant I'item
a maintenir réduit I'amplitude de cette composante [29].
Le déplacement volontaire de Iattention vers I'information
a maintenir par le biais de rétro-indices présentés durant
Iintervalle de rétention permet de moduler la réponse neu-
ronale associée au maintien d’informations visuelles [29],
confortant I’hypothése d’un role de I'allocation des res-
sources attentionnelles dans le maintien en mémoire de
travail.

Décours temporel du rafraichissement

Deux sous-processus distincts

Dans la lignée de leurs travaux utilisant I'IRMf qui ont
décrit les structures cérébrales impliquées lors de consignes
de rafraichissement attentionnel explicite [20, 21], John-
son et al. [27] ont étudié la dynamique temporelle des
processus impliqués dans le rafraichissement attentionnel
en utilisant I’électroencéphalographie. Dans un paradigme
de rafraichissement attentionnel explicite, les participants
devaient penser brievement a un visage, une scéne ou un
mot présenté visuellement mais qui n’était plus percepti-
vement présent. L’indication de rafraichir était donnée par
I"apparition d’un signal a I’écran. Durant les conditions
contréles, les participants devaient, en fonction de I'indice
qui apparaissait a I"écran, soit appuyer sur un bouton avec
leur main droite, soit ne rien faire du tout. L’analyse des
potentiels évoqués suivant I'indice de rafraichissement en
comparaison aux deux autres conditions a mis en évidence
deux composantes distinctes : une premiére composante
positive relativement précoce (environ 400 millisecondes
post-stimulus) avec une amplitude maximale dans les
sites fronto-pariétaux, et une seconde composante posi-
tive plus tardive (environ 800 millisecondes post-stimulus)
et soutenue principalement dans les régions occipitales.
La premiére composante positive ressemble a la compo-
sante P300 observée dans les paradigmes de détection
de nouveauté et proposée comme reflétant 'orientation
de l'attention. La composante observée par Johnson et
al. [27] est maximale dans les régions frontales, régions
par ailleurs identifiées comme jouant un réle dans le
maintien attentionnel en mémoire de travail [16, 19-21].
Selon les auteurs, la composante précoce refleterait un
processus d’orientation de I'attention en vue du maintien
attentionnel, ce qui pourrait correspondre a l'initiation du
rafraichissement attentionnel. En accord avec les travaux
en imagerie fonctionnelle mettant en évidence un réle des
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régions impliquées dans les mécanismes attentionnels dans
le rafraichissement ([16, 19-21]), ces résultats soutiennent
I'hypothese d’une initiation du rafraichissement reposant
sur la distribution des ressources attentionnelles.

D’apres Johnson et al. [27], la seconde composante
ressemble a une activité identifiée comme associée a
I'attention perceptive (Late Directing Attention Positivity).
L’émergence de cette composante dans les régions occipi-
tales suggere qu’elle pourrait refléter le controle volontaire
de I'attention visuelle. En lien avec les travaux en IRMf
mettant en évidence I'implication d’aires cérébrales spéci-
fiques a la nature des informations lors du rafraichissement
(i.e., le gyrus fusiforme pour les visages et le gyrus para-
hippocampique pour les scenes [21], cette composante
pourrait refléter le recours a un mécanisme visuel pour le
maintien d’informations visuelles. Cette hypothése semble
en accord avec les observations de réponses électro-
physiologiques mesurées durant l'intervalle de rétention
(i.e., immédiatement apres la fin de la présentation des
informations a mémoriser) spécifique a la nature senso-
rielle des informations a maintenir [31]. Lors du maintien
d’informations visuelles latéralisées (e.g., des points de
couleurs présentés a gauche ou a droite de I’écran), la Sus-
tained Posterior Controlateral Negativity (ou Controlateral
Delay Activity, [30]) apparait durant le délai de rétention
dans les régions postérieures controlatérales a I’'hémichamp
de présentation (e.g., [30, 31]). Lors de la présentation
d’informations auditives, la Sustained Anterior Negativity
apparait dans les régions fronto-centrales [31]. L’amplitude
de ces deux composantes est modulée par le colt mné-
sique de la tache et est corrélée a I'empan maximal des
participants, suggérant leur implication dans le maintien
d’informations visuelles et auditives (pour la Controlateral
Delay Activity et la Sustained Anterior Negativity, respecti-
vement). L’ensemble de ces résultats conforte le postulat
de deux sous-processus distincts au sein du rafraichisse-
ment attentionnel [19]. Un premier processus, précoce,
amodal, et reposant sur les régions fronto-pariétales,
semble étre impliqué dans l'initiation du rafraichissement
attentionnel. Un second processus, le rafraichissement
attentionnel per se, permet dans un second temps le
maintien des informations en sollicitant notamment des
processus et régions spécifiques au type d’information
(e.g., visage, sceéne).

