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RésuméCette thèse s'ins
rit dans le domaine des neuros
ien
es 
omputationnelles dont le but est de modéliserdes fon
tions 
ognitives 
omplexes par le biais de simulations informatiques et numériques en s'inspirantdu fon
tionnement 
érébral. Les modèles et simulations proposées reposent sur le paradigme des 
hampsneuronaux, que nous exploitons pour étudier dans quelle mesure des 
apa
ités 
ognitives 
omplexes peu-vent être le résultat émergeant de l'intera
tion de 
ellules élémentaires simples.Nous nous intéressons dans 
ette thèse à la modélisation de l'attention visuelle, ave
 ou sans mouve-ment o
ulaire. Pour guider le développement de nos modèles, nous proposons dans une première partieune revue de données psy
hologiques et physiologiques sur l'attention visuelle avant de proposer un mod-èle 
omputationnel de l'attention visuelle sans sa

ade o
ulaire. Puis, nous nous intéressons dans unese
onde partie à la manière dont on peut intégrer les sa

ades o
ulaires dans nos modèles en s'inspirantdes données anatomiques et physiologiques sur le 
ontr�le des sa

ades o
ulaires 
hez le primate. Les per-forman
es des di�érents mé
anismes proposés sont évalués en simulation en les appliquant à des tâ
hesde re
her
he visuelle.Nos travaux de thèse permettent également d'étudier un paradigme de 
al
ul original qui repose surdes 
al
uls distribués, asyn
hrones, numériques et adaptatifs qui permettent d'envisager le déploiementdes mé
anismes proposés dans 
e 
adre sur des supports de 
al
uls parallèles.Mots-
lés: S
ien
es 
ognitives, Attention visuelle, Per
eption visuelle, Mouvements o
ulaires,Réseaux neuronaux, Connexionnisme Abstra
tThis thesis belongs to the 
omputational neuros
ien
e domain in whi
h we aim at understanding
omplex 
ognitive fun
tions with 
omputer simulations built on the 
urrent knowledge of the brain. Theproposed models and simulations are built on the paradigm of dynami
 neural �elds, that we use in orderto study in whi
h way 
omplex 
ongitive 
apabilities 
an be the emergent result of the intera
tion ofelementary units.In this thesis, we are interested in the modelisation of visual attention, with and without eye move-ments. To guide the development of these models, we propose in the �rst part a review of the 
urrentpsy
hologi
al and physiologi
al data on visual attention, before proposing a 
omputational model of visualattention without sa

adi
 eye movement. Then, we study in the se
ond part the way we 
an integratesa

adi
 eye movements in our models based on the 
urrent anatomi
al and physiologi
al data on theo
ulomotor 
ontrol in the primate. The performan
es of the di�erent proposed me
hanisms are evaluatedby simulating visual sear
h tasks with sa

adi
 eye movements.This work also makes us able to study a 
omputational paradigm that relies on distributed, asyn-
hronous, numeri
al and adaptive 
omputation whi
h permits to 
onsider further developments of theproposed me
hanisms on parallel ar
hite
tures.Keywords: Cognitive s
ien
e, visual attention, visual per
eption, eye movements, neural net-works, 
onnexionsm
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ulomoteur pariétal (Parietal Eye Field)PIP : Aire intrapariétale postérieure (Posterior Intraparietal Area)SC : Colli
ulus Supérieur (Superior Colli
ulus)SEF : Champ o
ulomoteur supplémentaire (Supplementary Eye Field)SNr : Substantia Nigra pars Reti
ulataSN
 : Substantia Nigra pars Compa
taSTN : Noyau Sous-Thalamique (Subthalami
 Nu
leus)STR : StriatumTE : Lobe temporal anterieurTEO : Lobe temporal postérieurVIP : Aire intrapariétale ventrale (Ventral Intraparietal Area)VOR : Ré�exe vestibulo-o
ulaire (Vestibulo-o
ular re�ex )
1



2 Glossaire



Introdu
tion
No amount of experimentation 
an everprove me right ; a single experiment 
anprove me wrong. Albert EinsteinDans l'étude du système nerveux, nous disposons d'observations à di�érents niveaux (�g-ure 1) qu'on peut nommer niveau ma
ros
opique, niveau mésos
opique et niveau mi
ros
opiquequi proviennent de l'ensemble des dis
iplines s
ienti�ques que sont les s
ien
es 
ognitives. Leniveau ma
ros
opique est le niveau te
hnologiquement le plus a

essible. Il 
onsiste par exempleà mener des expérien
es de psy
hologie et à étudier le 
omportement du sujet en intera
tion ave
son environnement (�gure 1a). Par exemple, B.F. Skinner proposa le 
onditionnement opéranten étudiant le 
omportement d'un rat, pla
é dans une 
age, dans laquelle est disposée une pédaledont l'appui dé
len
he la délivran
e d'une boulette de nourriture. L'étude du 
onditionnementmet en parti
ulier l'a

ent sur la manière dont le sujet apprend à interagir ave
 son environ-nement. Au niveau mésos
opique, on s'intéresse aux aires 
orti
ales, dé
ouvertes au début dusiè
le par l'anatomiste Allemand K. Brodmann, et aux prin
ipaux �ux d'information entre 
esaires (�gure 1b). A 
e niveau, les expérien
es 
onsistent par exemple à léser une aire 
orti
ale età en mesurer les 
onséquen
es. Par exemple P. Bro
a a dé
ouvert une aire impliquée dans la pro-du
tion du langage en s'intéressant à un sujet, dont une partie 
ortex était lésée, qui ne pouvaitpronon
er que le mot �tan�. Sur la �gure 1b sont représentés quelques aires 
orti
ales ainsi quequelques prin
ipaux �ux d'information. On distingue notamment le 
ortex visuel (dont V1, V2,V3 et V4 sont des subdivisions) dans le lobe o

ipital, qui traite l'information visuelle transmisepar la rétine. Les aires situées le long de l'axe o

ipito-pariétal sont plut�t spé
ialisées dans letraitement de l'information spatiale tandis que les aires situées le long de l'axe o

ipito-temporalsont plut�t spé
ialisées dans le traitement des attributs visuels 
omme la 
ouleur ou la forme. Lesaires du 
ortex moteur transmettent les 
ommandes motri
es pour 
ontr�ler les membres tandisque le 
ortex somatosensoriel informe sur leur état. Le 
ortex préfrontal est impliqué dans desfon
tions 
ognitives 
omplexes 
omme la plani�
ation ou la mémoire à 
ourt terme. Certainesstru
tures du 
ortex sont impliquées dans des bou
les 
omme, par exemple, les bou
les entre le
ortex et les ganglions de la base. A un niveau plus fondamental, qu'on appellera mi
ros
opique,on dé
ouvre que 
es aires 
orti
ales sont 
onstituées de populations de neurones (�gure 1
). Ces
ellules émettent de brèves impulsions éle
triques transportées le long de �bres pour atteindred'autres 
ellules. Le système nerveux peut ainsi être vu 
omme un ensemble de 
ellules élémen-taires inter
onne
tées pour former un réseau. C'est le niveau auquel on se situe dans 
ette thèse :l'intera
tion de populations de 
ellules élémentaires. Bien sûr, on pourrait 
ontinuer la des
riptiondu système nerveux à des niveaux plus fondamentaux. On a parlé de populations de neurones,3



4 Introdu
tionmais on pourrait également s'intéresser au neurone, ou même en
ore aux propriétés 
himiquesde 
es 
ellules. L'hypothèse qu'on fait i
i est que l'intera
tion de populations de neurones est unniveau d'abstra
tion su�sant pour expliquer 
ertaines 
apa
ités 
ognitives 
omplexes.
Temps

Cortex visuel

Cortex somatosensoriel

Cortex pariétal

V1

V2
V3

V4

Cortex temporal

Cervelet

Cortex prémoteur

Cortex préfrontal

a) b) c)Fig. 1 � Le système nerveux peut être étudié à di�érents niveaux. De manière non invasive, lesexpérien
es de psy
hologie 
onsistent à faire réaliser des tâ
hes à des sujets tout en mesurant, parexemple, leur temps de réa
tion. Les études anatomiques nous renseignent sur un premier niveaud'organisation du 
erveau. Sur l'illustration 
entrale sont par exemple représentées quelquesgrandes aires 
orti
ales et quelques �ux d'information. A un niveau de granularité plus �n, ondé
ouvre que les aires 
orti
ales sont 
onstituées de populations de neurones. Se référer au textepour plus de détails.La modélisation informatique peut être appré
iée selon deux points vues : soit 
omme uneappro
he 
omplémentaire à l'expérimentation dans l'étude d'un système physique, soit 
ommel'étude d'un paradigme de 
al
ul dans le 
adre duquel le modèle est dé�ni. La modélisation d'unsystème 
onsiste à retenir un 
ertain nombre d'hypothèses à partir des 
onnaissan
es a
tuelles dusystème étudié et à 
onstruire, par analogie, un se
ond système plus fa
ilement appréhendable.En informatique, par exemple, on 
her
hera à dé
rire le système par un ensemble d'équationsmathématiques qu'on simule. L'interprétation des résultats de la simulation dépend de l'obje
-tif visé. Pour les neuros
ien
es, on 
her
he à fournir des prédi
tions sur le fon
tionnement dusystème nerveux, testables expérimentalement. La prin
ipale hypothèse de laquelle nous partonsest l'hypothèse 
onnexionniste selon laquelle les fon
tions 
ognitives émergent de l'intera
tionde 
ellules élémentaires qui peut être vue 
omme des 
al
uls lo
aux massivement distribués. Eninformatique, on 
her
he à 
onstruire un système opérationnel en partant de l'observation quedes fon
tions 
omme la navigation, la plani�
ation, la re
onnaissan
e d'objets, la résolution deproblèmes pour lesquels l'espa
e des possibles est grand (par exemple le jeu d'é
he
s ou le jeude go ; la navigation peut également être 
onsidéré 
omme un problème pour lequel l'espa
edes possibles est grand), le langage, et
... sont des fon
tions dont on aimerait bien doter lessystèmes informatiques mais qu'on réalise en
ore di�
ilement par des appro
hes standards. Ondistingue ainsi les deux domaines de 
ontribution de nos travaux : pour les neuros
ien
es dans la
ompréhension du fon
tionnement du système nerveux et pour l'informatique dans l'étude d'unparadigme de 
al
ul original.Dans 
ette thèse, on s'intéresse à la modélisation d'une 
apa
ité 
ognitive en parti
ulier qu'estl'attention visuelle, en montrant que 
ette fon
tion peut émerger de 
al
uls lo
aux massivement



5distribués. Nous mettons en parti
ulier l'a

ent sur la séle
tivité de l'attention visuelle qui per-met de traiter en priorité les stimuli visuels les plus pertinents pour le 
omportement. Di�érentesexpérien
es, sur lesquelles on reviendra dans le 
hapitre 1, montrent que nous ne traitons pasl'intégralité de l'information visuelle transmise par les photoré
epteurs de la rétine mais que letraitement est guidé en faveur d'une partie de 
ette information. L'attention visuelle peut êtreguidée spatialement ou par des attributs visuels (
omme la 
ouleur, l'orientation, le mouvement,et
...), par des informations exogènes, 
'est à dire propres à l'environnement visuel, ou endogènes,
'est à dire dé�nies par des buts internes. Par exemple, un �ash lumineux soudain attire votreregard. C'est un exemple d'information exogène qui guide l'attention visuelle. Si vous 
her
hezvos 
lefs dans une piè
e, vous êtes par exemple amenés à les 
her
her sur une table, ou bien àguider votre re
her
he par la 
ouleur de 
es 
lefs : vos 
onnaissan
es a priori des propriétés del'objet que vous re
her
hez permettent de rendre votre re
her
he plus e�
a
e.De la présentation des 
onnaissan
es a
tuelles sur l'attention visuelle, au niveau psy
hologiqueet physiologique, nous dérivons des prin
ipes de fon
tionnement qui guident le développementdu modèle exposé dans le 
hapitre 2. En parti
ulier, nous nous pla
erons dans l'hypothèse quel'attention visuelle spatiale est déployée séquentiellement. C'est une hypothèse de travail en
ore
ontroversée puisque d'autres auteurs proposent que l'attention visuelle est une ressour
e lim-itée déployée en parallèle sur plusieurs stimuli, d'autres proposent en
ore qu'elle est déployéeséquentiellement à une fréquen
e plus élevée que 
e que propose l'hypothèse de déploiementséquentiel �standard�. Cette hypothèse de déploiement séquentiel implique 
ertaines 
ontraintesqui nous permettent de proposer dans le 
hapitre 2 un modèle dé�ni dans le 
adre des 
hampsneuronaux. Les 
hamps neuronaux sont une théorie de laquelle on dérive un système d'équationsdi�érentielles qui régissent l'évolution du mé
anisme dé�ni dans 
e 
adre. Ce 
hapitre, à la foisd'introdu
tion du paradigme de 
al
ul et de présentation d'un modèle d'attention visuelle, nouspermet d'illustrer 
omment une fon
tion 
omplexe, 
omme l'attention visuelle, peut émerger de
al
uls lo
aux massivement distribués.Dans la première partie du manus
rit, nous évoquons une forme de l'attention visuelle qu'onappelle attention visuelle 
overt, 
'est à dire l'attention visuelle déployée sans mouvement o
u-laire. Il est très simple de l'illustrer. Pour 
ela il su�t de �xer son regard sur un objet tout enessayant de prendre 
onnaissan
e des objets aux alentours. Garder le regard �xe sur un objet etexplorer la s
ène visuelle sans bouger les yeux n'est néanmoins pas la manière la plus naturelled'observer une s
ène visuelle, en parti
ulier par
e que la résolution spatiale de la rétine n'estpas uniforme. Elle est en e�et maximale dans une région de la rétine, qu'on appelle la fovéa,et qui est de la taille d'un 
itron qu'on regarde lorsqu'on le tient dans la main, bras tendu. Larésolution spatiale de la rétine dé
roît rapidement ave
 l'ex
entri
ité par rapport à la fovéa. Ilest ainsi essentiel, si on souhaite extraire le maximum d'information d'un objet visuel, de pou-voir orienter la fovéa sur 
et objet. Les sa

ades o
ulaires sont un des mouvements o
ulairesqui permettent d'orienter la fovéa vers un objet. Ce sont des mouvements potentiellement degrande amplitude, rapides, et qu'on exé
ute en moyenne à une fréquen
e de trois mouvementspar se
onde. L'une des 
onséquen
es de 
es mouvements est que l'information qui se projette surla rétine 
hange brutalement toutes les 300 ms. Et pourtant, le monde visuel nous parait stable.Les 
ir
uits neuronaux impliqués dans le 
ontr�le o
ulomoteur sont de mieux en mieux 
ompris.On présentera dans le 
hapitre 3 l'état des 
onnaissan
es a
tuelles sur le 
ontr�le o
ulomoteuren mettant l'a

ent sur la manière dont l'information spatiale est représentée dans 
e 
ir
uit.



6 Introdu
tionQuel est le lien entre l'attention visuelle traitée dans la première partie du manus
rit et lesmouvements o
ulaires traités dans la se
onde partie ? Selon la théorie prémotri
e de l'attention,
e sont en grande partie les mêmes aires 
orti
ales qui sont impliquées dans le 
ontr�le o
ulomo-teur et le déploiement de l'attention visuelle spatiale. On distingue ainsi le déploiement 
overt del'attention, que nous avons déjà mentionné, et le déploiement overt de l'attention qui 
orrespondau déploiement de l'attention sur une région de l'espa
e visuelle suivi d'un mouvement o
ulaireen dire
tion de 
ette région. Nous étudions alors dans le 
hapitre 4 
omment il est possible d'é-tendre le modèle de déploiement de l'attention 
overt, présenté dans le 
hapitre 2, pour aborderl'une des 
onséquen
es des sa

ades o
ulaires qu'est le rapide et brutal 
hangement d'informa-tion envoyée par la rétine. Cela nous amènera à nous intéresser à la manière dont l'informationspatiale peut être représentée dans les modèles, et en parti
ulier le référentiel dans lequel 
esinformations sont représentées. On explore en parti
ulier la possibilité que des informations spa-tiales soient mémorisées dans un référentiel 
entré-tête, 
'est à dire indépendant de la positiondes yeux. Par 
ontre, puisque les aires o
ulomotri
es, qui transmettent la 
ommande motri
eaux stru
tures sous-
orti
ales qui vont �nalement innerver les mus
les extrao
ulaires, travaillentdans un référentiel rétinotopique, il est né
essaire de transformer l'information mémorisée dansun référentiel extra-rétinien dans un référentiel rétinotopique. Ces 
ontraintes nous amènerontainsi à étudier un mé
anisme de transformation d'information spatiale dans le 
adre des 
hampsneuronaux. Nous explorons également une se
onde ar
hite
ture dans laquelle les informationsspatiales sont mémorisées dans un référentiel rétinotopique. Une mémoire 
entrée-÷il impliquequ'elle soit mise à jour ave
 
haque mouvement o
ulaire. On propose alors que 
ette mémoirepeut être mise à jour par anti
ipation. En e�et, les sa

ades o
ulaires sont des mouvementsvolontaires et, malgré la 
ontroverse qui existe à 
e sujet, 
ertains auteurs proposent qu'une
opie du mouvement o
ulaire (
opie e�érente ou dé
harge 
orollaire) est transmise à 
ertainesaires 
érébrales lorsqu'un mouvement va être exé
uté. A partir de 
es idées, on propose un mé-
anisme qui met à jour une mémoire spatiale 
entrée-÷il à partir d'une 
opie de la 
ommandemotri
e qui va être exé
utée. Cette se
onde partie du manus
rit se termine par l'intégration dumé
anisme d'anti
ipation au mé
anisme d'attention visuelle 
overt de la première partie. Ce
inous 
onduit �nalement à proposer un modèle dans lequel l'attention visuelle 
overt et overtémergent de 
al
uls lo
aux et massivement distribués. Le système ainsi obtenu est utilisé pourréaliser une tâ
he de re
her
he visuelle ave
 des sa

ades o
ulaires.Les prin
ipales 
ontributions de 
ette thèse sont la présentation de propriétés fon
tionnellesde séle
tion et de mémorisation qui émergent d'ar
hite
tures simples dé�nies dans le 
adre des
hamps neuronaux et présentées dans les se
tions 2.4.1 et 2.4.2 ; la proposition d'un modèlede déploiement de l'attention 
overt en se
tion 2.4.3 ; l'étude d'un modèle de sa

ades vers des
ibles mémorisées dans un référentiel 
entré-tête, transformées dans un référentiel 
entré-÷il enutilisant un 
odage de la position a
tuelle de l'÷il, en se
tion 4.2 ; l'étude d'un modèle de sa

adesvers des 
ibles mémorisées dans un référentiel 
entré-÷il, mises à jour par anti
ipation, en se
tion4.3 ; l'étude d'un modèle de déploiement de l'attention 
overt et overt dans la se
tion 4.4.



Chapitre 1L'attention visuelle séle
tive
attention n.f. - A
tion de �xer sonesprit sur qq
h. ; 
on
entration del'a
tivité mentale sur un objet déterminéLe petit robert de la langue française,2006Introdu
tionL'attention est 
ette fa
ulté qu'a le 
erveau de séle
tionner une partie de l'informationdisponible et d'en rejeter une autre. Elle est étudiée depuis longtemps ; pour 
e qui 
on
ernel'audition, [Cherry, 1953℄ réalise des expérien
es d'é
oute di
hotique qui 
onsistent à di�user unmessage di�érent dans 
haque oreille d'un sujet à l'aide d'un 
asque. Il a 
onstaté que lorsquele sujet doit reporter le message de l'une des deux oreilles, 
e dernier a beau
oup de di�
ultésà reporter le message di�usé dans l'autre oreille. Ce phénomène se retrouve également dans leproblème du Co
ktail Party : lorsque nous dis
utons ave
 un interlo
uteur dans une piè
e rempliede personnes qui parlent également, nous pouvons ne prêter attention qu'aux paroles de notreinterlo
uteur tout en ignorant 
elles de nos voisins. Ce 
onstat 
onduit [Broadbent, 1958℄ à pro-poser la �théorie du �ltre séle
tif de l'attention� : seule une partie restreinte des sensations d'unstimulus a

ède au traitement qui permet de l'identi�er ; 
'est une théorie de séle
tion pré
o
e(early sele
tion) par l'attention selon laquelle une séle
tion des sensations a lieu pour l'a

ès àl'identi�
ation ou à la per
eption. Un peu plus tard, [Gray et Wedderburn, 1960℄ proposent uneexpérien
e similaire à 
elle de [Cherry, 1953℄ dans laquelle les messages des deux oreilles sontmélangés : on di�use le message �
hat-4-souris� dans l'oreille gau
he et �3-mange-5� dans l'oreilledroite. On 
onstate alors que les sujets sont 
apables d'asso
ier les mots en fon
tion de leur sens,
'est à dire qu'ils peuvent reporter les phrases �3-4-5� et �
hat-mange-souris�. Cette étude va àl'en
ontre de la proposition de Broadbent et 
onduit [Deuts
h et Deuts
h, 1963℄ à proposer unethéorie de séle
tion tardive (late sele
tion) par l'attention suggérant que la séle
tion des infor-mations a lieu à un niveau plus intégré que 
elui de l'extra
tion des 
ara
téristiques physiquesdes stimuli. 7



8 Chapitre 1. L'attention visuelle séle
tiveA la suite des travaux 
on
ernant le r�le de l'attention pour le traitement de stimuli audi-tifs, les études se sont fo
alisées sur le r�le de l'attention dans la modalité visuelle. En parti
-ulier, [Treisman et Gelade, 1980℄ propose �la théorie d'intégration des traits� (Feature IntegrationTheory, FIT) qui suggère deux étapes entre les stimuli et leur identi�
ation ou l'a

ès à la mé-moire à 
ourt terme. La première 
onsiste en un �ltrage parallèle des 
ara
téristiques physiquesdes stimuli (
ouleur, orientation, mouvement) puis en un déploiement séquentiel de l'attention.Le même débat entre séle
tion pré
o
e et tardive qui a eu lieu pour des stimuli auditifs s'ob-serve également pour les stimuli visuels. La proposition originelle de [Treisman et Gelade, 1980℄suggère que la re
her
he d'une 
ible dé�nie par une propriété physique est réalisée en parallèletandis que la re
her
he d'une 
onjon
tion de propriétés est réalisée en série. C'est à dire quelorsqu'une 
ible visuelle est su�samment 
ontrastée, elle est immédiatement lo
alisée. Alors quesi la 
ible est moins 
ontrastée, plusieurs stimuli sont analysés, les uns après les autres, avant detrouver la 
ible. Cette distin
tion brutale entre re
her
he de trait et re
her
he par 
onjon
tiona été 
ritiquée par di�érents auteurs [Dun
an et Humphreys, 1989,Wolfe, 1998℄, 
onduisant A.Treisman à réviser en partie la FIT [Treisman et Sato, 1990℄. Comme le soulignent [Desimone etDun
an, 1995℄, les modèles de séle
tion pré
o
e impliquent que l'attention se déploie rapidementd'un objet à l'autre 
ar ils sont traités les uns après les autres (les travaux ré
ents de [Woodmanet Lu
k, 2003,Bri
olo et al., 2002℄ défendent 
e point de vue) tandis que les modèles de séle
tiontardive n'imposent pas 
ette 
ontrainte puisque plusieurs objets sont re
onnus en même temps(les travaux de [Ward et al., 1996℄ défendent 
ette se
onde thèse). Il ne semble pas possible detran
her en faveur de l'une ou l'autre des propositions ; en fait, il est probable qu'il y ait de la
ompétition à di�érents niveaux [Allport, 1993℄, suggérant que la séle
tion pré
o
e et la séle
tiontardive sont deux interprétations extrêmes d'un même phénomène.L'attention séle
tive aurait également un r�le pour l'a

ès à la 
ons
ien
e. Dans des expéri-en
es de psy
hologie, ses e�ets sont d'autant plus remarquables que le sujet testé est impliquédans une tâ
he 
ognitive. Les expérien
es de [Simons et Chabris, 1999℄ montrent en parti
ulierque nous ne sommes pas 
ons
ients de l'ensemble des informations qui se projettent sur la ré-tine : par exemple, lorsqu'un sujet est impliqué dans une tâ
he 
ognitive 
onsistant à 
ompter lespasses que se font des joueurs de basket, il n'est pas 
ons
ient d'un distra
teur qu'un observateurpassif perçoit sans di�
ulté. Les expérien
es de 
hange blindness [Rensink et al., 1997℄ illustrentégalement 
ette séle
tivité de l'attention. Ces expérien
es 
onsistent à présenter su

essivementdeux images identiques à l'ex
eption d'une partie, la transition se faisant par un 
lignotement. Ilest remarquable de 
onstater que les sujets ont du mal à déte
ter la di�éren
e entre 
es images.Par 
ontre, dès lors qu'on a pris 
ons
ien
e de 
ette di�éren
e, il n'est plus possible de l'ignorer.Les di�érents exemples mentionnés pré
édemment mettent l'a

ent sur la séle
tivité de l'at-tention visuelle. Comme nous allons le voir dans 
e 
hapitre, l'attention visuelle peut être guidéepar di�érents fa
teurs. On distingue en général deux familles de fa
teurs qu'on appelle fa
teursexogènes et fa
teurs endogènes [Jonides, 1981,Corbetta et Shulman, 2002℄. Les fa
teurs exogènesregroupent l'ensemble des propriétés physiques des stimuli dans leur environnement (e.g. 
on-traste, nouveauté) tandis que les fa
teurs endogènes dépendent de buts internes volontaires (e.g.la 
ouleur d'un objet re
her
hé). Dans la se
tion 1.1, on présente les résultats de di�érentes ex-périen
es de psy
hologie qui indiquent quels fa
teurs visuels peuvent guider l'attention. Lorsquel'attention est guidée par des fa
teurs exogènes, on parle d'attention bottom-up ou stimulusdriven. Dans la se
tion 1.2, on étudie, en exposant les résultats de quelques expérien
es d'éle
-



9trophysiologie, quels attributs visuels peuvent guider le déploiement �volontaire� de l'attentionvisuelle. Cette forme d'attention visuelle est appelée attention top-down puisqu'elle est guidéepar des 
onnaissan
es a priori ou des buts internes. On verra notamment qu'une information spa-tiale ou qu'une information relative aux attributs visuels d'une 
ible sont des fa
teurs qui guidentl'attention visuelle. En�n, dans la se
tion 1.4, on présente une revue des modèles proposés pourl'attention visuelle.



10 Chapitre 1. L'attention visuelle séle
tive1.1 Attention visuelle exogène guidée par les propriétés physiquesdes stimuli[Desimone et Dun
an, 1995℄ dé�nissent l'attention exogène ou bottom-up 
omme un mé
an-isme qui dérive de biais intrinsèques, ou appris, des systèmes per
eptifs en faveur de 
ertainstypes de stimuli. Ces biais s'observent dans le paradigme de re
her
he de trait proposé dansla Feature Integration Theory(FIT) [Treisman et Gelade, 1980℄. Les auteurs distinguent deuxparadigmes de re
her
he visuelle : une re
her
he parallèle et une re
her
he en série. Selon 
esauteurs, la re
her
he d'une 
ible dé�nie par un unique trait visuel (trouver un objet rouge parmides objets bleus) est rapide et ne né
essite pas l'intervention de l'attention. Elle est 
ara
tériséepar un temps de re
her
he de la 
ible indépendant du nombre de distra
teurs1 (�gure 1.1a). Au
ontraire, une re
her
he de 
onjon
tion de traits dépend linéairement du nombre de distra
teurs(�gure 1.1b, trouver la barre verti
ale noire parmi des barres horizontales noires et des barresverti
ales blan
hes). Dans 
e 
as, les auteurs suggèrent que l'attention est déployée de manièreséquentielle sur tous les distra
teurs jusqu'à trouver la 
ible.
a)
b) 
)Fig. 1.1 � a) On déte
te très rapidement la présen
e ou l'absen
e d'une barre horizontale. Letemps mis pour réaliser la tâ
he est indépendant du nombre de distra
teurs. b) Au 
ontraire,le temps mis pour trouver une barre verti
ale noire dépend du nombre de distra
teurs (barresverti
ales blan
hes ou horizontales noires). 
) Courbes typiques de temps de réponse en fon
tiondu nombre de distra
teurs dans des re
her
hes simples ou par 
onjon
tion. a),b) adapté de [Wolfe,2000℄. 
) adapté de [Treisman et Gelade, 1980℄Cette di
hotomie brutale entre re
her
he parallèle et re
her
he séquentielle a été 
ritiquéepar di�érents auteurs. En e�et, 
ertaines re
her
hes par 
onjon
tion peuvent être relativemente�
a
es [M
Leod et al., 1988℄. D'autre part, 
omme le souligne [Wolfe, 1998℄, la re
her
he d'une
onjon
tion de traits pourrait pro�ter de l'extra
tion des traits préattentifs en présele
tionnantun sous ensemble des stimuli qui sont plus probables d'être la 
ible plut�t qu'en par
ourant tousles stimuli. [Dun
an et Humphreys, 1989℄ propose d'introduire la notion de similarité entre la1Les distra
teurs sont dé�nis 
omme l'ensemble des stimuli qui ne sont pas la 
ible
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ible et les distra
teurs et entre les distra
teurs eux-mêmes. Plus la 
ible est similaire aux dis-tra
teurs ou plus les distra
teurs sont similaires entre eux, plus la tâ
he est di�
ile et né
essiteplus de temps. [Wolfe, 1998℄ préfère parler de re
her
he e�
a
e et ine�
a
e. L'e�
a
ité d'unere
her
he visuelle est estimée en 
al
ulant la pente de la 
ourbe représentant le temps de réa
-tion en fon
tion du nombre de distra
teurs (�gure 1.1
). Plus la pente est importante, moins lare
her
he est e�
a
e.Les auteurs s'a

ordent sur le fait que des traits visuels sont extraits en parallèle, en a
-
ord ave
 la séle
tivité des 
ellules dans les aires visuelles, et que 
es derniers peuvent guiderle déploiement de l'attention. Di�érents travaux identi�ent les 
ara
téristiques visuelles pouvantêtre 
onsidérées 
omme des traits préattentifs. [Wolfe, 2005℄ en propose une liste qu'il 
lasse enprobable, possible et improbable. Dans la 
atégorie des traits préattentifs probables, il distingueentre autres la 
ouleur, l'orientation, la taille, la 
ourbure, le mouvement. Ces traits préattentifssont généralement déterminés en présentant un ensemble de stimuli dont l'un di�ère des autresselon l'une de 
es dimensions. Si en augmentant le nombre de distra
teurs, le temps mis pourtrouver la 
ible est 
onstant, alors on a des indi
es que 
e trait peut être préattentif. Néanmoins,
e 
onstat ne se véri�e pas systématiquement et il existe des 
on�gurations pour lesquelles unere
her
he de 
onjon
tion de traits peut 
onduire à une 
ourbe temps de réa
tion versus nombrede distra
teurs de pente pro
he de zéro. La �gure 1.2 présente l'une de 
es 
on�gurations : legrand 
arré blan
 est rapidement lo
alisé même si on augmente le nombre de distra
teurs. Pourautant, la 
ara
téristique �grand-blan
� a très peu de 
han
e d'être un trait préattentif. Unese
onde expérien
e permettant d'identi�er 
es traits préattentifs repose sur une asymétrie dela re
her
he visuelle : il est plus fa
ile de déte
ter la présen
e d'un trait que son absen
e. Parexemple, il est plus simple de déte
ter une lettre inversée parmi des lettres droites que l'inverse(�gure 1.2b).

Fig. 1.2 � a) La re
her
he de la 
onjon
tion grand-blan
 est e�
a
e sans pour autant que la
ara
téristique grand-blan
 ne puisse être 
onsidérée 
omme un trait préattentif. Adapté de[Wolfe, 2005℄. b) Asymétrie dans la re
her
he visuelle. Il est plus fa
ile de déte
ter la présen
ed'un trait que son absen
e. Adapté de [Wolfe, 2001℄Dans la proposition originelle de [Treisman et Gelade, 1980℄, l'attention est déployée séquen-tiellement et permet de séle
tionner un stimulus et de lier les traits visuels extraits en parallèlepar le �ltrage préattentif. Ce se
ond point est 
onnu sous le nom de binding problem : si di�érentsattributs sont extraits en parallèle et qu'on présente deux objets, 
omment assurer le lien entreles attributs d'un même objet. Un dé�
it dans la liaison des attributs d'un même objet 
on-duirait à la per
eption de 
onjon
tions virtuelles (illusory 
onjun
tions) [Treisman et S
hmidt,
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tive1982℄ (la présentation d'une barre horizontale bleue et d'une barre verti
ale verte 
onduirait, sila liaison entre les attributs n'est pas 
orre
tement assurée, à la per
eption d'une barre horizon-tale verte ou d'une barre verti
ale bleue). Dans la FIT, le binding problem est résolu par
e quel'attention est dirigée spatialement sur la région qu'o

upe un objet. Cette idée fait référen
eà la métaphore du spotlight attentionnel qui suggère que l'attention est dirigée sur une régionde l'espa
e et favorise le traitement de l'information 
ontenue dans 
ette région. Si l'attentionest dirigée sur une région spatiale, elle favorise le traitement des attributs du stimulus à 
etteposition. L'asso
iation des attributs visuels d'une 
ible est ainsi une 
onséquen
e du fait qu'ilsappartiennent à la même 
ible, o

upant ainsi la même région de l'espa
e visuel. Cette idée meten avant un r�le fa
ilitateur de l'attention.

Fig. 1.3 � Gau
he : paradigme expérimental permettant d'observer le phénomène d'inhibitionde retour. Une position spatiale parmi deux est indi
ée puis une 
ible est présentée à l'une de
es deux positions. On mesure le temps de réa
tion du sujet vers la 
ible, en fon
tion du délaientre l'indi
e et la 
ible. Droite : Temps de réa
tion en fon
tion du délai lorsque l'indi
e et la
ible sont présentés à la même position (
ourbe en trait plein) et lorsqu'ils sont présentés à despositions di�érentes (
ourbe en pointillés). On observe un e�et fa
ilitateur pour un délai 
ourtet un e�et inhibiteur pour un délai long.L'un des phénomènes mettant en avant les e�ets fa
ilitateurs et inhibiteurs de l'attention estl'inhibition de retour (IOR) introduite par [Posner et al., 1980℄. L'expérien
e 
lassique (�gure1.3) 
onsiste à pla
er un sujet humain devant un dispositif visuel 
omposé de trois points en luidonnant 
omme 
onsigne de �xer le point 
entral. Un des deux points périphériques est alorsilluminé brièvement. Cet indi
e sert à attirer l'attention du sujet vers 
ette position spatiale. Aubout d'un temps variable, un des deux points est illuminé (la 
ible) et le sujet doit exé
uter uneréponse manuelle asso
iée à la 
ible. On distingue le 
as valide où l'indi
e et la 
ible o

upent lamême position et le 
as invalide où l'indi
e et la 
ible sont présentés à des positions di�érentes.On 
onstate que si le délai entre la présentation de l'indi
e et de la 
ible est 
ourt (≤ 150ms), letemps de réa
tion moyen dans le 
as valide est plus 
ourt, 
e qui 
orrespond à un e�et fa
ilita-teur, et plus long dans le 
as invalide 
e qui 
orrespond à un e�et inhibiteur. Au 
ontraire, si ledélai est plus long (≥ 300ms), le temps de réa
tion moyen est plus long dans le 
as valide quedans le 
as invalide. Ces résultats suggèrent que l'attention ne reste pas sur l'indi
e et qu'il luifaut un 
ertain temps pour revenir sur une région sur laquelle elle a été pré
édemment déployée.Dans [Rafal et al., 1989℄, les auteurs distinguent le 
as où l'indi
e est exogène (la position spa-
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e est expli
ite 
omme dans l'expérien
e de Posner et Cohen) du 
as où l'indi
e estendogène (la position spatiale est indiquée par une �è
he 
entrale). Ils montrent en parti
ulierque lorsque la tâ
he 
onsiste à déte
ter une 
ible sans bouger les yeux, l'inhibition de retour nes'observe que si l'indi
e est exogène, 
'est à dire expli
ite. Par ailleurs, ils montrent égalementque si la tâ
he né
essite de préparer une sa

ade dans la dire
tion de l'indi
e, l'inhibition deretour s'observe quelle que soit la nature de l'indi
e. Ce dernier résultat suggère un lien entre ledéploiement de l'attention et la préparation d'une sa

ade o
ulaire sur lequel nous reviendronsdans le paragraphe 1.2.1. D'après [Klein, 2000℄, l'inhibition de retour permettrait de fa
iliter lare
her
he visuelle en empê
hant l'attention d'être fo
alisée sur une région de l'espa
e pré
édem-ment examinée.Le phénomène d'attentional blink [Raymond et al., 1992℄ met également en avant la dimen-sion temporelle de l'allo
ation de l'attention. Dans 
ette expérien
e, on présente rapidement unesu

ession de stimuli à une même position. Lorsque le sujet répond à une première 
ible T1, sesperforman
es pour répondre à une 
ible T2 
hutent si le délai entre la présentation des deux
ibles est 
ompris entre 100ms et 500ms. En dehors de 
ette fenêtre temporelle, les performan
essont meilleures. Cette expérien
e suggère que lorsque l'attention est portée sur un stimulus quiest traité pour être identi�é, il existe un intervalle de temps pendant lequel une 
ible présentéeà la même position spatiale ne peut être identi�ée. Ces résultats peuvent être interprétés dansle 
adre de l'inhibition de retour. [Kristjánsson et Nakayama, 2002℄ ont étendu 
es résultats enétudiant le 
as où les deux 
ibles peuvent être présentées à di�érentes positions. Ils reproduisentles e�ets d'attentional blink et montrent par ailleurs qu'il est atténué lorsque les 
ibles T1 et T2sont éloignées spatialement.
1.2 Attention visuelle endogène guidée par les butsEn plus des propriétés physiques des stimuli dans leur environnement pouvant guider le dé-ploiement de l'attention, di�érentes expérien
es montrent qu'une 
onnaissan
e a priori biaisele 
omportement. [Yarbus, 1967℄ montre par exemple que le par
ours o
ulaire pendant l'obser-vation d'une s
ène est 
orrélé à l'obje
tif poursuivi par 
ette re
her
he (�gure 1.4, déterminerl'âge des personnes présentes dans la s
ène, déduire leur a
tivité). Comme nous le verrons parla suite, 
ertains auteurs suggèrent que le par
ours o
ulaire et le déploiement de l'attention sontintimement liés. Néanmoins, nous nous limitons dans 
e 
hapitre au déploiement de l'attentionsans mouvement o
ulaire. L'expérien
e de Posner présentée dans la se
tion pré
édente est unexemple illustrant qu'une 
onnaissan
e a priori a une in�uen
e sur le 
omportement, même sansmouvement o
ulaire, le sujet devant garder les yeux �xés sur le point de �xation.Di�érentes expérien
es montrent les 
orrélats neuronaux du biais apporté par une 
onnais-san
e a priori, véritable fa
teur endogène permettant de guider l'attention. On distingue générale-ment deux types de fa
teur endogène :� l'attention guidée par des informations spatiales� l'attention guidée par des attributs visuelsNous proposons dans les deux se
tions qui suivent une revue des expérien
es mettant en exergue



14 Chapitre 1. L'attention visuelle séle
tive

a) b)Fig. 1.4 � a) Dans son expérien
e [Yarbus, 1967℄ présente une s
ène qu'un sujet doit examinerave
 di�érentes 
onsignes. Pendant que le sujet réalise la tâ
he, les mouvements de ses yeux sontenregistrés. b) Mouvements o
ulaires enregistrés pour trois obje
tifs di�érents, dans l'ordre :�Observation sans 
onsigne�, �Estimer les 
onditions matérielles de la famille�, �Déterminer l'âgedes personnes�. Adapté de [Yarbus, 1967℄
es di�érentes 
ontributions. Il est à noter que 
ertains travaux ré
ents suggèrent une troisième
omposante pour l'attention, basée sur les objets mais que nous ne développerons pas i
i [Blaseret al., 2000℄. En e�et, l'objet de 
e 
hapitre n'est pas de présenter de manière exhaustive tous lestravaux relatifs à l'attention visuelle mais de séle
tionner les propriétés essentielles qui guiderontla dé�nition du modèle qu'on présentera dans le 
hapitre 2.1.2.1 Attention guidée par des informations spatialesDans [M
Adams et Maunsell, 1999℄, les auteurs étudient les e�ets de l'attention spatiale surla réponse de 
ellules dans V42. Les auteurs réalisent des expérien
es delayed mat
h-to-sampleen enregistrant l'a
tivité de neurones de V4. Dans une expérien
e delayed mat
h-to-sample 
las-sique, on présente une 
ible, suivie d'un masque, suivi d'un a�
hage 
onstitué de deux stimuli :la 
ible et un distra
teur. Le sujet doit alors répondre (par exemple par une réponse manuelleou par un mouvement o
ulaire) en dire
tion de la 
ible. Les auteurs utilisent i
i 
ette expérien
epour étudier la manière dont la réponse de 
ertaines 
ellules est modi�ée selon que le 
hampré
epteur des 
ellules enregistrées 
ouvre la 
ible ou le distra
teur. Dans leur étude, les auteursmontrent en parti
ulier que lorsque l'attention spatiale est dirigée dans le 
hamp ré
epteur d'unneurone sensible à l'orientation, sa 
ourbe de réponse en fon
tion de l'orientation du stimulusprésenté est multipliée par un gain. Ce gain multipli
atif augmente en moyenne de 32% la réponsedes neurones sans altérer sa séle
tivité.Un simple gain multipli
atif de la réponse prédit que l'e�et de l'attention augmente ave
 le2V4 est une aire visuelle impliquée dans le traitement de 
ara
téristiques visuelles simples 
omme la 
ouleurou l'orientation. Elle est représentée sur la �gure 1 ; on reviendra plus en détails sur 
ette en aire dans la se
tion3.3.1
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a) b)Fig. 1.5 � a) Deux séquen
es de stimuli sont présentées à deux positions spatiales. La séquen
epertinente est indi
ée au début de l'expérien
e. L'animal doit déte
ter une 
ible orientée à 45° à
ette position spatiale. b) Réponse moyenne de 
ellules dans V4 à di�érents 
ontrastes ave
l'attention spatiale dirigée dans leur 
hamp ré
epteur (ligne en trait plein) et l'attention spatialedirigée en dehors de leur 
hamp ré
epteur (ligne en pointillés).Adapté de [Reynolds et al., 2000℄
ontraste des stimuli. Or, plusieurs études montrent que l'e�et de l'attention est maximal pourun intervalle de 
ontraste puis dé
roît au dehors. En parti
ulier [Reynolds et al., 2000℄ montrentque diriger l'attention sur une région de l'espa
e augmente la sensibilité de neurones de V4 dontle 
hamp ré
epteur 
ouvre 
ette région. Durant toute l'expérien
e (1.5a), l'animal doit garderson regard sur un point de �xation. L'expérien
e 
onsiste alors à présenter une su

ession destimuli à deux positions spatiales, une dans 
haque hémi
hamp. Les séquen
es de stimuli sont
onstituées d'un stimulus sinusoïdal horizontal (grating) dont ils font varier le 
ontraste puisd'une 
ible orientée à 45°. Au début de l'expérien
e, une des deux régions de l'espa
e est indi
éepar un 
adre blan
. Cet indi
e indique la position spatiale à laquelle la 
ible (
ontraste orienté à45°) doit être déte
tée : le singe doit relâ
her un levier lorsque la 
ible apparaît à 
ette positionsans tenir 
ompte de la séquen
e présentée à la position non indi
ée. Comme toutes les expéri-en
es visant à étudier le r�le de l'attention visuelle, 
et arti�
e doit 
ontraindre le singe à porterson attention sur une région de l'espa
e. Les auteurs enregistrent l'a
tivité de neurones de V4dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre soit la séquen
e pertinente, soit la séquen
e non pertinente. Ilsobtiennent ainsi la réponse de neurones de V4 à des stimuli de di�érents 
ontrastes, lorsque l'at-tention est dirigée dans leur 
hamp ré
epteur et lorsque l'attention est dirigée en dehors de leur
hamp ré
epteur. La �gure 1.5b résume une partie de leurs résultats. Elle représente de gau
heà droite la réponse moyenne de 84 neurones à des stimuli de 
ontraste 
roissant. La 
ourbe noire
orrespond à la réponse lorsque l'attention spatiale est portée sur le 
hamp ré
epteur de la 
el-lule, la 
ourbe grise lorsque l'attention est portée en dehors du 
hamp ré
epteur. On 
onstateen parti
ulier que la fréquen
e de dé
harge spontanée des 
ellules est a

rue, même en l'absen
ed'une stimulation (
as d'un 
onstrate nul de la �gure la plus à gau
he). Par ailleurs, l'in�uen
ede l'attention spatiale sur la fréquen
e de dé
harge dépend du 
ontraste du stimulus présentédans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée. On observe 
ette dépendan
e sur les �gures1.5b mais elle est a

entuée lorsqu'on tra
e le 
hangement de la réponse, ave
 ou sans attentionspatiale, en fon
tion du 
onstrate du stimulus, représenté par la 
ourbe en tirets sur la �gure1.6. Ces résultats 
onduisent les auteurs à proposer que les e�ets de l'attention spatiale peuvent
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tiveêtre modélisés par un gain multipli
atif sur les entrées (
ontrast gain model), dont l'amplitudedépend du 
ontraste du stimulus o

upant le 
hamp ré
epteur de la 
ellule.

Fig. 1.6 � Réponse de neurones de V4 en fon
tion du 
ontraste du stimulus dans le 
as oùl'attention est dirigée dans le 
hamp ré
epteur et le 
as où l'attention est dirigée en dehors(lignes en trait plein). Le pour
entage de 
hangement de la réponse est représenté en pointillés.Adapté de [Reynolds et al., 2000℄En partant de 
es observations, on 
her
he à savoir 
omment les e�ets de l'attention visuellespatiale peuvent être modélisés. En général, les auteurs distinguent trois façons de modéliser lese�ets de l'attention spatiale sur la réponse d'une 
ellule en fon
tion du 
ontraste d'un stimulusqui o

upe son 
hamp ré
epteur ; ses e�ets peuvent être modélisés par un gain multipli
atif sur :� les entrées de la 
ellule (
ontrast gain model)� la réponse de la 
ellule (response gain model)� l'a
tivité de la 
ellule (a
tivity gain model)Le premier modèle (�gure 1.7a) établit deux prédi
tions :� l'in�uen
e de l'attention est plus important pour des 
ontrastes modérés que pour des
ontrastes petits ou grands� l'attention ne modi�e pas le taux de dé
harge spontanée (réponse à un stimulus de 
ontrastenul)Le se
ond modèle (�gure 1.7b) prédit que l'in�uen
e de l'attention est d'autant plus importantque le 
ontraste du stimulus est important, sans modi�er le taux de dé
harge spontanée. Letroisième modèle (�gure 1.7
) 
onduit à des prédi
tions similaire au modèle pré
édent à la dif-féren
e que le taux de dé
harge spontanée est également augmenté. Dans une étude ré
ente [Willi-ford et Maunsell, 2006℄, les auteurs soulignent qu'il n'est pas en
ore possible de tran
her en faveurde l'un ou l'autre de 
es modèles, tout en soulignant que seul le gain sur l'a
tivité reproduit l'aug-mentation du taux de dé
harge spontanée observée dans di�érentes études [Lu
k et al., 1997℄.Les travaux 
ités pré
édemment s'intéressent essentiellement aux e�ets de l'attention visuellespatiale sur la réponse d'une 
ellule dont le 
hamp ré
epteur est o

upé par un stimulus et soulig-nent que ses e�ets peuvent être modélisés par un gain multipli
ateur même s'il n'est pas en
ore
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a) b) 
)Fig. 1.7 � Di�érents modèles des e�ets de l'attention spatiale sur la sensibilité d'un neurone. a)Les e�ets de l'attention sont modélisés par un gain sur les entrées. b) Les e�ets de l'attentionsont modélisés par un gain sur la réponse (sans moduler le taux de dé
harge spontanée). 
) Lese�ets de l'attention sont modélisés par un gain sur l'a
tivité. Adapté de [Williford et Maunsell,2006℄possible de tran
her pour un gain sur l'entrée, la réponse ou l'a
tivité d'une 
ellule.Nous venons de voir un e�et de l'attention visuelle spatiale sur la réponse d'une 
ellulelorsque son 
hamp ré
epteur est o

upé par un seul stimulus. Un se
ond e�et de l'attentionvisuelle spatiale intéressant est observé lorsque plusieurs stimuli o

upent le même 
hamp ré
ep-teur. Dans [Desimone et Dun
an, 1995℄, les auteurs s'intéressent à l'a
tivité de 
ellules dans V4et IT3 lorsque deux 
ibles sont présentes dans leur 
hamp ré
epteur. L'une de 
es 
ibles évoqueune réponse forte (good stimulus), l'autre une réponse faible (poor stimulus) lorsqu'elles sontprésentées seules. Ils montrent en parti
ulier que si l'attention spatiale est dirigée en dehors du
hamp ré
epteur d'une 
ellule de V4 ou IT, sa réponse est intermédiaire entre la réponse forte etla réponse faible. Lorsque l'attention spatiale est dirigée vers son 
hamp ré
epteur, la réponse estbiaisée en faveur de la 
ible dont l'attribut est pertinent pour le 
omportement. Nous verrons plusen détail dans la pro
haine se
tion 
ette se
onde forme de l'attention, guidée par les attributsvisuels. Ces expérien
es ont 
onduit les auteurs à proposer le paradigme de 
ompétition biaisée(biased 
ompetition) qui suggère que lorsque plusieurs stimuli o

upent le 
hamp ré
epteur d'une
ellule, et si l'attention spatiale est dirigée vers 
e 
hamp ré
epteur, alors les stimuli entrent en
ompétition pour être représentés par la 
ellule. Une des raisons qui pourraient expliquer 
ette
ompétition est l'augmentation de la taille des 
hamps ré
epteurs le long de la voie ventrale(0.1° pour V1, 3° pour V4, 6° pour TEO, 25° pour TE) qui implique, que sans 
ompétition, il yaurait ambiguïté quant à l'information représentée par 
es 
ellules.Jusqu'à maintenant, nous avons montré les e�ets de l'attention visuelle spatiale sans en dis-
uter l'origine. La �théorie prémotri
e de l'attention� [Rizzolatti et al., 1987,Craighero et Rizzo-latti, 2005℄ fournit une hypothèse quant à l'origine des signaux qui 
ausent les e�ets de l'attentionvisuelle spatiale. Selon 
es auteurs, le déploiement de l'attention spatiale résulte de l'a
tivationdes 
ir
uits également impliqués dans la programmation d'une a
tivité motri
e 
omme un mou-3IT : le 
ortex inférotemporal est impliqué dans le traitement de 
ara
téristiques visuelles 
omplexes 
ommedes formes ou des visages. Il est représenté sur la �gure 1 ; on reviendra plus en détails sur 
ette aire dans lase
tion 3.3.1
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tivevement o
ulaire : les 
ir
uits du 
ontr�le o
ulomoteur et du déploiement de l'attention spatialepartageraient un grand ensemble de stru
tures [Corbetta et al., 1998℄. Les résultats de di�érentesexpérien
es renfor
ent 
ette théorie. Dans les expérien
es de [Ho�man et Subramaniam, 1995℄,les sujets doivent exé
uter une sa

ade vers un stimulus tout en déte
tant une 
ible présentée àla même position ou à une position di�érente juste avant le mouvement. Les auteurs montrentalors que la déte
tion de la 
ible est d'autant plus e�
a
e qu'elle o

upe la position 
ible de lasa

ade. Pour étudier le lien entre le 
ontr�le o
ulomoteur et le déploiement de l'attention spa-tiale, on peut également s'intéresser aux 
onséquen
es de la stimulation ou de l'ina
tivation destru
tures dont on montre qu'elles sont également impliquées dans le 
ontr�le o
ulomoteur. Ene�et, si le déploiement de l'attention spatiale est assuré par des stru
tures également impliquéesdans le 
ontr�le o
ulomoteur, on devrait 
onstater des dé�
its attentionnels en perturbant 
esdernières. C'est le 
onstat que font di�érents auteurs en stimulant ou en ina
tivant temporaire-ment deux prin
ipales stru
tures dont on 
onnaît l'impli
ation dans le 
ontr�le o
ulomoteur :FEF4 et SC5 [Moore et Fallah, 2001,Moore et Fallah, 2004,Wardak et al., 2006,M
Peek et Keller,2004℄.

a) b)Fig. 1.8 � a) Le singe doit déte
ter une variation d'intensité d'une 
ible périphérique, en gardantle regard �xé sur la 
roix, tout en ignorant un distra
teur �ashé séquentiellement à des positionsaléatoires. Pendant la tâ
he, un site de FEF est mi
rostimulé ave
 un délai pré
édent la variationd'intensité de la 
ible variable. b) Sensibilité relative en fon
tion du délai entre la mi
rostimu-lation et la variation d'intensité de la 
ible. Plus le délai est 
ourt, plus les performan
es sontéquivalentes au 
as où au
un distra
teur n'est présenté, 
ara
térisé par une sensibilité relatived'environ 1.20 (�è
he sur l'axe des ordonnées). Cet e�et n'est observé que lorsque la 
ible o

upele 
hamp de mouvement du site stimulé dans FEF. Adapté de [Moore et Fallah, 2004℄Dans [Moore et Fallah, 2001,Moore et Fallah, 2004℄, les auteurs étudient les 
onséquen
es
omportementales et physiologiques d'une mi
rostimulation de FEF (�gure 1.8). En stimulantséle
tivement FEF ave
 un 
ourant su�samment fort, il est possible de sus
iter un mouvement4FEF : frontal eye �eld est l'une des prin
ipales aires o
ulomotri
es. Elle est située dans le lobe frontal. Onreparlera plus en détails de 
ette aire en se
tion 3.3.35SC : superior 
olli
ulus est l'une des prin
ipales aires o
ulomotri
es. Elle est située au sommet dumésen
éphale. On reparlera plus en détails de 
ette aire en se
tion 3.2.2
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ulaire en dire
tion du 
hamp de mouvement du site stimulé. Après avoir identi�é le 
hamp demouvement d'un site de FEF, les auteurs stimulent 
e site ave
 un 
ourant plus faible a�n de nepas évoquer de mouvement o
ulaire. Ils 
onstatent alors que 
ette mi
rostimulation favorise ladéte
tion d'une 
ible positionnée dans le 
hamp ré
epteur aligné ave
 le 
hamp de mouvementdu site stimulé. Ils montrent également dans une autre étude [Moore et Armstrong, 2003℄ qu'unemi
rostimulation de FEF produit des e�ets dans V4 similaires aux e�ets de l'attention spatialementionnés pré
édemment [Reynolds et Chelazzi, 2004℄. Dans [Wardak et al., 2006℄, les auteursmontrent qu'en ina
tivant temporairement un site de FEF, non seulement la fa
ulté de produiredes sa

ades visuellement guidées est altérée mais la re
her
he d'une 
ible visuelle parmi desdistra
teurs, sans mouvement o
ulaire, l'est également.Des expérien
es d'a
tivation et d'ina
tivation réversible de SC ont également été réalisées [Ca-vanaugh et Wurtz, 2004,Müller et al., 2005,M
Peek et Keller, 2004℄ et ont 
onduit à des résultatssimilaires. Ces résultats viennent renfor
er la proposition de la théorie prémotri
e de l'attentionselon laquelle le 
ontr�le o
ulomoteur et le déploiement de l'attention spatiale sont intimementliés.Dans 
ette se
tion, nous avons vu deux e�ets de l'attention visuelle spatiale sur la réponse de
ertains neurones. Nous retiendrons que l'attention spatiale favorise le traitement d'un signal si
elui-
i n'est pas su�samment représenté et qu'elle biaise également le traitement de l'informationvisuelle pour en favoriser une partie au détriment d'une autre. En�n, nous avons également vu que
es e�ets attentionnels pourraient être expliqués par des a�éren
es des stru
tures o
ulomotri
es,en a

ord ave
 la théorie prémotri
e de l'attention. Dans la pro
haine se
tion, nous dis
utons del'in�uen
e d'une 
onnaissan
e a priori d'attributs visuels pertinents (e.g. 
ouleur, orientation)sur le guidage de l'attention.1.2.2 Attention guidée par les attributs visuelsPlusieurs études montrent que la 
onnaissan
e a priori d'une 
ara
téristique d'une 
ible àre
her
her in�ue à la fois sur le temps de réponse du sujet pour la tâ
he mais également surle niveau physiologique. Nous traiterons dans 
e paragraphe des attributs non spatiaux 
ommel'orientation, la 
ouleur, la dire
tion du mouvement. Pour re
her
her de tels 
orrélats neuronaux,il est naturel de 
ommen
er par étudier les 
ellules le long de la voie ventrale, du 
ortex visuel au
ortex inférotemporal. Comme nous le verrons plus en détail dans la se
tion 3.3.1, les stru
tures
orti
ales le long de 
ette voie sont spé
ialisées dans le traitement d'attributs visuels tels que la
ouleur, l'orientation ou des formes plus ou moins 
omplexes 
omme par exemple les visages.Dans [Moran et Desimone, 1985℄, les auteurs montrent l'in�uen
e de l'attention sur la réponsede neurones dans V4 et IT. Dans leur expérien
e, ils présentent deux stimuli qui peuvent ou nono

uper simultanément le 
hamp ré
epteur d'une 
ellule qu'ils enregistrent. L'un des stimuliévoque une forte réponse de la part de la 
ellule (�bon stimulus�), l'autre évoque une faibleréponse (�mauvais stimulus�). Ils observent alors les propriétés suivantes :� lorsque les deux stimuli o

upent le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée, sa réponseest prin
ipalement déterminée par la réponse au stimulus pertinent présenté seul ;
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tive� lorsque seul le bon stimulus o

upe le 
hamp ré
epteur de la 
ellule, sa réponse est lamême, que l'attention soit portée sur le bon stimulus ou sur le mauvais.Ils 
on
luent ainsi que lorsque deux stimuli o

upent le 
hamp ré
epteur d'un neurone, sa réponseest déterminée par les propriétés du stimulus pertinent, 
omme si l'in�uen
e du distra
teur étaitsupprimée.

Fig. 1.9 � a) Trois paradigmes d'une tâ
he delayed mat
h-to-sample sont 
onsidérés : lorsque la
ible est présente et qu'elle sus
ite une réponse forte de la part de la 
ellule enregistrée, lorsquela 
ible est présente et qu'elle sus
ite une réponse faible et lorsque la 
ible n'est pas présente.b) Réponse à la présentation de l'indi
e et pendant le délai. Elle est plus forte pour le stimuluspréféré (good stim) que pour le stimulus non préféré (poor stim), même pendant le délai. 
) A laprésentation de l'ensemble des stimuli, la réponse est d'abord identique quelle que soit la 
iblepuis diverge signi�
ativement en dire
tion de la réponse au stimulus re
her
hé présenté seul. d)Lorsque la 
ible est absente, la réponse de la 
ellule est intermédiaire entre la réponse aux stimulipréféré et non préféré présentés seuls. Adapté de [Chelazzi et al., 1998℄Cette 
ompétition en faveur du stimulus attendu est également mise en éviden
e dans destravaux ultérieurs [Chelazzi et al., 1998,Reynolds et al., 1999℄. [Chelazzi et al., 1998℄ soulignenten parti
ulier l'évolution temporelle de l'a
tivité d'un neurone de IT dont le 
hamp ré
epteurest o

upé par deux stimuli (bon et mauvais) pendant une tâ
he delayed mat
h-to-sample. Cetteexpérien
e 
onsiste à présenter un objet 
ible que l'animal doit mémoriser et retrouver dans unensemble de plusieurs objets présentés après un délai. Les auteurs distinguent trois paradigmessuivant que la 
ible est présente ou non et qu'elle évoque une réponse forte ou faible lorsqu'elle estprésentée seule (�gure 1.9a). Comme [Moran et Desimone, 1985℄, ils 
onstatent qu'à la présen-tation des objets, si la 
ible (dé�nie par des attributs vers lesquels l'attention est portée) est



1.2. Attention visuelle endogène guidée par les buts 21présente, la réponse des neurones est forte (le bon stimulus est présent dans le 
hamp ré
epteur)puis diverge signi�
ativement 
omme si seul le stimulus attendu était présent (�gure 1.9
). Enparti
ulier, si la 
ible est le stimulus qui évoque la réponse la plus faible, la réponse est e�e
tive-ment faible même si le stimulus évoquant une réponse forte est en
ore présent dans le 
hampré
epteur de la 
ellule. Ils montrent également que si la 
ible est absente, la réponse de la 
elluleest intermédiaire entre la réponse faible et la réponse forte (�gure 1.9d). Ces résultats expérimen-taux sont à la base des prin
ipes du paradigme de �
ompétition biaisée� proposé par [Desimone etDun
an, 1995℄. Selon 
e paradigme, lorsque plusieurs stimuli o

upent le 
hamp ré
epteur d'une
ellule, ils entrent en 
ompétition pour être représentés par 
ette 
ellule. Cette 
ompétition estbiaisée en faveur du stimulus qui possède les attributs attendus. Par 
ontre, s'ils n'o

upentpas simultanément le 
hamp ré
epteur de la 
ellule, l'attention n'a plus d'e�et sur la réponse.Selon les auteurs, 
ette 
ompétition permet de représenter l'information pertinente en suppri-mant l'information non pertinente, atténuant ainsi l'ambiguïté de l'information représentée parles 
ellules le long de la voie ventrale dont la taille des 
hamps ré
epteurs augmente (de 3° dansV4 à 25° dans TE).Les résultats pré
édents illustrent un e�et suppressif lo
al de l'attention guidée par les at-tributs, lorsque plusieurs stimuli o

upent un même 
hamp ré
epteur : lorsque plusieurs stimuli,dont l'un est la 
ible, sont présentés dans le 
hamp ré
epteur d'une 
ellule, la réponse de la 
el-lule est uniquement déterminée par la réponse à la 
ible présentée seule, 
omme si l'in�uen
e dudistra
teur était supprimée. D'autres études montrent une in�uen
e globale [Motter, 1994a,Mot-ter, 1994b, Treue et Martínez-Trujillo, 1999℄. Dans [Motter, 1994a℄, les auteurs présentent unindi
e de 
ouleur au 
entre du 
hamp visuel puis un ensemble de stimuli (paradigmes mat
h etnon-mat
h de la �gure 1.10a). Les stimuli sont disposés de telle manière qu'ils n'o

upent pas le
hamp ré
epteur d'un même neurone de V4. Après un délai, toutes les 
ibles sont éteintes saufdeux : l'une est de la 
ouleur de l'indi
e, l'autre non. L'animal a pour tâ
he de dis
riminer l'ori-entation de la barre dont la 
ouleur est 
elle de l'indi
e. Les auteurs 
onsidèrent deux 
as : dansle premier, le stimulus qui o

upe le 
hamp ré
epteur d'une 
ellule enregistrée est de la 
ouleurde l'indi
e (mat
h). Dans le se
ond, il n'a pas la 
ouleur de l'indi
e (non-mat
h). Les auteursmontrent que la réponse des neurones est plus forte lorsque le stimulus a la 
ouleur de l'indi
eque lorsqu'il ne l'a pas. Cette di�éren
e de réponse est observée que le stimulus ait les attributspréférés de la 
ellule (�gure 1.10b,haut) ou non préférés (�gure 1.10b,bas). Dans [Motter, 1994b℄,les auteurs utilisent une version modi�ée des paradigmes pré
édents dans laquelle ils 
hangentla 
ouleur de l'indi
e après la présentation de l'ensemble des stimuli (paradigme 
ue swit
h dela �gure 1.10a). Ils montrent alors que la réponse des neurones de V4 
hange dynamiquementave
 l'indi
e (�gure 1.10
) ave
 une laten
e variant de 150 à 300ms selon les 
as (non-mat
h versmat
h ou mat
h vers non-mat
h).Cet e�et non spatial de modulation par des attributs visuels est également observé dansMT6 [Treue et Martínez-Trujillo, 1999℄. Dans 
ette étude, on présente à un singe deux ensemblesde points en mouvement pendant que l'a
tivité de 
ellules dans MT est enregistrée. L'un de 
esensembles de points se trouve dans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule, l'autre dans l'hémi
hampopposé. L'expérien
e 
onsiste à dépla
er 
es deux ensembles de points soit dans la même dire
-tion, soit dans une dire
tion opposée tout en �donnant� l'instru
tion à l'animal de dis
riminer la6MT (ou V5) est une aire visuelle dont les 
ellules sont séle
tives au mouvement visuel. On reviendra plus endétails sur 
ette aire dans la se
tion 3.3.1
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a) b) 
)Fig. 1.10 � a) Trois des paradigmes utilisés par [Motter, 1994a,Motter, 1994b℄. Pour le sujet, seulle dernier a�
hage est pertinent (en bas des �gures) : le singe doit dis
riminer l'orientation dustimulus qui a la 
ouleur du point de �xation. Cette tâ
he permet uniquement de for
er l'animalà se mémoriser la 
ouleur du point de �xation. Avant de réaliser 
ette tâ
he de dis
rimination, onprésente au singe un ensemble de 
ibles. Pendant 
ette phase de présentation des 
ibles, le pointde �xation peut ou non 
hanger de 
ouleur. Il ne 
hange pas de 
ouleur pour les paradigmesmat
h et non-mat
h mais 
hange de 
ouleur dans le paradigme 
ue-swit
h. Pendant que le singeréalise la tâ
he, on enregistre l'a
tivité d'une 
ellule dont le 
hamp ré
epteur est représenté parle 
er
le en pointillés. b) Que le stimulus qui o

upe le 
hamp ré
epteur de la 
ellule ait ounon les attributs préférés de la 
ellule (di�éren
e entre les deux graphiques), sa réponse estsigni�
ativement plus forte lorsque 
e stimulus a la 
ouleur du point de �xation (
ourbe M) quelorsqu'il ne l'a pas (
ourbe NM). 
) Si, pendant la présentation des stimuli, la 
ouleur du point de�xation est 
hangée, on observe que la réponse de la 
ellule enregistrée 
hange dynamiquement.On peut interpréter 
e 
hangement 
omme une modi�
ation de la pertinen
e du stimulus quio

upe le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée. Adapté de [Motter, 1994a,Motter, 1994b℄
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tion du mouvement de l'ensemble en dehors du 
hamp ré
epteur. Les auteurs observent quela réponse des 
ellules est plus forte lorsque l'ensemble de points en dehors du 
hamp ré
epteurse dirigent dans la même dire
tion que l'ensemble de points dans le 
hamp ré
epteur, que dans ladire
tion opposée. Ils montrent également que lorsque plusieurs stimuli o

upent le même 
hampré
epteur d'une 
ellule de MT, sa réponse est biaisée en faveur du stimulus sur lequel l'attentionest portée, en a

ord ave
 le paradigme de �
ompétition biaisée� proposée par R. Desimone et J.Dun
an. Ces résultats 
onduisent [Treue et Martínez-Trujillo, 1999℄ à proposer le feature simi-larity gain model selon lequel l'attention sur les attributs a un e�et global qui re�ète la similaritéentre les attributs pertinents pour la tâ
he dans laquelle le sujet est engagé et la séle
tivité desneurones. Cet e�et peut être modélisé par un gain multipli
atif sur les entrées de la 
ellule quin'altère pas la forme de la séle
tivité des 
ellules.Les études présentées pré
édemment illustrent qu'une 
onnaissan
e a priori d'un attributpertinent pour le 
omportement a un e�et sur l'a
tivité de 
ellules dans V4, IT et MT. Cettein�uen
e est également observée dans d'autres aires 
omme V2 ou V1 [Reynolds et al., 1999,Posner et Gilbert, 1999℄. Cet e�et est non spatial, dépendant des attributs et d'autant plusimportant que plusieurs stimuli (possédant ou non 
et attribut) partagent le 
hamp ré
epteurd'une même 
ellule.1.3 Bilan des résultats expérimentaux sur l'attention visuelleDans les se
tions pré
édentes nous avons présenté di�érents travaux expérimentaux soulig-nant les 
orrélats psy
hologiques et physiologiques de l'attention visuelle. Nous retiendrons de
es résultats qu'il y a di�érents fa
teurs qui peuvent guider l'attention. D'une part, les 
ara
-téristiques physiques des stimuli 
omme leur apparition soudaine ou leur 
ontraste, favorisent letraitement de 
es stimuli. Cette propriété, présentée dans la se
tion 1.1, est remarquablementbien mise en avant par les expérien
es de re
her
he visuelle. Intuitivement, on peut 
omprendrequ'un stimulus qui apparaît soudainement dans le 
hamp visuel soit porteur d'une informationqui doit être traitée en priorité (signalant par exemple un danger). D'autre part, les buts internesdu sujet guident également l'attention. Nous avons distingué deux formes de buts internes : desbuts spatiaux et des buts non spatiaux dont l'in�uen
e a été présentée respe
tivement dans lesse
tions 1.2.1 et 1.2.2. L'un des e�ets de l'attention visuelle spatiale est d'a

entuer la représen-tation d'un stimulus, dont l'amplitude est par exemple trop faible pour sus
iter une réponseforte de la part de la 
ellule. Nous avons vu que 
et e�et pouvait être modélisé par un gainmultipli
atif sur les entrées d'une 
ellule. Nous avons également vu l'in�uen
e de l'attention surl'a
tivité de 
ellules dont le 
hamp ré
epteur est o

upé par plusieurs stimuli. En parti
ulier,l'attention guidée par les attributs visuels permet de favoriser le traitement de 
ertains stimuliau détriment des distra
teurs.Dans la pro
haine partie, nous présentons trois modèles attentionnels. Ces trois modèlesapportent trois 
ontributions distin
tes qui nous paraissent intéressantes, à savoir :� 
omment représenter l'information visuelle pour guider l'attention bottom-up� le r�le de la 
ompétition pour la représentation� 
omment intégrer une 
onnaissan
e a priori dans un modèle attentionnel
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tive1.4 Revue des prin
ipaux modèles attentionnelsDi�érentes appro
hes ont été proposées pour modéliser l'attention visuelle dont on trouveraune revue détaillée dans [Frintrop, 2005a℄. Historiquement, la proposition de [Ko
h et Ullman,1985℄ est la première, et repose sur les prin
ipes de la Feature Integration Theory(FIT) [Treis-man et Gelade, 1980℄. Les auteurs proposent d'extraire en parallèle di�érents traits visuels, lesrésultats étant représentés par un ensemble de 
artes topographiques 2D. Ces 
artes sont ensuite
ombinées dans une 
arte de saillan
e à partir de laquelle on détermine quelle région de l'espa
evisuel doit être traité en priorité. Un algorithme winner-take-all (WTA) est appliqué sur 
ette
arte de saillan
e pour déte
ter la région la plus saillante qui 
apture l'attention. Cette premièreproposition a été par la suite entendue dans di�érents travaux [Itti et al., 1998,Milanese, 1993℄ ;nous détaillerons en parti
ulier dans le paragraphe 1.4.1 le système Neuromorphi
 Vision Toolkit(NVT)7 [Itti et al., 1998℄ qui est l'un des systèmes attentionnels les plus 
onnus à l'heure a
tuelle.Il n'intègre que depuis très ré
emment un biais représentant des 
onnaissan
es a priori, 
'est laraison pour laquelle nous mettrons essentiellement l'a

ent sur la manière dont 
e système extraitles régions de l'espa
e visuel les plus pertinentes uniquement sur la base des propriétés intrin-sèques de la s
ène visuelle. Dans la proposition originelle de la FIT, si la 
ible n'est pas déte
téedu premier 
oup, tous les stimuli sont séle
tionnés séquentiellement. [Wolfe et al., 1989,Wolfe,1994,Wolfe et Gan
arz, 1996℄ a été le premier à 
ritiquer 
et aspe
t et propose dans le guidedsear
h model qu'une 
onnaissan
e a priori peut guider le déploiement de l'attention.La métaphore la plus souvent utilisée pour l'attention est la spotlight metaphor qui identi-�e l'attention à un fais
eau lumineux séle
tionnant une région 
ontiguë de l'espa
e visuel. Laproposition de [Ahmad, 1992℄ est littéralement une implémentation de 
ette métaphore. LesShifter 
ir
uits [Anderson et VanEssen, 1987,Olshausen et al., 1993,Mozer et Sitton, 1998,Hud-son et al., 1997, Heinke et Humphreys, 2005℄ proposent également qu'une région 
ontiguë del'espa
e est séle
tionnée et aiguillée vers un système de re
onnaissan
e a�n de réaliser des sys-tèmes de re
onnaissan
e invariante. Cette idée qu'une partie de l'information disponible estséle
tionnée et transmise aux niveaux de traitement supérieurs se retrouve également dans leFeatureGate Model [Cave et Bi
hot, 1999℄ et dans le Sele
tive Tuning Model [Tsotsos, 1995℄ quenous détaillerons dans le paragraphe 1.4.2. Ces modèles reposent sur une stru
ture hiérar
hiquede niveaux de traitement ave
 un mé
anisme de séle
tion qui détermine si l'information est au-torisée à passer au niveau de traitement supérieur. Ils mettent ainsi l'a

ent sur la 
ompétitionà un niveau de traitement, en vue d'a

éder au niveau de traitement suivant.On peut distinguer une troisième 
atégorie de modèles qui reposent sur des hypothèses bi-ologiques plus fortes et visent à reproduire des données expérimentales. En parti
ulier, [Lanyonet Denham, 2004℄ propose une séparation entre une voie spé
ialisée dans la re
onnaissan
e desstimuli et une voie spé
ialisée dans le traitement des informations spatiales. Leur modèle re-produit des résultats expérimentaux sur l'in�uen
e de l'attention dans V4 et IT. [De
o et al.,2005℄ implémente les prin
ipes de la �
ompétition biaisée� de R. Desimone et J. Dun
an, présen-tée dans le paragraphe 1.2.2. En�n, dans [Hamker, 2004, Hamker, 2005
℄, l'auteur propose unmodèle qui repose sur une séparation entre la voie ventrale et la voie dorsale 
omme les modèles7Le 
ode sour
e ainsi que des vidéos illustrant le fon
tionnement du système sont disponibles sur le site del'équipe de Laurent Itti http ://ilab.us
.edu/bu/
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ipaux modèles attentionnels 25pré
édents mais exploite également la proposition de la �théorie prémotri
e de l'attention� deG. Rizzolatti selon laquelle le déploiement de l'attention spatiale et l'exé
ution d'un mouvemento
ulaire sont intimement liés. Selon l'hypothèse de la réentrée (reentry hypothsesis) que l'auteurpropose, des 
onnaissan
es a priori (spatiales ou non spatiales) in�uen
ent les traitements vi-suels de bas niveau pour biaiser les traitements suivants en faveur des stimuli pertinents. Nousdétaillerons 
ette dernière proposition dans le paragraphe 1.4.3.
1.4.1 Carte de saillan
e : attention bottom-up, L. IttiLe modèle proposé par [Ko
h et Ullman, 1985℄ (�gure 1.11haut) repose sur les prin
ipes dela Feature Integration Theory(FIT) [Treisman et Gelade, 1980℄. Di�érents attributs sont extraitsen parallèle et représentés dans des 
artes spatiales. Ces 
artes spatiales 
onvergent sur une 
artede saillan
e qui 
onstitue une représentation uni�ée de la pertinen
e 
omportementale de 
haqueposition de l'espa
e visuel. Un algorithme winner-take-all est ensuite appliqué pour déterminersur quelle position spatiale l'attention visuelle est déployée. Cette ar
hite
ture 
onstitue la basedu modèle développé par [Itti et al., 1998, Itti et Ko
h, 2001℄ (�gure 1.11bas). Di�érents 
anaux(mouvement, orientation, luminan
e, 
ouleur) sont extraits à di�érentes é
helles puis, au sein d'unmême 
anal, les di�érents niveaux sont 
ombinés pour 
onstruire des 
artes de saillan
e intermé-diaires qui sont ensuite elles-mêmes 
ombinées pour représenter la 
arte de saillan
e prin
ipale.La 
ombinaison de 
es 
artes intermédiaires peut être pondérée par un biais top-down dé�nissantdes attributs 
ibles. La région la plus saillante, déterminée par un algorithme winner-take-all,
onstitue la région sur laquelle l'attention est déployée. Une 
arte spatiale mémorise les positionssur lesquelles l'attention a été déployée et inhibe la 
arte de saillan
e a�n que l'attention sedéploie par ordre de saillan
e dé
roissant.Ce modèle intègre prin
ipalement l'attention bottom-up et dé�nit la saillan
e 
omme un
ontraste lo
al dans di�érents 
anaux. Di�érentes études montrent que la saillan
e ainsi dé�nieest 
orrélée aux mouvements o
ulaires réalisés par des sujets humains observant la même s
ène[Parkhurst et al., 2002℄.Ce modèle a 
onnu plusieurs extensions [Walther et al., 2002, Navalpakkam et Itti, 2005℄.Dans [Walther et al., 2002℄, les auteurs lui adjoignent le modèle de re
onnaissan
e hiérar
hiquedéveloppé par l'équipe de Tomaso Poggio [Riesenhuber et Poggio, 1999℄ : seules les informationsde la région la plus saillante atteignent le système de re
onnaissan
e. Dans [Navalpakkam et Itti,2005℄, les auteurs adjoignent au modèle originel une mémoire à long terme représentant des 
on-naissan
es a priori qui peuvent fournir une information 
omplémentaire et ainsi biaiser la 
artede saillan
e. Par exemple, si la s
ène est un bord de mer et que la tâ
he 
onsiste à re
her
herune personne, il est plus probable de la trouver mar
hant sur la plage que volant dans le 
iel.En�n, une version légèrement modi�ée, mais qui repose sur les mêmes prin
ipes que [Itti et al.,1998℄, est présentée et amplement détaillée dans [Frintrop, 2005b℄.L'une des prin
ipales hypothèses de 
e modèle est qu'il existe une 
arte topographiquereprésentant la pertinen
e 
omportementale de 
haque position du 
hamp visuel. Or, plusieurs
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primaires
Cartes