Décoder le contenu du focus attentionnel
pendant le maintien

Les travaux de Johnson et al. [27] se sont intéressés au
rafraichissement attentionnel d’informations visuelles avec
instruction explicite de rafraichissement. Vergauwe et al.
[28] ont, quant a eux, étudié la dynamique du rafraichis-
sement attentionnel implicite, sans instruction favorisant
son utilisation, au cours d’une tiche d’empan complexe.
L'objectif de I'étude de Vergauwe et al. était de déco-
der le contenu du focus attentionnel au cours de la
tiche en utilisant la technique MVPA avec des données
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électrophysiologiques. Dans la premiere phase de |’étude,
I'activité électrophysiologique était enregistrée pour chaque
participant durant le maintien de lettres et de formes
constituées d'une ligne et de deux points (stimuli ligne-
points). Cette activité électrophysiologique a été soumise
a un algorithme de classification, permettant d’entrainer
I'algorithme a distinguer les patterns d’activations élec-
trophysiologiques spécifiques aux lettres et aux stimuli
ligne-points. Dans la deuxieme phase de I'étude, 'activité
électrophysiologique des participants a été enregistrée au
cours d’une tache d’empan complexe nécessitant la mémo-
risation de lettres et le traitement de stimuli ligne-points
(i.e., indiquer si la ligne peut passer entre les points).
La soumission de l'activité cérébrale acquise au cours
de I"'empan complexe a I'algorithme de classification a
permis de décoder le contenu du focus attentionnel. Par-
ticulierement, les patterns d’activations spécifiques aux
lettres et aux stimuli ligne-points alternaient en continu
au cours de la tache d’empan complexe. Ces résultats
suggerent que les items a mémoriser sont replacés spon-
tanément dans le focus attentionnel lorsque la tiche de
traitement n’occupe pas l'attention, confortant le postulat
d’une alternance continue entre les activités de maintien
et de traitement [5]. De plus, I'activité électrophysiolo-
gique spécifique aux lettres augmentait linéairement avec
l'augmentation du nombre de lettres a maintenir. Ces
résultats semblent en accord avec les études comporte-
mentales mettant en évidence une augmentation du temps
nécessaire au rafraichissement avec I’augmentation du codt
mnésique [15]. Il semble toutefois important de souligner
que le rafraichissement attentionnel et la répétition sub-
vocale peuvent tous deux étre utilisés pour le maintien
d’informations verbales, ne permettant pas de s’assurer
d’une mesure spécifique du rafraichissement attentionnel
dans cette étude.

Vers I'identification des corrélats
électrophysiologiques du rafraichissement :
le role des oscillations neurales ?

Comme nous 'avons vu, les études électrophysiolo-
giques confortent I’hypothese d’un réle de I'attention dans
le maintien en mémoire de travail. L’attention spatiale et le
maintien en mémoire de travail semblent partager un méme
réseau neuronal [26]. De plus, |'orientation de |’attention
sur les informations @ mémoriser module un marqueur élec-
trophysiologique du maintien d’informations visuelles [29].
L’excellent décours temporel de I'électroencéphalographie
a permis aux études centrées sur le rafraichissement
attentionnel de distinguer avec davantage de précision tem-
porelle, I'occurrence d’un premier processus d’initiation du
rafraichissement, suivi d’un second processus de rafraichis-
sement per se [27].

[l est intéressant de noter qu’au-dela du maintien en
mémoire de travail, le rafraichissement attentionnel serait
aussi impliqué dans la construction de traces mnésiques a
long terme, et ce contrairement a la répétition subvocale

[32]. Khader et al. ont également étudié le lien entre
le maintien en mémoire de travail et la formation de la
trace mnésique a long terme [33] grace a des mesures
électrophysiologiques centrées sur les oscillations neu-
rales. La puissance des oscillations dans les bandes de
fréquence théta (4-7Hz) et alpha (8-12Hz) augmente
durant le maintien en mémoire de travail et la taille de cette
augmentation correle avec les performances de rappel a
long terme, suggérant que l'activité électrophysiologique
observée lors du maintien en mémoire de travail reflete
également la construction des traces en mémoire a long
terme. Tandis que l'augmentation de la puissance des
oscillations alpha pendant le maintien en mémoire de
travail est associée a la prévention contre l'interférence
[34], les oscillations théta seraient quant a elles impliquées
dans les mécanismes de maintien [35]. D’aprés le modele
du code neural théta-gamma [35], les représentations en
mémoire de travail seraient maintenues par une activation
séquentielle des items individuels, représentés par les
cycles gamma. Les oscillations gamma seraient imbriquées
dans des oscillations théta qui constituent un cadre tempo-
rel, indiquant le début et la fin de la séquence d’items. Les
oscillations théta permettraient la communication entre les
différentes régions cérébrales impliquées dans le maintien
et, en ce sens, pourraient étre impliquées dans le maintien
en mémoire de travail. Le réle attribué au rafraichissement
dans la construction de traces mnésiques a long terme [32],
d’une part, et le lien étroit entre les oscillations théta et la
formation de traces mnésiques a long terme [33], d’autre
part, suggerent une implication spécifique des oscillations
théta dans le rafraichissement attentionnel.