Fig. 1.11 � Haut : S
héma de prin
ipe proposé par [Ko
h et Ullman, 1985℄. Des 
ara
téristiquesvisuelles, extraites en parallèle et représentées dans les 
artes primaires 
onvergent sur la 
arte desaillan
e. Une 
ompétition est engagée et la région la plus saillante 
apture l'attention. b)Bas :Modèle proposé par [Itti et Ko
h, 2001℄. Plusieurs 
ara
téristiques visuelles (
ouleur, orientation,luminan
e, mouvement) extraites en parallèle sont 
ombinées pour former la 
arte de saillan
e.La 
ombinaison de 
es 
artes primaires peut être biaisée par des 
onnaissan
es a priori (in�uen
etop-down). Le mé
anisme d'inhibition de retour mémorise les positions spatiales sur lesquellesl'attention a été déployée pour biaiser la 
ompétition en faveur d'une région non séle
tionnéepré
édemment.
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ipaux modèles attentionnels 27études montrent que la saillan
e serait beau
oup plus distribuée : di�érentes aires exhibent despropriétés qui en font des 
andidats potentiels pour représenter la saillan
e. [Gottlieb et al.,1998℄ montrent en parti
ulier que les neurones de l'aire LIP dans le pariétal postérieur ont unea
tivité 
orrélée à la pertinen
e 
omportementale des stimuli, qu'ils apparaissent subitement ouqu'ils deviennent pertinents pour la tâ
he. [Thompson et Bi
hot, 2005℄ mènent une série d'é-tudes desquelles ils 
on
luent qu'une population de neurones de FEF exhibe toutes les propriétés
ara
téristiques d'une 
arte de saillan
e, et que FEF, 
onnu pour son impli
ation dans la produ
-tion d'une sa

ade o
ulaire, pourrait également être impliqué dans le déploiement de l'attentionspatiale sans mouvement o
ulaire. C'est une idée dont s'inspire en parti
ulier le modèle de F.Hamker que nous détaillerons dans le paragraphe 1.4.3. En�n, dans les études de [Kustov etRobinson, 1996, Robinson et Petersen, 1992, Li, 2002℄, les auteurs 
onsidèrent que les 
olli
ulisupérieurs, le noyau pulvinar du thalamus ou en
ore l'aire visuelle primaire pourraient être des
andidats pour une 
arte de saillan
e. La multipli
ité des aires dont les neurones ont des a
tivitésdépendantes de la pertinen
e 
omportementale des stimuli 
onduit à une vision beau
oup plusdistribuée de la saillan
e que la proposition d'une représentation unique. Néanmoins, 
e systèmes'avère très e�
a
e pour prédire quelles régions de l'espa
e visuel sont plus sus
eptibles d'êtreobservées par un sujet.1.4.2 Sele
tive Tuning Model : 
ompétition pour la représentation, J.K. Tsot-sosLe Sele
tive Tuning Model est un modèle qui dérive d'une théorie mathématique développéepar ses auteurs [Tsotsos, 1995℄ reposant sur une formalisation d'une tâ
he de re
her
he visuelleet sur la théorie de la 
omplexité. D'après les auteurs, le système visuel des primates est unesolution possible au problème général des systèmes visuels, mais n'est 
ertainement pas la seule.Une di�éren
e notable par rapport aux modèles à base de 
arte de saillan
e est qu'il n'y pasde représentation 
entralisée de la saillan
e. Au 
ontraire, elle est déterminée de manière itérativele long d'une stru
ture hiérar
hique pyramidale (�gure 1.12). L'information visuelle présentée auniveau le plus bas de la pyramide, la 
ou
he d'entrée, est propagée jusqu'au niveau le plus haut.Le long de la pyramide, les 
hamps ré
epteurs étant de plus en plus grands, l'information visuelled'une position spatiale se propage selon un 
�ne divergent (non représenté sur la �gure). Une
ompétition winner-take-all est engagée sur tout le 
hamp visuel, dans la 
ou
he de plus hautniveau, a�n de déterminer le gagnant global, 
'est à dire l'unité dont l'a
tivité est maximale.Cette 
ompétition peut être biaisée par des 
onnaissan
es a priori si elles sont disponibles, mais
e n'est pas né
essaire. Le vainqueur a
tive une 
ompétition entre ses entrées dire
tes a�n dedéterminer la région la plus a
tivée dans son 
hamp ré
epteur. Toutes les proje
tions n'ayant pas
ontribué à la vi
toire du gagnant global sont inhibées. L'inhibition de 
es proje
tions 
onduit àun ra�nement itératif de l'a
tivité du gagnant. Ce pro
essus de séle
tion du gagnant est répétéré
ursivement jusqu'à la 
ou
he d'entrée. Ainsi, à partir d'un gagnant global, la 
ause de savi
toire est lo
alisée dans le 
hamp visuel. Le 
hemin obtenu du gagnant global à la 
ause lo
aledans le 
hamp visuel est appelée pass zone tandis que les proje
tions inhibées ré
ursivementforment un anneau inhibiteur. D'après les auteurs, en fon
tion de la tâ
he 
onsidérée (déte
tion,lo
alisation, re
onnaissan
e), les deux passes (montante puis des
endante) ne sont pas toujoursné
essaires. Par exemple, pour déte
ter si un stimulus est présent dans la s
ène, la première passemontante peut su�re s'il est le gagnant de la 
ompétition. En revan
he, pour le lo
aliser, il est
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Fig. 1.12 � S
héma de prin
ipe du Sele
tive Tuning Model [Tsotsos et al., 1995,Tsotsos, 1995℄.L'information visuelle présentée au niveau le plus bas de la pyramide est propagée jusqu'auniveau le plus haut. A 
e niveau, une 
ompétition séle
tionne la région la plus saillante. Legagnant dé
len
he ré
ursivement une 
ompétition parmi ses entrées dire
tes qui 
onduit à laséle
tion du stimulus le plus saillant dans son 
hamp ré
epteur et à l'inhibition du voisinageimmédiat.né
essaire de propager le gagnant jusqu'à la 
ou
he sensorielle.Le 
adre théorique duquel dérive 
e modèle 
onduit les auteurs à proposer un 
ertain nombrede 
ontraintes qu'un système de vision doit respe
ter, qu'il soit informatique ou biologique. Pourle système visuel des primates, 
ertaines de 
es 
ontraintes 
onstituent des prédi
tions, d'autresont été véri�ées expérimentalement. Par exemple, les auteurs prédisent que lorsqu'une régionest séle
tionnée par l'attention spatiale, son voisinnage immédiat est inhibé ; 
ette propriété estvéri�ée expérimentalement par [Cutzu et Tsotsos, 2003℄. Les auteurs proposent également qu'iln'y pas de représentation 
entralisée sur laquelle agit l'attention 
omme le suggèrent les mod-èles 
onstruits sur une 
arte de saillan
e. Comme nous l'avons vu dans le paragraphe pré
édent,di�érentes aires dans le 
ortex exhibent des propriétés attentionnelles qui 
onduisent les auteursà les 
onsidérer 
omme des 
artes de saillan
e. Les auteurs suggèrent également que la laten
ede l'in�uen
e de l'attention augmente en se rappro
hant des aires visuelles inférieures. Plusieurstravaux, revus dans [Tsotsos et al., 2001℄, 
on�rment 
ette prédi
tion.La prin
ipale appli
ation de 
e modèle 
on
erne le traitement du mouvement [Tsotsos et al.,2005℄. Certaines extensions sont proposées, 
omme la re
onnaissan
e d'objets [Dolson, 1997℄ oul'adjon
tion d'un système gérant le par
ours d'une s
ène visuelle à l'aide de sa

ades o
ulaires [Za-hares
u et al., 2004℄. L'un des aspe
ts essentiels de 
e modèle est la modi�
ation itérative, toutau long de la hiérar
hie, de la représentation des informations. Ces modi�
ations de la représen-tation s'opèrent au travers de 
ompétitions su

essives à tous les niveaux du système.
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1.4.3 The reentry hypothesis, F. HamkerLe modèle proposé par F. Hamker [Hamker, 2005a℄ repose sur des hypothèses biologiquesplus a�rmées que les modèles présentés dans les paragraphes pré
édents, et propose que l'at-tention est une propriété émergente plut�t qu'une fon
tionnalité reposant sur un 
ir
uit ad ho
.Parmi ses prin
ipales 
ara
téristiques, le modèle est 
onstitué d'une distin
tion 
laire entre unevoie spé
ialisée pour la re
onnaissan
e des stimuli et une voie spé
ialisée dans le traitement desinformations spatiales, qu'on peut assimiler à la voie ventrale et la voie dorsale que nous avonsbrièvement évoquées dans l'introdu
tion et sur lesquelles nous reviendrons au 
hapitre 3. Il viseégalement à modéliser les in�uen
es de l'attention endogène et exogène. La modélisation de l'at-tention endogène est très similaire à [Itti et al., 1998℄ (voir le paragraphe 1.4.1) : des pyramidesgaussiennes sont 
onstruites à partir de 
ara
téristiques visuelles (
ouleur, orientation, inten-sité) extraites en parallèle. Di�érents niveaux de 
es pyramides sont 
ombinés a�n de former des
artes de saillan
e topographiques pour 
ha
une de 
es 
ara
téristiques (
artes V4 de la �gure1.13). Cette information alimente deux voies. La première (de V4 vers IT) 
ombine l'observationa priori ave
 une 
onnaissan
e sur la 
ible à re
her
her, le résultat étant envoyé en retour surles 
artes V4 a�n de favoriser les positions spatiales o

upées par des stimuli qui partagent lesattributs de la 
ible. La se
onde voie (V4 vers PP ;FEF) traite l'information spatiale et séle
-tionne l'une des 
ibles potentielles. Cette information spatiale est envoyée en retour sur les 
artesV4 pour favoriser dans 
ette représentation la position spatiale séle
tionnée. Nous présentons lefon
tionnement de 
e modèle de manière séquentielle mais il est essentiel de 
omprendre que laséle
tion d'une 
ible peut se faire aussi bien sur la base d'une information non-spatiale que sur labase d'une information spatiale, via la représentation intermédiaire V4. Le retour de l'informa-tion spatiale sur V4, qui représente un biais en faveur d'une position spatiale séle
tionnée et quel'auteur intitule the reentry hypothesis [Hamker, 2005
℄, est inspiré de la �théorie prémotri
e del'attention� de G. Rizzolatti. La symétrie entre la séle
tion par des informations spatiales et nonspatiales permet par exemple d'extraire les attributs visuels d'une 
ible séle
tionnée spatialementsans qu'un mé
anisme ne soit dédié à 
ette fon
tionnalité (
omme par exemple dans le modèlede [Itti et al., 1998℄).La 
ombinaison d'une observation (par exemple, l'information visuelle projetée sur V4 ou l'in-formation envoyée de V4 à IT) et d'une 
onnaissan
e a priori (par exemple, les attributs visuelsd'une 
ible re
her
hée ou une position spatiale séle
tionnée) permet de favoriser la représenta-tion d'une information au dépend d'une autre. Ce prin
ipe est illustré sur la �gure 1.14 : étantdonnée une population 
odant l'information disponible dans son 
hamp ré
epteur (�gure 1.14a),une 
onnaissan
e a priori biaise 
ette représentation (�gure 1.14b) pour favoriser la représen-tation d'une partie de l'information. Ce prin
ipe de rehaussement du 
ontraste d'une partie del'information montante, grâ
e à une information a priori (fournie par exemple par une mémoire)n'est pas une idée nouvelle. En e�et, dans les années 1980, Grossberg et Carpenter avaient déjàproposé 
e prin
ipe dans leur modèle ART (Adaptive Resonan
e Theory), duquel ils ont dérivépar la suite di�érentes versions ART-2, ARTMAP, Fuzzy-ART, et
... [Grossberg, 1987,Carpenteret Grossberg, 1987,Carpenter et Grossberg, 2003℄. Le modèle ART est appliqué à la 
lassi�
ationde formes et son ar
hite
ture est 
onstituée de deux 
ou
hes : une 
ou
he de 
omparaison et une
ou
he de re
onnaissan
e. La 
ou
he de 
omparaison est ex
itée par l'entrée visuelle ainsi que
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Fig. 1.13 � S
héma de prin
ipe du modèle proposé par [Hamker, 2004℄. Di�érentes 
ara
téris-tiques visuelles sont extraites en parallèle et représentées dans des 
artes topographiques notéesV4. Ces 
artes alimentent deux voies de traitement, l'une dédiée au traitement des informa-tions non spatiales (V4 vers IT), l'autre dédiée au traitement des informations spatiales (V4vers PP ;FEF). La voie non spatiale est in�uen
ée par une 
onnaissan
e a priori sur une 
ible àre
her
her et vient en retour biaiser la représentation dans V4. La voie spatiale séle
tionne unerégion et fournit à V4 un biais en faveur de 
ette position.par la 
ou
he de re
onnaissan
e. La 
ou
he de re
onnaissan
e, quant à elle, est une mémoire des
lasses des formes, qui est ex
itée par la 
ou
he de 
omparaison. Un dernier élément, essentieldans le modèle ART, est un terme de vigilan
e qui détermine dans quelle mesure une nouvelle
lasse d'objets doit être apprise. L'un des 
on
epts introduits par les auteurs est que la 
ou
here
onnaissan
e, dans laquelle la 
lasse la plus pro
he de l'objet présenté est séle
tionnée par
ompétition, module l'information montante qui atteint la 
ou
he de 
omparaison, permettantainsi de ra�ner l'information représentée dans la 
ou
he de 
omparaison ainsi que les prototypesde 
lasses appris dans la 
ou
he de re
onnaissan
e. On dispose ainsi d'un 
ir
uit ré
urrent quipermet de supprimer des informations non pertinentes pour favoriser la représentation des infor-mations pertinentes.Ce prin
ipe de modulation des entrées par une 
onnaissan
e a priori est similaire au 
ontrastgain model proposé par J. Reynolds pour modéliser les e�ets de l'attention spatiale sur l'a
tiv-ité de neurones de V4 (paragraphe 1.2.1). A�n d'illustrer 
omment l'attention module l'a
tivitéd'un neurone de V4 dans 
e modèle, 
onsidérons l'équation d'évolution des neurones V4 proposéepar [Hamker, 2005b℄. Pour 
haque position spatiale x, pour 
haque dimension d (
ouleur, orien-tation) et pour 
haque valeur i dans 
ette dimension (une 
ouleur parti
ulière, une orientationparti
ulière), l'a
tivité rV 4
d,i,x(t) du neurone V4 asso
ié répond à l'équation di�érentielle 1.1.

τ.
d

dt
rV 4
d,i,x(t) = I↑d,i,x + IN

d,i,x + IA
d,i,x − Iinh

d,i,x (1.1)Dans 
ette équation di�érentielle, I↑d,i,x représente l'information d'entrée, dans le 
hamp ré
ep-teur de la 
ellule. Nous nous limiterons dans 
e paragraphe à la des
ription du terme IA
d,i,x qui
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Fig. 1.14 � Illustration de l'in�uen
e d'un gain multipli
atif représentant des 
onnaissan
es apriori. a) Lorsqu'une entrée, i
i 
onstituée de deux stimuli, est présentée à une population sansbiais représentant des 
onnaissan
es a priori, la représentation de la population est uniquementguidée par l'information d'entrée. b) Lorsqu'une 
onnaissan
e a priori est disponible (représentéei
i par une bulle d'a
tivité dans la population la plus en haut), elle est utilisée pour biaiser lamanière dont la population intègre ses entrées en agissant 
omme un gain multipli
atif. Adaptéde [Hamker, 2004℄.représente l'in�uen
e de l'attention spatiale et non spatiale, les termes IN
d,i,x et −Iinh

d,i,x servant àintroduire de la 
ompétition entre les 
ellules et à normaliser leur réponse. Le terme �attention-nel� proposé par l'auteur est 
onstitué d'un membre représentant l'attention non spatiale, guidéepar les attributs, et d'un membre représentant l'attention spatiale (équation 1.2).
IA
d,i,x = f(I↑d,i,x.σ(α − rV 4

d,i,x).maxjw
IT t,V 4
i,j .rIT

d,j)

+ f(I↑d,i,x.σ(α − rV 4
d,i,x).w

FEFm,V 4.rFEFm
x ) (1.2)

f() = maxd,i,x

σ(a) = max(a, 0)Nous ne dé
rirons que les idées sous-ja
entes à 
ette équation, sans trop entrer dans les détails.La première idée est que l'attention sur les attributs visuels et l'attention spatiale sont 
ombinéesde manière additive. La deuxième idée est que l'attention module l'a
tivité entrante de la 
el-lule (
e
i est représenté par la présen
e du terme I↑d,i,x). La troisième idée est que l'in�uen
e del'attention dépend de l'a
tivité de la 
ellule : plus la 
ellule est a
tive, moins l'attention a d'e�et(
e
i est représenté par le terme σ(α − rV 4
d,i,x) où α est un terme à dé�nir et représente l'a
tivitéà partir de laquelle la modulation top-down n'a plus d'in�uen
e). En�n, l'attention sur les at-tributs dépend de l'a
tivité des 
ellules de IT, qui appartiennent à la voie ventrale, et qui sontmodulées par la 
onnaissan
e a priori d'une 
ible re
her
hée. L'attention spatiale dépend quantà elle de l'a
tivité des 
ellules de FEFm, qui appartiennent à la voie dorsale, et qui représen-tent une 
ible séle
tionnée spatialement (
ette population est appelée premotor sur la �gure 1.13).Étant donnée 
ette équation, l'auteur reproduit dans [Hamker, 2005b℄ les résultats 
on
er-nant :
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tive� les e�ets de l'attention spatiale sur la réponse de neurones de V4 observé par [Reynoldset al., 2000℄ (paragraphe 1.2.1)� l'e�et global de l'attention sur les attributs observé par [Motter, 1994a, Motter, 1994b℄(paragraphe 1.2.2)� l'e�et de 
ompétition lo
ale observé par [Desimone et Dun
an, 1995,Chelazzi et al., 1998℄(paragraphe 1.2.2)Nous avons mis l'a

ent sur une population de 
ellules parti
ulière mais elle s'intègre à unmodèle plus global. On trouvera une des
ription détaillée de 
e modèle ainsi qu'une appli
ationà des tâ
hes de re
her
he visuelle dans [Hamker, 2005a℄. Ce modèle est très intéressant puisqu'ilintègre les di�érentes modulations attentionnelles dont nous avons parlées dans la première partiede 
e 
hapitre et également par
e qu'il illustre un prin
ipe que nous présenterons plus en détaildans le pro
hain 
hapitre, à savoir qu'un phénomène 
omplexe 
omme l'attention visuelle peutémerger de l'intera
tion de 
ellules élémentaires simples.
Con
lusionDans 
e 
hapitre, nous avons présenté l'attention visuelle en mettant l'a

ent sur son r�ledans la séle
tion de l'information visuelle pertinente. Nous avons vu qu'il existe di�érents fa
-teurs qui modulent la pertinen
e d'une information visuelle. D'une part, les propriétés intrin-sèques d'un stimulus dans son environnement peuvent favoriser son traitement. Par exemple,l'apparition soudaine d'un stimulus ou son 
ontraste dans un environnement sont des propriétésindépendantes de l'observateur, qui peuvent attirer son attention. Cette 
omposante bottom-upde l'attention est fa
ilement observée dans des tâ
hes de re
her
he visuelle pour lesquelles onmesure le temps de réa
tion du sujet. D'autre part, nous avons également vu, qu'en plus de 
esfa
teurs exogènes, les buts internes peuvent biaiser la séle
tion attentionnelle. En parti
ulier, uneinformation spatiale ou une 
onnaissan
e a priori des propriétés visuelles d'un stimulus peuventguider l'attention. Des mesures éle
trophysiologiques permettent de souligner 
ette 
ontribution.De manière intuitive, on 
omprend que le biais apporté par une 
onnaissan
e a priori permetde rendre le déploiement de l'attention visuelle plus e�
a
e, puisqu'il favorise le traitement de
ertaines informations visuelles (régions spatiales à examiner ou attributs visuels à re
her
her)en fon
tion d'un obje
tif donné.Après 
ette première partie relatant quelques uns des plus importants travaux expérimentauxsur l'attention visuelle, nous avons présenté trois modèles attentionnels. Ces di�érents modèlesne sont pas à 
onsidérer de manière ex
lusive, 
ha
un apportant une 
ontribution 
omplémen-taire intéressante. En parti
ulier, les modèles à base de 
arte de saillan
e mettent l'a

ent surla manière dont l'attention bottom-up peut être dirigée, en s'intéressant à la manière dont l'in-formation visuelle peut être traitée pour favoriser le traitement des régions de l'espa
e visuel lesplus 
ontrastées. Néanmoins, di�érentes 
ara
téristiques de 
es modèles peuvent être débattues.D'une part, 
es modèles disposent en général d'un système dédié qui permet d'extraire les at-tributs visuels d'une région séle
tionnée spatialement qui né
essite de dé
oder expli
itement larégion spatiale séle
tionnée par l'attention. D'autre part, la séle
tion spatiale s'opère grâ
e àun mé
anisme Winner-Take-All qui peut être vu 
omme un observateur extérieur qui estime larégion la plus a
tivée dans la 
arte de saillan
e. Nous verrons dans les pro
hains 
hapitres 
om-
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e mé
anisme de séle
tion peut résulter d'une 
ompétition plus dynamique et distribuée.En�n, l'hypothèse de l'uni
ité de la 
arte de saillan
e est à l'heure a
tuelle très 
ontroverséepuisque di�érents travaux suggèrent que des régions du thalamus [Ko
h et Ullman, 1985,Robin-son et Petersen, 1992℄, du 
ortex visuel [Zhaoping, 2002, Mazer et Gallant, 2003℄, du 
ortexpariétal [Gottlieb et al., 1998,Gottlieb, 2007℄ ou en
ore du 
ortex frontal [Thompson et Bi
hot,2005℄ pourraient 
ontenir une 
arte de saillan
e.Le modèle de Sele
tive Tuning met, quant à lui, l'a

ent sur la 
ompétition pour la représen-tation. C'est une idée que nous avons ren
ontrée lorsque nous avons présenté la 
ompétitionbiaisée. La né
essité de 
ette forme de 
ompétition s'appré
ie plus fa
ilement quand on 
onsidèreles représentations visuelles le long de l'axe o

ipito-temporal. Les 
ellules le long de 
et axe ontdes 
hamps ré
epteurs qui 
ouvrent une région de l'espa
e de plus en plus grande, de 0.1° pourV1 jusqu'à 25° dans le 
ortex inférotemporal. Si au
un mé
anisme ne permettait de biaiser lamanière dont les 
ellules intègrent leurs entrées, l'information traitée par les 
ellules dans ITserait ambiguë. Le Sele
tive Tuning Model utilise à tous les niveaux un mé
anisme de Winner-Take-All et 
omme nous l'avons mentionné pour les modèles à base de 
arte de saillan
e, quiutilisent également 
e mé
anisme, nous verrons dans le pro
hain 
hapitre 
omment un mé
an-isme de séle
tion, dont le résultat émergent est semblable à un Winner-Take-All, peut reposersur une 
ompétition dynamique et distribuée.En�n, nous avons présenté l'hypothèse de la réentrée (reentry hypothesis) proposée par F.Hamker. Selon 
ette hypothèse, l'attention top-down, qui représente une modulation par des 
on-naissan
es a priori, peut être modélisée par des proje
tions de stru
tures de plus haut niveau(
omme par exemple une mémoire d'attributs visuels pertinents) sur des stru
tures de plus basniveau (
omme par exemple des aires visuelles). Cette ar
hite
ture est d'autant plus intéressanteque le phénomène d'attention visuelle est la 
onséquen
e de l'intera
tion des 
ellules qui 
on-stituent l'ar
hite
ture. Le 
onstituant de base du modèle est la 
ellule et la fon
tion intéressanteest observée au niveau global, 
omme résultant de l'intera
tion de 
es 
ellules élémentaires. Dansle 
hapitre 2, nous développons plus en détail 
e phénomène d'émergen
e de fon
tions 
omplexespar l'intera
tion de 
ellules élémentaires simples. Puis nous étudions 
omment l'attention visuellepeut être 
onsidérée 
omme émergente dans une ar
hite
ture que nous proposons.
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Chapitre 2Emergen
e de l'attention visuelle surun substrat de 
al
uls numériques etdistribués
A material model is the representation ofa 
omplex system by a system whi
h isassumed to have some properties similarto those sele
ted for study in the original
omplex system.[...℄ It may enable the
arrying out of experiments under morefavorable 
onditions than would beavailable in the original system.A. Rosenblueth, N. WienerThe Role of Models in S
ien
e, 1945Introdu
tionNous visons deux obje
tifs dans 
ette thèse qui 
onduisent à deux le
tures di�érentes denos travaux. Ces deux obje
tifs s'ins
rivent respe
tivement dans le domaine des neuros
ien
es etdans le domaine de l'informatique. Pour les neuros
ien
es, on 
her
he à 
onstruire un système,analogue au système nerveux, pour aider à sa 
ompréhension. Pour 
e faire, on retient un en-semble limité d'hypothèses sur le fon
tionnement du système physique, desquels on extrait desprin
ipes fon
tionnels qui permettent de guider le développement d'un modèle. En informatique,l'obje
tif est di�érent. Il 
onsiste à explorer de manière empirique les possibilités o�ertes par unparadigme de 
al
ul original.Nous avons déjà évoqué en introdu
tion que le 
erveau est 
onstitué de neurones. Ces quelques
entaines de milliards de neurones 
ommuniquent prin
ipalement par l'émission d'un signal éle
-trique, transporté par des �bres. Nous présenterons plus en détails dans la se
tion 2.1 quelques35
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuéspropriétés essentielles d'un neurone. Nos travaux s'ins
rivent dans la thèse 
onnexionniste selonlaquelle les fon
tions 
ognitives 
omplexes, 
omme la mémoire, la navigation ou l'attention vi-suelle, sont le résultat de l'intera
tion de 
es 
ellules élémentaires. Nous présenterons plus endétails la thèse 
onnexionniste dans la se
tion 2.2 en soulignant quatre prin
ipes fondamen-taux que sont le 
al
ul lo
al, numérique, distribué et adaptatif. La présentation de 
es quatreprin
ipes nous permettra d'expli
iter 
e que nous entendons par l'émergen
e de phénomènes
omplexes d'un réseau d'unités qui réalisent des 
al
uls simples. Nous présenterons ensuite, dansla se
tion 2.3, la théorie des 
hamps neuronaux, de laquelle on dérive un formalisme pour dé�nirun modèle par analogie au système nerveux et dans lequel on retrouve les quatre prin
ipes men-tionnés pré
édemment.Dans la dernière se
tion 2.4, nous montrons 
omment une fon
tion, analogue à l'attentionvisuelle, peut émerger d'un substrat de 
al
uls lo
aux, numériques et distribués. Nous feronsl'impasse sur l'adaptabilité de la stru
ture, non pas que 
ette propriété ne nous paraisse pasessentielle, mais par
e que nous pensons que la 
onstru
tion d'un modèle dans le formalisme des
hamps neuronaux, est une première 
ontribution ; l'intégration de l'adaptabilité de la stru
turedu modèle est une étape supplémentaire. La dé�nition du modèle repose sur les prin
ipes fon
-tionnels de l'attention visuelle présentés dans le 
hapitre pré
édent. Pour des raisons dida
tiques,la présentation du modèle se fera en plusieurs étapes, en présentant su

essivement les di�érents
omposants fon
tionnels qui 
omposent le système, à savoir :� un mé
anisme de séle
tion� auquel est adjoint un mé
anisme de mémoire spatiale� auquel est adjoint un mé
anisme pour traiter les attributs non spatiaux (
ouleur, orienta-tion) de l'information visuelle



2.1. Une introdu
tion aux neurones biologiques 372.1 Une introdu
tion aux neurones biologiquesLe 
erveau est 
onstitué d'environ 105 neurones par mm3 de tissu 
érébral. Ces 
ellulessont spé
ialisées pour la génération de signaux éle
triques, en réponse à des signaux éle
triquesou 
himiques, qu'ils transmettent à d'autres 
ellules. Les prin
ipaux 
onstituants d'un neuronesont représentés sur la �gure 2.1a. On distingue notamment l'arbre dendritique grâ
e auquelle neurone reçoit les signaux envoyés par les autres neurones, qu'on appelle neurones a�érents,ainsi que l'axone grâ
e auquel le neurone 
onta
te les autres neurones, qu'on appelle neuronese�érents. Le signal éle
trique pertinent pour le système nerveux est la di�éren
e de potentiel entrel'intérieur du neurone et le médium extra
ellulaire avoisinant [Dayan et Abbott, 2001℄. Lorsquela 
ellule est au repos, son potentiel membranaire est de l'ordre de -70mV. La variation de 
epotentiel membranaire dépend essentiellement de la modi�
ation des 
on
entrations d'ions dansla 
ellule, qui sont 
ontr�lées par des 
anaux ioniques, eux mêmes sous l'in�uen
e des entrées de la
ellule. Si des ions 
hargés négativement entrent dans la 
ellule ou si des ions 
hargés positivementsortent de la 
ellule, le potentiel membranaire diminue. On parle alors d'hyperpolarisation. Au
ontraire, lorsque le potentiel membranaire augmente, on parle de dépolarisation. De petitesvariations du potentiel membranaire sont rapidement atténuées le long de l'axone. Lorsque lepotentiel membranaire est su�samment dépolarisé, il évolue brutalement (�gure 2.1b). Cette
roissan
e brutale du potentiel membranaire, d'une amplitude de l'ordre de 100 mV et d'unedurée de l'ordre d'une millise
onde, est appelée potentiel d'a
tion (spike). Ces potentiels d'a
tiontransitent le long des axones pour 
onta
ter les synapses des dendrites des neurones e�érents. Au
ontraire des petites variations du potentiel membranaire, les spikes sont transmis e�
a
ementle long de l'axone, en parti
ulier grâ
e aux noeuds de Ranvier qui favorisent leur propagation.C'est prin
ipalement par l'émission de trains de spikes que les neurones 
ommuniquent au seindu réseau neuronal.La �gure 2.2a représente un train de spikes émit par un neurone du 
ortex inférotemporald'un singe, pendant qu'il regarde une séquen
e vidéo. Les spikes ne sont pas émis à intervallede temps régulier, mais le temps d'émission des spikes dépend de l'amplitude et de la naturedes entrées que reçoit la 
ellule. En e�et, 
ertaines synapses, qui sont les points de 
onta
tsentre les axones des neurones a�érents et l'arbre dendritique du neurone, sont dites ex
itatri
es,d'autres inhibitri
es. Leur in�uen
e respe
tive sur l'évolution du potentiel membranaire n'estpas la même : les premières favorisent la dépolarisation du potentiel membranaire, les se
ondesfavorisent son hyperpolarisation. Une manière 
ommode pour représenter la sortie d'un neuroneest de représenter l'évolution de sa fréquen
e de dé
harge au 
ours du temps. Il existe di�érentesméthodes pour évaluer la fréquen
e de dé
harge d'un neurone8 mais l'idée reste toujours de
al
uler le nombre de spikes émit pendant une 
ertaine durée et de diviser 
es deux quantités.La �gure 2.2b illustre l'évolution de la fréquen
e de dé
harge du neurone dont l'enregistrementest représenté sur la �gure 2.2a.Que représentent 
es trains de spikes ? Qu'en
odent-ils ? Ne sont-ils que du bruit ou peut-onleur asso
ier une sémantique ? Di�érents travaux d'éle
trophysiologie soulignent que les neuronesont tendan
e à dé
harger préférentiellement dans 
ertaines 
onditions. Pour être plus expli
ite,prenons l'exemple d'un neurone du 
ortex moteur qu'on enregistre pendant qu'un singe exé
utedes mouvements du bras. [Georgopoulos et al., 1982℄ montre que 
ertains neurones du 
ortex8On trouvera di�érentes pro
édures pour approximer la fréquen
e de dé
harge d'un neurone dans [Dayan etAbbott, 2001℄
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dendrites

cytoplasme
noyau

soma
axone

myéline

boutons terminaux

noeuds de Ranviera) b)Fig. 2.1 � a) Un neurone intègre les potentiels d'a
tion qu'il reçoit par ses dendrites, et transmetles potentiels d'a
tion qu'il émet via son unique axone. La myéline qui entoure l'axone, ainsi queles noeuds de Ranvier, favorisent le transport des potentiels d'a
tions jusqu'aux boutons ter-minaux qui 
onta
tent l'arbre dendritique de neurones e�érents par l'intermédiaire des 
onta
tssynaptiques. b) Représentation de l'évolution du potentiel membranaire, et de l'émission d'unpotentiel d'a
tion, ou spike. Au repos, le potentiel de membrane d'un neurone, dé�ni 
omme ladi�éren
e de potentiel entre l'intérieur de la 
ellule et le médium extra
ellulaire avoisinant, estde l'ordre de -70 mV. Sous l'in�uen
e des potentiels d'a
tion des neurones a�érents, le potentielmembranaire 
roît, jusqu'à atteindre une valeur 
ritique. Dés lors, le potentiel membranaire 
roîtrapidement, 
orrespondant à une variation d'amplitude de l'ordre de 100 mV, pendant environ1 ms. Cette évolution rapide du potentiel membranaire 
orrespond à l'émission d'un spike, quel'axone propage e�
a
ement.
a)
b)Fig. 2.2 � a) Enregistrement d'un train de spikes émit par un neurone du singe. Les spikes
orrespondent à des 
roissan
es rapides et brutales du potentiel membranaire du neurone, quise propagent e�
a
ement le long de l'axone. b) Une façon 
ommode de représenter les trains despikes est de 
al
uler la fréquen
e de dé
harge d'un neurone, évaluée par le nombre de spikesémis par se
onde. Adapté de [Dayan et Abbott, 2001℄
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tion aux neurones biologiques 39moteur dé
hargent des spikes à une fréquen
e plus élevée lorsque le mouvement du bras estdirigée dans une dire
tion qu'on appelle dire
tion privilégiée. En répétant l'expérien
e pourdi�érentes dire
tions de mouvement, on peut alors tra
er la fréquen
e de dé
harge de la 
elluleen fon
tion de la dire
tion du mouvement. La �gure 2.3a représente, pour 
haque dire
tion dumouvement du bras, l'a
tivité de la 
ellule enregistrée pour 
inq essais. La �gure 2.3b est uneillustration plus synthétique de 
es résultats. Elle représente la fréquen
e de dé
harge de la 
elluleen fon
tion de la dire
tion du mouvement du bras. On observe plusieurs 
hoses :� la fréquen
e de dé
harge de la 
ellule est maximale pour une dire
tion qu'on appelle dire
-tion privilégiée ou dire
tion préférée,� la fréquen
e de dé
harge dé
roît lorsqu'on s'éloigne de la dire
tion préférée. L'évolutionde la fréquen
e de dé
harge peut être approximée par un 
osinus 
entré sur la dire
tionpréférée.En faisant varier la dire
tion du mouvement, on obtient ainsi la 
ourbe de réponse ou tuning
urve de la 
ellule. Un deuxième exemple d'estimation de la 
ourbe de réponse d'une 
ellule estillustré sur les �gures 2.3
,d. Dans 
et exemple, adapté de [Dayan et Abbott, 2001℄, on enregistrel'a
tivité d'une 
ellule du 
ortex visuel du singe en fon
tion de l'orientation d'une barre présen-tée dans une région de l'espa
e visuel. Comme nous le verrons plus en détail dans le 
hapitre 3,les 
ellules du 
ortex visuel répondent de manière privilégiée à des stimuli présentés dans unerégion de l'espa
e visuel qu'on appelle 
hamp ré
epteur. La �gure 2.3d représente l'a
tivité dela 
ellule en fon
tion de l'orientation de la barre présentée dans son 
hamp ré
epteur. Commepour le neurone du 
ortex moteur illustré pré
édemment, 
e neurone du 
ortex visuel dé
hargemaximalement pour une orientation donnée, qui dé�nie l'orientation privilégiée de la 
ellule, puisdé
roît lorsque l'orientation de la barre s'éloigne de la dire
tion préférée du neurone.De 
ette brève présentation des neurones biologiques, nous retiendrons que 
e sont des 
ellulesspé
ialisées dans la produ
tion d'un signal éle
trique, propagé dans un réseau formé des axones etdes synapses. Nous avons également vu que 
ertains neurones répondent préférentiellement pour
ertains attributs qu'on appelle attributs privilégiés ou attributs préférés. Le 
ode neuronal,
'est à dire savoir asso
ier une sémantique aux trains de spikes que les neurones s'envoient,est un problème en
ore ouvert. Nous avons néanmoins vu que pour 
ertaines 
ellules (illustréi
i dans le 
ortex moteur et le 
ortex visuel), on peut identi�er lier la dé
harge de la 
elluleet un attribut en
odé (la dire
tion d'un mouvement, l'orientation d'une barre). Néanmoins, ladé
harge d'une seule 
ellule est ambiguë et 
'est seulement en 
onsidérant une population de
ellules, dont les attributs préférés é
hantillonnent l'espa
e de l'attribut en
odé, qu'on peut enavoir une bonne estimation. Ce
i 
onstitue un exemple de 
odage par population, sur lequel nousreviendrons dans la se
tion 2.2.3. Dans la pro
haine se
tion, nous présentons quatre prin
ipesfondamentaux de la thèse 
onnexionniste, dans laquelle s'ins
rit nos travaux, que sont le 
al
ullo
al, numérique, distribué et adaptatif. Ces quatre prin
ipes sont en relation étroite ave
 labiologie en 
onsidérant qu'un neurone est une 
ellule prin
ipalement indépendante, qu'il transmetun message sous la forme de trains de spikes aux 
ellules e�érentes, qu'il fait parti d'un réseaugrâ
e à ses proje
tions a�érentes et e�érentes et que 
ette stru
ture s'adapte ave
 l'expérien
e. Cedernier point, l'adaptation de la stru
ture, est évoqué dans la pro
haine se
tion pour des sou
isd'exhaustivité. Néanmoins, il n'a été que peu abordé pendant nos travaux, non pas que nous
onsidérons que 
e ne soit pas une propriété essentielle, mais plut�t par
e que nous la voyons
omme une étape supplémentaire.



40Chapitre 2. Emergen
e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribués

a) b)


) d)Fig. 2.3 � Courbe de réponse et séle
tivité d'un neurone du 
ortex moteur et d'un neurone du
ortex visuel. a) Enregistrements de l'a
tivité d'un neurone du 
ortex moteur pendant qu'un singeexé
ute un mouvement du bras dans di�érentes dire
tions. Les graphiques au bout de 
haque�è
he représentent les spikes enregistrés pour la 
ellule, en répétant 
inq fois l'expérien
e. b)Quand on tra
e la fréquen
e de dé
harge de la 
ellule en fon
tion de la dire
tion du mouvementdu bras, on 
onstate qu'elle est bien approximée par un 
osinus 
entré sur une dire
tion qui dé�niela dire
tion privilégiée du neurone. 
) Enregistrements de l'a
tivité d'un neurone du 
ortex visuelprimaire d'un singe, quand on présente une barre dans di�érentes orientations. d) Quand on tra
el'a
tivité de la 
ellule en fon
tion de la dire
tion de la barre, on observe qu'elle est 
entrée surune valeur qui dé�nie la dire
tion préférée de la 
ellule, et qu'elle dé
roît lorsqu'on s'éloigne de ladire
tion préférée. a,b adaptées de [Georgopoulos et al., 1982℄ ; 
,d adaptées de [Dayan et Abbott,2001℄



2.2. Le 
onnexionnisme 
omme 
adre de modélisation : Cal
uls lo
aux numériques distribués et adaptatifs412.2 Le 
onnexionnisme 
omme 
adre de modélisation : Cal
ulslo
aux numériques distribués et adaptatifsComme nous l'avons évoqué dans l'introdu
tion, nous visons deux obje
tifs. D'une part,proposer des modèles, en analogie ave
 le fon
tionnement du système nerveux, pour aider à sa
ompréhension. D'autre part, nous 
her
hons à étudier les possibilités o�ertes par un paradigmede 
al
ul original. Dans 
ette se
tion, nous expli
itons les quatre prin
ipes qui nous paraissentessentiel pour atteindre 
es obje
tifs que sont :� le 
al
ul lo
al et l'émergen
e� le 
al
ul numérique� le 
al
ul distribué� l'adaptabilité du systèmeSelon la thèse 
onnexionniste, les fon
tions 
ognitives 
omplexes, sont le résultat de l'inter-a
tion de 
ellules élémentaires, qui e�e
tuent des 
al
uls lo
aux simples. Pour bien 
omprendreles prin
ipes fondateurs du 
onnexionnisme, il est intéressant de regarder d'un point de vuehistorique 
omment les di�érentes é
oles de pensées se sont 
onstruites et se sont 
ombattues.Nous proposons de restreindre 
e bref aperçu historique aux idées apparues ave
 le mouvement
ybernétique, au milieu du XXième siè
le. La 
ybernétique est un mouvement dont le nom estdevenu populaire grâ
e à l'ouvrage de Norbert Wiener publié en 1948 intitulé Cyberneti
s orControl and Communi
ation in the Animal and the Ma
hine dont le titre souligne l'ambitiondes 
ybernéti
iens d'unir la pensée animale et arti�
ielle. Entre 1942 et 1953 se déroulent les
onféren
es MACY qui regroupaient des neurophysiologistes 
omme Arturo Rosenblueth, War-ren M
Cullo
h, des mathémati
iens tels que John Von Neumann, Norbert Wiener, Walter Pitts,Alan Turing et même des ingénieurs, des anthropologues et des psy
hanalystes. Le point 
ommunde tous 
es a
teurs était leur intérêt pour les systèmes auto-régulés et le 
on
ept de rétroa
tionqui est l'un des piliers de la 
ybernétique. Une 
ontribution majeure du mouvement 
ybernétiqueest due à Warren M
Cullo
h qui introduit ave
 Walter Pitts en 1943 une unité élémentaire de
al
ul qui porte leur nom [M
Cullo
h et Pitts, 1943℄. La vision de M
Cullo
h et Pitts était quele 
erveau réalise des opérations qui sont le fruit de l'intera
tion d'unités élémentaires dont le
al
ul peut se 
omprendre 
omme des règles appliquées sur des états logiques.On retiendra également des 
onféren
es MACY l'intera
tion d'a
teurs de di�érentes dis
i-plines en vue d'étudier la pensée humaine, animale ou arti�
ielle. Cette ren
ontre entre plusieursdis
iplines en vue de 
omprendre les mé
anismes de la pensée humaine, animale ou arti�
ielledonne naissan
e aux s
ien
es 
ognitives. Le 
adre d'étude des s
ien
es 
ognitives donne naissan
eà au moins deux é
oles de pensées : le 
ognitivisme et le 
onnexionnisme.Selon l'appro
he 
ognitiviste, le 
erveau est un système de traitement de l'information quireprésente et manipule des symboles 
omme le ferait un ordinateur. L'un des prin
ipaux re-pro
hes faits au 
ognitivisme est qu'il présuppose l'existen
e de symboles sur lesquels le systèmeagit, sans remettre en question la manière dont 
es symboles sont 
onstruits et a
quièrent dusens. Le 
ognitivisme a eu ses heures de gloire notamment au travers de l'intelligen
e arti�
ielle�
lassique� ou �symbolique�. En parti
ulier, des systèmes experts, qui reposent sur la manipula-tion de bases de 
onnaissan
es à l'aide d'un moteur d'inféren
e, ont été développés pour analyser



42Chapitre 2. Emergen
e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuésdes 
omposants 
himiques (système DENDRAL, 1965) ou aider au diagnosti
 médi
al (systèmeMYCIN, 1972). Malheureusement 
es systèmes deviennent vite très lourds à mettre en ÷uvre enpartie par
e qu'il devient di�
ile d'assurer la 
ohéren
e du système lorsque le nombre de règlesdevient important. On retiendra trois aspe
ts du 
ognitivisme :� les symboles forment des représentations lo
alisées ;� les règles manipulant les symboles sont appliquées séquentiellement ;� le système appliquant les règles est 
entralisé.Le 
onnexionnisme est une appro
he di�érente du 
ognitivisme. Certains 
onsidèrent que le
onnexionnisme est une appro
he sub-symbolique là ou le 
ognitivisme est une appro
he sym-bolique ; 
haque é
ole travaillant à un niveau d'abstra
tion di�érent [Varela, 1996℄. Néanmoins,il y a des di�éren
es fondamentales entre les prin
ipes 
ognitivistes et 
onnexionnistes ; [Medler,1998℄ distingue trois prin
ipes essentiels pour le 
onnexionnisme :� le 
erveau est 
onstitué d'unités élémentaires ;� le 
erveau a une ar
hite
ture massivement parallèle et distribuée aussi bien pour les opéra-tions qu'il réalise que pour les représentations qu'il 
onstruit ;� les unités élémentaires sont reliées par des proje
tions pondérées modi�ables ave
 l'expéri-en
e.Ces trois prin
ipes mettent en avant la distribution des 
al
uls et des représentations ainsique la modi�
ation de la stru
ture du système par l'apprentissage. Les premiers su

ès du 
on-nexionnisme remontent aux travaux de Rosenblatt qui publia en 1958 un arti
le introduisant leper
eptron : un système 
onstitué de deux 
ou
hes d'unités, 
apable d'apprendre à asso
ier desentrées et des sorties [Rosenblatt, 1958℄. Mais des 
ritiques sévères ont été adressées envers leper
eptron, en parti
ulier par Minsky et Papert [Minksy et Papert, 1969℄. Ils mettent en avantles limites du per
eptron 
on
ernant les fon
tions qu'il est 
apable de 
al
uler en démontrantqu'une fon
tion aussi simple que le ou-ex
lusif n'est pas 
al
ulable ave
 
ette ar
hite
ture. Cela
onduit à un désintéressement du domaine avant que des résultats importants ne lui donne unse
ond sou�e, ave
 en parti
ulier l'introdu
tion des mémoires asso
iatives [Hop�eld, 1982℄, duper
eptron multi-
ou
hes (MLP, multilayer per
eptron) ainsi que d'un algorithme e�
a
e pourfaire apprendre une telle ar
hite
ture (la rétropropagation du gradient de l'erreur, ba
kpropaga-tion) [Rumelhart et al., 1987℄.Les pro
hains paragraphes sont 
onsa
rés à l'illustration des quatre aspe
ts du paradigme de
al
ul que nous avons utilisé pour développer les mé
anismes présentés dans 
ette thèse :� le 
al
ul lo
al et l'émergen
e� le 
al
ul numérique� les 
al
uls et les représentations distribuées� le 
al
ul adaptatif2.2.1 Cal
ul lo
al et émergen
eEn 1875, le psy
hologue George Henry Lewes introduit le terme d'émergen
e pour quali�erdes systèmes et des pro
essus in
ompréhensibles du point de vue mé
anistique. Une propriétéémergente est une propriété qui ne peut pas se 
omprendre en se reposant uniquement sur l'é-tude des éléments d'un système 
onsidérés isolément. C'est une propriété qui ne s'observe qu'au
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al.Les automates 
ellulaires sont un exemple 
élèbre en informatique pour introduire le prin
ipede 
al
ul lo
al et d'émergen
e. Les automates 
ellulaires ont été inventés par Stanislaw Ulamet John von Neumann dans les années 1950, en vue de dé�nir un système arti�
iel 
apable des'auto-reproduire. Un exemple très 
onnu d'automate 
ellulaire est le jeu de la vie introduit parJohn Conway en 1970. Dans sa dé�nition la plus générale, un automate 
ellulaire est un système
omposé de 
ellules qui se trouvent dans un état parmi un ensemble �ni d'états possibles. L'étatd'une 
ellule évolue au 
ours du temps grâ
e à l'appli
ation d'une règle lo
ale faisant intervenirl'état des 
ellules dans un 
ertain voisinage. Il existe di�érentes formes d'automates 
ellulairesen fon
tion des règles de mise à jour, du nombre de 
ellules du système, de la façon dont les étatssont mis à jour (de manière simultanée ou non) et de la dé�nition du voisinage qui intervientdans la dé�nition des règles d'évolution. Puisque le propos de 
e paragraphe est de soulignerl'émergen
e d'un 
omportement global 
ausé par l'intera
tion lo
ale de 
ellules, dé�nie par desrègles simples, on se limite à présenter un exemple d'automate 
ellulaire à une dimension, deuxétats (0 ou 1), syn
hrone, ave
 un voisinage très lo
alisé limité aux deux voisins les plus pro
hes.Dans 
e 
as, il y a 223
= 256 règles d'évolution possible dont on trouvera une 
lassi�
ationdans [Wolfram, 1984℄. L'une de 
es règles est illustrée sur la �gure 2.4a. Imaginons que les états0 et 1 soient représentés par les 
ouleurs blan
 et noir, l'illustration de la règle 30 en haut dela �gure 2.4a (30 est la trans
ription dé
imale du nombre binaire 00011110 qui 
ara
térise lesétats atteints par la 
ellule étant donnés son état et l'état de son voisinage) n'est rien d'autreque l'ensemble des 
on�gurations possibles et les états obtenus par appli
ation de la règle. Parexemple, si toutes les 
ellules sont dans l'état 1 (toutes les 
ellules sont noires) ou si toutes les
ellules sont dans l'état 0 (toutes les 
ellules sont blan
hes), la 
ellule au 
entre passe ou reste àl'état 0. Si la 
ellule est dans l'état 0 et que seule une des deux 
ellules voisines est dans l'état 1,la 
ellule passe dans l'état 1.La �gure 2.4a illustre l'évolution du système étant donné un état initial dans lequel seule une
ellule est dans l'état 1 (noire), toutes les autres étant dans l'état 0. Le temps évolue de haut enbas, 
haque 
ase sur une ligne représentant une 
ellule. Si on se limite à la 
olonne 
entrale, 
'està dire aux di�érents états qu'o

upent au 
ours du temps la 
ellule initialement dans l'état 1,il semblerait qu'il n'y ait au
une régularité, même si on simulait 
et automate pour des milliersd'itérations (�gure 2.4b). Son évolution est en fait 
haotique et 
ette règle est utilisée par 
ertainslogi
iels de 
al
uls numériques dans leur générateur de nombres aléatoires [Wolfram, 2002℄, 
e quisouligne la 
omplexité du 
omportement émergent des intera
tions lo
ales des 
ellules dé�niespar une règle très simple.Dans la 
ommunauté des réseaux de neurones arti�
iels, la 
ellule la plus simple et la premièreproposée historiquement est le neurone �formel� de M
Cullo
h et Pitts [M
Cullo
h et Pitts, 1943℄(�gure 2.5). Une unité a un état qui peut être 0 ou 1 (l'équivalent du 
ara
tère tout ou riendes spikes émis par les neurones) et des 
onnexions à partir desquelles elle intègre ses entrées.Les auteurs distinguent deux types d'entrée : les entrées ex
itatri
es et les entrées inhibitri
es.Si un neurone a�érent inhibiteur dé
harge, la 
ellule reste dans l'état 0. Si, au 
ontraire, au
unneurone a�érent inhibiteur ne dé
harge, l'état de la 
ellule est déterminé en 
omparant le nombrede 
ellules a�érentes ex
itatri
es à un seuil. Si 
e nombre dépasse le seuil, le neurone passe dans
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a) b)Fig. 2.4 � a) Illustration de la règle 30. Le haut de la �gure illustre l'état atteint par la 
ellule
entrale étant donnés l'état de la 
ellule et de son voisinage. Le bas de la �gure illustre l'évolutiondu système dans une représentation espa
e-temps, partant d'une 
on�guration où seule une 
elluleest dans l'état 1 (noire). Le temps dé�le de haut en bas. Chaque pixel représente une 
ellule.b) Même après plusieurs milliers d'itérations, il semblerait qu'il n'y ait au
une régularité dansl'évolution du système.l'état 1, sinon il reste dans l'état 0. Il existe di�érentes variations de 
e modèle. En parti
ulier,on peut attribuer des poids aux proje
tions a�érentes (négatif si l'a�éren
e est inhibitri
e, positifsinon). Le nouvel état de la 
ellule est alors obtenu en 
al
ulant la somme pondérée des entréeset à 
omparer le résultat de 
ette somme à un seuil.
1

0
seuil x

f(x)
o0

o1

o2

o3

o = f(net)
net =

∑
i oi

Fig. 2.5 � L'état du neurone proposé par [M
Cullo
h et Pitts, 1943℄ est 0 ou 1 à 
omparer àla nature tout ou rien des spikes. Le nouvel état du neurone est 
al
ulé en sommant les entréesex
itatri
es (dont l'état est 0 ou 1) et en 
omparant le nombre de 
ellules ex
itées net à unseuil ; L'a
tivité du neurone est 1 si la somme net dépasse le seuil, 0 sinon. Si l'une des a�éren
esinhibitri
es est a
tives, l'état du neurone reste 0.On retrouve dans la dé�nition de 
ette unité les prin
ipaux éléments présents dans la dé�nitionde tous les neurones arti�
iels :� une unité élémentaire reçoit des entrées, par des proje
tions pondérées, qu'elle intègre� le résultat de l'intégration des entrées est transformé en un signal par l'appli
ation d'unefon
tion de transfert
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e signal est transmis aux 
ellules e�érentesOn retrouve également des prin
ipes des automates 
ellulaires dans lesquels les unités dé�nis-sent leur nouvel état à partir d'une règle de mise à jour dépendant de l'état des unités auxquellesl'unité est 
onne
tée. Néanmoins, une di�éren
e notable ave
 les automates 
ellulaires est que la�règle� d'évolution de l'état de l'unité dans un réseau de neurones arti�
iels peut être modi�éepar des règles d'apprentissage, une propriété que nous abordons au paragraphe 2.2.4. Dans lepro
hain paragraphe, nous abordons d'un point de vue pratique, la manière dont on simule nosmodèles.2.2.2 Cal
ul numériqueUne di�éren
e fondamentale entre l'intelligen
e arti�
ielle 
lassique qui repose sur les prin
ipes
ognitivistes et l'appro
he 
onnexionniste est que la première repose sur la dé�nition a priori desymboles tandis que 
es symboles n'existent pas dans les réseaux 
onnexionnistes. Ils peuventéventuellement être vus 
omme une abstra
tion ou une interprétation des a
tivités des réseaux.Tous les mé
anismes que nous allons présenter dans 
e manus
rit reposent sur la dé�nition d'unea
tivité qu'une 
ellule transmet aux 
ellules auxquelles elle est 
onne
tée. Dans le 
as du neu-rone de M
Cullo
h et Pitts, la mise à jour de l'a
tivité dépend de la di�éren
e entre les a
tivitésreçues par la 
ellule et son seuil d'a
tivation. Dans le 
adre du paradigme de 
al
ul des 
hampsneuronaux que nous allons présenter au paragraphe 2.3, l'évolution de l'a
tivité d'une 
elluleest régie par une équation di�érentielle du premier ordre qu'on peut résumer sous la forme del'équation 2.1.
∀i ∈ [1 : N ],

dui

dt
(t) = fi({uj(t)}j∈[1:N ], t) + Ii(t)

ui(0) = u0,i (2.1)où ui(t) est l'a
tivité de la 
ellule i au temps t, fi une fon
tion qui dé�nit la dynamique de la
ellule et ses intera
tions ave
 les autres 
ellules et Ii(t) une entrée extérieure au réseau. Commenous le verrons un peu plus tard, les réseaux 
onstruits à partir d'unités dont l'a
tivité est régiepar 
e type d'équation sont en général trop 
ompliqués pour être étudiés analytiquement. Parailleurs, l'étude analytique de 
es systèmes est d'autant plus 
ompliquée que le système est dansl'idéal immergé dans un environnement dynamique, dans lequel des événements inattendus peu-vent survenir ; il est ainsi né
essaire de simuler numériquement 
es systèmes. D'un point de vuepurement te
hnique, la simulation de 
ette équation di�érentielle requiert de la dis
rétiser tem-porellement. Pour 
e faire, il existe di�érentes méthodes, les plus utilisées étant les méthodesde Runge-Kutta que nous allons brièvement exposer. Ces méthodes sont exposés pour expli
iter
omment un système, dont l'évolution est régie par une équation di�érentielle, peut être simulé.Dans 
ette thèse, néanmoins, nous nous sommes 
ontraints à utiliser la méthode de Runge Kuttala plus simple, qui 
orrespond à la méthode d'Euler, un 
hoix que nous dis
uterons en 
on
lusionde 
ette se
tion.Pour simpli�er les expli
ations, 
onsidérons l'équation di�érentielle 2.2
dy

dt
(t) = f(t, y(t))

y(t0) = y0 (2.2)
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tion y(t)à des temps dis
rets. Pour des raisons de simpli
ité, nous noterons y0, y1...yn les valeurs de y(t)estimées aux instants t0, t1, ...tn, ave
 ti+1 − ti = h le pas de dis
rétisation. Il existe di�érentesméthodes de Runge-Kutta pour dis
rétiser 
ette équation :� les méthodes expli
ites reposent uniquement sur des valeurs déjà 
al
ulées de y et un pasde dis
rétisation h 
onstant� les méthodes impli
ites dé�nissent des équations pour lesquelles le terme à déterminerdépend de sa propre valeur (par exemple y1 est dé�ni 
omme une fon
tion de y1)� les méthodes adaptatives pour lesquelles le pas de dis
rétisation h est modi�é pendant lasimulationA titre d'illustration, nous n'évoquons qu'une méthode expli
ite, la méthode de Runge-Kuttad'ordre 4, qui est dé�nie par les équations 2.3 :
yn+1 = yn +

h

6
(k1 + 2k2 + 2k3 + k4)

k1 = f(tn, yn)

k2 = f(tn +
h

2
, yn +

h

2
k1)

k3 = f(tn +
h

2
, yn +

h

2
k2)

k4 = f(tn + h, yn + hk3) (2.3)Le prin
ipe est que la valeur de y(tn+1) est 
al
ulée à partir de la valeur de y(tn) et d'uneestimation de la pente de y(t) multipliée par le pas de dis
rétisation. L'ordre de la méthode 
on-sidérée 
ara
térise l'erreur réalisée par l'approximation. La méthode présentée pré
édemment estla méthode de Runge-Kutta d'ordre 4, 
e qui signi�e que l'erreur 
ommise à 
haque pas de tempsest de l'ordre de h5. Nous avons 
hoisi de présenter 
ette méthode 
ar 
'est généralement 
elleintitulée �méthode de Runge-Kutta�. La méthode d'Euler est la méthode Runge-Kutta d'ordre1. Tous les mé
anismes présentés dans 
ette thèse ont été simulé en utilisant la méthode d'Eulerbien qu'il soit assez fa
ile de passer à une autre méthode d'évaluation. Les mé
anismes présentésdans 
ette thèse repose sur un paradigme de 
al
ul proposé par la théorie des 
hamps neuronaux,sur laquelle nous reviendrons dans la se
tion 2.3. L'équation d'évolution du système, proposéedans le 
adre de 
ette théorie, est à temps 
ontinu. Une appro
he pour simuler un système dontl'évolution est régie par une équation di�érentielle est de 
onsidérer le s
héma de dis
rétisationpour lequel l'erreur 
ommise par la simulation est la plus petite possible, de telle sorte qu'onsimule le plus pré
isément possible l'équation di�érentielle. Néanmoins, plus la simulation dusystème à temps dis
ret est pré
ise vis à vis du système à temps 
ontinu, plus sa mise en oeu-vre est 
oûteuse en ressour
es de 
al
uls. Puisque l'un des obje
tifs de 
es travaux est d'étudierles phénomènes émergents, nous avons utilisé le s
héma d'évaluation le plus simple, à savoir laméthode d'Euler. En simulant nos systèmes ave
 
ette méthode, nous 
ommettons 
ertes uneerreur de simulation par rapport au système à temps 
ontinu, mais nous 
onservons néanmoinsle prin
ipe de l'intera
tion de 
ellules qui e�e
tuent un 
al
ul simple. Et 
omme nous le verronsdans la suite de 
e 
hapitre, nous 
onservons la possibilité d'observer des phénomènes émergents.
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uls et représentations distribuésIl y a prin
ipalement deux notions liées à l'aspe
t distribué du paradigme dans lequel nousnous plaçons : les 
al
uls distribués et les représentations distribuées. Nous allons détailler dans
e paragraphe 
es deux notions.Cal
uls distribués : syn
hrone versus asyn
hroneLes unités élémentaires inter
onne
tées pour former les réseaux que nous allons présenterpar la suite peuvent être 
onsidérées 
omme des unités de 
al
ul élémentaires indépendantespar rapport au 
al
ul qu'elles exé
utent et au moment de l'exé
uter. Nous avons déjà abordédans le paragraphe pré
édent l'aspe
t numérique des opérations réalisées par les 
ellules. D'une
ertaine manière, 
haque 
ellule �sait� quel 
al
ul exé
uter puisqu'il est dé�ni par ses proje
tionsa�érentes, sa fon
tion d'intégration et sa fon
tion d'a
tivation qui lui sont propres. Elle est égale-ment indépendante par rapport au moment d'exé
uter son 
al
ul : il n'existe pas de superviseurindiquant aux 
ellules quand elles doivent être mises à jour. Cette notion de temps dis
ret demise à jour des 
ellules peut d'ailleurs être 
onsidérée 
omme un arti�
e prin
ipalement introduit
ar le temps est dis
rétisé pour évaluer numériquement les équations qui régissent l'évolution del'état des 
ellules.On peut 
onsidérer deux méthodes d'évaluation extrêmes : l'évaluation syn
hrone et l'éval-uation asyn
hrone. Nous 
ommençons par présenter brièvement 
es deux s
hémas d'évaluationavant de justi�er pourquoi il nous parait plus intéressant d'utiliser une évaluation asyn
hrone.La méthode 
lassique pour implémenter une évaluation syn
hrone 
onsiste, à 
haque pas detemps, à évaluer toutes les unités et à sto
ker le résultat dans un bu�er. Puis, un signal globalindique à toutes les 
ellules que leur nouvelle a
tivité est l'a
tivité qu'elles ont 
al
ulées. De 
ettemanière, l'état des 
ellules à l'instant t + ∆t est 
al
ulé uniquement à partir de l'état des autres
ellules à l'instant t. Pour l'évaluation asyn
hrone, bien qu'il existe di�érents s
hémas pour l'u-tiliser [Cornforth et al., 2005℄, le prin
ipe repose sur l'évaluation de 
haque unité élémentaire,
onsidérée 
omme indépendante, et la di�usion immédiate du nouvel état 
al
ulé. Au 
ontraired'une évaluation syn
hrone, il n'est pas né
essaire de sto
ker le résultat des 
al
uls dans un bu�erintermédiaire ni de syn
hroniser les 
ellules à intervalle régulier.On trouve deux prin
ipaux avantages à l'évaluation asyn
hrone. D'une part, elle est du pointde vue du s
héma d'évaluation plus réaliste pour modéliser le système nerveux 
onstitué d'unitésélémentaires (les neurones) largement indépendantes. D'autre part, l'évaluation asyn
hrone al'avantage d'être intrinsèquement parallèle au 
ontraire d'une évaluation syn
hrone qui, par dé�-nition, né
essite que les 
ellules se syn
hronisent à intervalle régulier. Ce parallélisme intrinsèque
onstitue un atout majeur d'un point de vue informatique pour la distribution des 
al
uls.Si on souhaite étudier un système dynamique régi par un ensemble d'équations di�érentielles,
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a) b)Fig. 2.6 � a) Évolution de la règle 30 en évaluation syn
hrone b) Lorsqu'on utilise un s
hémad'évaluation asyn
hrone, le 
omportement est 
omplètement di�érent.l'introdu
tion de l'asyn
hronisme 
omplique grandement la tâ
he. Par exemple, dans le 
adre desautomates 
ellulaires, plusieurs théorèmes ont été prouvés dans le 
as d'une évaluation syn
hronemais il est montré que le 
omportement de 
es systèmes peut être radi
alement di�érent lorsqu'onutilise une évaluation asyn
hrone [Fates, 2008℄. La �gure 2.6 illustre par exemple l'évolution dela règle 30 dans le 
as d'une évaluation syn
hrone et dans le 
as d'une évaluation asyn
hrone.On trouvera également une autre illustration de l'intérêt de l'évaluation asyn
hrone dans [Vitay,2006℄, en parti
ulier 
on
ernant le mé
anisme de séle
tion présenté au paragraphe 2.4.1 dontle fon
tionnement dépend de l'introdu
tion d'une forme d'asyn
hronisme. Ce mé
anisme sertégalement d'illustration dans les travaux de [Rougier et Hutt, 2008℄, qui 
onstitue une étude plusdétaillée de l'in�uen
e d'une forme d'asyn
hronisme dans son évaluation.Représentation lo
alisée versus distribuéeDans 
e paragraphe, on se propose d'illustrer les avantages d'une représentation distribuée,
omparée à une représentation lo
alisée. Les 
ritères de 
omparaison sont le pouvoir d'en
odagede la population et sa robustesse à la perte de 
ellules. Il y a au moins trois paramètres 
ritiquespour un 
odage par population : la taille de la population N , les attributs préférés des 
ellules
xi et leur séle
tivité σ. Pour des raisons de simpli
ité, on 
onsidère que les attributs préférésdes 
ellules sont uniformément répartis sur l'espa
e à en
oder. A titre illustratif, imaginons quel'espa
e à en
oder soit l'ensemble des réels [1.0 ;2.0℄ (on pourrait imaginer un espa
e d'entréeplus abstrait 
omme les propriétés visuelles d'objets physiques), de telle sorte que les attributspréférés sont dé�nis par xi = 1.0 + i1.0

N
et �xons la taille de la population de manière arbitraireà 100 
ellules. La séle
tivité d'une 
ellule 
orrespond au domaine de l'espa
e d'entrée à en
odersur lequel la 
ellule va répondre, relativement à son attribut préféré. Par exemple, 
onsidéronsque l'a
tivité Ai de la 
ellule i est dé�nie par une gaussienne, 
entrée sur son attribut préféré xiet de varian
e σ :
Ai = e−

(xi−x)2

σ2On peut voir le 
odage lo
alisé 
omme un 
as limite de l'en
odage pré
édent, quand la varian
etend vers 0, 
'est à dire Ai = δ(x − xi) où δ est le symbole de Krone
ker (δ(x) = 1 si x =
0 , 0 sinon). Au 
ontraire, on parlera de 
odage distribué quand la varian
e est non nulle. La
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odant la valeur x = 1.5 pour une varian
epro
he de 0. La �gure 2.7b représente la réponse de la population en
odant la même valeur mais
ette fois-
i ave
 une varian
e plus grande, égale à 0.1.

a) b)Fig. 2.7 � a) Réponse de la population lo
alisée en
odant la valeur 1.5 ave
 une très petitevarian
e σ = 10−11. Dans un 
odage lo
alisé, au plus une 
ellule est a
tive lorsque la populationen
ode une valeur. I
i, seule la 
ellule 50 est a
tive. b) Réponse de la population distribuéeen
odant la valeur 1.5 ave
 une varian
e plus grande σ = 0.1. La varian
e est dé�nie dansl'espa
e d'entrée. Puisque l'espa
e en
odé est [1.0 ;2.0℄, elle 
orrespond ave
 une varian
e de
0.1N = 10 
ellules dans l'espa
e neuronal.Nos deux 
ritères d'évaluation des deux en
odages sont le pouvoir de représentation et larobustesse à la perte de 
ellules. Le pouvoir de représentation peut être dé�ni par l'erreur d'en-
odage du domaine à représenter. La robustesse à la perte de 
ellules peut être estimée parl'erreur d'en
odage de la population, en fon
tion d'un taux de perte de 
ellules. Puisque dansun 
odage lo
alisé, 
haque 
ellule n'est séle
tive qu'à son attribut préféré, l'erreur d'en
odagede la population sur le domaine n'est nulle que si la taille de la population tend vers l'in�nide telle sorte que le pas de dis
rétisation tend vers 0. Au 
ontraire, dans un 
odage distribué,puisque les 
ellules sont séle
tives sur un domaine de l'espa
e d'entrée, elles auront une a
tiviténon nulle tant que la valeur à en
oder est dans leur domaine de séle
tivité. Il est ainsi possiblede représenter l'espa
e 
ontinu [1.0 ;2.0℄ ave
 un nombre �ni de 
ellules. Par ailleurs, le 
odagelo
alisé est très sensible à la perte de 
ellules puisque la suppression d'une 
ellule entraine l'in
a-pa
ité à représenter la valeur 
orrespondant à son attribut préféré. Au 
ontraire, dans un 
odagedistribué, et si la séle
tivité est su�samment grande, les domaines de séle
tivité des 
ellules se re-
oupent de telle sorte que plusieurs 
ellules sont a
tives lorsque la population en
ode une valeur.Ainsi, dans un 
odage distribué, la suppression d'une 
ellule n'implique pas une augmentation del'erreur de représentation aussi drastique que pour un 
odage lo
alisé : les 
ellules se partagentla représentation de la valeur.Pour résumer, pour un domaine à représenter de taille �xe, augmenter la taille de la popula-tion augmente son pouvoir de représentation puisque le pas de dis
rétisation de l'espa
e d'entréediminue. Par ailleurs, si les 
ellules sont trop séle
tives, d'une part 
ertaines valeurs de l'espa
ed'entrée ne sont pas représentées et d'autre part la population est très sensible à la perte d'u-nités. En diminuant la séle
tivité des 
ellules (elles répondent ainsi sur un domaine plus large
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uls numériques et distribuésde l'espa
e d'entrée), on augmente le pouvoir de représentation de la population et on diminuela sensibilité à la perte de 
ellules puisque plusieurs 
ellules sont a
tives lorsque la populationen
ode une valeur. Néanmoins, si la séle
tivité est trop large (à la limite, les 
ellules répondenttoutes de la même façon quelle que soit l'entrée), le pouvoir de représentation de la population
hute. La séle
tivité des 
ellules est ainsi un 
ompromis entre le pouvoir de représentation de lapopulation et la robustesse à la perte de 
ellules. La taille de la population ainsi que la réparti-tion des attributs sont également des paramètres 
ritiques d'un 
odage par population mais nousn'avons illustré i
i que la séle
tivité des 
ellules.Dans l'étude du système nerveux, les premiers résultats 
on
ernant le 
odage par populationremontent à [Georgopoulos et al., 1982℄. Dans 
ette étude, les auteurs enregistrent l'a
tivité deneurones du 
ortex moteur d'un singe, pendant que 
elui-
i exé
ute des mouvements du brasdans di�érentes dire
tions (�gure 2.3a,b). En traçant la réponse des 
ellules en fon
tion de ladire
tion du mouvement, on 
onstate deux 
hoses :� les 
ellules dé
hargent maximalement pour un mouvement dans une dire
tion donnée, qu'onappelle dire
tion préférée,� les 
ellules dé
hargent également lorsque le mouvement n'est pas dans la dire
tion préférée ;l'amplitude de la réponse dépend de l'é
art angulaire entre la dire
tion préférée et la di-re
tion du mouvement par une fon
tion en 
osinus.Ces résultat montrent que dans le 
ortex moteur, le 
odage de la dire
tion d'un mouvement estun 
odage par population. On retrouve également un 
odage par population dans les 
ou
hesprofondes du 
olli
ulus supérieur [Lee et al., 1988℄. Les neurones de 
es 
ou
hes sont impliquésdans le 
odage d'une 
ible d'un mouvement o
ulaire. Le 
odage par population semble êtreune propriété essentielle du 
ortex. On trouvera de plus amples informations sur le 
odage parpopulation et ses intérêts dans [Salinas et Abbott, 1994, Pouget et al., 2000, Averbe
k et al.,2006,vanHemmen et S
hwartz, 2008℄.2.2.4 AdaptatifDi�érentes règles d'apprentissage ont été proposées pour les réseaux de neurones arti�
iels.Certaines dépendent de l'estimation d'une erreur quant à 
e que devrait 
al
uler le réseau ; 
etapprentissage est alors appelé supervisé. D'autres règles d'apprentissages ne né
essitent pas l'esti-mation d'une erreur ; 
et apprentissage est appelé non-supervisé et peut être utilisé pour extraireles régularités d'un espa
e d'entrée. En�n, l'apprentissage par renfor
ement peut être 
onsid-éré 
omme un intermédiaire entre l'apprentissage supervisé et l'apprentissage non-supervisé. Ildépend d'une ré
ompense qui indique l'adéquation d'une a
tion engagée par un agent dans unenvironnement. Cette ré
ompense n'est pas aussi pré
ise que l'erreur fournie dans le 
as d'unapprentissage supervisé mais sert néanmoins d'indi
ateur pour guider le 
omportement de l'agent.Apprentissage superviséPour réaliser un apprentissage supervisé, on dispose en général d'un ensemble de donnéesd'entrée, des résultats asso
iés et d'une fon
tion de 
oût. L'apprentissage supervisé repose alorssur trois étapes :
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aux numériques distribués et adaptatifs51� présenter une entrée et évaluer le réseau� 
omparer la sortie obtenue et la sortie désirée pour estimer une erreur� propager l'erreur dans le réseau pour mettre à jour la stru
ture du réseau (e.g. les poidsdes proje
tions ou le nombre de 
ellules)
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Sens de propagation de l’erreur

Sens d’évaluation des couches

Entrée Couche  cachée Sortie Sortie désirée

oj = f(netj)

wji

oi

oj
netj =

∑
i wjioi

a) b)Fig. 2.8 � a) Un per
eptron multi-
ou
he (MLP) est dé�ni par une 
ou
he d'entrée, une 
ou
hede sortie et une ou plusieurs 
ou
hes 
a
hées. Le réseau est feedforward (à distinguer des réseauxré
urrents), 
'est à dire que les proje
tions vont toutes dans le même sens : de la 
ou
he d'entréevers la 
ou
he de sortie. L'algorithme de rétropropagation du gradient de l'erreur né
essite l'é-valuation d'une erreur, estimant la di�éren
e entre la sortie obtenue et la sortie désirée, qui estrétropropagée de la 
ou
he de sortie vers la 
ou
he d'entrée. b) Chaque unité du MLP intègre sesentrées par une somme pondérée. Le résultat de 
ette somme est transformé en appliquant unefon
tion de transfert dérivable (
'est un 
ritère né
essaire pour pouvoir appliquer l'algorithmed'apprentissage), dont le résultat est transmis aux unités suivantes.L'apprentissage supervisé repose sur la dé�nition d'une erreur quant à 
e que devrait 
al
ulerle réseau. Si le réseau est entrainé sur une fon
tion 
onnue à l'avan
e, l'estimation de 
etteerreur est immédiate. On peut également imaginer des systèmes pour lesquels l'estimation d'uneerreur est indire
te 
omme le serait l'apprentissage des mouvements d'un membre, guidés parla vision. L'algorithme le plus 
élèbre reposant sur l'estimation d'une erreur est l'algorithme derétropropagation du gradient de l'erreur (error ba
kpropagation). Cet algorithme d'apprentissagea été introduit pour doter les per
eptrons multi-
ou
hes de fa
ultés d'apprentissage a�n d'obtenirune ar
hite
ture dépassant les limites du per
eptron [Rumelhart et al., 1987℄. Cet algorithmed'apprentissage repose sur une loi de modi�
ation des poids synaptiques. Plus pré
isément, soitun per
eptron multi-
ou
hes 
onstitués de K 
ou
hes et de {Nk}k∈[1:K] 
ellules pour 
haque
ou
he (�gure 2.8a). L'apprentissage supervisé suppose qu'on dispose de P 
ouples {Ip, Tp}p∈[1:P ]entrée/sortie. Pour 
haque entrée Ip (Ip est un ve
teur de R
N1 qui représente l'état de toutesles 
ellules de la 
ou
he d'entrée), on évalue l'état de sortie du réseau. Puisque le per
eptronmulti-
ou
hes est un réseau feedforward, l'évaluation se fait de la première à la dernière 
ou
he(�gure 2.8a). On note netj =

∑

i wjioi l'entrée du neurone j où wji est le poids entre le neuronepré-synaptique i et le neurone post-synaptique j (les notations utilisées sont résumées sur la�gure 2.8b). Pour que l'algorithme puisse s'appliquer, la fon
tion d'a
tivation f , telle que oj =
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f(netj) doit être dérivable (par exemple une sigmoïde). L'algorithme peut se résumer par lestrois équations 2.4.

∆wji = ηδjoi

δj = (Tp,j − oj)f
′(netj) pour un neurone de la 
ou
he de sortie

δj = f ′(netj)
∑

k

δkwkj pour les neurones des autres 
ou
hes (2.4)C'est à dire que la mise à jour du poids wji entre le neurone pré-synaptique i et le neuronepost-synaptique j dépend du taux d'apprentissage η, d'une erreur δj et de l'a
tivité du neuronepré-synaptique oi. La dé�nition du terme d'erreur δj dépend de la 
ou
he à laquelle appartientle neurone post-synaptique. Si le neurone appartient à la 
ou
he de sortie, son erreur dépendde la di�éren
e entre l'a
tivité désirée Tp,j et l'a
tivité obtenue oj , ainsi que de la dérivée de lafon
tion d'a
tivation. Si le neurone n'appartient pas à la 
ou
he de sortie, son terme d'erreurdépend de l'erreur de ses neurones e�érents. On peut l'interpréter 
omme une estimation de la
ontribution du neurone à l'erreur globale. En résumé, 
et algorithme repose essentiellement surun terme d'erreur déterminé à partir d'une sortie désirée, 
e terme d'erreur étant ensuite propagéde la 
ou
he de sortie vers la 
ou
he d'entrée.Une deuxième illustration d'apprentissage supervisé 
on
erne les réseaux RBF (Radial BasisFun
tions) [Moody et Darken, 1989,Ghosh et Nag, 2000℄ qui sont des réseaux à trois 
ou
hes(une 
ou
he d'entrée, une 
ou
he 
a
hée et une 
ou
he de sortie, 
omme l'ar
hite
ture présentéesur la �gure 2.8a). Pour être plus exa
t, l'apprentissage de 
es réseaux passe par deux phases :une non-supervisée et une supervisée. L'intérêt de 
es réseaux est que non seulement les poidsentre les 
ou
hes sont appris, mais en plus, les fon
tions de transfert (qui sont à base radiale,
omme par exemple une gaussienne) des neurones de la 
ou
he 
a
hée sont également appris.La première phase d'apprentissage 
onsiste à déterminer, à l'aide de méthodes appropriées9, lesparamètres des fon
tions de transfert des neurones de la 
ou
he 
a
hée. Par exemple, si on 
hoisitdes fon
tions de transfert gaussiennes, 
ela revient à déterminer le 
entre et la varian
e de 
esgaussiennes. La deuxième phase de l'apprentissage est quant à elle très semblable à l'algorithmede rétropropagation et 
onsiste à propager un terme d'erreur de la 
ou
he de sortie vers la 
ou
hed'entrée pour déterminer les poids du réseau.A travers les deux exemples pré
édents, on 
onstate que l'apprentissage supervisé reposetoujours sur la dé�nition expli
ite d'un terme d'erreur, utilisé pour mettre à jour la stru
turedu réseau. Dans le pro
hain paragraphe, nous présentons une autre appro
he, l'apprentissagenon-supervisé et qui n'a pas besoin de la dé�nition expli
ite d'un terme d'erreur.Apprentissage non-superviséLes algorithmes d'apprentissage non-supervisé sont utilisés lorsque les sorties désirées ne sontpas 
onnues ou ne sont pas exprimables. On ne détaillera que deux exemples d'apprentissagenon-supervisé : les règles dérivées de la règle de Hebb et les 
artes auto-organisatri
es.9Les méthodes dites de quanti�
ation ve
torielle ou de 
lustering en sont des exemples
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on-ne
tant deux 
ellules dépend de la 
oa
tivation de la 
ellule pré-synaptique et de la 
ellulepost-synaptique. Elle s'exprime simplement par l'équation 2.5.
dwji

dt
= γνiνj (2.5)où wji est le poids de la 
onnexion entre le neurone i et le neurone j et νi, νj leurs a
tivitésrespe
tives. Telle qu'elle est proposée, 
ette règle est divergente puisque si les deux unités pré-et post-synaptiques sont tout le temps a
tives en même temps, la règle implique que le poids
roît indé�niment. Il existe di�érentes variantes de la règle Hebb qui permettent de 
ompenser
et in
onvénient 
omme la règle anti-Hebb qui introduit un terme qui s'oppose à la 
roissan
ein�nie du poids ou la règle de Oja qui introduit de la 
ompétition entre les proje
tions a�érentesd'une 
ellule de telle sorte que la somme des poids de 
es proje
tions soit bornée.[Gerstner et Kistler, 2002℄ proposent une généralisation élégante d'une règle d'apprentissagequi repose sur deux prin
ipes du postulat de Hebb : la lo
alité et la 
oopération. Ils dé�nissentde manière générale une règle d'apprentissage 
omme la dé�nition d'une fon
tion F telle que :

dwji

dt
= F (wji, νi, νj)où wji est le poids de la 
onnexion reliant le neurone pré-synaptique i au neurone post-synaptique

j, νi, νj respe
tivement les a
tivités des neurones pré- et post-synaptique. Si la fon
tion F estsu�samment dérivable, on peut alors 
onsidérer un développement de Taylor en νi = νj = 0 :
dwji

dt
= c0(wji) + cpost

1 (wji)νi + cpre
1 (wji)νj

+ cpost
2 (wji)ν

2
i + cpre

2 (wji)ν
2
j + ccorr

2 (wji)νiνj + ©(ν3) (2.6)Ce développement est réalisé jusqu'à l'ordre 2 mais on pourrait imaginer le poursuivre pourin
lure des termes d'ordre supérieur. Une règle d'apprentissage est ainsi dé�nie par la donnéedes 
oe�
ients du développement limité, qui sont des fon
tions qui dépendent du poids. Enparti
ulier, pour 
ertaines valeurs bien 
hoisies de 
es paramètres, on retrouve des règles d'ap-prentissage 
lassiques :� la règle de Hebb est obtenue ave
 : ccorr
2 (wji) = γ, tous les autres 
oe�
ients étant nuls� la règle de Oja [Oja, 1982℄, qui introduit de la 
ompétition entre les poids d'une même
ellule est obtenue ave
 : cpost

2 (wji) = −γwji, c
corr
2 = γLes 
artes auto-organisatri
es de Kohonen sont un deuxième exemple 
élèbre d'apprentissagenon-supervisé [Kohonen, 1982, Kohonen, 1995℄. Elles permettent d'extraire la stru
ture d'un
orpus de données sur lequel le réseau est entrainé. Dans sa dé�nition 
lassique, un réseau deKohonen est 
onstitué d'une 
ou
he d'entrée de M neurones et d'une 
ou
he de sortie de N ×Nneurones qui a une 
ertaine topologie dé�nie par une fon
tion de voisinage Λ. L'apprentissage
onsiste en deux étapes, une première qui 
onsiste à déterminer le neurone le plus a
tivé et unese
onde qui est la phase d'apprentissage à proprement parler. Chaque neurone j de la 
ou
he desortie est 
onne
té aux neurones de la 
ou
he d'entrée par les poids −→Pj = {wji}i∈[1:M ]. Ces poidsdé�nissent un prototype pour lequel la réponse du neurone est maximale. Lorsqu'on présenteun exemple −→

E de l'espa
e d'entrée, 
haque neurone évalue son a
tivité par oj = f(
−→
Pj ×

−→
E ) =
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∑M
i=1 wjiEi). Le neurone j∗ d'a
tivité maximale est appelé neurone gagnant. Dans sa dé�nitionstandard, il est déterminé par un algorithme winner-take-all et 
orrespond au neurone dont leprototype est le plus pro
he de l'exemple présenté. Le neurone gagnant j∗ véri�e :

‖Pj∗ − E‖ = minj‖Pj − E‖La se
onde phase 
onsiste à modi�er le prototype de la 
ellule gagnante ainsi que d'un 
ertainvoisinage selon la règle :
∀j, ∆