Les études en électrophysiologie ouvrent de nouvelles
pistes d’investigation. Les oscillations théta semblent en par-
ticulier jouer un role dans le maintien en mémoire de travail
[35], qui pourrait étre lié au rafraichissement attentionnel.
D’autres travaux centrés sur les oscillations induites sug-
gerent que les oscillations béta (15-25 Hz) pourraient étre
liées au maintien en mémoire de travail [36, 37]. Les oscil-
lations induites, a la différence des oscillations évoquées,
refletent des processus dont la relation temporelle avec le
moment de présentation du stimulus est flexible. Par consé-
quent, ces oscillations sont proposées comme reflétant
des processus endogenes [38]. Puisque le rafraichissement
attentionnel est un processus auto-initié, I'investigation des
oscillations induites dans I’objectif d’identifier les oscil-
lations neurales sous-jacentes au rafraichissement semble
particulierement pertinente. Les études de Tallon-Baudry
et al. [37] mettent en évidence une augmentation de
la synchronisation béta induite lorsqu’un stimulus visuel
non-verbal doit étre maintenu pour une reconnaissance
subséquente en comparaison a une condition sans tache
de reconnaissance. La synchronisation béta induite est
d’autant plus importante que le cot mnésique de la tache
augmente [36]. Les oscillations béta induites semblent donc
impliquées dans le maintien en mémoire de travail, mais un
réle spécifique dans le rafraichissement attentionnel reste
encore a étudier.
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Les études neurophysiologiques du réle de I’attention
dans le maintien en mémoire de travail pourraient contri-
buer a mieux définir les propriétés du rafraichissement
attentionnel et a tester de facon empirique les hypo-
theses théoriques concernant le fonctionnement de ce
mécanisme. Jusqu’a présent, ces études semblent confor-
ter I'hypothese d’'un mécanisme de maintien reposant sur
I'attention permettant de maintenir en mémoire des infor-
mations de différentes natures [18, 26]. Nous proposons
que ce mécanisme attentionnel correspondrait au rafraichis-
sement attentionnel lequel serait un mécanisme exécutif
minimal [19] divisé en deux sous-processus, I'un top-
down (initiation) et I'autre plus bottom-up (rafraichissement
per se, [271). Le rafraichissement pourrait consister en un
déplacement de I'attention vers les informations a main-
tenir [27] et permettant le maintien en mémoire grace
a la réactivation des propriétés sensorielles des traces
mnésiques [19].

De nombreuses questions concernant les propriétés
fonctionnelles du rafraichissement restent encore en sus-
pens [13]. Le décours temporel du rafraichissement de
plusieurs informations reste également mal compris: le
rafraichissement attentionnel de plusieurs informations se
fait-il de maniere sérielle (un item apres l'autre, e.g., [15]),
simultanée (tous les items pouvant étre contenus dans le
focus attentionnel en méme temps), ou rafraichit-on d’abord
I'item le moins activé ou plutot la derniere information
percue [39], le rafraichissement de I'ordre est-il distinct
du rafraichissement des items en tant que tels ? Toutefois,
les connaissances issues des études neurophysiologiques
apportent un nouvel éclairage sur les résultats issus d’études
comportementales. Par exemple, les travaux mettant en

Article de synthése NEG_
—

avant deux sous-composantes du rafraichissement atten-
tionnel ont apporté une perspective nouvelle a I'étude de
I"altération du rafraichissement dans le vieillissement. En
particulier, I'utilisation de paradigmes de rétro-indicage per-
met d’étudier I'altération du rafraichissement attentionnel
chez les adultes agés (e.g., [40]) tout en compensant une
possible altération de son initiation. Dans une perspective
neuropsychologique, il serait intéressant d’étendre I'étude
du rafraichissement attentionnel a différentes populations.
Par exemple, au vieillissement pathologique avec notam-
ment les démences de type Alzheimer, pour lesquelles
des atteintes attentionnelles et exécutives précoces sont
généralement observées [2]. De méme, un déficit de la
mémoire de travail se retrouve au premier plan des atteintes
cognitives issues d’un accident vasculaire cérébral [41] et
d’un traumatisme cranien [42]. L’étude du rafraichissement
attentionnel devrait donc s’avérer pertinente chez ces popu-
lations. Par ailleurs, des recherches se sont intéressées au
lien entre rafraichissement attentionnel et développement
de la mémoire de travail au cours de I’enfance [43]. Dans le
futur une étude spécifique du fonctionnement du rafraichis-
sement dans le cadre de troubles développementaux tels
que les troubles déficitaires d’attention avec ou sans hyper-
activité semble également pertinente au regard des déficits
de mémoire de travail qui lui sont associés. Les techniques
neurophysiologiques pourraient contribuer a répondre a ces
questions grace a leur résolution temporelle qui permet de
mesurer avec précision le décours du mécanisme de rafrai-
chissement attentionnel. ll

Liens d’intérét

les auteurs déclarent ne pas avoir de lien d’intérét en
rapport avec cet article.
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