−→
Pj = ηΛ(j, j∗)(

−→
E −−→

Pj)où η est le taux d'apprentissage et Λ(j, j∗) dé�nit une fon
tion de voisinage qui peut, par exem-ple, être la distan
e Eu
lidienne entre les neurones j et j∗ en supposant qu'une position spatialeest attribuée à 
haque neurone en a

ord ave
 la topologie du réseau. Le prin
ipe de l'apprentis-sage 
onsiste à rappro
her le prototype du neurone gagnant de l'exemple présenté, ainsi que lesprototypes des voisins du gagnant, ave
 une amplitude dépendant de leur �distan
e� au neuronegagnant. Une fois l'apprentissage terminé, on 
onstate que les neurones voisins topologiquementdans la 
arte ont des prototypes pro
hes dans l'espa
e d'entrée. On appelle 
e phénomène auto-organisation 
ar le système s'organise sur l'espa
e d'entrée sans jamais spé
i�er 
e que doit
al
uler 
haque 
ellule.Dans l'appro
he des 
artes auto-organisatri
es de Kohonen, la stru
ture est un a priori 
hoisiavant l'exé
ution de l'algorithme d'apprentissage. Comme nous l'avons vu dans le 
as de l'ap-prentissage supervisé, il y a di�érents paramètres qui dé�nissent la stru
ture d'un réseau :� le nombre de 
ou
hes et le nombre d'unités par 
ou
he ;� la 
onne
tivité entre les unités ;� la fon
tion de transfert des unités.L'algorithme de Kohonen présuppose un nombre d'unité et une topologie, 
e qui peut forte-ment 
ontraindre l'apprentissage, au même titre que la dé�nition d'un nombre de 
ou
hes et dunombre d'unités par 
ou
hes d'un per
eptron multi-
ou
hes est 
ritique. D'autres algorithmes
omme le Growing Neural Gas permettent de s'a�ran
hir de 
ette 
ontrainte [Fritzke, 1995℄. Leprin
ipe de 
et algorithme est de partir d'un réseau de petite dimension et d'ajouter des 
ellulessi né
essaire. La �gure 2.9 illustre l'état du réseau au fur et à mesure de l'apprentissage ainsi quela distribution des entrées sur lequel 
e réseau est entrainé.Ainsi, 
omme pour l'apprentissage supervisé, il existe des algorithmes non-supervisés quipermettent d'apprendre les di�érents paramètres qui dé�nissent un réseau mais, au 
ontrairede l'apprentissage supervisé, 
es algorithmes ne né
essitent pas qu'un terme d'erreur soit ex-pli
itement fourni au réseau. L'apprentissage supervisé a le désavantage, d'un point de vue de saplausibilité biologique, de né
essiter un terme d'erreur pour 
haque 
ellule du réseau. Une solutionintermédiaire en l'apprentissage supervisé et non-supervisé est l'apprentissage par renfor
ement,que nous détaillons dans le pro
hain paragraphe.Apprentissage par renfor
ementL'apprentissage par renfor
ement peut être vu 
omme un intermédiaire entre l'apprentissagesupervisé, qui né
essite qu'un terme d'erreur soit 
al
ulé pour 
haque 
ellule de manière expli
ite,
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Fig. 2.9 � L'algorithme Growing Neural Gas part d'un réseau de petite taille qui 
roît au fur età mesure de l'apprentissage, si l'ajout de nouvelles 
ellules est né
essaire, à 
omparer aux 
artesde Kohonen dont la stru
ture est �xée a priori. Adapté de [Fritzke, 1995℄
et l'apprentissage non-supervisé qui extrait les régularités d'un espa
e d'entrée sans fournir determe d'erreur. L'apprentissage par renfor
ement repose sur la donnée d'une �erreur� plus ab-straite que pour l'apprentissage supervisé : un signal de ré
ompense. Ce signal peut être uneré
ompense négative ou une ré
ompense positive, mais en au
un 
as n'est dé�ni pour 
haque
ellule.[Barto et al., 1983℄ introduit l'apprentissage par renfor
ement 
omme l'apprentissage des a
-tions qu'un agent doit réaliser dans un environnement pour maximiser une 
ertaine ré
ompense.Il est important de noter une di�éren
e fondamentale ave
 l'apprentissage supervisé. Alors quel'apprentissage supervisé enseigne au système quelle a
tion réaliser, l'apprentissage par renfor
e-ment implique que le système apprenne de lui-même, par son expérien
e de ses intera
tions ave
l'environnement, quelle a
tion maximise sa ré
ompense ; au
un signal n'indique de manière ex-pli
ite la meilleure a
tion à engager. Sutton et Barto étudient l'apprentissage par renfor
ementqu'ils 
onsidèrent 
omme un problème à la fois plus 
omplexe que les apprentissages superviséset non-supervisés mais également plus réaliste d'un point de vue biologique quant à la délivran
edu signal de ré
ompense. Dans leurs travaux ultérieurs, ils se rappro
hent de la 
ommunauté du
ontr�le optimal qui leur permet de formaliser l'apprentissage par renfor
ement dans le 
adredes Pro
essus de Dé
ision Markoviens (MDP), en 
onsidérant l'apprentissage par renfor
ement
omme un problème plus 
ontraint que le 
ontr�le optimal, dans lequel la fon
tion de transitionet la fon
tion de ré
ompense ne sont pas 
onnues par avan
e [Sutton et Barto, 1998℄. L'apprentis-sage par renfor
ement, ainsi formalisée dans le 
adre des MDP, est une théorie 
omputationnellegénérique non spé
i�que aux réseaux de neurones arti
i�els. Ré
emment, [S
herrer, 2003℄ a mon-tré qu'il est possible de repasser du formalisme des MDP à une formulation 
onnexionniste del'apprentissage par renfor
ement.La se
onde raison pour mentionner l'apprentissage par renfor
ement est que di�érentes ré-gions du 
erveau ont des 
ellules dont les a
tivités sont liées à une ré
ompense attendue ouobtenue. C'est notamment le 
as des ganglions de la base par leurs intera
tions ave
 le systèmedopaminergique et dont nous reparlerons au 
hapitre 3.3.4 [Hikosaka, 2007℄. C'est égalementle 
as d'aires o
ulomotri
es, qui, lorsqu'elles sont enregistrées pendant la réalisation de tâ
hesimpliquant des mouvements o
ulaires ré
ompensés (dans le 
as d'un singe, la ré
ompense peutêtre une 
ertaine quantité de jus d'orange), dé
hargent en relation ave
 la ré
ompense espéréeou obtenue [Amador et al., 2000,Kobayashi et al., 2002℄.
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribués2.2.5 Bilan du 
al
ul lo
al, numérique, distribué et adaptatif
Dans les paragraphes pré
édents, nous avons illustré les quatre prin
ipes d'un paradigme de
al
ul qui nous paraissent intéressants, à savoir :� le 
al
ul lo
al et l'émergen
e d'un phénomène global à partir de l'intera
tion lo
ale d'unitésélémentaires ;� le 
al
ul numérique ;� les 
al
uls et les représentations distribués et massivement parallèles ;� le 
al
ul adaptatif par la modi�
ation de la stru
ture du réseau par apprentissage.La lo
alité des 
al
uls est un élément essentiel du système nerveux puisqu'elle n'implique pasl'existen
e d'un superviseur ou d'un système qui 
ontr�le/supervise le système. Dans 
e 
adre,les fon
tions 
ognitives telles que la mémoire ou l'attention visuelle ne seraient que le résultatémergent de l'intera
tion des 
ellules élémentaires du système nerveux que sont les neurones. L'in-tera
tion des neurones semble se faire prin
ipalement par l'envoi de potentiels d'a
tions. C'est 
emessage que s'envoient les neurones que nous modélisons par une quantité numérique. Certainsmodèles, 
omme les modèles de neurones à spikes ou le modèle de Hudgkin-Huxley, essaient d'êtreaussi pro
hes que possible du neurone biologique. Nous prenons le parti de simpli�er 
e messageen 
onsidérant des neurones à taux de dé
harge moyen. En faisant 
e 
hoix, on pourrait nousrepro
her de faire l'hypothèse que les temps d'émission des spikes et la syn
hronisation entre lesneurones ne sont pas importants. Il serait plus juste de 
onsidérer que dans l'optique d'étudier le
omportement de grandes populations de 
ellules, nous faisons l'hypothèse simpli�
atri
e de selimiter à une grandeur qui pourrait s'assimiler au taux de dé
harge moyen. Nous ne prétendonspas que les temps de dé
harge ne sont pas importants pour le fon
tionnement du système maisnous 
onsidérons qu'un modèle de neurone à taux de dé
harge moyen est un niveau d'abstra
tionsu�sant pour observer des phénomènes intéressants ave
 des populations de telles 
ellules. Demanière équivalente, la 
ommunauté qui utilise des neurones à spikes ne prétend pas que les
anaux ioniques ne jouent pas un r�le dans le fon
tionnement des neurones mais qu'en en faisantl'abstra
tion, on 
onserve des propriétés intéressantes des neurones. Ces modèles de neurone àdi�érents niveaux d'abstra
tion sont des appro
hes 
omplémentaires. Le niveau d'abstra
tion
hoisi est un 
ompromis entre 
e que peut expliquer le modèle et les ressour
es né
essaires pourle simuler.Nous avons également illustré l'intérêt des représentations distribuées par rapport aux représen-tations lo
alisées en soulignant leur robustesse à la perte de 
ellules et leur pouvoir de représen-tation. En�n, on dispose d'algorithmes e�
a
es pour que le système modi�e sa stru
ture, soiten modi�ant les poids synaptiques, soit en modi�ant le nombre ou la dynamique des neuronesimpliqués dans le 
al
ul. C'est une propriété essentielle du système que de s'adapter à l'environ-nement dans lequel il se trouve.Dans la pro
haine se
tion, nous présentons le paradigme de 
al
ul des 
hamps neuronauxqui s'ins
rit dans le 
adre des mé
anismes de 
al
ul lo
al, numérique, distribué et adaptatif.Nous présentons l'intérêt des 
hamps neuronaux grâ
e à quelques exemples illustratifs avant deproposer un mé
anisme de déploiement de l'attention visuelle. La présentation de 
e mé
anismeest faite en plusieurs étapes en présentant ses di�érents 
omposants fon
tionnels.



2.3. Les 
hamps neuronaux 572.3 Les 
hamps neuronauxDans les années 1930, Ni
olas Rashevsky, dont l'un des élèves fut Walter Pitts, entreprend dedévelopper une biophysique mathématique en vue d'introduire des modèles mathématiques dansl'étude du système nerveux. Le prin
ipe est alors de dé
rire un phénomène ma
ros
opique endé�nissant un système d'équations di�érentielles dé
rivant les intera
tions quantitatives entre leséléments 
onstituants [Dupuy, 1999℄. Cette démar
he sera poursuivie, notamment par les travauxde [Beurle, 1956,Gri�th, 1963,Gri�th, 1965,Wilson et Cowan, 1972,Wilson et Cowan, 1973℄,en 
onsidérant une limite spatiale 
ontinue du tissu 
orti
al. En s'intéressant à la proportionde 
ellules devenant a
tives par unité de temps dans un volume donné de neurones dans unréseau 
onne
té aléatoirement, Beurle a été 
apable d'étudier le dé
len
hement et la propagationd'a
tivités dans 
e réseau. Il n'a étudié que des réseaux de neurones ex
itateurs et l'extension auxpopulations ex
itatri
es et inhibitri
es ainsi que l'introdu
tion de la période réfra
taire est dueà [Wilson et Cowan, 1972,Wilson et Cowan, 1973℄. Un peu plus tard, di�érents travaux [Amari,1977, Taylor, 1999℄ ont identi�és les 
onditions pour que des patterns d'a
tivités apparaissentdans des 
hamps neuronaux à une ou deux dimensions. Ils montrent en parti
ulier l'existen
e dequatre 
omportements :� des pro�ls périodiques en temps ou en espa
e ;� des régions d'a
tivités lo
alisées dans l'espa
e et stables au 
ours du temps ;� des pro�ls qui évoluent dynamiquement ave
 le temps 
omme des ondes qui se propagentdans le 
hamp neuronal ;� des solutions �triviales� : un réseau sans ex
itation ou au 
ontraire 
omplètement ex
ité.Dans 
ette se
tion, nous 
ommençons par illustrer quelques 
omportements des 
hamps neu-ronaux à une dimension, ave
 une ou deux 
ou
hes de 
ellules ex
itatri
es ou inhibitri
es, ens'inspirant des travaux de [Amari, 1977℄. Nous avons pris le parti de ne présenter les 
hampsneuronaux qu'au travers de quelques exemples illustratifs des 
omportements qu'on peut obteniren formant des réseaux à partir de telles unités et en expli
itant pourquoi les 
omportementsobtenus peuvent être intéressant pour la modélisation du système nerveux.
2.3.1 Quelques exemples illustratifsDans [Amari, 1977℄, l'auteur s'intéresse à la dynamique d'un 
hamp neuronal à une dimensionspatiale dé�nie par l'équation 2.7, dans laquelle la fon
tion de poids est homogène, isotrope etdé�nie par une di�éren
e de gaussiennes, plus 
ouramment appelée �
hapeau mexi
ain�. L'évo-lution de l'a
tivité u(x, t) d'un neurone à la position x, au temps t dépend de son a
tivité, del'intégration de l'a
tivité des neurones latéraux, de l'in�uen
e des neurones a�érents et de lastimulation extérieure I(x, t) et du taux de dé
harge spontanée h. La fon
tion de transfert des
ellules est l'é
helon de Heaviside.
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∂u

∂t
(x, t) = −u(x, t) +

∫

w(x − x′)f [u(x′, t)]dx′ + I(x, t) + h

f(x) =

{

0 si x ≤ 0

1 si x > 0

w(x) = A+e
− x2

σ2
+ − A−e

− x2

σ2
− (2.7)La �gure 2.10 représente l'allure des poids en di�éren
e de gaussiennes. La gaussienne deparamètres (A+, σ+) est dite ex
itatri
e et la gaussienne de paramètres (A−, σ−) est dite in-hibitri
e. La gaussienne ex
itatri
e a une amplitude plus grande et une varian
e plus petite quela gaussienne inhibitri
e de telle sorte que la di�éren
e de 
es deux gaussiennes 
onduit à unein�uen
e lo
alement ex
itatri
e qui devient inhibitri
e sur de plus grandes distan
es puis tendvers zéro.
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Fig. 2.10 � Le pro�l de poids en �
hapeau mexi
ain� est la di�éren
e d'une gaussienne ex
itatri
eétroite et d'une gaussienne inhibitri
e large. Ave
 l'équation 2.7, la fon
tion de poids représentéeest dé�nie ave
 A+ = 2.0, σ+ = 10.0, A− = 1.0, σ− = 50.0Dans les pro
hains paragraphes, nous 
onsidérons quelques exemples illustratifs des 
hampsneuronaux. Tout d'abord, nous illustrons le 
as d'une population à une dimension dont les 
on-nexions latérales sont dé�nies par une di�éren
e de gaussiennes, et à laquelle on applique unestimulation extérieure 
onstituée de deux ex
itations gaussiennes. Pour une même 
onne
tiv-ité, le 
omportement de la population di�ère en fon
tion de la distan
e entre les deux sitesstimulés. Dans 
e même paragraphe, nous présentons également le 
as d'un réseau dont les 
on-nexions latérales 
ontiennent une 
omposante asymétrique. Puis nous présentons le 
as de deuxpopulations qui interagissent. Sous 
ertaines 
onditions, 
es populations peuvent exhiber, sansstimulation, une a
tivité os
illante. Lorsqu'une stimulation est appliquée, on peut observer lapropagation d'ondes d'a
tivité. Une étude exhaustive de 
es deux derniers phénomènes (os
illa-tion et vague d'a
tivité) est proposée dans [Amari, 1977℄.
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hamps neuronaux 59Un réseau à une population de 
ellules : Formation de patterns statiques ou dy-namiquesDans le 
as d'une seule population de 
ellules, en fon
tion de l'intera
tion latérale entre les
ellules et de la stimulation appliquée au réseau, on peut observer di�érents 
omportementsdont la 
oexisten
e, la séle
tion ou la fusion des stimulations. Considérons un réseau 1D de
ellules dont les poids latéraux sont dé�nis par une di�éren
e de gaussiennes ave
 les paramètres
A+ = 0.5, σ+ = 0.25, A− = 0.46, σ− = 0.4. On stimule le réseau à deux positions spatiales.On observe alors, en fon
tion de la distan
e entre les sites stimulés, di�érents 
omportements,illustrés sur la �gure 2.11 :� lorsque les deux sites stimulés sont su�samment distants, ils ne s'in�uen
ent pas de tellesorte que deux ex
itations demeurent dans le réseau (�gure 2.11a),� lorsque les deux sites stimulés sont plus pro
hes, les deux régions ex
itées entrent en 
om-pétition de telle sorte que seule une des deux ex
itations demeure. Puisque le réseau estsymétrique, le vainqueur peut être l'une ou l'autre des deux ex
itations (�gures 2.11b,
),� Lorsque les deux sites stimulés sont en
ore plus pro
hes, il y a 
oopération : les deuxex
itations fusionnent (�gure 2.11d).
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a) b) 
) d)Fig. 2.11 � Di�érents 
omportements d'une population de 100 
ellules, 
onne
tées latéralementpar une di�éren
e de gaussiennes, et soumises à deux ex
itations dont on fait varier la distan
e. a)Lorsque les deux régions stimulées sont su�samment éloignées, deux ex
itations 
oexistent. b,
)Lorsque les deux régions stimulées sont plus pro
hes, seule l'une des deux ex
itations demeure.d) Si on rappro
he en
ore les deux sites stimulés, les ex
itations fusionnent. Les paramètres dela di�éren
e de gaussiennes sont A+ = 0.5;σ+ = 0.25;A− = 0.46;σ− = 0.4.Sous 
ertaines 
onditions, on observe ainsi la formation de patterns d'a
tivités, stables au
ours du temps. Nous avons illustré le 
as où les 
onnexions latérales sont symétriques. Onpeut également 
onsidérer des 
onnexions latérales asymétriques. Un exemple simple, proposépar [Zhang, 1996℄, 
onsiste à dé�nir les 
onnexions latérales 
omme une di�éren
e de gaussiennesà laquelle on ajoute une 
omposante qui est la dérivée de 
ette di�éren
e de gaussiennes. Puisquela di�éren
e de gaussiennes est paire, sa dérivée est impaire. En pondérant l'in�uen
e de 
ette
omposante impaire, on introduit une instabilité dans le réseau qui permet de dépla
er 
ontin-uement des patterns d'a
tivités, sa vitesse étant dépendante du poids attribué à la 
omposanteimpaire [Zhang, 1996℄. Un exemple d'une telle fon
tion de poids est présenté sur la �gure 2.12a.La �gure 2.12b illustre le 
omportement de la population pour une stimulation ave
 une varian
eassez large. Une ex
itation prend naissan
e au niveau du maximum de la stimulation puis, à 
ause
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuésde l'instabilité 
ausée par l'asymétrie des poids, l'ex
itation se propage vers la gau
he du réseau.Puisque l'inhibition latérale dé
roit à partir d'une 
ertaine distan
e, il arrive un moment où larégion ex
itée s'est su�samment dépla
ée pour qu'une deuxième région ex
itée puisse émergeret qui �
hasse� la première ex
itation ave
 plus de for
e.Ce mé
anisme de dépla
ement dynamique d'un pro�l d'a
tivité modulé par une informationde vitesse est notamment utilisé dans le mé
anisme proposé par [Dominey et Arbib, 1992℄. Dans
e mé
anisme, les auteurs mémorisent, dans un réseau de neurones, la position spatiale de 
iblesqui lui sont présentées. Les auteurs introduisent des proje
tions latérales asymétriques a�n demettre à jour 
ontinûment 
ette mémoire pendant le dépla
ement des yeux. Nous reviendrons sur
ette hypothèse de 
ontinuous remapping au 
hapitre 3, l'objet i
i étant uniquement d'illustrer
ertains 
omportements de 
es populations de 
ellules.Les deux exemples illustratifs pré
édents permettent d'illustrer la formation de pattern sta-tiques ou dynamiques dans une population de 
ellules, dont la fon
tion de voisinage est dé�niepar une di�éren
e de gaussiennes (ex
itatri
e dans le voisinage immédiat puis inhibitri
e sur deplus longues distan
es), à laquelle on ajoute ou non une 
omposante asymétrique. Le pro
hainparagraphe illustre l'apparition d'a
tivité os
illante, sans stimulation extérieure (
'est à diregénérée et entretenue par la dynamique de la population), ainsi que la di�usion d'a
tivité parvague (travelling waves) dans un réseau 
onstruit à partir de deux populations de 
ellules.Un réseau à deux populations de 
ellulesOn 
onsidère deux populations de 
ellules qu'on appelle population ex
itatri
e ex
 et popu-lation inhibitri
e inh. Les unités de la population ex
 ont des proje
tions latérales ex
itatri
esainsi que des proje
tions inhibitri
es a�érentes de la population inh (�gure 2.13). Les unités dela population inh possèdent des a�éren
es pon
tuelles de la population ex
. Nous utilisons parla suite les notations introduites dans [Amari, 1977℄. La seule di�éren
e est que les équations2.8 sont une version dis
rétisée en espa
e des équations introduites par l'auteur. On note u1 lesa
tivités de la population ex
 et u2 les a
tivités de la population inh.
∀i, τ

du1

dt
(i, t) = −u1(i, t) +

∑

j

w1(i − j)f [u1(j, t)] −
∑

j

w2(i − j)f [u2(j, t)] + h1 + s1

∀i, τ
du2

dt
(i, t) = −u2(i, t) + w3f [u1(i, t)] + h2 + s2 (2.8)

∀i ∈ {1, 2, 3}, wi(x) =
Ai√
2πσi

e
− x2

σi

√
2Les deux phénomènes d'os
illation et de vague d'a
tivité sont obtenus ave
 la même ar
hi-te
ture, en 
hangeant simplement la valeur du taux de dé
harge spontanée h1 de la populationEx
. Les paramètres de simulation sont résumés dans la table suivante :
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b)Fig. 2.12 � a) Une fon
tion de poids asymétrique peut être obtenue en ajoutant à la di�éren
ede gaussiennes, sa dérivée pondérée par un poids qui module l'amplitude de la 
omposanteasymétrique b) A
tivités de la population de 100 
ellules au 
ours du temps, étant données une
onne
tivité latérale représentée sur la �gure a) et une stimulation représentée en bas de la �gureb). L'ex
itation qui émerge au niveau du maximum de la stimulation, est instable à 
ause del'asymétrie des proje
tions latérales. Lorsque la région ex
itée s'est su�samment dépla
ée, unedeuxième région ex
itée émerge et 
hasse la première ave
 plus de for
e, jusqu'à 
e qu'à son tour,elle se fasse 
hasser par une nouvelle région ex
itée. Les paramètres des proje
tions latérales sont
A+ = 0.5, σ+ = 0.25, A− = 0.46, σ− = 0.4.
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w1

w2

w3

u1

u2

Stimulation extérieure s1

Population Exc

Population InhFig. 2.13 � Illustration du réseau à deux populations de 
ellules. Les 
ellules de la populationex
itatri
e ex
 ont des proje
tions latérales ex
itatri
es et des a�éren
es inhibitri
es de la pop-ulation inh. Les 
ellules de la population inh ont des a�éren
es pon
tuelles ex
itatri
es de lapopulation ex
. Les paramètres des proje
tions ainsi que de la dynamique des 
ellules sont don-nés dans la table 
i-dessous. Les poids ex
itateurs sont représentés en trait plein tandis que lesproje
tions inhibitri
es sont représentées en tirets.
Nom Type Valeur
w1 Gaussienne Amplitude 2.0, Varian
e 1.0
w2 Gaussienne Amplitude 4.0, Varian
e 1.5
w3 Pon
tuel Amplitude 2.0
h1 Taux de dé
harge spontanée 0.1 (Os
illation) ou −0.1 (Vague)
h2 Taux de dé
harge spontanée −1.0
s1 Stimulation extérieure 0.0 (Os
illation), 1.0 pon
tuel (Vague)
s2 Stimulation extérieure 0.0

Les �gures 2.14 illustrent les a
tivités des populations ex
itatri
es et inhibitri
es dans ungraphique espa
e-temps. L'axe des abs
isses représente les di�érentes 
ellules, le temps évoluantle long de l'axe des ordonnées. La �gure 2.14a représente l'a
tivité de la population Ex
 et la�gure 2.14b représente l'a
tivité de la population Inh. Sans stimulation extérieure, les populationsexhibent des a
tivités os
illantes qui sont uniquement le résultat de la dynamique du réseau.En modi�ant légèrement le taux de dé
harge spontanée, on observe un deuxième 
omporte-ment intéressant : la propagation d'une onde d'a
tivité. Les �gures 2.15 illustrent les a
tivitésdans les populations selon les mêmes 
onventions que pré
édemment. Cette fois-
i, on ex
ite àintervalle régulier la 
ellule 
entrale de la population ex
itatri
e. On observe alors qu'une onded'a
tivités se propage dans les deux populations.
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a) b)Fig. 2.14 � A
tivités dans les deux populations faisant apparaître des os
illations. Ces os
illationssont uniquement la 
onséquen
e de la dynamique interne du réseau puisqu'au
une stimulationextérieure n'est appliquée. a) A
tivité de la population Ex
 au 
ours du temps. b) A
tivité dela population Inh au 
ours du temps.
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a) b)Fig. 2.15 � A
tivités dans les deux populations au 
ours du temps faisant apparaître la propaga-tion d'ondes d'a
tivités, depuis un site stimulé à intervalle régulier. La stimulation est pon
tuelle,et uniquement dans la population ex
itatri
e. a) A
tivité de la population Ex
 au 
ours du temps.b) A
tivité de la population Inh au 
ours du temps.
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al
uls numériques et distribuésDis
ussionPour 
on
lure 
e paragraphe d'introdu
tion des 
hamps neuronaux, revenons sur leurs intérêtsà la fois pour l'informatique et pour la modélisation du système nerveux. D'un point de vueinformatique, les 
hamps neuronaux sont un exemple de paradigme de 
al
ul qui s'ins
rit dansle 
adre des 
al
uls lo
aux, numériques, distribués et adaptatifs10 que nous avons détaillé dansle paragraphe 2.2. Par ailleurs, les équations di�érentielles proposées sont relativement simples.Malgré leur simpli
ité, nous avons vu qu'il peut y avoir di�érents 
omportements émergents del'intera
tion de populations de 
ellules, que nous avons illustré au travers de quelques exemples.Certains de 
es 
omportements ont été observés dans le vivant. En parti
ulier [Pre
htl et al.,1997℄ montre qu'un stimulus visuel produit des vagues d'a
tivité dans le 
ortex visuel de latortue. On trouvera également d'autres travaux faisant le lien entre di�érents troubles 
ommel'épilepsie ou la migraine et la propagation d'a
tivités dans le 
ortex dans [Pinto et Ermentrout,2001℄. Même si nous ne l'avons pas présenté sous 
et angle, les 
hamps neuronaux 
onstituentun outil permettant d'étudier des mé
anismes du système nerveux [S
hwabe et al., 2006℄. Nousavons préféré présenter les 
hamps neuronaux au travers de quelques exemples mais on trouverades travaux faisant le lien ave
 le système nerveux ainsi que di�érents outils mathématiquespour les étudier dans [Beurle, 1956,Wilson et Cowan, 1972,Amari, 1977,Bresslo� et Coombes,1997,Ermentrout, 1998,Vogels et al., 2005,Coombes, 2005℄.
2.4 Un mé
anisme d'attention séle
tive dans le 
adre des 
hampsneuronauxNous avons introduit et illustré dans les paragraphes pré
édents les 
hamps neuronaux. Lespro
hains paragraphes sont 
onsa
rés à la présentation d'un mé
anisme de �déploiement de l'at-tention visuelle�. Il apparaît né
essaire de nuan
er 
e que nous appelons déploiement de l'attentionvisuelle. Nous avons présenté dans le 
hapitre pré
édent l'état de l'art 
on
ernant la 
ompréhen-sion de l'attention visuelle 
hez le primate. Nous avons notamment vu qu'il y a prin
ipalementdeux interprétations pour le déploiement de l'attention qui ne sont pas en
ore départagées. D'unepart, 
ertains proposent que l'attention spatiale est déployée en parallèle. D'autre part, 
ertainsproposent que l'attention spatiale est déployée de manière séquentielle. Le mé
anisme que nousproposons dans le reste de 
e 
hapitre repose sur 
ette se
onde hypothèse selon laquelle l'atten-tion visuelle spatiale est déployée séquentiellement sur les stimuli visuels. Nous l'illustrons à la�n du 
hapitre dans une tâ
he de re
her
he visuelle qui 
onsiste à trouver une 
ible parmi unensemble de distra
teurs.L'équation di�érentielle dis
rétisée (en espa
e et en temps) régissant la dynamique de l'a
-tivité u(x, t) d'un neurone à la position x au temps t utilisée dans le reste du 
hapitre est la10L'adaptabilité de la stru
ture du réseau n'est pas, à proprement parler, une propriété du formalisme des
hamps neuronaux. Néanmoins, puisque 
e formalisme ne dé
rit que les lois d'évolution des a
tivités des unités,rien n'empê
he d'y adjoindre des algorithmes pour modi�er la stru
ture du réseau
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u(x, t + δt) = f(u(x, t) + ∆u(x, t))

τ∆u(x, t) = −u(x, t) +
1

α
(
∑

y

w(x, y)u(y, t) + I(x, t)) + h

f(x) =

{

0 si x ≤ 0

x si x > 0

w(x) = A+e
− x2

σ2
+ − A−e

− x2

σ2
− (2.9)où h est le taux de dé
harge spontanée, α, τ ∈ R

+∗ paramètrent la dynamique, f est la fon
tionde transfert, i
i 
onsidérée 
omme une re
ti�
ation, et w(x) la fon
tion de poids latéraux endi�éren
es de gaussiennes (pour des poids gaussiens, il su�t de prendre A+ ou A− nul).Le mé
anisme est présenté par étapes en dé
omposant 
e qui nous parait être des mé
anismesfon
tionnels élémentaires :� un mé
anisme de séle
tion, présenté dans le paragraphe 2.4.1� auquel est adjoint un mé
anisme pour biaiser le déploiement de l'attention spatiale versdes régions sur lesquelles elle n'a pas été ré
emment déployée, présenté dans le paragraphe2.4.2� auquel est adjoint un mé
anisme pour biaiser le déploiement de l'attention en faveur de
ertains attributs visuels, 
e que nous avons appelé �l'attention guidée par les attributsvisuels� dans le 
hapitre 1, et présenté dans le paragraphe 2.4.3Lorsque, dans les pro
hains paragraphes, nous parlons d'attention visuelle pour dé
rire lesmé
anismes proposés, elle doit être 
omprise 
omme une analogie fon
tionnelle à l'attentionvisuelle 
hez le primate.2.4.1 Un mé
anisme de séle
tionPrésentation du mé
anismeDans 
e paragraphe nous proposons d'illustrer un mé
anisme de séle
tion qui repose sur leparadigme des 
hamps neuronaux. On 
ommen
e par présenter le mé
anisme sans faire référen
eà la biologie puis nous terminons par une dis
ussion sur l'analogie entre 
e mé
anisme et lesmé
anismes attentionnels que nous avons présentés au 
hapitre pré
édent.L'ar
hite
ture est 
onstituée de deux 
artes à deux dimensions Input et Fo
us (�gure 2.16a).La 
arte Input fournit l'entrée au système. Les unités de la 
arte Fo
us ont des a�éren
es dela 
arte input ainsi que des proje
tions latérales en di�éren
e de gaussiennes pour lesquellesl'amplitude de la gaussienne ex
itatri
e étroite est égale à l'amplitude de la gaussienne inhibi-tri
e large. L'équation 2.10 est un exemple d'une telle fon
tion, illustrée sur la �gure 2.16. Les
onnexions latérales sont ainsi uniquement inhibitri
es et leur amplitude dépend de la distan
eentre les unités pré- et post-synaptiques.
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w1(x) = Ae−

x2

σ2

w2(x) = 0.65e
x2

5.02 − 0.65e
x2

(
√

2N)2 (2.10)
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a) b)Fig. 2.16 � a) Ar
hite
ture du système. La 
arte input ex
ite la 
arte fo
us dont les unités ontdes proje
tions latérales en di�éren
e de gaussiennes. b) Les poids des proje
tions, dé�nis parles équations 2.10, sont uniquement inhibiteurs.Ces proje
tions latérales inhibitri
es induisent de la 
ompétition entre les 
ellules 
omme onva le voir dans le pro
hain paragraphe.Simulation et résultatsPour illustrer 
e 
omportement de séle
tion, on 
onsidère une entrée 
onstituée de deuxstimuli gaussiens de même varian
e et de même amplitude (�gure 2.17a). On lan
e la simulationdu réseau et, à intervalle régulier, on réinitialise l'a
tivité des unités de la 
arte fo
us. La�gure 2.17 illustre les a
tivités de la 
arte input et de la 
arte fo
us dans une représentationespa
e/temps. On observe sur la �gure 2.17b qu'à 
haque instant, une seule 
ible est présentedans la 
arte fo
us. Cette séle
tion d'une des 
ibles émerge des intera
tions latérales inhibitri
es.La simulation pré
édente permet d'illustrer que des proje
tions latérales inhibitri
es su�sentà obtenir un mé
anisme de séle
tion. Nous aimerions aller plus loin en liant la 
ible séle
tionnéeet des paramètres (dans le 
as d'une 
ible gaussienne, 
es paramètres peuvent être l'amplitude,la varian
e mais pourquoi pas également des mesures moins dire
tes qui permettraient de 
ara
-tériser la �saillan
e� d'une 
ible) qui la 
ara
térisent. En parti
ulier, on 
onsidère en entrée deux
ibles gaussiennes de même varian
e mais d'amplitude di�érente. Pour rendre le mé
anisme deséle
tion exploitable, il serait intéressant que la 
ible dont l'amplitude est la plus importantegagne statistiquement plus la 
ompétition que le distra
teur d'amplitude moins importante. Desexpérien
es préliminaires montrent que le mé
anisme pré
édent ayant uniquement des 
onnexionslatérales inhibitri
es, ne permet pas d'avoir 
ette propriété :� soit l'une des deux 
ibles est séle
tionnée ave
 une probabilité de 1.0� soit elles sont séle
tionnées ave
 une probabilité de 0.5
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a) b)Fig. 2.17 � a) L'entrée du réseau est 
onstituée de deux stimulations gaussiennes de mêmeamplitude et de même varian
e. b) Les 
onnexions latérales inhibitri
es dans la 
arte fo
usinduisent de la 
ompétition entre les régions ex
itées de telle sorte que seule une des deux régionsgagne la 
ompétition. L'a
tivité dans la 
arte fo
us est réinitialisée tous les 40 pas de tempspour relan
er la 
ompétition.On 
onsidère alors un mé
anisme de séle
tion dans lequel les proje
tions latérales ont des 
om-posantes ex
itatri
e et inhibitri
e dé�nies par l'équation suivante :
w2(x) = 1.0e

x2

5.02 − 0.65e
x2

(
√

2N)2L'expérien
e 
onsiste à présenter les deux 
ibles et à mesurer quelle 
ible a été séle
tionnée. Onreproduit 
ette expérien
e un grand nombre de fois (i
i 500 fois), en �xant l'amplitude de lapremière 
ible (notée s1) à 1.0 et en faisant varier l'amplitude de la deuxième 
ible (notée s2)entre 0.5 et 1.5 (�gure 2.18a) ; la distan
e entre les deux 
ibles est �xée. La �gure 2.18b représentela fon
tion de poids en trait plein ainsi que les deux 
ibles s1 et s2 relativement à la 
ellule laplus ex
itée par s1. On observe en parti
ulier que la 
ible s2 est dans son voisinage inhibiteur. La�gure 2.18
 représente la probabilité de séle
tionner la 
ible s1 en fon
tion de l'amplitude de la
ible s2. On observe que la probabilité de séle
tionner s1 diminue si l'amplitude de s2 augmente.Si les deux 
ibles ont la même amplitude, la probabilité de les séle
tionner est de 50%, 
e quise 
omprend intuitivement puisque, le problème étant symétrique, il n'y a au
une raison pourqu'une des 
ibles gagne plus la 
ompétition que l'autre. Ce qui est intéressant, 
'est qu'un biais enamplitude d'une 
ible favorise sa séle
tion. Nous utiliserons 
e prin
ipe dans le paragraphe 2.4.3où nous présenterons une manière d'introduire un biais dans la 
arte de saillan
e pour favoriser
ertains attributs visuels. Puisque la séle
tion est biaisée en faveur des 
ibles dont l'amplitude estla plus importante, il su�t d'apporter un biais en amplitude vers 
ertaines 
ibles pour qu'ellessoient statistiquement plus souvent séle
tionnées.Dis
ussionLe mé
anisme présenté dans 
e paragraphe, 
onstruit dans le 
adre du paradigme des 
hampsneuronaux, permet de séle
tionner une région spatiale lorsque plusieurs sont ex
itées. Bien
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b) 
)Fig. 2.18 � a) On présente deux 
ibles gaussiennes en entrée du mé
anisme. Ces deux 
iblesont la même varian
e. L'amplitude de s1 est �xée tandis qu'on fait varier l'amplitude de s2.On estime, en répétant 500 fois l'expérien
e et en mesurant la 
ible qui a gagné la 
ompétition,la probabilité de séle
tion la 
ible s1 en fon
tion de l'amplitude de s2 b) La fon
tion de poidsqui dé�nie les proje
tions latérales est représentée en trait plein. Les deux 
ibles s1 et s2 sontreprésentées sur le même graphique, en pointillés, pour souligner que la 
ible s2 appartient auvoisinage inhibiteur des 
ellules ex
itées par la 
ible s1. 
) L'amplitude de s1 étant �xée à 1.0,la probabilité de la séle
tionner est une fon
tion dé
roissante de l'amplitude de s2. Lorsque lesdeux 
ibles ont la même amplitude, la probabilité de séle
tionner l'une ou l'autre des 
ibles estidentique.
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tive dans le 
adre des 
hamps neuronaux 69évidemment, les 
onditions pour que le mé
anisme fon
tionne dépendent de plusieurs paramètres
omme la forme des stimuli et les paramètres des poids latéraux. Nous avons illustré son fon
tion-nement par une appro
he empirique puisque nous ne disposons pas, à ma 
onnaissan
e, d'outilspermettant de formaliser son fon
tionnement. Les résultats nous montrent que sous 
ertaines
onditions, la probabilité de séle
tionner une 
ible dépend de son amplitude. D'autres propriétésde 
e mé
anisme de séle
tion sont étudiées dans [Vitay, 2006℄ dont la robustesse au bruit et larobustesse aux distra
teurs lorsqu'une 
ible est séle
tionnée.Ce mé
anisme est une analogie au déploiement de l'attention spatiale que nous avons présen-tée au 
hapitre pré
édent. Il repose sur l'hypothèse qu'à un 
ertain point, seule une régionspatiale est séle
tionnée. L'hypothèse que l'attention spatiale est déployée séquentiellement esten
ore 
ontroversée. Néanmoins, si on voit 
e mé
anisme 
omme un mé
anisme de séle
tion d'uneposition spatiale vers laquelle engager une a
tion (
omme un mouvement o
ulaire), la séle
tiond'une unique région prend du sens. Par ailleurs, d'après la théorie prémotri
e de l'attention, 
esont les mêmes aires 
orti
ales qui sont impliquées dans le déploiement de l'attention spatiale etla préparation d'un mouvement.Avant de pouvoir vraiment parler d'un mé
anisme analogue au déploiement de l'attentionspatiale, il nous reste en
ore au moins une 
hose à in
lure : la possibilité de désengager l'attentionspatiale pour qu'elle puisse être déployée sur une autre région. C'est 
ette extension que nousabordons dans la pro
haine se
tion.2.4.2 La né
essité d'une forme de mémoire spatialePrésentation du mé
anismeComme nous l'avons vu au paragraphe 1.1, il existe un mé
anisme qui évite que l'attentionvisuelle ne soit redéployée sur des positions spatiales sur lesquelles elle s'est déployée ré
emment.Il existe di�érentes hypothèses quant aux mé
anismes neuronaux responsables de 
e phénomènedit �d'inhibition de retour�. Ce pourrait être une mémoire de travail spatiale dans laquelle lespositions sur lesquelles l'attention s'est déployée sont sto
kées. Mais 
e pourrait également êtreune période réfra
taire qui empê
he les 
ellules, dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre la position surlaquelle l'attention s'est ré
emment déployée, de dé
harger. Pour la dé�nition d'un modèle, lephénomène d'inhibition de retour, qu'il soit 
ausé par l'un ou l'autre des mé
anismes mentionnés,peut être modélisé par une représentation spatiale.Dans le mé
anisme pré
édent, nous avons utilisé une di�éren
e de gaussiennes dé�nie de tellemanière que l'inhibition soit su�samment large pour qu'une région qui gagne la 
ompétitioninhibe les autres ave
 une amplitude su�samment forte pour que plusieurs régions ex
itées nepuissent pas 
oexister. Dans le 
as d'une mémoire de travail, on peut 
onsidérer des 
onnexions endi�éren
es de gaussiennes lo
ales. Dans le 
as pré
édent, l'inhibition 
ouvrait toute la 
arte. I
i,on 
onsidère des 
onnexions uniquement lo
ales et qui par ailleurs ont une 
omposante ex
itatri
elo
ale. L'ex
itation lo
ale permet aux unités voisines de s'auto-entretenir et l'inhibition évite quel'a
tivité ne se propage dans toute la 
arte. Par exemple, 
onsidérons les 
onnexions latérales
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuésdé�nies par l'équation 2.11 et illustrées sur la �gure 2.19a.
w3(x, y) = 3.0e

‖x−y‖2
2.02 − 0.5e

‖x−y‖2
4.02 (2.11)La �gure 2.19b présente l'ar
hite
ture 
onsidérée. L'obje
tif de 
e mé
anisme est de séle
-tionner séquentiellement les 
ibles présentées en entrée. Pour 
e faire, on adjoint au mé
anismede séle
tion présenté dans le paragraphe pré
édent la mémoire de travail wm qui mémorise les
ibles séle
tionnées. L'entrée d'une 
ible en mémoire de travail est 
onditionnée par la 
oa
ti-vation des 
artes input et fo
us. Cela signi�e qu'une 
ible entre en mémoire de travail si etseulement si elle est à la fois présente dans la 
arte input et dans la 
arte fo
us. L'ex
itationde la 
arte input permet également de 
onserver une 
ible en mémoire de travail lorsque le fo
usattentionnel 
hange de 
ible, 
'est à dire lorsqu'un foyer d'a
tivation de la 
arte wm n'est plusex
ité par la 
arte fo
us. La mémoire de travail permet de biaiser la 
ompétition dans la 
artefo
us pour favoriser les 
ibles sur lesquelles l'attention se s'est pas en
ore déployée. L'in�uen
ede la mémoire de travail sur la séle
tion dans la 
arte fo
us est représentée par la proje
tionde prin
ipe en pointillé entre wm et fo
us. Si 
es proje
tions inhibitri
es 
onne
tent dire
te-ment les deux 
artes, le fo
us attentionnel est 
hangé dés que la 
ible, sur laquelle l'attention estdéployée, entre en mémoire de travail. On verra dans le paragraphe 2.4.3 un mé
anisme grâ
eauquel l'attention est désengagée seulement sous 
ertaines 
onditions.
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a) b)Fig. 2.19 � a) Illustration des poids latéraux de la 
arte wm, dé�nis par l'équation 2.11 b) Onadjoint, au mé
anisme de séle
tion présenté dans le paragraphe pré
édent une mémoire de travailspatiale qui n'est rien d'autre qu'une 
arte dont les unités ont des proje
tions latérales lo
alesave
 une 
omposante ex
itatri
e non nulle.Simulation et résultatsPour illustrer le mé
anisme, on 
ommen
e par présenter une simulation n'impliquant que lamémoire de travail puis une simulation de l'ar
hite
ture 
omplète ave
 les 
artes input, fo
uset wm.
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adre des 
hamps neuronaux 71Mémoire de travail seule. On 
onsidère dans 
e paragraphe l'ar
hite
ture 
onstituée unique-ment des 
artes input et wm (�gure 2.19b). Considérons une entrée 
onstituée de trois stimulidont on fait varier l'amplitude. L'expérien
e 
onsiste à simuler la séle
tion par l'attention de
ha
une des 
ibles de manière séquentielle, en augmentant l'amplitude des 
ibles en entrée. La�gure 2.20a illustre les entrées qu'on applique à la mémoire de travail. Pour le moment, on nes'intéresse qu'à 
e qui se passe entre 0 et 600 pas de temps. Les trois 
ibles ont initialement uneamplitude assez faible, puis l'amplitude de la première est augmentée au pas de temps 150 avantd'être diminuée. L'amplitude de la se
onde 
ible est ensuite augmentée puis diminuée et on faitde même ave
 la troisième 
ible. La �gure 2.20b illustre l'a
tivité dans la mémoire de travail.Initialement, l'ex
itation d'entrée est trop faible pour qu'une ex
itation émerge dans la mémoirede travail. Au pas de temps 150, l'a
tivité de la première 
ible devient su�samment importantepour qu'elle émerge en mémoire de travail. Il est intéressant de 
onstater que la diminutiond'amplitude de la 
ible qui s'ensuit n'a�e
te pas la présen
e de la 
ible en mémoire de travail.Plus pré
isément, l'amplitude de la 
ible reste su�samment importante pour que, 
ombinée ave
l'ex
itation latérale de la mémoire de travail, la 
ible demeure en mémoire de travail malgré sadiminution d'amplitude ; le même raisonnement est valable pour les deux autres 
ibles.Les proje
tions latérales ex
itatri
es permettent de maintenir une information en mémoirede travail lorsque l'amplitude de l'entrée diminue, en 
ompensant la diminution de l'ex
itationa�érente par des ex
itations latérales. Il est également intéressant de remarquer que la mémoirede travail reste sensible à l'entrée. Pour l'illustrer, on dépla
e les stimuli à partir du pas de temps600. On observe alors que les 
ibles en mémoire de travail suivent l'évolution de l'entrée et restent
ohérentes ave
 les stimuli d'entrée. A partir du pas de temps 1000, on diminue progressivementl'amplitude des stimuli. A partir d'un 
ertain seuil, l'ex
itation a�érente à la mémoire de travailn'est plus su�sante et l'information mémorisée est perdue.Les paramètres utilisés pour la simulation sont (les notations utilisées sont 
elles de la �gure2.19b et de l'équation 2.9) :
N = 50

w3(x) = 3.0e−
x2

4.0 − 0.5e−
x2

16.0

w4(x) = 0.35e−
x2

4.0wm : τ = .75, h = −0.2, α = 12.0Mé
anisme de déploiement de l'attention spatiale. On 
onsidère maintenant l'ar
hi-te
ture 
omplète ave
 les trois 
artes input, fo
us et wm (�gure 2.19b). Il y a trois aspe
tsintéressants de la simulation pré
édente :� une ex
itation initiale sous une valeur 
ritique ne su�t pas à faire émerger une 
ible enmémoire de travail,� lorsque l'ex
itation atteint la valeur 
ritique, la 
ible émerge en mémoire de travail,� dès qu'une 
ible est en mémoire de travail, une faible ex
itation su�t à la 
onserver enmémoire de travail grâ
e à des ex
itations latérales su�samment fortes pour 
ompenser ladiminution de l'ex
itation a�érente et su�samment faibles pour rester sensible à l'entrée.Dans l'ar
hite
ture 
omplète, l'ex
itation initiale, trop faible pour faire émerger une 
ible en mé-moire de travail, est fournie par l'entrée. Dans l'ar
hite
ture 
omplète, l'augmentation d'a
tivité
orrespond à la séle
tion par la 
arte fo
us d'une des 
ibles. La �gure 2.21 illustre le fon
tion-
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a) b)Fig. 2.20 � a) L'entrée est 
onstituée de trois stimuli gaussiens. Entre les pas de temps 0 et 600,on augmente brièvement l'amplitude des 
ibles les unes après les autres pour simuler une formede séle
tion spatiale. A partir du pas de temps 600, les stimuli sont dépla
és pour illustrer lespropriétés dynamiques de la mémoire. b) A
tivité dans la 
arte wm au 
ours du temps. A partird'une amplitude 
ritique, une 
ible émerge dans la mémoire et y reste même si l'amplitude de la
ible diminue jusqu'à sa valeur initiale. Les 
onnexions latérales ex
itatri
es sont su�sammentfortes pour 
ompenser la diminution de l'ex
itation a�érente. Elles sont également su�sammentfaibles pour rester sensible à l'entrée : à partir du pas de temps 600, les 
ibles mémorisées suiventla dynamique de l'entrée.
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a) b)


) d)Fig. 2.21 � a) On présente trois 
ibles en entrée. b) Les trois régions ex
itées dans la 
artefo
us entrent en 
ompétition et seule l'une d'elle la gagne. La 
oa
tivation des 
artes input etfo
us permet l'émergen
e de la 
ible séle
tionnée dans la mémoire de travail wm. 
) Les posi-tions mémorisées en mémoire de travail sont inhibées dans la 
arte fo
us, de telle sorte qu'unenouvelle 
ompétition s'engage mais, 
ette fois-
i, en faveur des régions non en
ore séle
tionnées.La deuxième 
ible séle
tionnée entre en mémoire de travail. d) Les deux 
ibles pré
édentes étant
orre
tement mémorisées, la dernière 
ible gagne la 
ompétition dans la 
arte fo
us.Trois 
ibles sont présentées en entrée (�gure 2.21a). Les trois régions de la 
arte fo
us, ex-
itées par l'entrée, entrent en 
ompétition jusqu'à 
e qu'une des 
ibles la gagne (�gure 2.21b). La
oa
tivation des 
artes input et fo
us produit une ex
itation su�sante pour que la 
ible émergedans la mémoire de travailwm. Lorsque l'attention doit être désengagée, la mémoire de travail estutilisée pour inhiber les positions mémorisées dans la 
arte fo
us par un mé
anisme représentéen pointillés sur la �gure 2.19b qu'on ne détaillera pas dans 
e paragraphe. Nous verrons dansle paragraphe 2.4.3 un exemple d'un tel mé
anisme. En 
onséquen
e, une nouvelle 
ompétitions'engage entre les trois régions, ave
 néanmoins un biais en défaveur de la position mémorisée.
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuésUne position spatiale sur laquelle l'attention ne s'est pas en
ore déployée est ainsi séle
tionnée(�gure 2.21
). On observe deux phénomènes intéressants. Le premier est que la 
ible séle
tionnéeentre en mémoire de travail par la 
oa
tivation des 
artes input et fo
us. Le se
ond est quemalgré le désengagement de l'attention, qui implique que la région pré
édemment séle
tionnéen'est plus ex
itée dans wm par fo
us, la 
ible reste en mémoire de travail. Cela est dû auxproje
tions latérales ex
itatri
es qui, 
ombinées ave
 l'ex
itation de la 
arte input su�sent àgarder la 
ible en mémoire. En�n, l'attention est à nouveau désengagée pour se déployer sur ladernière 
ible (�gure 2.21d).Les paramètres utilisés pour la simulation sont (les notations utilisées sont 
elles de la �gure2.19 et de l'équation 2.9) :
N = 40

w1(x) = 1.0e−
x2

4.0

w2(x) = 0.65e−
x2

25.0 − 0.65e−
x2

2N2

w3(x) = 3.0e−
x2

4.0 − 0.5e−
x2

16.0

w4(x) = 0.25e−
x2

4.0fo
us : τ = 0.75, h = 0.0, α = 7.0wm : τ = 0.75, h = −0.25, α = 12.0Dis
ussionDans 
ette se
tion, nous avons montré 
omment une mémoire spatiale peut émerger d'inter-a
tions latérales lo
ales. Si la 
omposante ex
itatri
e de 
es intera
tions latérales est trop forte, lamémoire de travail spatiale ainsi 
onstruite peut devenir insensible aux modi�
ations de l'entrée.Nous avons au 
ontraire utilisé une 
omposante ex
itatri
e modérée de telle sorte qu'une foisque la position spatiale d'une 
ible est mémorisée, si la 
ible bouge, la mémoire est mise à jourdynamiquement. Cette mise à jour dynamique est uniquement la 
onséquen
e des intera
tionslatérales des 
ellules.Le mé
anisme �nalement obtenu, 
onstruit à partir du mé
anisme de séle
tion de la se
tion2.4.1 et du mé
anisme de mémoire de travail spatiale, peut être 
onsidéré 
omme une analo-gie fon
tionnelle au déploiement séquentiel de l'attention spatiale. A 
haque instant, seule unerégion spatiale est séle
tionnée. Lorsqu'elle est séle
tionnée, elle est mémorisée. La mémoire spa-tiale peut ensuite être utilisée pour biaiser la 
ompétition en faveur d'une région qui n'a pasen
ore été séle
tionnée. Par analogie ave
 le déploiement de l'attention spatiale, la mémoire detravail spatiale que nous utilisons pourrait modéliser le phénomène d'inhibition de retour. Néan-moins, l'inhibition de retour a une portée temporelle limitée. I
i, il est important de noter quela mémoire spatiale que nous avons proposée maintient l'information tant que le stimulus estprésent dans le 
hamp. Si nous voulons que l'information ne soit mémorisée que pendant une
ertaine durée, il est né
essaire soit de modi�er les paramètres de la mémoire, soit de modi�erl'ar
hite
ture. Quoi qu'il en soit, ne serait-
e que pour guider le déploiement de l'attention versdes régions sur lesquelles elle ne s'est pas en
ore déployée, le mé
anisme est fon
tionnel.
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tive dans le 
adre des 
hamps neuronaux 75Nous avons vu dans le 
hapitre pré
édent que parmi les di�érentes fa
ettes de l'attentionvisuelle, elle peut être guidée par les attributs visuels. Jusqu'à maintenant, nous n'avons traitéque des informations spatiales. Dans le pro
hain paragraphe, nous proposons un mé
anisme grâ
eauquel on peut in
lure les attributs visuels 
omme la 
ouleur ou l'orientation.2.4.3 Intégrer des attributs non spatiaux : un mé
anisme de re
her
he vi-suellePrésentation du mé
anismeLes deux mé
anismes pré
édents permettent de par
ourir séquentiellement plusieurs 
iblesprésentées en entrée. Pour le moment, nous nous sommes intéressés uniquement à l'informationspatiale. Dans 
e paragraphe, nous proposons d'étendre le mé
anisme pré
édent en in
luant desattributs visuels en vue d'obtenir un mé
anisme d'exploration visuelle guidée par des attributsvisuels. Cette extension est en partie inspirée des travaux de [Hamker, 2004,Hamker, 2005
℄ quenous avons présentés su

in
tement au paragraphe 1.4.3.Comme nous l'avons vu au paragraphe 2.4.1 traitant du mé
anisme de séle
tion, la proba-bilité de séle
tionner une 
ible dépend de son amplitude. Ainsi, si on souhaite qu'une 
ible soitprivilégiée par rapport aux autres, il su�t de lui apporter un biais en amplitude. C'est l'un desprin
ipes que nous allons utiliser dans le mé
anisme présenté dans 
e paragraphe. Le mé
anisme
omprenant le mé
anisme de séle
tion ainsi que la mémoire de travail peut être 
onsidéré 
ommeun mé
anisme d'exploration spatiale. Nous souhaitons l'étendre pour lui ajouter deux propriétés :� biaiser l'exploration spatiale en faveur des 
ibles ayants 
ertains attributs visuels (
ouleur,orientation, ...)� extraire les attributs visuels de la 
ible séle
tionnée spatialementL'ar
hite
ture proposée est illustrée sur la �gure 2.22. Elle se 
ompose d'une partie qui traiteuniquement l'information spatiale (voie �Where�) et qui est 
onstituée du mé
anisme présentédans le paragraphe pré
édent (mé
anisme de séle
tion et mémoire de travail spatiale) ainsi qued'une partie qui traite uniquement les attributs visuels (voie �What�).Un point essentiel dans 
e paragraphe est de 
omprendre 
omment la 
arte de saillan
e pre-motor est modulée pour favoriser 
ertaines positions spatiales qu'o

upent des 
ibles poten-tiellement intéressantes. L'information visuelle est tout d'abord �ltrée selon plusieurs dimensions(on 
onsidérera dans l'exemple les deux 
ouleurs bleu/vert et les deux orientations 45° et 135°).Le résultat de 
es �ltres dé�nit l'a
tivité des 
artes Ibleu, Ivert, I45°, I135°. Par la suite on note M∗l'ensemble des 
artes Mbleu,Mvert,M45°,M135° où M peut être I, V 4, IT ou PF . Les 
artes V 4∗représentent un niveau intermédiaire dans le réseau ; elles intègrent :� l'information visuelle montante, provenant des 
artes I∗� un biais spatial provenant de la 
arte premotor et qui favorise la position spatialeséle
tionnée dans la voie �Where� en agissant 
omme un gain sur l'information montanteprovenant de I∗,� un biais en faveur de 
ertains attributs provenant de la voie �What� et qui favorise les



76Chapitre 2. Emergen
e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribués

Décision

Cible trouvée

focuspremotor

Excitation

Mémorisation

wm

Biais inhibiteur

Compétition

switch

Cible non trouvée

Désengager l’attention

Voie "What" Voie "Where"

GatingMise à jour 

Cible sélectionnéeCarte de saillance

Mémoire de travail Désengagement

V4bleu V4vert V4
45̊

V4
135̊
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Fig. 2.22 � Mé
anisme de déploiement 
overt de l'attention visuelle. A la voie �Where� détailléedans les paragraphes pré
édents, on adjoint des mé
anismes qui permettent de moduler la 
artede saillan
e premotor en fon
tion des attributs visuels re
her
hés. L'entrée visuelle est �ltréeselon plusieurs dimensions. Le résultat de 
es �ltres dé�nit l'a
tivité des unités des 
artes I∗. Ces
artes ex
itent les 
artes V 4∗ qui servent de niveau intermédiaire dans le système. Ces 
artes ontdes a�éren
es de l'entrée visuelle, des unités représentant les attributs à re
her
her PF∗ ainsique de la 
arte de séle
tion spatiale fo
us. Toutes les équations d'évolution des unités ainsi queles paramètres du modèle sont disponibles dans les annexes A.1 et A.2
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tive dans le 
adre des 
hamps neuronaux 77positions spatiales qui 
ontiennent une 
ible partageant l'un des attributs, en agissant
omme un gain sur l'information montante provenant des 
artes I∗.Puisque nous avons déjà détaillé la voie �Where� dans les paragraphes pré
édents, nous allonspasser plus de temps sur la voie �What�. Cette voie est 
onstituée de deux prin
ipaux ensemblesde 
artes. D'une part, les 
artes IT∗ ont des a�éren
es des 
artes V 4∗ qui leur sont asso
iées.Par exemple, la 
arte ITbleu n'a des a�éren
es que de la 
arte V 4bleu. Par ailleurs, 
haque 
arte
IT n'est 
onstituée que d'une seule unité dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre tout le 
hamp visuel etqui 
al
ule le maximum des a
tivités des unités dans son 
hamp ré
epteur. Les a
tivités de 
esunités fournissent ainsi une indi
ation sur la �quantité� d'un attribut dans tout le 
hamp visuel,extraite des a
tivités des 
artes V 4∗. Toute l'astu
e 
onsiste à modi�er les a
tivités des unitésdans V 4∗ pour que les informations extraites par les unités IT∗ représentent les attributs de la
ible séle
tionnée spatialement dans la voie �Where�. Les 
artes PF∗ représentent la mémoiredes attributs visuels qui sont pertinents pour la tâ
he. Ces 
artes ne 
ontiennent égalementqu'une unité. Ce sont 
es unités qui fournissent un biais aux représentations V 4∗ pour favoriserla représentation des positions spatiales qu'o

upent des stimuli qui partagent au moins unattribut ave
 la 
ible. Il est possible d'asso
ier une sémantique à l'a
tivité des deux ensemblesde 
artes IT∗ et PF∗ :� les 
artes IT∗ permettent de dé
oder les attributs visuels de la 
ible séle
tionnée spatiale-ment dans la voie �Where�� les 
artes PF∗ déterminent les attributs visuels re
her
hésPuisque les 
ellules PF∗ favorisent la représentation dans V 4∗ des positions spatiales o

upéespar des stimuli qui partagent au moins un attribut visuel ave
 la 
ible, la 
arte premotor,qui intègre les a
tivités des 
artes V 4∗ peut être 
onsidérée 
omme une 
arte de saillan
e. Ene�et, elle 
onstitue une représentation spatiale, indépendante des attributs visuels, qui représentela pertinen
e 
omportementale de 
haque position du 
hamp visuel. C'est sur la base de 
ettereprésentation que la 
arte fo
us séle
tionne la pro
haine région sur laquelle déployer l'attentionspatiale. La région séle
tionnée ex
ite en retour les 
artes V 4∗ en agissant 
omme un gain surl'information montante provenant de I∗. Ainsi, les représentations dans V 4∗, en plus d'être mod-ulées par les attributs pertinents pour la tâ
he, sont également modulées par la position spatialeséle
tionnée. Cette se
onde modulation a la 
onséquen
e indire
te de biaiser les représentationsdans les 
artes IT∗, de telle sorte que les attributs visuels d'une 
ible séle
tionnée spatialementdans la voie �Where�, peuvent être dé
odés dans la voie �What� des a
tivités des 
artes IT∗.L'adéquation entre les attributs visuels re
her
hés et les attributs visuels de la 
ible séle
tion-née spatialement est estimée par des 
ellules du module de
ision. Le résultat de l'intégrationde 
es 
ellules permet de dé
ider quel 
omportement adopter :� soit la région séle
tionnée 
ontient la 
ible re
her
hée, auquel 
as la re
her
he est terminée� soit la région séle
tionnée ne 
ontient pas la 
ible re
her
hée, auquel 
as l'attention spatialedoit être désengagéeLe désengagement de l'attention spatiale est obtenu en inhibant dans la 
arte fo
us les régionssur lesquelles l'attention spatiale s'est déjà déployée. Le mé
anisme qui permet de désengagerl'attention est la 
arte swit
h de la voie �Where� qui a des a�éren
es des unités de dé
isionainsi que de la mémoire de travail et dont les unités inhibent la 
arte fo
us. Le mé
anisme leplus simple 
onsiste à utiliser une 
arte, telles que l'ex
itation de la mémoire de travail seule nesu�se pas à ex
iter ses 
ellules. Une ex
itation 
omplémentaire des unités de dé
ision su�t àex
iter 
es 
ellules qui inhibent ainsi la 
arte fo
us. On trouvera dans [Vitay et Rougier, 2005℄un mé
anisme de désengagement de l'attention plus sophistiqué et inspiré du fon
tionnement des
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onsidère une tâ
he de re
her
he visuelle très simple qui 
onsiste uniquement à lo
aliserune 
ible dé�nie par ses attributs visuels. Les stimuli sont des barres 
olorées bleues ou vertes etorientées à 45° ou 135°. On 
onsidère que la 
ible à lo
aliser est la barre bleue orientée à 45° quiest unique dans les exemples proposés, et entourée de distra
teurs.
0 20 40 60 80 100 120

0.0

0.5

1.0

B
le
u

0 20 40 60 80 100 120
0.0

0.5

1.0

V
e
rt

0 20 40 60 80 100 120
0.0

0.5

1.0

4
5

�
0 20 40 60 80 100 120

0.0

0.5

1.0

1
3
5

�
0 20 40 60 80 100 120

0.0

0.5

1.0

Fo
cu

sa) b)Fig. 2.23 � a) Exemple de par
ours de l'attention visuelle spatiale. La tâ
he 
onsiste à lo
aliserla 
ible bleue orientée à 45°. L'attention visuelle est d'abord déployée sur deux distra
teursverts avant de séle
tionner la 
ible. b) Pendant que le système réalise la tâ
he, on enregistreles a
tivités des 
ellules ITbleu, ITvert, IT45°, IT135° ainsi que l'a
tivité moyenne normalisée de la
arte premotor. Ces 
artes 
onstituent de bons indi
ateurs de l'état du système à un instantdonné.La �gure 2.23 illustre le déploiement de l'attention ainsi que l'enregistrement de 
ertaines
ellules du mé
anisme pendant la réalisation de la tâ
he. Sur la �gure 2.23a, le par
ours parl'attention visuelle spatiale, dont la position est dé
odée dans la 
arte premotor, est représentépar les 
er
les en pointillés. Pour expli
iter 
e que �perçoit� le système, l'a
tivité des 
ellules IT∗ainsi que l'a
tivité moyenne normalisée dans la 
arte premotor sont représentées sur la �gure2.23b. L'a
tivité dans la 
arte premotor permet de savoir quand une 
ible est séle
tionnéespatialement. A 
haque séle
tion, il est possible de dé
oder les attributs visuels de la 
ible séle
-tionnée spatialement à partir des a
tivités des 
ellules IT∗. Ces 
inq mesures 
onstituent ainside bons indi
ateurs de l'état du système. On observe ainsi que les 
ibles séle
tionnées sont :� une 
ible verte orientée à 45 °� suivie d'une 
ible verte orientée à 45°
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tive dans le 
adre des 
hamps neuronaux 79� suivie d'une 
ible bleue orientée à 45°La �gure 2.24 représente l'état du système après la séle
tion du deuxième stimulus ainsiqu'une fois la tâ
he terminée et la 
ible lo
alisée. Sur la �gure 2.24a on peut noter plusieurs
hoses intéressantes. Puisque la 
ible à re
her
her est bleue et orientée à 45°, l'amplitude desa
tivités des 
artes V 4bleu et V 445° est plus importante que l'amplitude des a
tivités des 
artes
V 4vert et V 4135°. Sur les illustrations, 
es modulations sont relativement faibles et di�
ilementper
eptibles. Elles sont beau
oup plus fa
ilement per
eptibles dans la 
arte de saillan
e premo-tor. On 
onstate en e�et que toutes les positions spatiales o

upées par un stimulus qui partageau moins un attribut ave
 la 
ible ont une amplitude plus importante. On observe égalementque parmi toutes les 
ibles représentées dans V 4∗, 
elle qui est séle
tionnée spatialement dansla 
arte fo
us a un biais en amplitude supplémentaire. C'est 
e biais en amplitude qui permetde biaiser indire
tement les a
tivités des 
artes IT∗ desquelles sont extraites les attributs de la
ible qui o

upe la position spatiale sur laquelle l'attention est déployée. En�n, puisque le stim-ulus séle
tionné n'a pas tous les attributs re
her
hés, le neurone swit
h dé
harge et modulel'inhibition de la mémoire de travail spatiale wm (qui 
ontient les deux premières régions spa-tiales séle
tionnées) sur la 
arte fo
us. La �gure 2.24b représente l'état du système une fois latâ
he terminée. La région séle
tionnée dans la 
arte fo
us 
ontient la 
ible re
her
hée. Ainsi, leneurone que nous avons noté ok sur les illustrations dé
harge, indiquant que la 
ible est lo
alisée.D'autres exemples de par
ours par l'attention sont présentés sur les �gures 2.25 pour dif-férentes 
on�gurations de l'entrée.Dis
ussionDans 
ette se
tion, nous avons montré 
omment il était possible d'in
lure les attributs vi-suels pour guider le déploiement de l'attention. Non seulement les attributs 
ibles guident ledéploiement de l'attention spatiale mais il est également possible d'extraire les attributs d'une
ible séle
tionnée spatialement. Il y a une forme de symétrie entre la séle
tion spatiale et la séle
-tion par les attributs. On pourrait par exemple imaginer que la séle
tion spatiale se fasse dansune autre modalité, par exemple auditive. Si le signal sonore est lo
alisé, sa position pourraitvenir en feedba
k biaiser les représentations V 4∗, ayant pour 
onséquen
e de biaiser les représen-tations IT∗. Ainsi, ave
 la même ar
hite
ture, il est possible d'in
lure la séle
tion spatiale dansd'autres modalités. L'ar
hite
ture que nous proposons 
onsidère un ensemble limité d'attributsvisuels. Les travaux 
lassiques sur le 
al
ul de la 
arte de saillan
e utilisent néanmoins des �ltresplus 
omplexes ave
 notamment le 
al
ul d'oppositions de 
ouleurs (vert/rouge ou bleu/jaune)ou le 
al
ul de plusieurs orientations. On distingue en général la dimension et la valeur. Pourles 
ouleurs, les dimensions seraient par exemple vert/rouge et bleu/jaune, la valeur étant lerésultat du �ltrage. Dans l'ar
hite
ture que nous venons de présenter, nous 
onfondons dimen-sion et valeur : une 
ellule de la 
arte Ibleu dé
harge si il y a beau
oup de bleu dans son 
hampré
epteur ; une 
ellule de la 
arte I45° dé
harge uniquement si dans son 
hamp ré
epteur, lestimulus est orienté à 45°. Une appro
he plus réaliste serait de 
onsidérer des populations de
ellules pour 
haque dimension, de telle sorte qu'une 
ellule dans la population ait une 
ertaine
ourbe de séle
tivité (tuning 
urve) pour les valeurs de la dimension 
onsidérée. En pratique
'est 
e que propose [Hamker, 2005
℄ mais pour des raisons de simpli
ité, nous ne l'avons pas
onsidéré. In
lure 
es propriétés aurait deux avantages. D'une part, les stimuli dans des s
ènes
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Ibleu Ivert I45̊b)Fig. 2.24 � a) A
tivités des di�érentes unités après la séle
tion de la deuxième 
ible. La 
ibleséle
tionnée est en train d'émerger dans la mémoire de travail. Au même moment, le biais spatialrétropropagé vers les 
artes intermédiaires V 4∗ biaise 
es représentations, de telle sorte que lavoie �What� �sait� déjà que le stimulus séle
tionné est un distra
teur. b) Une fois que la 
iblea été lo
alisée, le système reste dans un état stationnaire. En parti
ulier, la mémoire de travail
onserve l'ensemble des positions spatiales qui ont été séle
tionnées.
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Fig. 2.25 � Exemples de par
ours par l'attention spatiale pour di�érentes 
on�gurations destimuli. La 
ible re
her
hée est la barre bleue orientée à 45°. L'attention visuelle est déployéeséquentiellement, et en priorité sur les 
ibles qui partagent au moins un attribut ave
 la 
ible (enparti
ulier, les 
ibles vertes orientées à 135° ne sont jamais séle
tionnées). Les 
ibles séle
tionnéesspatialement sont représentées par un 
er
le en pointillé. Le sens du par
ours est orienté par les�è
hes.
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e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribuésnaturelles ne pourraient pas être dis
riminés uniquement sur la base des attributs élémentairesque nous 
onsidérons i
i. Enri
hir la représentation des attributs est un pas vers l'appli
ationde 
es mé
anismes en vision par ordinateur. Par ailleurs, [Navalpakkam et Itti, 2006℄ montrentque des variations de valeur dans une même dimension peuvent guider les mouvements o
ulaires.Sous l'hypothèse que l'attention se déploie sur une région de l'espa
e avant qu'un mouvemento
ulaire ne soit dirigée vers elle, on peut imaginer que l'attention peut être guidée en faveur d'unintervalle de valeur d'une même dimension plut�t qu'uniquement en faveur de la dimension.Les extensions 
itées pré
édemment sont des extensions possibles du mé
anisme. Néanmoins,nous pensons qu'en prin
ipe, 
ette ar
hite
ture est une ar
hite
ture minimale relativement simple,dé�nie dans le 
adre des 
hamps neuronaux, dont le 
omportement peut être 
onsidéré 
omme uneanalogie fon
tionnelle au déploiement de l'attention visuelle spatiale ou guidée par les attributsvisuels.Con
lusionDans 
e 
hapitre, nous avons proposé un modèle d'attention visuelle 
overt dé�ni dans le
adre des 
hamps neuronaux. La question à laquelle nous 
her
hions à répondre est : est-il possi-ble de 
onstruire un mé
anisme tel que l'attention visuelle puisse émerger de l'intera
tion lo
alede 
ellules élémentaires. Pour 
e faire, nous avons 
ommen
é par présenter les fondements du
onnexionnisme que sont le 
al
ul lo
al, numérique, distribué et adaptatif et nous les avons dé-taillés. Puis, nous avons présenté le paradigme des 
hamps neuronaux qui est un exemple deparadigme de 
al
ul qui in
lut 
es 
ontraintes. Nous avons illustré les intérêts de 
e paradigmede 
al
ul au travers de quelques exemples. Notre 
hoix s'est porté sur 
e paradigme en parti
ulierpuisqu'il nous paraît être un bon 
ompromis entre les ressour
es né
essaires pour le simuler etson réalisme biologique.Dans la deuxième partie du 
hapitre, nous avons présenté un modèle de déploiement del'attention visuelle en le dé
omposant en 
e qui nous paraissent être des 
omposants fon
tionnelsélémentaires et qui sont :� un mé
anisme de séle
tion,� auquel est adjoint un mé
anisme de mémoire spatiale,� auquel est adjoint un mé
anisme pour in
lure les attributs visuels.L'ar
hite
ture obtenue a en�n été appliquée à une tâ
he de re
her
he visuelle. On peut 
onsid-érer 
ette ar
hite
ture 
omme une ar
hite
ture minimale qui 
ontient uniquement les 
omposantsné
essaires au déploiement de l'attention sous l'hypothèse qu'elle est déployée séquentiellement.Nous avons à plusieurs reprises souligné que l'analogie ave
 l'attention spatiale est une analogiefon
tionnelle. I
i, nous évoquons également que l'ar
hite
ture est minimale. Cela signi�e que la
omparaison entre les 
artes de neurones et les aires 
orti
ales n'est pas immédiate. En parti
-ulier, les fon
tions élémentaires que nous présentons sont très lo
alisées dans le système, mêmesi elles émergent de l'intera
tion en parallèle des di�érentes 
ellules. Dans le système nerveux,
es �fon
tions� sont 
ertainement plus distribuées.Dans le reste du manus
rit, on étudie 
omment il est possible d'in
lure les mouvements
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ulaires dans 
ette ar
hite
ture en se reposant sur l'hypothèse que la même ar
hite
ture peut êtreutilisée pour le déploiement overt et 
overt de l'attention, 
'est à dire ave
 ou sans mouvemento
ulaire. Dans le pro
hain 
hapitre, nous résumons l'état a
tuel de nos 
onnaissan
es sur le
ontr�le des mouvements o
ulaires et nous proposons dans le dernier 
hapitre des mé
anismesqui permettent de les prendre en 
ompte.



84Chapitre 2. Emergen
e de l'attention visuelle sur un substrat de 
al
uls numériques et distribués



Chapitre 3Le 
ontr�le 
orti
al et sous 
orti
al dessa

ades o
ulaires : représentation etmanipulation de l'information spatiale
The more we �nd out about the way inwhi
h our eyes seek out and 
aptureobje
ts of interest in the visual world, themore remarkable does its seeminglye�ortless pre
ision and sophisti
ationappear. At the same time, it fun
tions ata level of 
omplexity between thebanality of the spinal re�ex and theins
rutability of the voluntary a
tRoger CarpenterMovements of the eyes, 2nd ed., 1988Introdu
tionL'organe sensoriel de la vision est l'÷il, dont la rétine est tapissée de photoré
epteurs qui
onvertissent un signal lumineux en signal éle
trique. Comme nous le verrons plus en détail dans
e 
hapitre, 
es photoré
epteurs sont 
lassés en deux 
atégories : les bâtonnets et les 
�nes. Lesbâtonnets sont essentiels pour la vision no
turne, et ne sont sensibles qu'à un domaine restreintde longueurs d'onde, tandis que les 
�nes permettent d'analyser en détail une information vi-suelle. Ces 
�nes sont en e�et divisés en trois 
atégories, en fon
tion du domaine de longueursd'onde auquel ils sont sensibles, et plus denses dans une région lo
alisée de la rétine qu'on appellela fovéa. Les dimensions de la fovéa 
orrespondent environ aux dimensions de la proje
tion, surla rétine, d'un 
itron qu'on observe lorsqu'il est tenu dans la main, bras tendu. Cette grandedensité de photoré
epteurs en une région lo
alisée de l'espa
e permet d'extraire les détails �nsd'un stimulus visuel. La densité des 
�nes dé
roît rapidement ave
 l'ex
entri
ité par rapport àla fovéa. L'un des avantages de 
ette densité des photoré
epteurs est de pouvoir 
on
entrer son85



86 Chapitre 3. Contr�le 
orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulairesanalyse sur une région restreinte de l'espa
e visuel mais l'un des in
onvénients est que les infor-mations visuelles extraites dans la vision périphérique sont beau
oup moins pré
ises.Chez les primates, l'exploration d'une s
ène visuelle 
onsiste alors à �dépla
er� la fovéa sur lesrégions de l'espa
e visuel. Il existe di�érents mouvements o
ulaires pour réaliser 
ette fon
tion,
ertaines sont mono
ulaires, d'autres bino
ulaires, 
ertains dépla
ent lentement les yeux poursuivre une 
ible, d'autres 
hangent rapidement et brutalement l'orientation du regard. Les sa
-
ades o
ulaires appartiennent à 
ette dernière 
atégorie de mouvement o
ulaire : ils sont rapides,potentiellement de grande amplitude et fréquents. Les primates e�e
tuent en e�et de l'ordre detrois sa

ades par se
onde. L'une des 
onséquen
es de 
es sa

ades est que la région de l'espa
evisuel, de laquelle la rétine reçoit un signal lumineux, est brutalement modi�ée. Pour expli
iterles 
onséquen
es de 
es modi�
ations brutales, 
onsidérons un exemple imagé. Imaginez que voussoyez entrain de tourner un �lm et que vous bougiez la 
améra à une fréquen
e de trois fois parse
onde. Arrêtez l'enregistrement et regardez le �lm que vous venez tourner, il est probable quevous trouviez 
ela désagréable, mais peut être arrivez vous à en 
omprendre le sens puisque 
'estvous qui avez tourné le �lm. Demandez à un ami de regarder 
e �lm, et peut être le trouvera t'ilen
ore plus désagréable. Et pour 
ause, l'interprétation du �lm est d'autant plus 
ompliquée qu'ilne maîtrise pas les mouvements de la 
améra, de telle sorte qu'il est très di�
ile d'en 
onstruireune interprétation 
ohérente. Pour en revenir aux mouvements sa

adiques, même si l'analogieentre l'÷il et une 
améra est douteuse, nous en retiendrons néanmoins 
ette idée que l'informa-tion visuelle traitée par la rétine est brutalement et fréquemment modi�ée.Dans 
e 
hapitre, nous allons dresser un panorama des stru
tures 
orti
ales et sous 
orti
alesimpliquées dans le 
ontr�le o
ulomoteur dans l'obje
tif d'en extraire des prin
ipes fon
tionnelsqui permettent de guider le développement des modèles que nous présenterons dans le 
hapitre4. Nous mettrons en parti
ulier l'a

ent sur la manière dont l'information spatiale est représentéedans 
es stru
tures, que 
ette information soit sensorielle ou motri
e.Le 
ontr�le moteur des yeux est assez simple puisque les yeux des primates sont mis enmouvement à l'aide d'uniquement six paires de mus
les et des 
ontraintes physiques réduisentle nombre de degrés de liberté d'un ÷il à deux (à 
omparer, par exemple, à la 
omplexité desmouvements du bras qui impliquent une vingtaine de degrés de liberté). Malgré la simpli
itéapparente du 
ontr�le des yeux, un vaste ensemble d'aires 
orti
ales et sous 
orti
ales sont im-pliquées. Le r�le spé
i�que de 
ha
une de 
es aires et leurs intera
tions peuvent être étudiésen 
ombinant des études psy
hophysiques ou des enregistrements 
ellulaires à des perturbationstemporaires (stimulation éle
trique ou magnétique, ina
tivation réversible grâ
e à l'inje
tion d'a-gents pharma
ologiques) ou dé�nitives (lésion, ablation) des 
ir
uits o
ulomoteurs.Nous proposons dans une première partie une revue des di�érents mouvements o
ulaires ob-servés 
hez le primate (se
tion 3.1) qui nous permet de situer les sa

ades o
ulaires par rapportaux autres mouvements o
ulaires, d'en présenter les propriétés dynamiques ainsi que quelquesproto
oles expérimentaux qui permettent d'étudier leur 
ontr�le. Nous 
ommençons ensuite la de-s
ription du 
ir
uit o
ulomoteur en partant des mus
les extrao
ulaires qui mettent en mouvementles yeux. Nous verrons ensuite que les motoneurones, qui 
ontr�lent les mus
les extrao
ulaires,sont sous le 
ontr�le d'une stru
ture qui 
ode temporellement une sa

ade o
ulaire, à savoir



87la formation réti
ulée. Dans la se
tion 3.2, nous présenterons également le 
olli
ulus supérieur,une des a�éren
es de la formation réti
ulée, qui, à la di�éren
e de la formation réti
ulée, 
odespatialement la 
ible d'une sa

ade. Nous aborderons ensuite, dans la se
tion 3.3, les di�érentesstru
tures 
orti
ales dont on 
onnaît, à l'heure a
tuelle, l'impli
ation dans le 
ontr�le des sa
-
ades o
ulaires. Puisque plusieurs de 
es aires se projettent sur le 
olli
ulus supérieur ou laformation réti
ulée, il nous parait moins 
lair de 
ontinuité la présentation des aires o
ulomotri-
es en remontant la hiérar
hie de 
es aires en partant des stru
tures motri
es. C'est la raison pourlaquelle, dans la se
tion 3.3, nous partirons de l'organe sensoriel de la vision et étudierons lesdi�érentes stru
tures e�érentes au 
ortex visuel. Nous terminerons le 
hapitre en présentant, ense
tion 3.4, deux mé
anismes pour résoudre les problèmes de transformation et de mémorisationd'une information spatiale.



88 Chapitre 3. Contr�le 
orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulaires3.1 Les mouvements o
ulairesOn distingue généralement trois 
atégories de mouvements o
ulaires :� les mouvements de du
tion ;� les mouvements de version ;� les mouvements de vergen
e.Les mouvements de du
tion sont des mouvement mono
ulaires. Les mouvements de versionet de vergen
e sont des mouvements bino
ulaires, respe
tivement 
onjugués (de même amplitudeet de même dire
tion) et dis
onjugués (d'amplitude di�érente et de dire
tion opposée). Unese
onde 
lassi�
ation des mouvements o
ulaires est une 
lassi�
ation fon
tionnelle. On distingueles mouvements de �xation, de stabilisation du regard et de dépla
ement du regard. Bien que
ela puisse paraître 
ontradi
toire, on parle de mouvement de �xation 
ar, 
omme nous le verronspar la suite, 
ertaines stru
tures du 
erveau sont a
tives lorsque les yeux doivent rester �xes.Dans la 
atégorie fon
tionnelle des mouvements de stabilisation du regard, on distingue le ré�exevestibulo-o
ulaire qui permet de 
ompenser la rotation de la tête et le ré�exe opto-
inétique quipermet de 
ompenser le dépla
ement de la s
ène visuelle. Dans la 
atégorie fon
tionnelle desmouvements d'orientation du regard, on distingue la vergen
e qui est un mouvement 
oordonnédes deux yeux dans une dire
tion opposée servant à faire 
onverger la fovéa des deux rétines sur unmême objet, la poursuite lente qui permet de maintenir la fovéa sur un objet en mouvement, sousla 
ondition que 
et objet ne bouge pas trop vite et les sa

ades qui sont des mouvements rapides,de grande amplitude, qui 
hangent brutalement la position des yeux et qui servent à amener leplus rapidement possible la fovéa des yeux sur un même objet. Ces di�érents mouvements nesont pas toujours indépendants et nous verrons par exemple que le nystagmus vestibulo-o
ulaireest 
onstitué d'un dépla
ement lent et d'un dépla
ement rapide des yeux, et que la poursuitelente peut parfois s'a

ompagner d'une sa

ade.3.1.1 FixationOn parle de mouvements de �xation pour au moins deux raisons : la première est que, 
ommenous le verrons dans le paragraphe 3.2.1, 
ertaines 
ellules sont a
tives lorsque les yeux restent�xes, et la se
onde est que 
es mouvements dits de �xation semblent avoir un r�le important dansla per
eption visuelle bien que le lien de 
ausalité ne soit pas en
ore établi. Nous reviendrons sur
e point à la �n de 
e paragraphe.On distingue trois mouvements de �xation, ou mouvements miniatures : le tremblement, ladérive et la mi
rosa

ade [Carpenter, 1988,Yarbus, 1967℄. La �gure 3.1a permet d'observer ex-périmentalement 
ertains de 
es mouvements de �xation [Verheijen, 1961℄. L'expérien
e 
onsisteà �xer le point noir 
entral pendant une minute, puis à diriger son regard sur le point blan
.Si l'expérien
e fon
tionne, la persistan
e rétinienne permet de voir des lignes en mouvement
ontinu et éventuellement un dépla
ement rapide de l'image ; 
es deux dépla
ements 
orrespon-dent respe
tivement à la dérive et aux mi
rosa

ades. La troisième 
omposante des mouvementsminiatures est le tremblement. Ces trois 
omposantes sont représentées sur la �gure 3.1b. Letremblement ne s'observe pas fa
ilement sur la �gure puisqu'il est une os
illation très rapide desyeux. La dérive est la variation plus lente de leurs positions tandis qu'une mi
rosa

ade, indi
ée
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a) b)Fig. 3.1 � a) En �xant pendant une minute le point noir puis en regardant le point blan
, lapersistan
e rétinienne permet d'observer les mouvements de dérive et les mi
rosa

ades. Adaptéde [Verheijen, 1961℄ b) Illustration des mouvements miniatures des deux yeux. Les tremblementssont des mouvements d'os
illations à haute fréquen
e que l'on ne distingue pas très bien surl'illustration. Le mouvement de dérive est l'évolution plus lente de la position des yeux. Unemi
rosa

ade, indi
ée par une �è
he, est un 
hangement brutal de leurs positions. Adapté de[Yarbus, 1967℄par la �è
he, 
orrespond à un 
hangement brutal de leurs positions.Le tremblement est un mouvement très rapide des yeux à une fréquen
e de l'ordre de 90 Hzet d'amplitude avoisinant le diamètre d'un 
�ne, une des deux 
atégories de photoré
epteurs dela rétine. La dérive, simultanée ave
 le tremblement, est un mouvement beau
oup plus lent, quipeut être 
onjugué ou non, dont l'amplitude peut 
ouvrir une dizaine de photoré
epteurs. Lespériodes de dérive et de tremblement sont parfois séparées par des mi
rosa

ades. Ce sont desmouvements rapides, d'une durée d'environ 25ms, d'amplitude allant d'une dizaine à une 
entainede photoré
epteurs. Au même titre que les sa

ades de plus grande amplitude, les paramètresdes mi
rosa

ades (durée, laten
e, amplitude, vitesse) sont liés par des relations que l'on appelleséquen
e prin
ipale, et dont on reparlera dans le paragraphe 3.1.5 traitant des sa

ades. Ontrouvera une revue de plusieurs études sur 
es di�érents mouvements miniatures ainsi que desdonnées quantitatives dans [Martinez-Conde et al., 2004℄.Le débat sur le r�le fon
tionnel de 
es mouvements miniatures n'est pas 
los [Martinez-Condeet al., 2004℄. Certains auteurs suggèrent qu'ils n'ont au
une utilité [Kowler et Steinman, 1980℄,d'autres proposent qu'ils ont un r�le fon
tionnel bien pré
is que nous allons expli
iter [Dit
hburnet al., 1959,Martinez-Conde et al., 2006℄. La fovéa est la région où l'a
uité visuelle est la plusimportante. Di�érentes études montrent que la vision d'un objet reste nette si sa vitesse n'ex
èdepas 5 degrés par se
onde et s'il reste dans une région de 0.5 degrés autour de la fovéa [Burr etRoss, 1982℄. Par 
ontre, si on utilise un dispositif expérimental pour �xer l'information rétini-enne malgré les mouvements des yeux, elle �s'évanouit� très rapidement [Clarke, 1957, Clarke,1960℄ ; 
'est un phénomène 
onnu sous le nom de neural adaptation et qui 
orrespond au fait



90 Chapitre 3. Contr�le 
orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulairesqu'une stimulation 
onstante sus
ite une réponse forte à sa présentation de la part des 
ellulessensorielles, qui s'atténue si la stimulation perdure. Ainsi, 
omme le souligne [Martinez-Condeet al., 2004℄, le système visuel est 
onfronté au paradoxe de devoir maintenir l'information vi-suelle pour pouvoir la traiter ave
 le niveau de détail le plus �n tout en s'assurant qu'elle nereste pas �xe trop longtemps sans quoi elle s'estompe rapidement. D'après les auteurs, le r�lefon
tionnel des mouvements miniatures seraient d'éviter que l'image rétinienne ne reste �xe a�nde 
onserver une réponse de la part des 
ellules visuelles.3.1.2 Vergen
eAve
 le développement de la vision frontale, il est devenu possible d'orienter la fovéa des deuxyeux sur un même objet, même si 
ertains animaux ayant la vision latéralisée, 
omme le lapin ou
ertains oiseaux [Wallman et Pettigrew, 1985, Zuidam et Collewijn, 1979℄, ont également 
ettefa
ulté. Les mouvements de vergen
e sont des mouvements dis
onjugués des yeux (au 
ontrairepar exemple des sa

ades o
ulaires) permettant d'amener un même objet sur les deux fovéa. Lafaçon la plus simple de les observer est de �xer un objet qu'on dépla
e en profondeur.Il y a prin
ipalement deux propriétés visuelles qui 
onduisent à 
es mouvements dis
onjugués :la disparité entre les images des deux rétines et le �ou visuel [Leigh et Zee, 2006℄. Les mouvementsde vergen
e liés à la disparité visuelle sont mis en éviden
e en plaçant un prisme devant l'un desdeux yeux, 
e qui a pour 
onséquen
e de dépla
er l'image rétinienne de 
et ÷il, induisant de ladisparité entre les deux images rétiniennes. Cette disparité est 
ompensée par un mouvement del'÷il appareillé qui peut être rapide et brutal (
omme par exemple lorsque notre regard passed'un objet pro
he à un objet lointain), ou lent et 
ontinu (
omme par exemple lorsque nous �xonsun objet qu'on dépla
e lentement en profondeur). La deuxième propriété utilisée pour 
ontr�lerles mouvements de vergen
e est le �ou visuel. En e�et, si on dispose un 
a
he devant un ÷il etque l'on dépla
e un objet selon l'axe optique de l'÷il non 
a
hé 
omme illustré sur la �gure 3.2a,on 
onstate deux 
hoses : l'÷il non 
a
hé bouge très peu (puisque l'objet se dépla
e dans son axeoptique, l'÷il n'a pas besoin de bouger pour le maintenir sur la fovéa) et l'÷il 
a
hé 
onverge sila 
ible se rappro
he (�gure 3.2b) [Müller, 1843℄. Or, l'÷il 
a
hé n'apporte au
une informationvisuelle supplémentaire pour supprimer le �ou 
ausé par le rappro
hement de la 
ible don
 onpeut interpréter son dépla
ement 
omme un mouvement ré�exe 
onjoint à l'adaptation de lalentille de l'÷il non 
a
hé.Lorsque le dépla
ement de la 
ible �xée est prévisible, les mouvements de vergen
e sont engénéral réalisés par anti
ipation [Kumar et al., 2002℄. Lorsque le dépla
ement de la 
ible n'est pasprévisible, la laten
e des mouvements de vergen
e 
ausés par la disparité ou le �ou est de l'ordre de150 ms à 200 ms et leur vitesse maximale est dépendante de l'amplitude du mouvement [Leighet Zee, 2006℄. Dans des 
onditions naturelles, les mouvements de vergen
e a

ompagnent desmouvements de stabilisation (par exemple le ré�exe vestibulo-o
ulaire) ou de dépla
ement duregard (par exemple une sa

ade). Une question intéressante 
on
erne alors l'intera
tion entreles mouvements bino
ulaires dis
onjugués de vergen
e et les mouvements bino
ulaires 
onjuguésde stabilisation et de dépla
ement du regard. Par exemple, lorsqu'un mouvement de vergen
e etune sa

ade sont 
ombinés, on observe que la sa

ade est ralentie et que la vergen
e est a

élérée
e qui pourrait souligner une 
ertaine dépendan
e des 
ir
uits impliqués dans le 
ontr�le de la
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a) b)Fig. 3.2 � a) Le proto
ole expérimental de [Müller, 1843℄ permettant d'observer la vergen
e
ausée par un �ou visuel 
onsiste à 
a
her un ÷il pendant qu'une 
ible se dépla
e le long de l'axeoptique de l'÷il non 
a
hé et à enregistrer leurs positions b) Lorsque la 
ible se rappro
he enpassant d'une position éloignée à une position pro
he, les deux yeux 
ommen
ent par 
onvergerpuis l'÷il non 
a
hé reprend sa position initiale alors que l'÷il 
a
hé poursuit son mouvement.Adapté de [Leigh et Zee, 2006℄vergen
e et des sa

ades [Collewijn et al., 1995,Kumar, 2005,Busettini et Mays, 2005a,Busettiniet Mays, 2005b℄.3.1.3 Ré�exe vestibulo-o
ulaire[Carpenter, 1988℄ distingue deux 
lasses de ré�exes vestibulo-o
ulaires, statiques et dy-namiques, selon qu'ils sont produits par une a

élération linéaire ou en rotation, stimulant respe
-tivement les otolithes et les 
anaux semi-
ir
ulaires, des organes sensoriels situés dans l'oreilleinterne. Chez le primate, dont les yeux sont disposés dans le plan frontal, le ré�exe dynamiqueprédomine tandis que pour les animaux dont les yeux sont latéralisés, 
omme le lapin ou latortue, on observe à la fois le ré�exe statique et le ré�exe dynamique.D'après Carpenter, le ré�exe vestibulo-o
ulaire dynamique sert à aligner la vitesse de rotationdes yeux ave
 
elle de la tête, a�n de stabiliser l'image rétinienne pendant une rotation de latête. Ainsi, lorsque la tête tourne dans une dire
tion, à une vitesse donnée, les yeux tournentdans la dire
tion opposée à la même vitesse. Il y a deux façons d'observer 
e ré�exe : dans des
onditions expérimentales ou dans des 
onditions naturelles. La première, dans des 
onditions delaboratoire, 
onsiste à mettre en rotation un sujet en le disposant sur un siège tournant. Dans
es 
onditions, il est possible de tourner la tête (en supposant que la tête est �xe par rapportau 
orps) d'un angle quel
onque. L'÷il 
ompense alors dans un premier temps la rotation de latête. Mais à 
ause de 
ontraintes physiques, il �nit par arriver en butée. Dans 
e 
as, un rapidemouvement o
ulaire dans la même dire
tion que la rotation de la tête permet de �réinitialiser�la position de l'÷il par rapport à la tête. Le mouvement de l'÷il est ainsi une su

ession dephases lentes, dans la dire
tion opposée de la rotation de la tête, suivies de phases rapides dansla même dire
tion que la rotation de la tête, 
omme illustré sur la �gure 3.3a. C'est à 
ause de
e mouvement os
illant que le ré�exe vestibulo-o
ulaire est également appelé nystagmus11.11Nystagmus :n.m. Mouvement d'os
illation involontaire et sa

adé du globe o
ulaire, 
ara
térisé par une su
-
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a) b)Fig. 3.3 � a) Lorsqu'un primate est mis en rotation sur une 
haise tournante, l'a

élération enrotation 
onduit à une su

ession de phases lentes dans le sens 
ontraire de la rotation suivies dephases rapides dans le sens de la rotation. Cette su

ession de phases lentes et rapides s'appellele nystagmus vestibulo-o
ulaire. b) Les mouvements de la tête qui servent prin
ipalement, dansdes 
onditions naturelles, à orienter le regard sont plus lents que les mouvements des yeux.Ainsi, un dépla
ement rapide du regard est réalisé par un mouvement lent de la tête a

ompagnéd'un mouvement des yeux dans la dire
tion de la 
ible suivi d'un mouvement des yeux dans ladire
tion opposée. C'est 
e mouvement des yeux qui 
ompense le dépla
ement de la tête que l'onappelle ré�exe vestibulo-o
ulaire. E : position angulaire de l'÷il par rapport à la tête, H : positionangulaire de la tête par rapport au 
orps, G : position angulaire du regard, 
al
ulée sommant Eet H. Adapté de [Carpenter, 1988℄

Le ré�exe vestibulo-o
ulaire observé dans le 
as de mouvements naturels de la tête est dif-férent de 
elui observé dans des 
onditions de laboratoire. En e�et, la plupart des mouvementsnaturels de la tête servent à orienter le regard12. La vitesse de dépla
ement de la tête est pluspetite que la vitesse de dépla
ement des yeux étant donnée son inertie. Or, si on 
onsidère que ledépla
ement du regard doit être le plus rapide possible, une solution 
onsiste à dépla
er rapide-ment les yeux sur la 
ible puis, pendant que la tête est en mouvement, à 
ompenser 
e mouvementgrâ
e au ré�exe vestibulo-o
ulaire a�n de maintenir la dire
tion du regard �xe. Ce dépla
ementlent de la tête a

ompagné d'un mouvement rapide des yeux dans la même dire
tion suivi d'une
ompensation dans la dire
tion opposée est illustré sur la �gure 3.3b où E représente la positiondes yeux, H la position de la tête et G la position du regard. On observe que la tête se dépla
eprogressivement vers la 
ible, que les yeux se dépla
ent rapidement vers la 
ible puis se dépla
entdans le sens opposé a�n que le regard soit orienté le plus rapidement possible puis maintenu �xe.3.1.4 Ré�exe opto-
inétique et poursuite lenteSi on dispose un sujet sur une 
haise mise en rotation à vitesse 
onstante, l'a

élération étantnulle, le ré�exe vestibulo-o
ulaire ne peut plus 
ompenser la rotation de la tête puisqu'il reposesur des informations vestibulaires, fournies par les otolithes et les 
anaux semi-
ir
ulaires qui nesont sensibles qu'à l'a

élération. Dans 
e 
as, 
e sont les informations visuelles, et prin
ipale-ment le �ot optique, qui prennent le relais des informations vestibulaires en alimentant le ré�exe
ession rythmée de mouvements 
onjugués 
hangeant alternativement de sens.12Le dépla
ement du regard est dé�ni par la somme du dépla
ement de la tête et des yeux.



3.1. Les mouvements o
ulaires 93opto-
inétique. Ce ré�exe est observé lorsqu'une grande partie de l'information visuelle est enmouvement, que 
e dépla
ement soit 
ausé par un mouvement de l'animal (disposé sur une 
haisemise en rotation) ou par un mouvement propre de la s
ène (par exemple lorsqu'on observe lepaysage par la fenêtre d'un train) au 
ontraire des mouvements de poursuite lente provoqués parle dépla
ement d'un objet ou d'une petite région de l'espa
e visuel.Lorsque les yeux suivent une 
ible en mouvement, un premier dépla
ement rapide des yeuxamenant la 
ible sur la fovéa est suivi d'un dépla
ement plus lent et 
ontinu dont la vitesse esttrès pro
he de 
elle de la 
ible. C'est 
ette se
onde 
omposante du mouvement qui est appeléepoursuite lente (smooth pursuit). Comme le souligne [Leigh et Zee, 2006℄, les mouvements depoursuite lente permettent d'atténuer (et d'annuler dans l'idéal) le dépla
ement d'une 
ible enmouvement par rapport à la fovéa, en ignorant le dépla
ement de l'arrière plan. Le dépla
ementde la 
ible peut être induit soit par un mouvement propre de la 
ible [Dodge, 1919℄, le sujet restant�xe, soit par le mouvement du sujet lui-même [Miles, 1998℄. La poursuite lente se distingue duré�exe opto-
inétique par
e qu'elle sert à suivre une 
ible en mouvement, même lorsque l'arrièreplan est �xe, tandis que dans 
es mêmes 
onditions, le ré�exe opto-
inétique tend à garder lesyeux �xes. Elle se distingue également du ré�exe vestibulo-o
ulaire 
ar elle est dépendante desinformations visuelles et non pas d'informations vestibulaires. Dit autrement, la poursuite lenterepose sur le mouvement lo
al d'une 
ible tandis que le ré�exe opto-
inétique dépend du mouve-ment global de la s
ène et le ré�exe vestibulo-o
ulaire dépend d'informations non-visuelles. Plusen
ore, puisque le ré�exe opto-
inétique 
ompense le dépla
ement d'une s
ène, il doit être inhibélors d'un mouvement de poursuite lente, qui induit un dépla
ement de l'arrière plan opposé audépla
ement des yeux [Lindner et Ilg, 2006℄.
3.1.5 Sa

ade o
ulaireR�le fon
tionnelComme nous venons de le voir dans le 
as de la poursuite lente, un premier mouvement o
u-laire rapide amène la fovéa sur la 
ible. Ce mouvement rapide et brutal est une sa

ade o
ulaire.Le r�le fon
tionnel des sa

ades o
ulaires est d'amener la fovéa sur une 
ible le plus rapidementpossible [Dodge, 1919℄, en parti
ulier par
e que 
e mouvement induit un dépla
ement de l'infor-mation visuelle sur la rétine qui rend son traitement di�
ile. Ave
 le développement de la fovéa,il est devenu 
ru
ial de pouvoir diriger 
ette région où l'a
uité visuelle est maximale sur les objetsd'intérêt. On en exé
ute environ trois par se
onde, séparées par des périodes de �xation de l'ordrede 150 à 200 ms. Les sa

ades peuvent être dirigées vers des objets vus, entendus, mémorisésou en
ore dirigées vers des 
ibles virtuelles (
omme dans le 
as des tâ
hes d'antisa

ade où la
ible sa

adique est symétrique, par rapport à un point de �xation, du stimulus présenté). Ellespeuvent être volontaires (par exemple en faisant partie d'une stratégie de par
ours d'une s
ènevisuelle) ou ré�exes (par exemple en réponse à l'apparition soudaine d'un stimulus).
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a) b)Fig. 3.4 � La séquen
e prin
ipale (main sequen
e), pour les sa

ades o
ulaires, est formée de deuxrelations liant l'amplitude, la durée et la vitesse maximale des sa

ades o
ulaires, su�samment
ara
téristiques pour 
lasser un mouvement o
ulaire dans l'une des 
atégories : sa

ade normale,sa

ade anormale, mouvement o
ulaire non sa

adique. a) Relation entre la durée du mouvementet son amplitude. b) Relation entre la vitesse maximale du mouvement et son amplitude. Adaptéde [Carpenter, 1988℄
Propriétés dynamiquesLes sa

ades o
ulaires sont des mouvements stéréotypés. Elles peuvent être dé
rites par qua-tre paramètres : l'amplitude, la vitesse maximale, la durée et la laten
e. Il existe des relationsentre l'amplitude, la vitesse et la durée du mouvement, 
onnues sous le nom de �séquen
e prin-
ipale� (main sequen
e) [Bahill et al., 1975℄, un terme emprunté à l'astronomie qui permet dans
e domaine de 
lasser les étoiles en fon
tion de leur luminosité et de leur température. Pourles mouvements o
ulaires, 
es relations sont su�samment 
ohérentes pour 
onstituer un indi
epermettant de savoir si le mouvement 
onsidéré est une sa

ade normale, anormale ou un mou-vement non-sa

adique [Leigh et Zee, 2006℄. Ces deux relations sont illustrées sur la �gure 3.4.En parti
ulier, la durée d'une sa

ade est proportionnelle à son amplitude (�gure 3.4a), et lavitesse maximale est proportionnelle à l'amplitude pour des amplitudes inférieures à 10° puissature pour des amplitudes supérieures (�gure 3.4b).Le dernier paramètre dont nous n'avons pas en
ore parlé est la laten
e, ou temps de réa
tion,dé�ni par le temps séparant l'ordre de dé
len
her un mouvement o
ulaire et le début de la sa

adevers 
ette 
ible. Ce temps de réa
tion est très variable et dépend de di�érents fa
teurs 
omme parexemple la modalité de la 
ible (visuelle, auditive) [Zambarbieri, 2002℄, ses propriétés physiques(intensité, 
ontraste) [Doma et Hallett, 1988℄ ou la tâ
he 
onsidérée (sa

ade ré�exe, sa

ademémorisée, antisa

ade13) [Montagnini et Chelazzi, 2005℄.13Paradigme d'antisa

ade : Dans 
e paradigme, le sujet doit exé
uter une sa

ade vers une 
ible imaginaire,située à l'opposé d'une 
ible visuelle par rapport au point de �xation [Hallett, 1978℄
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ades o
ulairesDi�érents paradigmes sont utilisés en laboratoire pour étudier le 
ontr�le des sa

ades etsouligner la 
ontribution relative de di�érentes stru
tures 
orti
ales et sous-
orti
ales. La 
ontri-bution de 
es aires est mise en avant en étudiant les 
onséquen
es de perturbations, temporaires(e.g. stimulation ou ina
tivation réversible par inje
tion d'un agent pharma
ologique) ou dé�ni-tives (e.g. lésions), sur la réalisation de 
es tâ
hes, ou en enregistrant l'a
tivité de 
es airespendant que le sujet réalise la tâ
he.
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Fig. 3.5 � Gau
he : 
on�guration des 
ibles sa

adiques éventuelles et du stimulus de �xation.Droite : Représentation de l'allumage ou de l'extin
tion des 
ibles et du stimulus de �xation.L'indi
ation �go� signale quand le sujet doit relâ
her la �xation pour exé
uter la tâ
he. a) Dans le
as d'une tâ
he de sa

ade simple, une 
ible (i
i la 
ible A) est allumée au moment de l'extin
tionde la �xation. Le sujet est ré
ompensé s'il exé
ute une sa

ade vers 
ette 
ible ; b) Dans le 
asd'une tâ
he de sa

ade mémorisée, la 
ible est �ashée pendant la �xation. A l'extin
tion dustimulus de �xation, le sujet doit exé
uter une sa

ade vers la position mémorisée de la 
ibleprésentée 
) Dans le 
as d'une tâ
he d'anti-sa

ade, le sujet doit exé
uter une sa

ade vers une
ible imaginaire (
ible B) opposée à la 
ible présentée (
ible A) ; d) Dans le 
as d'une séquen
e desa

ades (double step), plusieurs 
ibles sont brièvement allumées dans un 
ertain ordre, pendantla �xation (
ible A puis 
ible B). Le sujet doit exé
uter les sa

ades vers les 
ibles, dans le mêmeordre qu'à leur présentation.La �gure 3.5 présente 
ertains de 
es paradigmes standards dans lesquels on 
onsidère unpoint de �xation et une ou deux 
ibles (
ible A et 
ible B). Les tâ
hes varient en fon
tion desséquen
es d'apparition et d'extin
tion du point de �xation et des 
ibles. Dans une tâ
he desa

ade simple (�gure 3.5A), le sujet doit exé
uter une sa

ade vers la 
ible allumée lorsque la�xation est éteinte. Dans une tâ
he de sa

ade vers une 
ible mémorisée (�gure 3.5B), le sujetdoit garder les yeux �xés sur le point de �xation tant qu'il est allumé. Pendant le temps de �x-ation, une 
ible est brièvement allumée en périphérie et le sujet doit faire une sa

ade vers 
ette
ible mémorisée une fois la �xation éteinte. La tâ
he d'antisa

ade (�gure 3.5C) est un peu plus
ompliquée puisqu'elle né
essite que le sujet exé
ute une sa

ade vers une 
ible virtuelle (
ible B)symétrique de la 
ible visuelle présentée (
ible A), lorsque la �xation est éteinte [Hallett, 1978℄.En�n, les tâ
hes de séquen
e de sa

ades (�gure 3.5D) requièrent de la part du sujet d'exé
uter
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e de sa

ades vers les 
ibles qui ont été présentées pendant la �xation, dans le mêmeordre que leur présentation (
ible A puis 
ible B) [Hallett et Lightstone, 1976℄. Cette dernièretâ
he né
essite d'une part que le sujet mémorise les 
ibles et d'autre part qu'il soit 
apable deprendre en 
ompte son premier mouvement o
ulaire pour déterminer la position de la deuxième
ible, qui sera di�érente de sa position rétinienne à sa présentation. En e�et, si le sujet 
onsidèrel'erreur motri
e pour le se
ond mouvement au moment de la présentation de 
ette 
ible, sans lamettre à jour après la première sa

ade, la séquen
e ne sera pas reproduite 
onvenablement. Parexemple, dans la 
on�guration illustrée sur la �gure 3.5, ne pas être 
apable de mettre à jour laposition de la 
ible B après la sa

ade vers la 
ible A pourrait 
onduire à une se
onde sa

adevers le point de �xation.
3.2 Contr�le sous-
orti
al des sa

ades o
ulairesLes yeux sont mis en mouvement par six paires de mus
les antagonistes (trois paires par ÷il).La �gure 3.6 représente les trois paires de mus
les extrao
ulaires de l'÷il droit. Les mouvementshorizontaux des yeux sont produits prin
ipalement par les mus
les médial et latéral re
tus (lret mr sur la �gure). Les mouvements verti
aux et de torsion sont réalisés par la 
oopérationdes mus
les re
tus supérieur et inférieur et oblique supérieur et inférieur (sr, ir, so, io sur la�gure). Les mouvements o
ulaires, qui ne sont ni purement horizontaux, ni purement verti
aux,impliquent la 
ontra
tion de l'ensemble de 
es mus
les. Théoriquement, il existe une in�nité de
on�gurations pour les mus
les extrao
ulaires de telle sorte que le regard soit orienté vers une
ible. On imagine fa
ilement que si le regard est orienté vers une 
ible, il le reste malgré toutes lesrotations autour de son axe optique. Or, on 
onstate que la position de l'÷il répond à di�érenteslois et que l'÷il n'o

upe qu'un sous ensemble de toutes les positions envisageables. En parti
ulier,selon la loi de Donders(1847), si la tête est �xe, la torsion ne dépend que de la position de l'÷ildans l'orbite : si l'orientation du regard est �xée, il n'y a qu'une position de l'÷il, quelle que soitla traje
toire qu'il a emprunté pour atteindre 
ette position. La loi de Listing(1854) quant à elle,spé
i�e quelles rotations sont autorisées étant donnée une position de départ de l'÷il : à partird'une position primaire de l'÷il, et étant donné le plan perpendi
ulaire à la dire
tion du regardque l'on appelle plan de Listing, seules les positions que l'÷il peut atteindre par une rotationautour d'un axe appartenant à 
e plan sont autorisées.Les mus
les extrao
ulaires sont innervés par un ensemble de neurones moteurs qui se trouventau niveau des noyaux prémoteurs du tron
 
érébral (région PMN de la �gure 3.7). Ces motoneu-rones sont sous l'in�uen
e de la formation réti
ulée qui produit les signaux permettant de 
on-tra
ter ou de relâ
her les mus
les (paragraphe 3.2.1). La formation réti
ulée est elle-même sousl'in�uen
e du 
olli
ulus supérieur (paragraphe 3.2.2). La formation réti
ulée 
ode temporellementla 
ible d'un mouvement o
ulaire tandis que le 
olli
ulus supérieur la 
ode spatialement. Cettese
tion se fo
alise sur les stru
tures sous-
orti
ales impliquées dans le 
ontr�le des mouvementso
ulaires, les stru
tures 
orti
ales seront abordées dans le paragraphe 3.3. On notera néanmoinsque les ganglions de la base, qui sont un ensemble de noyaux sous-
orti
aux, ne seront abordésqu'à la �n de la se
tion sur les stru
tures 
orti
ales, essentiellement par
e que nous metteronsl'a

ent sur leurs intera
tions ave
 
es stru
tures 
orti
ales.
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Fig. 3.6 � a) Vue de dessus et de fa
e des trois paires de mus
les extrao
ulaires antagonistesde l'÷il droit. Les mouvements horizontaux sont 
ontr�lés par les mus
les re
tus latéral (lr) etmédial (mr). Les mouvements verti
aux et de torsion sont réalisés par une 
ombinaison de la
ontra
tion des mus
les re
tus supérieur (sr) et inférieur (ir) et oblique supérieur (so) et inférieur(io). Adapté de [Sparks, 2002℄

Fig. 3.7 � Gau
he : Prin
ipales stru
tures 
orti
ales, sous 
orti
ales et 
érébelleuses impliquéesdans le 
ontr�le des mouvements sa

adiques et de poursuite des yeux. Droite : zoom surles stru
tures sous-
orti
ales et 
érébelleuses. CN=
audate nu
leus ; FEF=frontal eye �eld ;LIP=lateral intraparietal area ; MT=middle temporal area ; MST=medial superior temporalarea ; PMN=brainstem premotor nu
lei ; PON=pre
erebellar pontine nu
lei ; SC=superior 
ol-li
ulus ; SEF=supplementary eye �eld ; SNr=substantia nigra pars reti
ulata ;Verm=o
ulomotorvermis ; VN=vestibular nu
lei ; VPF=ventral para�o

ulus. Adapté de [Krauzlis, 2005℄
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uléeLes mus
les extrao
ulaires sont 
ontr�lés par un ensemble de neurones moteurs dont le pro�ld'a
tivité 
ontient deux prin
ipales 
omposantes : une bou�ée d'a
tivité phasique ou une pauseet une dé
harge tonique (�gure 3.8a). Dans 
e qui suit, nous traitons du 
ontr�le des mouve-ments horizontaux des deux yeux et nous reviendrons à la �n du paragraphe sur le 
ontr�ledes mouvements verti
aux et obliques. Les mus
les horizontaux sont 
ontr�lés par les noyauxabdu
ens. Le mus
le agoniste reçoit une dé
harge d'a
tivité phasique qui permet de mettre enmouvement l'÷il en luttant 
ontre les for
es de frottement. Cette bou�ée d'a
tivité 
ontra
tele mus
le. Pendant 
e temps, les motoneurones 
ontr�lant le mus
le antagoniste sont silen
ieux,permettant de le relâ
her. Ce prin
ipe de 
ontra
tion du mus
le agoniste et de relâ
hement dumus
le antagoniste avait déjà été proposé par [Sherrington, 1894℄, 
onnu sous le nom de loi d'in-nervation ré
iproque (law of re
ipro
al innervation). A la �n du mouvement, les motoneuronesdes deux mus
les dé
hargent à une fréquen
e 
onstante, proportionnelle à la position de l'÷ildans l'orbite [Sparks, 2002℄.

a) b) 
)Fig. 3.8 � a, haut) : Pro�l de dé
harge du motoneurone 
ontr�lant le mus
le agoniste. Unedé
harge phasique, qui 
ontra
te le mus
le et met en mouvement l'÷il, est suivie d'une dé
hargetonique proportionnelle à l'ex
entri
ité de l'÷il. a, bas) : Pro�l de dé
harge du motoneurone
ontr�lant mus
le antagoniste. Le motoneurone est d'abord inhibé, 
e qui a pour 
onséquen
e derelâ
her le mus
le, puis il dé
harge à une fréquen
e 
onstante dépendant de l'ex
entri
ité de l'÷il.b) La fréquen
e de dé
harge de la 
omposante tonique des motoneurones est proportionnelle àl'ex
entri
ité de l'÷il. 
) Illustration des di�érentes 
ellules de la formation réti
ulée paramedianpontine qui transforment une 
ommande motri
e spatiale envoyée par le 
olli
ulus supérieur (SC)en pro�l temporel phasique/tonique transmis au motoneurone abdu
ens (VI) qui 
ontr�le lesmus
les horizontaux. SC : superior 
olli
ulus ; LLBN : Long lead burst neurons ; EBN : Ex
itatoryburst neurons ; IBN : Inhibitory burst neurons ; VI : noyau abdu
ens ; OPN : Omnipause neurons ;NPH : nu
leus prepositus hypoglossi ; MVN : medial vestibular nu
leus. Adapté de [Sparks, 2002℄Les noyaux abdu
ens sont sous l'in�uen
e d'un ensemble de 
ellules de la formation réti
ulée



3.2. Contr�le sous-
orti
al des sa

ades o
ulaires 99paramedian pontine qui se distingue de la formation réti
ulée mésen
éphalique qui se projettesur les noyaux innervant les mus
les extrao
ulaires responsables des mouvements verti
aux desyeux. Dans la formation réti
ulée paramedian pontine, les neurones responsables de la dé
hargephasique-tonique, que l'on regroupe sous le nom de générateur sa

adique du tron
 
érébral(brainstem sa

adi
 burst generator) sont répartis en trois 
lasses [Sparks, 2002,Horn, 2005℄ :� les neurones omnipause (OPN)� les medium lead burst neurons (MLBN) répartis en neurones ex
itateurs (Ex
itatory BurstNeurons, EBN) et neurones inhibiteurs (Inhibitory Burst Neurons, IBN)� les long-lead burst neurons (LLBN)La �gure 3.8
 illustre l'ensemble des 
ellules de la formation réti
ulée, leur pro�l de dé
hargependant une sa

ade ainsi que les proje
tions qu'ils partagent. Les OPN dé
hargent à unefréquen
e 
onstante lorsque l'÷il doit rester �xe et sont silen
ieux pendant une sa

ade, quelleque soit sa dire
tion. Les EBN et LLBN dé
hargent de manière phasique pour des sa

ades dansl'hémi
hamp ipsilatéral14. L'amplitude, la durée et la vitesse des sa

ades (ipsilatérales) sontreliées respe
tivement au nombre de spikes, à la durée et à la fréquen
e de la bou�ée d'a
tivitéque les EBN envoient aux motoneurones. Les IBN inhibent les motoneurones 
ontralatéraux a�nqu'ils soient silen
ieux pendant des sa

ades ipsilatérales. Certains auteurs proposent égalementque les IBN sont responsables d'une bou�ée d'a
tivité envoyée au mus
le antagoniste à la �n dela sa

ade, 
e qui permet de le 
ontra
ter et ainsi de freiner, voire arrêter, le dépla
ement del'÷il. A titre d'exemple, pour une sa

ade dirigée vers la gau
he, les LLBN, EBN et IBN qui
ontr�lent le mus
le gau
he dé
hargent, mais les OPN sont silen
ieux. La dé
harge des LLBN etEBN permet de 
ontra
ter le mus
le gau
he tandis que la dé
harge des IBN inhibe le motoneu-rone du mus
le droit.Con
ernant les mouvements obliques des yeux, qui ont une 
omposante verti
ale et horizon-tale, les signaux qui dépla
ent les yeux horizontalement et verti
alement ne sont pas indépen-dants. Si 
'était le 
as, on devrait observer des traje
toires 
ourbées pour des sa

ades obliques,or elles sont relativement droites [King et al., 1986℄. Les stru
tures qui génèrent les deux 
om-posantes sont largement indépendantes à 
e
i près qu'elles interagissent par l'intermédiaire desneurones omnipause [Curthoys et al., 1984℄. On observe alors que la 
omposante la plus 
ourte(en amplitude) dure plus longtemps a�n qu'elle dure aussi longtemps que la 
omposante la plusgrande (en amplitude) [King et al., 1986,Smit et al., 1990℄.Le 
odage utilisé par les neurones de la formation réti
ulée pour 
ontr�ler le dépla
ementdes yeux est un 
odage temporel (
ara
térisé par une bou�ée d'a
tivité phasique suivie d'unedé
harge tonique). Les stru
tures a�érentes (par exemple le 
olli
ulus supérieur ou les 
hampso
ulomoteurs) qui fournissent la 
ible d'une sa

ade o
ulaire la 
odent spatialement, donnantainsi lieu au problème 
onnu sous le nom de Spatial to Temporal Transform Problem (STTP),que l'on ne détaillera pas mais dont on trouvera une dis
ussion dans [Sparks, 2004℄.Parmi les a�éren
es sous-
orti
ales de la formation réti
ulée, on trouve prin
ipalement le14Hémi
hamp ipsilatéral : Moitié du 
hamp visuel ou moteur du 
�té du mus
le 
ontr�lé par le neurone. Ex :l'hémi
hamp ipsilatéral d'un EBN ou LLBN 
ontr�lant le mus
le gau
he d'un ÷il, 
ontient l'ensemble des sa

adesdirigées vers la gau
he. L'hémi
hamp opposé est appelé hémi
hamp 
ontralatéral.
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olli
ulus supérieur qui fournit la 
ible d'un mouvement o
ulaire et le 
ervelet qui semble avoirun r�le dans l'adaptation à long terme.3.2.2 Le 
olli
ulus supérieurLe 
olli
ulus, stru
ture au sommet du mésen
éphale, est divisé en deux sous-stru
tures : le
olli
ulus inférieur et le 
olli
ulus supérieur (SC, �gure 3.7). Le 
olli
ulus inférieur est impliquédans le traitement des informations auditives [Winer et S
hreiner, 2005℄. Le 
olli
ulus supérieurest quant à lui très impliqué dans le 
ontr�le 
oordonné du mouvement des yeux et de la tête
omme le montrent plusieurs études 
hez des primates dont le 
olli
ulus supérieur est stimuléou ina
tivé temporairement [Mos
hovakis et al., 1996,May, 2005℄. Il a une stru
ture laminaireque l'on divise généralement en trois 
ou
hes : super�
ielles, intermédiaires et profondes. Les
ou
hes super�
ielles sont sensorielles et possèdent des a�éren
es de la rétine et du 
ortex vi-suel [May, 2005℄. Les neurones de 
es 
ou
hes, appelés 
ellules visuelles, dé
hargent lorsqu'une
ible est présentée dans une région lo
alisée de l'espa
e visuel. Cette dernière dé�nit leur 
hampré
epteur, que 
e stimulus soit ou non la 
ible d'un mouvement d'orientation du regard [Mays etSparks, 1980℄. On distingue également une 
atégorie parti
ulière de 
ellules visuelles dites quasi-visuelles. Comme les 
ellules visuelles, 
es 
ellules dé
hargent lorsqu'un stimulus est présentédans leur 
hamp ré
epteur. Mais, 
ontrairement aux 
ellules visuelles, elles dé
hargent de manièreprédi
tive lorsqu'une sa

ade va amener une 
ible dans leur 
hamp ré
epteur [Walker et al., 1995℄

a) b)Fig. 3.9 � a) Certaines 
ellules dont l'a
tivité est 
orrélée à l'exé
ution d'une sa

ade dé
hargentune bou�ée d'a
tivité peu de temps avant un mouvement d'une amplitude et d'une dire
tion don-nées. b) D'autres 
ellules motri
es ont une a
tivité qui 
roit progressivement jusqu'à l'exé
utiond'une sa

ade. Adapté de [Sparks et al., 1976℄Les neurones des 
ou
hes intermédiaires et profondes peuvent être sensoriels, moteurs ousensorimoteurs et ont des a�éren
es visuelles, auditives et somatosensorielles 15 [King et Palmer,1985,May, 2005℄. On distingue deux types de 
ellules motri
es : 
ertaines dé
hargent une bouf-fée d'a
tivité peu de temps (18 à 20 ms) avant l'exé
ution d'une sa

ade (�gure 3.9a), d'autres15Somatosensoriel : relatif à la per
eption de stimuli sensoriels sur la peau ou les organes internes.
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hargent progressivement entre l'apparition d'une 
ible et l'exé
ution de la sa

ade qui dirigele regard vers 
ette 
ible (�gure 3.9b). Ces deux types de 
ellules sont respe
tivement appeléesneurones sa

ade-related ou burst et neurones prelude ou build-up selon les auteurs [Sparks et al.,1976,Sparks, 1978,Mays et Sparks, 1980,Munoz et Wurtz, 1995a℄.

BC A

D

10 dega) b)Fig. 3.10 � a) Les 
ellules motri
es des 
ou
hes profondes du 
olli
ulus supérieur sont organiséestopographiquement : 
haque site 
olli
ulaire 
ode une sa

ade d'une amplitude et d'une dire
tiondonnées. Adapté de [Sparks, 2002℄ b) Représentation des mouvements sa

adiques produits parla mi
rostimulation des sites représentées sur a).Les études par mi
rostimulation de [Robinson, 1972℄ révèlent que les 
ellules motri
es dé
har-gent préférentiellement pour une sa

ade d'une dire
tion et d'une amplitude données, qui dé�nitleur 
hamp de mouvement (movement �eld). Ces études 
onduisent à dé�nir une 
arte motri
e(�gure 3.10) organisée selon un axe rostral-
audal pour des sa

ades d'amplitude de plus en plusgrande. La région rostrale, qui représente les sa

ades de petite amplitude, est également trèsa
tive lorsque les yeux doivent être maintenus �xes. Par ailleurs, le mouvement 
odé par unsite du 
olli
ulus supérieur profond est indépendant de la position des yeux : 
haque neurone
ode préférentiellement un dépla
ement désiré plut�t qu'une position de l'÷il dans l'orbite. En-�n, [Sparks, 2004℄ souligne qu'un site 
olli
ulaire 
ode une dire
tion et une amplitude maximale,qui n'est atteinte que si la stimulation de 
e site est soutenue, une stimulation trop 
ourte évo-quant une sa

ade hypométrique (trop 
ourte).Certains auteurs suggèrent que l'a
tivité dans le 
olli
ulus se propage du site représentant la
ible d'une sa

ade vers la région rostrale, que l'on appelle région de �xation. Selon 
ette propo-sition, lorsqu'une sa

ade est exé
utée, une bulle d'a
tivité se forme dans la 
arte 
olli
ulaire auniveau du site 
odant 
ette sa

ade puis se dépla
e, pendant le mouvement, jusqu'à la région de�xation. Une fois que l'a
tivité a atteint la région de �xation, les yeux sont stoppés puisqu'enparti
ulier, la région de �xation se projette sur les neurones omnipauses de la formation réti
ulée.Cette hypothèse, qui porte le nom de moving hill (bulle glissante), et proposée par [Munoz et al.,1991,Munoz et Wurtz, 1995b℄, est séduisante mais a été sévèrement 
ritiquée dans des travauxultérieurs [Sparks, 1993,Soetedjo et al., 2002℄.
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ulairesL'une des raisons pour lesquelles 
ette idée était séduisante est qu'elle proposait une solutionpour arrêter la sa

ade lorsque le regard a atteint sa 
ible, qui est l'un des aspe
ts du problèmeplus général de la transformation d'un 
ode spatial vers un 
ode temporel (Spatial to TemporalTransform Problem) né
essaire pour 
ontr�ler les mus
les extrao
ulaires. Même si le 
olli
ulus ne
ode pas l'erreur motri
e dynamique (é
art instantané entre la dire
tion du regard et la dire
tionde la 
ible), nous avons vu pré
édemment que le site 
olli
ulaire ex
ité est 
ara
téristique de lasa

ade qui va être exé
utée. Les stru
tures en aval, en parti
ulier la formation réti
ulée, doiventêtre 
apable de dé
oder la 
ible d'un mouvement o
ulaire a�n de produire le 
odage temporelné
essaire pour 
ontr�ler les mus
les extrao
ulaires. Deux hypothèses ont été proposées pour ledé
odage de l'information 
olli
ulaire : par sommation ou par moyennage. Selon la première,la 
ible d'un mouvement o
ulaire est dé
odée par sommation des dire
tions privilégiés des 
el-lules a
tives du 
olli
ulus [vanGisbergen et al., 1987℄. Selon la se
onde, la 
ible d'un mouvemento
ulaire est dé
odée par une somme pondérée des dire
tions privilégiées [Sparks et al., 1976℄.Ces deux alternatives, dis
utées ré
emment par [Badler et Keller, 2002℄, ne sont pas en
ore dé-partagées.Nous avons mentionné au début de 
e paragraphe que les 
ou
hes super�
ielles du 
olli
ulussupérieur reçoivent des a�éren
es de la rétine et du 
ortex visuel. Elles reçoivent également desa�éren
es d'autres stru
tures 
orti
ales 
omme le 
ortex pariétal et le lobe frontal (en parti
ulierles 
hamps o
ulomoteurs frontaux, les 
hamps o
ulomoteurs supplémentaires, le 
ortex préfrontaldorsolatéral) par des proje
tions dire
tes ou indire
tes via les ganglions de la base. Cha
une de
es stru
tures, qui 
ontribuent à la séle
tion d'une 
ible motri
e et à l'exé
ution d'une sa

adeo
ulaire, est dis
utée dans le paragraphe 3.3.3.3 Les stru
tures 
orti
ales impliquées dans le 
ontr�le des sa
-
ades o
ulairesLe 
ontr�le des sa

ades o
ulaires implique un vaste réseau d'aires 
orti
ales, en plus des airessous-
orti
ales que nous venons de détailler (�gure 3.11). D'après [Lyn
h et Tian, 2005℄, on dis-pose d'au moins quatre 
ritères pour déterminer qu'une aire parti
ipe au 
ontr�le o
ulomoteur :� sa stimulation éle
trique produit ou modi�e un mouvement o
ulaire� son a
tivité, obtenue par enregistrement intra
ellulaire ou par imagerie, est 
orrélée àl'un des aspe
ts du 
ontr�le o
ulomoteur (e.g. séle
tion d'une 
ible, dé
len
hement dumouvement o
ulaire)� sa lésion ou son ina
tivation temporaire 
onduit à des dé�
its du 
ontr�le des mouvementso
ulaires� elle possède des proje
tions dire
tes sur les prin
ipales stru
tures o
ulomotri
es du tron

érébral.En se limitant aux sa

ades o
ulaires sus
itées par des stimuli visuels, on distingue notammentl'organe sensoriel, 
'est à dire l'÷il, dont la rétine est tapissée de photoré
epteurs qui 
onvertis-sent la lumière qu'ils reçoivent en in�ux nerveux voyageant alors le long du nerf optique pouratteindre le 
ortex visuel. L'information visuelle est ensuite traitée dans les aires visuelles striéeset extrastriées que nous abordons dans le paragraphe 3.3.1. Nous nous limiterons par la suite à
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a) b)Fig. 3.11 � a) Illustration des stru
tures 
orti
ales 
hez le singe impliquées dans le 
ontr�le dessa

ades o
ulaires et des mouvements de poursuite. Adapté de [Krauzlis, 2005℄. b) Illustrationdes stru
tures 
orti
ales 
hez l'homme ainsi que leur r�le respe
tif dans le 
ontr�le o
ulomoteur.Adapté de [Pierrot-Deseilligny et al., 2004℄. La signi�
ation de l'ensemble des a
ronymes utilisésest disponible dans le glossaire.l'ensemble des stru
tures 
orti
ales qui extraient et transforment l'information visuelle spatialepour fournir aux stru
tures 
orti
ales les informations né
essaires à la produ
tion d'une sa

adeo
ulaire. En parti
ulier, on dis
utera dans le paragraphe 3.3.2 de l'impli
ation de deux aires dulobe pariétal (LIP et 7a) qui se projettent dire
tement sur le 
olli
ulus supérieur et indire
te-ment via des aires du lobe frontal. Dans le lobe frontal, on distinguera notamment les 
hampso
ulomoteurs frontaux (FEF, Frontal Eye Fields) et supplémentaires (SEF, Supplementary EyeFields). On expli
itera leur r�le dans la séle
tion �
ognitive� (à distinguer des sa

ades ré�exesqui sont supposées faire intervenir des proje
tions plus dire
tes, par exemple du pariétal, sur le
olli
ulus supérieur) d'une 
ible sa

adique (par exemple sur la base d'informations mémorisées),et le 
ortex préfrontal dorsolatéral dont on 
onnaît l'impli
ation dans la mémorisation d'infor-mations spatiales (paragraphe 3.3.3). En�n, le dernier paragraphe est 
onsa
ré aux ganglionsde la base dont les intera
tions ave
 l'ensemble des aires 
orti
ales impliquées dans le 
ontr�leo
ulomoteur ainsi qu'ave
 les stru
tures limbiques pourraient lui permettre de 
ontribuer à despro
essus 
ognitifs tels que la mémoire de travail ou la séle
tion de l'a
tion.On trouvera di�érentes revues du 
ontr�le o
ulomoteur en général ou de 
ertains mouvementso
ulaires dans [S
hiller et Tehovnik, 2005, Büttner et Büttner-Ennever, 2005, Lyn
h et Tian,2005,Krauzlis, 2005,Goldberg, 2000,Pierrot-Deseilligny et al., 2004,S
hall, 1995℄3.3.1 De la rétine au 
ortex visuel strié et extrastriéLes primates 
apturent l'information visuelle grâ
e à leurs rétines qui o

upent le fond desdeux yeux, et qui sont tapissées d'un ensemble de photoré
epteurs appartenant à deux 
atégories :
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ulairesles 
�nes et les bâtonnets. Les 
�nes sont eux mêmes divisés en trois 
atégories en fon
tion de lalongueur d'onde privilégiée de la lumière pour laquelle ils sont le plus sensible. On distingue ainsiles 
�nes S, M et L dont le nom vient du domaine de longueurs d'ondes auquelles ils sont sensibles(S pour Short, M pour Medium et L pour Long qui 
orrespondent respe
tivement à des 
ouleurspro
hes du bleu, du vert et du jaune, �gure 3.12a). Les bâtonnets ne sont quand à eux sensiblesqu'à une plage de longueurs d'onde. La répartition de 
es photoré
epteurs n'est pas uniforme.En parti
ulier, la densité des 
�nes est très importante dans une région lo
alisée de la rétine,que l'on appelle fovéa, et dé
roît rapidement ave
 l'ex
entri
ité. L'évolution de la densité desbâtonnets est inverse de 
elle des 
�nes : ils sont moins denses à la fovéa qu'en périphérie (�gure3.12b). Ainsi, lorsque vous observez les étoiles dans la nuit noire, il est préférable d'ex
entrer sonregard a�n que les étoiles à observer se projettent sur la périphérie de la rétine où les bâtonnetssont plus denses.

a) b)Fig. 3.12 � a) Les photoré
epteurs sont divisés en deux 
atégories, les 
�nes et les bâtonnets. Lesbâtonnets sont sensibles à une longueur d'onde voisine de 500 nm. Les 
�nes se répartissent entrois 
atégories, sensibles à des petites, moyennes et grandes longueurs d'ondes. b) La densité desphotoré
epteurs n'est pas uniforme sur la rétine. La densité des 
�nes est maximale à la fovéa etdé
roît rapidement ave
 l'ex
entri
ité. Au 
ontraire, les bâtonnets sont plus denses en périphériequ'à la fovéa. Adapté de [Purves et al., 2005℄Les photoré
epteurs transforment la lumière qu'ils reçoivent en signal éle
trique à travers unesu

ession de 
ellules horizontales, bipolaires, ama
rines et ganglionnaires (�gure 3.13a). Les ax-ones des 
ellules ganglionnaires se regroupent pour former le nerf optique qui quitte la rétine enune région lo
alisée où l'absen
e de photoré
epteurs dé�nit la tâ
he aveugle. Les nerfs optiquesdes deux yeux 
onvergent au niveau du 
hiasme optique où ils se mélangent a�n que l'ensembledes informations visuelles d'un hémi
hamp se projettent vers le 
ortex visuel ipsilatéral via les
orps genouillés latéraux. C'est à dire que toutes les informations visuelles à gau
he des yeux, seprojettant sur la région à droite des deux rétines, 
onvergent vers le 
ortex visuel droit.
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ellules qui tapissent la rétine (photoré
epteurs, 
ellules horizontales, bipolaires,ama
rines, ganglionnaires) aux 
ellules des aires visuelles striées ou extrastriées (�gure 3.13b),les 
hamps ré
epteurs (qu'on dé�nit par la région de l'espa
e visuel dans laquelle une stimulationlumineuse produit une réponse) modi�ent leurs propriétés (forme, séle
tivité). Ainsi, les 
elluleshorizontales ont des 
hamps ré
epteurs 
ir
ulaires pour lesquels on distingue deux régions : le
entre et la périphérie. Ces deux régions sont antagonistes et on distingue prin
ipalement deuxfamilles de 
ellules bipolaires :� les 
ellules dont le potentiel membranaire augmente lorsque le 
entre est stimulé et diminueau fur et à mesure que le signal lumineux o

upe la périphérie sont appelées ON-
enter/OFF-surround,� au 
ontraire, les 
ellules pour lesquelles le 
entre est inhibiteur et la périphérie ex
itatri
esont appelées OFF-
enter/ON-surround.Les 
ellules ganglionnaires, qui sont hiérar
hiquement les dernières 
ellules de la rétine avantle nerf optique, ont également des 
hamps ré
epteurs 
entre/périphérie antagonistes dont le tauxde dé
harge varie en fon
tion de la stimulation lumineuse. On distingue deux 
atégories de 
el-lules ganglionnaires : magno
ellulaires et parvo
ellulaires [Purves et al., 2005℄. La périphérie etle 
entre des 
hamps ré
epteurs des 
ellules magno
ellulaires sont alimentés par le même typede 
�nes de telle sorte que 
es 
ellules ne sont pas sensibles à des di�éren
es de longueur d'ondelo
ales. Au 
ontraire, le 
hamp ré
epteur des 
ellules parvo
ellulaires ont un 
entre et une pé-riphérie alimentée par des 
�nes di�érents. Par exemple, les 
ellules ganglionnaires R+/G- ontun 
entre ex
ité par une stimulation de grande longueur d'onde (vers le rouge) et une périphérieinhibée par une stimulation de longueur d'onde moyenne (dans les verts).La ségrégation entre 
ellules parvo
ellulaires et magno
ellulaires se retrouve au sein des 
orpsgenouillés latéraux (LGN, lateral geni
ulate nu
leus) sur lesquels les 
ellules ganglionnaires seprojettent (�gure 3.13
). On distingue nettement la ségrégation des 
ou
hes magno
ellulaires etparvo
ellulaires ainsi qu'une alternan
e entre une 
ou
he qui reçoit ses a�éren
es des 
ellules gan-glionnaires de l'÷il gau
he et une 
ou
he qui reçoit ses a�éren
es des 
ellules ganglionnaires del'÷il droit. La ségrégation des voies magno
ellulaires et parvo
ellulaires, ainsi que du traitementdes informations visuelles de l'÷il gau
he et de l'÷il droit (que l'on appelle bandes de dominan
eo
ulaire dans le 
ortex visuel primaire), reste très fran
he jusqu'au 
ortex visuel primaire (V1)sur lequel LGN se projette.Cortex visuel primaireDans le 
ortex visuel primaire (V1), on trouve à la fois des 
ellules dites �simples� et des
ellules �
omplexes� [Hubel, 1988℄. Les 
ellules simples ont des 
hamps ré
epteurs plut�t allongésselon un axe, ave
 un 
entre et une périphérie antagonistes (�gure 3.14a). Ainsi, une 
ellule sim-ple de 
entre ex
itateur et de périphérie inhibitri
e dé
harge préférentiellement pour des stimuliallongés et orientés le long de la région ex
itatri
e de leur 
hamp ré
epteur. On trouve dans V1des 
ellules simples pour toutes les positions du 
hamp visuel et pour toutes les orientations.L'élongation selon un axe privilégié du 
hamp ré
epteur des 
ellules simples pourrait s'expliquerpar des a�éren
es de 
ellules 
entre/périphérie dont les 
entres sont disposés le long de la bande
entrale. Les 
ellules 
omplexes ont, 
omme les 
ellules simples, une région privilégiée de l'espa
e
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a)

b)


)Fig. 3.13 � a) L'information visuelle transmise par les photoré
epteurs qui tapissent la rétine esttraitée par une su

ession de 
ellules horizontales, bipolaires, ama
rines et ganglionnaires avantd'être transmise aux stru
tures e�érentes via le nerf optique. Adapté de [Purves et al., 2005℄ b)Les nerfs optiques des deux yeux se rejoignent au niveau du 
hiasme optique où l'informationvisuelle des deux yeux est répartie de telle sorte que les informations du 
hamp visuel gau
he et du
hamp visuel droit se projettent respe
tivement sur le 
ortex visuel droit et le 
ortex visuel gau
hevia les 
orps genouillés latéraux. 
) Les 
orps genouillés latéraux sont formés d'une su

essionde 
ou
hes, ayant alternativement des a�éren
es d'un ou l'autre des deux yeux. On observeégalement une nette séparation entre les e�éren
es des 
ellules ganglionnaires magno
ellulaireset parvo
ellulaires. Adapté de http ://le
erveau.m
gill.
a/
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ulaires 107visuel dans laquelle elles répondent préférentiellement qui dé�nit leur 
hamp ré
epteur. Néan-moins, elles se distinguent des 
ellules simples par le fait qu'elles répondent à un 
ontraste orienté,quelle que soit sa position dans le 
hamp ré
epteur, tandis qu'une 
ellule simple ne répond que sile 
ontraste possède la bonne orientation à une position 
ara
téristique (�gure 3.14b). Certaines
ellules 
omplexes sont également séle
tives à la dire
tion du mouvement. La séle
tivité des 
el-lules 
omplexes sur tout leur 
hamp ré
epteur pourrait s'expliquer par des a�éren
es de 
ellulessimples, de même orientation privilégiée, qui formeraient un pavage de 
e 
hamp ré
epteur.

a) b)Fig. 3.14 � a) Trois exemples de 
hamp ré
epteur d'une 
ellule simple. La 
ellule dé
harged'autant plus que la région ex
itatri
e (+) est illuminée et que la région inhibitri
e (-) ne l'estpas b) Pour une 
ellule 
omplexe, une stimulation longue et �ne (re
tangle blan
) évoque uneréponse forte (le diagramme à droite représente la dé
harge d'une 
ellule en fon
tion de la présen
eou non de la stimulation), quelle que soit sa position dans le 
hamp ré
epteur (re
tangle gris)et évoque une réponse faible ou nulle dès lors qu'elle a une orientation non optimale. Adaptéde [Hubel, 1988℄Les 
ellules de V1 séle
tives à la 
ouleur se regroupent en ta
hes où on trouve des 
ellules
entre/périphérie antagonistes ave
 un 
entre inhibiteur ou ex
itateur séle
tif à un type de 
�ne(à une longueur d'onde) et une périphérie inhibitri
e ou ex
itatri
e séle
tive à un autre type de
�ne. Il existe par exemple des 
ellules dont le 
entre est ex
ité par une stimulation de grandelongueur d'onde (vers le rouge) et dont la périphérie est inhibée par une stimulation de moyennelongueur d'onde (vert), qu'on note plus fa
ilement r+g-. En plus des 
ellules d'opposition simple(e.g. r+g-, r-g+), on trouve également des 
ellules de double opposition pour lesquelles le 
entreet la périphérie sont tous les deux séle
tifs à des oppositions simples antagonistes. Ainsi V1 
on-tient un ensemble de 
ellules séle
tives à des 
ontours orientés, au mouvement de 
es 
ontoursou à des 
ontrastes de 
ouleur. Nous allons voir dans le pro
hain paragraphe que 
es 
ellulessont organisées selon une topographie parti
ulière : elles sont regroupées de telle sorte que toutes
es propriétés visuelles sont extraites, pour une région de l'espa
e visuel, par des 
ellules voisines.
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olonne 
orti
aleLe 
ortex est une stru
ture laminaire dont l'épaisseur est faible (3-4 mm) relativement àsa super�
ie (environ 2600 
m2) ; on peut l'assimiler à une feuille 
hi�onnée o

upant la boite
rânienne en formant des sillons et des 
ir
onvolutions. On distingue généralement six 
ou
hes,distinguées par rapport aux 
ellules qu'elles 
ontiennent (taille, densité, forme) ainsi que les af-féren
es et e�éren
es qu'elles ont (e.g. ave
 d'autres stru
tures 
orti
ales, ave
 le thalamus ou desstru
tures sous-
orti
ales). Ces 
ritères permettent ainsi de diviser le 
ortex en aires 
ytoar
hi-te
toniques [Brodmann, 1909℄. Si on enregistre l'a
tivité de 
ellules du 
ortex visuel primaire àl'aide d'une éle
trode qu'on dépla
e perpendi
ulairement à sa surfa
e, on observe que les 
ellulesenregistrées répondent à des attributs lo
aux (
ontraste orienté de luminosité ou de 
ouleur)identiques. Si on dépla
e l'éle
trode tangentiellement à la surfa
e du 
ortex, les attributs préférésévoluent 
ontinûment (�gure 3.15a). Ces observations 
onduisent à 
onsidérer que le 
ortex visuelprimaire est 
onstruit par un pavage de 
olonnes de 
ellules, que l'on appelle 
olonnes 
orti
ales(ou mi
ro
olonne) [Mount
astle, 1955, Mount
astle, 1957℄, 
haque 
olonne étant sensible à unattribut visuel parti
ulier qui évolue progressivement pour les 
olonnes voisines. Chaque 
olonne
orti
ale, qui 
ontient une 
entaine de 
ellules, est sensible aux stimuli présentés dans une régionparti
ulière de l'espa
e visuel qui dé�nit son 
hamp ré
epteur. L'ensemble des 
olonnes 
orti
alesqui sont sensibles au même 
hamp ré
epteur forment une ma
ro
olonne. Chaque ma
ro
olonnereprésente ainsi l'ensemble des valeurs possibles pour un attribut visuel (
ontraste orienté deluminosité et de 
ouleur) dans son 
hamp ré
epteur.

a) b)Fig. 3.15 � a) Lorsqu'une éle
trode est insérée perpendi
ulairement à la surfa
e du 
ortex visuel,les 
ellules enregistrées ont la même séle
tivité à un 
ontour orienté. Quand l'éle
trode est inséréetangentiellement, les orientations privilégiées 
hangent au fur et à mesure de la pénétrationde l'éle
trode, et s'inversent de 180° tous les millimètres. b) Les régions du 
ortex visuel quitraitent les informations de l'÷il gau
he et de l'÷il droit sont alternées et forment des 
olonnesde dominan
e o
ulaire. Elles sont 
omposées de 
olonnes d'orientation, et de ta
hes. Les 
olonnesd'orientation sont formées de 
ellules simples ou 
omplexes sensibles à l'orientation d'un 
ontrastede luminosité, tandis que les ta
hes 
ontiennent des 
ellules séle
tives à la longueur d'onde dela stimulation, don
 à sa 
ouleur, indépendemment de son orientation lo
ale. Adapté de [Hubel,1988℄
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ortex strié aux aires visuelles extrastriées : deux voies de traitement de l'infor-mation visuelle
Le 
ortex visuel primaire, ou aire striée, se projette sur les aires visuelles extrastriées parmilesquelles on distingue les aires V2, V3, V4, MT(ou V5)/MST. V2 
ontient des 
ellules auxpropriétés similaires à V1 ave
 néanmoins des 
hamps ré
epteurs plus larges, des 
ellules bino
-ulaires sensibles aux informations des deux yeux et une séle
tivité à des formes plus 
omplexesque des simples 
ontours orientés [Hegde et VanEssen, 2000℄. L'aire V3 
ontient des 
ellulesdont les 
hamps ré
epteurs sont plus larges que 
eux de V2 et qui sont séle
tives à la 
ouleur, àl'orientation et à la dire
tion du mouvement [Gegenfurtner et al., 1997,Felleman et VanEssen,1987,Gattass et al., 1988℄. Elle se projette prin
ipalement sur les aires MT et V4 dont les pro-priétés neuronales sont distin
tes. MT (Middle Temporal Area, ou V5) [Dubner et Zeki, 1971℄
ontient des 
ellules séle
tives à la dire
tion du mouvement dans leur 
hamp ré
epteur ainsi qu'àsa vitesse, quelle que soit la 
ouleur de la stimulation, et se projette sur MST (Medial SuperiorTemporal Area) qui elle-même se projette en parti
ulier sur les aires du sillon intrapariétal. Au
ontraire, l'aire V4 [Zeki, 1973℄ 
ontient des 
ellules séle
tives à la 
ouleur et à l'orientationdes stimuli dans leur 
hamp ré
epteur et non à la dire
tion d'un mouvement, et se projette surle 
ortex inférotemporal. On observe ainsi une ségrégation des informations visuelles traitées :d'une part des aires visuelles qui traitent progressivement des informations telles que la 
ouleuret l'orientation et d'autre part des aires plut�t impliquées dans l'extra
tion du mouvement et letraitement des informations spatiales. Ces deux voies formeraient des extensions des voies parvo-
ellulaires et magno
ellulaires dont nous avons parlé pré
édemment. Cette ségrégation a 
onduit
ertains auteurs [Ungerleider et Mishkin, 1982,Goodale et Milner, 1992℄ (voir également [Meriganet Maunsell, 1993℄ qui nuan
e 
ette vision de deux systèmes parallèles indépendants) à proposerun traitement de l'information visuelle selon deux voies. La première, appelée voie ventrale (ouvoie What dans la littérature anglo-saxonne), regroupe des aires allant du lobe o

ipital au lobetemporal (V1, V2, V4 et le 
ortex inférotemporal). Elle est plut�t impliquée dans l'extra
tiond'informations visuelles permettant la re
onnaissan
e des objets. La se
onde, la voie dorsale(ou voie Where dans la littérature anglo-saxonne), regroupant des aires allant du lobe o

ip-ital au lobe pariétal (V1, V2, V3, MT/MST et le 
ortex pariétal), est plut�t impliquée dansl'extra
tion d'informations spatiales (position, dire
tion du mouvement, vitesse du mouvement).Cette distin
tion est renfor
ée par des syndromes spé
i�ques 
ausés par des lésions lo
alisés del'une ou l'autre des deux voies. En parti
ulier, des lésions du lobe pariétal d'un des hémisphères
onduisent, par exemple, au syndrome d'héminégligen
e ou au syndrome de Balint qui se 
ar-a
térisent par des dé�
its visuospatiaux (in
apa
ité de diriger un geste vers une 
ible visuelleprésentée dans le 
hamp opposé au site lésé, négligen
e d'objets présentés dans le 
hamp visuelopposé au site lésé). Des lésions lo
alisées de la voie ventrale 
onduisent à des dé�
its appelésagnosies et qui se traduisent par l'in
apa
ité de re
onnaître des objets.Dans le pro
hain paragraphe, nous nous 
on
entrons sur la voie ventrale en expli
itant lespropriétés des 
ellules du 
ortex inférotemporal. Le reste du 
hapitre sera 
onsa
ré aux airesimpliquées dans le traitement de l'information visuelle spatiale 
onduisant à la séle
tion d'une
ible pour une sa

ade o
ulaire, en in
luant en parti
ulier les aires de la voie dorsale.
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Fig. 3.16 � Vue é
latée du 
ortex 
érébral du singe. La voie ventrale, spé
ialisée dans la re
on-naissan
e des objets, s'étend du 
ortex visuel primaire (V1) à l'aire inférotemporal (PIT, AIT)en passant par l'aire visuelle V4. La voie dorsale, spé
ialisée dans l'extra
tion du mouvementet des informations spatiales, s'étend du 
ortex visuel primaire (V1) jusqu'au lobe pariétal (7a,LIP, VIP, PIP, MIP). Adapté de [VanEssen et al., 1992,Rosenzweig et al., 1998℄
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ades o
ulaires 111Spé
ialisation de la voie ventrale dans la re
onnaissan
e des objets visuelsLe 
ortex temporal inférieur (IT, Inferior Temporal 
ortex ) est essentiel pour la per
eptionet la re
onnaissan
e des objets visuels [Gross, 1973℄ (voir également [Rolls, 1991, Miyashita,1993, Tanaka, 1996℄ pour des revues ré
entes). Il est généralement divisé en deux aires : TEO(ou PIT, Posterior Inferior Temporal, �gure 3.16) et TE (ou AIT, Anterior Inferior Temporal,�gure 3.16).TE reçoit des proje
tions prin
ipalement des aires V4 et TEO. Ses neurones ont de larges
hamps ré
epteurs, entre 15 et 20 degrés, 
entrés dans l'hémi
hamp 
ontralatéral mais qui peu-vent 
ontenir la fovéa et une partie de l'hémi
hamp ipsilatéral. Les neurones de TE sont séle
tifsà des formes beau
oup plus 
omplexes que les aires visuelles inférieures, 
omme par exempleles visages [Rolls, 2000℄. L'une des méthodes employées pour étudier leur séle
tivité 
onsiste àprésenter plusieurs formes a�n d'en trouver une qui sus
ite une réponse forte de la part de la 
el-lule puis à simpli�er systématiquement 
ette forme pour extraire les 
ara
téristiques essentiellesdes objets qui ex
itent la 
ellule [Desimone et al., 1984℄. A partir de 
es travaux, on observe queles neurones sont séle
tifs à des formes géométriques 
omplexes et leur réponse est invarianteen translation (en déplaçant le stimulus dans leur large 
hamp ré
epteur) et à des variationslégères de la forme (rotation dans l'espa
e, o

lusion) [Ito et al., 1995,Kova
s et al., 1995℄. Lesneurones de l'aire TE seraient organisés en 
olonnes, ave
 des neurones d'une même 
olonneséle
tifs à une forme parti
ulière et à des variations légères de 
ette forme (e.g. transformationgéométrique, rotation dans l'espa
e) [Tanaka, 1996,Tsunoda et al., 2001℄. Même si les 
ellules deTE répondent à des formes 
omplexes, l'ensemble de 
es formes privilégiées ne regroupent pasl'intégralité des stimuli naturels que l'on peut ren
ontrer. L'idée qu'il existe, pour 
haque objetvisuel, un neurone qui dé
harge maximalement et que l'on appelle 
ellule grand-mère [Gross,2002℄, est simpli�
atri
e. Il est moins imagé de 
onsidérer qu'une population de 
ellules de TEreprésente un objet par ses di�érents attributs, aussi 
omplexes soient-ils.

Fig. 3.17 � Illustration des prin
ipales aires visuelles avoisinants le sillon intrapariétal. On trou-vera plus de détails sur 
es aires dans le texte. VIP : Ventral Intraparietal area ; MIP : MedialIntrarietal area ; AIP : Anterior Intraparietal area. PIP : Posterior Intraparietal area ; LIP :Lateral Intraparietal area. Adapté de [Cavada, 2001℄
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orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulairesNous avons vu pré
édemment que l'information visuelle est traitée le long de deux voies : lavoie ventrale plut�t spé
ialisée dans la re
onnaissan
e des objets et la voie dorsale plut�t spé
ial-isée dans le traitement des informations spatiales. Nous nous sommes 
on
entrés pendant la thèsesur le déploiement de l'attention spatiale et sur l'extra
tion et la transformation des informationsspatiales né
essaires au 
ontr�le o
ulomoteur (nous reviendrons sur 
e point au paragraphe 3.4),en utilisant un module de re
onnaissan
e des objets qui pourrait très s
hématiquement s'appar-enter aux traitements visuels le long de la voie ventrale ; 
'est la raison pour laquelle nous nedétaillons pas plus la voie ventrale. On trouvera néanmoins d'avantage d'informations dans lesréféren
es 
itées pré
édemment ainsi que dans les travaux de modélisation de l'équipe de TomasoPoggio (voir par exemple [Serre et al., 2007℄).3.3.2 Cortex pariétalIntrodu
tionLa première division 
orti
ale du 
ortex pariétal proposée par [Brodmann, 1909℄ ne 
ontenaitque deux aires : l'aire 5 et l'aire 7 séparées par le sillon intrapariétal. Cette division a été a�néepar la suite selon des 
ritères anatomiques et fon
tionnels et on distingue au moins 
inq aires dansle sillon intrapariétal, illustrées sur la �gure 3.17 [Cavada, 2001,Lewis et VanEssen, 2000,Colbyet Goldberg, 1999℄ (voir également [Klam, 2003℄) :� VIP (aire intrapariétale ventrale) 
ontient une majorité de neurones bimodaux ave
 des
hamps ré
epteurs visuels et ta
tiles alignés, 
entrés sur le visage. Ces neurones dé
hargentlorsqu'on applique une stimulation ta
tile sur une région lo
alisée de la fa
e ou lorsqu'une
ible visuelle s'appro
he de 
ette région [Colby et Duhamel, 1991, Duhamel et al., 1997,Maunsell et vanEssen, 1983℄� MIP (aire intrapariétale médiale) 
ontient des 
ellules ave
 des 
hamps ré
epteurs purementsomatosensoriels, purement visuels ou bimodaux répartis des épaules à la main. Les neu-rones de 
ette aire semblent signaler lorsqu'une 
ible peut être atteinte par la main [Colbyet Goldberg, 1999,Colby et Duhamel, 1991,Colby et al., 1988℄� AIP (aire intrapariétale antérieure) 
ontient des neurones qui dé
hargent lorsqu'une 
iblevisuelle peut être manipulée ave
 la main. Ils sont séle
tifs à la forme et à l'orientation desobjets et dé
hargent préférentiellement pour des mouvements spé
i�ques de la main [Sakataet al., 1995,Gallese et al., 1994℄� PIP (aire intrapariétale postérieure) 
ontient des neurones visuels séle
tifs à des formesélémentaires parti
ulières (
ylindre, 
ube, sphère) et parti
iperait ave
 l'aire AIP, au seind'un 
ir
uit pariéto-frontal, au 
odage de la position et des 
ara
téristiques spatiales 3Ddes objets à saisir [Felleman et VanEssen, 1991,Sakata et al., 1997,Rizzolatti et al., 1998℄� LIP (aire intrapariétale latérale) est très impliquée dans la représentation des informa-tions spatiales pour guider des sa

ades o
ulaires. Ses neurones ont des réponses visuelles,motri
es, anti
ipatri
es et modulées par l'attention [Colby et al., 1996℄. Elle se projettesur le 
olli
ulus supérieur pour produire des sa

ades ré�exes et elle est fortement inter-
onne
tée ave
 FEF (paragraphe 3.3.3) [Umeno et Goldberg, 1997℄ pour les sa

ades plus
omplexes à élaborer (sa

ade vers une 
ible mémorisée, séquen
e de sa

ade, 
hoix d'une
ible) [Gaymard et al., 2003℄.Nous nous limitons par la suite à détailler l'aire LIP puisqu'elle est la prin
ipale aire du
ortex pariétal à avoir des réponses permettant de guider les sa

ades o
ulaires. On pourrait
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ulaires 113également mentionner l'aire 7a, adja
ente à LIP, dont les a
tivités visuelles, mnésiques et liéesaux sa

ades soulignent son impli
ation dans le 
ontr�le o
ulomoteur. Néanmoins, LIP se projetteplus densément sur FEF et SC que 7a [Andersen et al., 1990a℄ et les propriétés de 
es deux airessont très similaires. C'est la raison pour laquelle nous ne détaillerons pas plus l'aire 7a et que lepro
hain paragraphe se 
on
entre ex
lusivement sur l'aire LIP.Propriétés physiologiques des neurones de LIPLes neurones de LIP répondent de manière phasique (la réponse dure moins longtemps quela présentation de la 
ible) lorsqu'on présente un stimulus stable dans leur 
hamp ré
epteur, que
e stimulus soit ou non la 
ible d'un mouvement o
ulaire 
e qui tend à suggérer que leur réponsepeut être visuelle sans être motri
e. Dans [Colby et al., 1996℄, le singe exé
ute plusieurs fois lamême sa

ade vers une 
ible présentée à la même position. Puis, les essais suivants requièrent dela part du singe d'exé
uter 
ette même sa

ade mais 
ette fois, sans présenter la 
ible visuelle, lesignal d'exé
ution de la sa

ade étant toujours l'extin
tion du point de �xation. Les auteurs ob-servent que même dans 
e 
as, lorsque le singe exé
ute une sa

ade apprise sans 
ible visuelle, desneurones de LIP dé
hargent, 
e qui suggère que les neurones de LIP peuvent avoir une réponsemotri
e sans réponse visuelle. Par ailleurs, si une 
ible est présentée brièvement pendant qu'unsinge �xe un point de �xation et que la tâ
he 
onsiste à exé
uter une sa

ade après l'extin
tiondu point de �xation, en dire
tion de la 
ible présentée (tâ
he de sa

ade vers une 
ible mémorisée,�gure 3.5B), on observe que les neurones de LIP dé
hargent toniquement pendant le délai. Ainsiles neurones de LIP ont des réponses visuelles, motri
es, liées à la mémorisation d'une 
ible et
omme nous le verrons par la suite, modulées par la pertinen
e 
omportementale des stimulidans leur 
hamp ré
epteur.Nous sommes restés jusqu'à maintenant relativement vague sur les propriétés des 
hamps ré-
epteurs des neurones de LIP. [Andersen et al., 1990b,Andersen et al., 1985℄ sont probablementles premiers à avoir observé que les neurones de LIP ont des 
hamps ré
epteurs rétinotopiquesmodulés par la position de l'÷il. La �gure 3.18, adaptée de [Andersen et al., 1985℄, est une il-lustration de 
ette propriété appelée 
hamp de gain (gain �eld) dans l'aire 7a, que l'on retrouveégalement dans LIP [Andersen et al., 1990b℄. La �gure 3.18a illustre le proto
ole expérimentalutilisé pour observer 
ette propriété : pendant que le singe maintient son regard, tête �xée, surun point de �xation f, on enregistre l'a
tivité d'un neurone lorsqu'on présente un stimulus visueldont on fait varier la position. La �gure 3.18b représente l'a
tivité du neurone en fon
tion de laposition verti
ale de l'÷il ey et de la position verti
ale de la 
ible par rapport à la tête hy. Onobserve que le neurone dé
harge le plus lorsque la 
ible est environ située à 20° vers le bas etque le singe regarde également à 20° vers le bas. Si on maintient la position de la 
ible 
onstantepar rapport au point de �xation, 
'est à dire si on se dépla
e suivant la droite en pointilléereprésentée sur la �gure, l'a
tivité du neurone dé
roît progressivement. Cette a
tivité peut êtremodélisée, d'après les auteurs, par le produit d'un 
hamp ré
epteur rétinotopique gaussien parune fon
tion linéaire de la position de l'÷il. Dans 
e 
as, on parle de 
hamp de gains planaire. Onnotera néanmoins que [Pouget et Sejnowski, 1997℄ propose que 
ette propriété de 
hamps de gainpourrait également être modélisée en utilisant une fon
tion sigmoïdale de la position de l'÷il. Cesmêmes auteurs suggèrent que les 
hamps de gains permettent de dé
oder de la représentation deLIP n'importe quelle 
ombinaison linéaire de la position de la proje
tion d'une 
ible sur la rétineet de la position de l'÷il. Ainsi, les 
hamps de gains pariétaux pourraient par exemple servir de
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oder une représentation 
entrée-tête. Nous reviendrons plus en détails sur 
epoint dans le paragraphe 3.4 dédié aux transformations sensorimotri
es.

a) b)Fig. 3.18 � a) Pour observer les propriétés de 
hamp de gains, on présente à un singe, quimaintient son regard sur le point de �xation f, un stimulus en périphérie. Pendant 
ette tâ
he,l'a
tivité des neurones de 7a ou LIP est enregistrée. b) Lorsqu'on tra
e l'a
tivité (en niveau degris, du blan
 au noir pour des a
tivités 
roissantes) des 
ellules enregistrées en fon
tion de laposition verti
ale de l'÷il ey et de la position verti
ale de la 
ible par rapport à la tête hy,on observe deux propriétés : les 
hamps ré
epteurs sont rétinotopiques (il y a une région del'espa
e visuel, �xe par rapport à l'÷il, dans laquelle les 
ellules dé
hargent maximalement) etleur a
tivité est modulée par la position de l'÷il. Adapté de [Andersen et al., 1985℄Une se
onde propriété très intéressante des 
hamps ré
epteurs des neurones de LIP, observéepar [Duhamel et al., 1992,Colby et al., 1995℄, tient au fait que 
es derniers se 
omportent 
ommesi, quelques millise
ondes avant de dé
len
her une sa

ade, ils se déplaçaient par anti
ipationsur leur future position. Dans [Duhamel et al., 1992℄, le singe doit exé
uter une sa

ade d'uneposition initiale à une position �nale, indiquées par des points lumineux. Pendant la tâ
he, une
ellule de LIP, dont le 
hamp ré
epteur a été préalablement identi�é, est enregistrée. On présentealors un stimulus visuel avant, pendant et/ou après la sa

ade, dans le 
hamp ré
epteur de la
ellule enregistrée. La �gure 3.19 illustre deux des situations étudiées par les auteurs. Sur la �gure3.19a, le stimulus visuel est allumé avant d'exé
uter la sa

ade. Les auteurs observent dans 
e 
asque la 
ellule dé
harge 80 ms avant que la sa

ade ne soit exé
utée. Dans un 
as 
ontr�le danslequel on présente un stimulus dans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule, sans exé
uter de sa

ade,sa laten
e est de 70ms. Ainsi, la 
ellule dé
harge 
omme si, peu de temps avant d'exé
uter lasa

ade, son 
hamp ré
epteur 
ouvrait déjà la future position qu'il va o

uper après la sa

ade.Le 
as illustré sur la �gure 3.19b est légèrement di�érent : le stimulus visuel est brièvementallumé à la future position du 
hamp ré
epteur de la 
ellule. La présentation du stimulus esttellement brève (il ne dure que 50ms et est éteint au moins 150 ms avant le début de la sa

ade)que le stimulus n'o

upe jamais réellement le 
hamp ré
epteur 
lassique de la 
ellule. Néanmoins,les auteurs observent que la 
ellule dé
harge même si le stimulus n'a jamais o

upé le 
hampré
epteur de la 
ellule. Les auteurs interprètent 
es résultats en suggérant qu'il existerait un mé-
anisme grâ
e auquel la représentation spatiale dans LIP est mise à jour, à partir d'une dé
harge
orollaire d'une sa

ade qui va être exé
utée, avant qu'elle ne le soit réellement. Ce mé
anismepourrait 
ontribuer à l'illusion de la per
eption d'un monde stable malgré les fréquentes sa

adeso
ulaires [Merriam et Colby, 2005,Merriam et al., 2007,Nakamura et Colby, 2002℄.
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a) b)Fig. 3.19 � a) Lorsqu'un stimulus est présenté peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade età la position que va o

uper le 
hamp ré
epteur d'une 
ellule que l'on enregistre, elle répondpar anti
ipation, de l'ordre de 80 ms avant l'exé
ution du mouvement. b) Cette réponse paranti
ipation s'observe également lorsque le stimulus est éteint avant l'exé
ution du mouvement.Dans 
e 
as, au
un stimulus n'est jamais présent dans le 
hamp ré
epteur 
lassique de la 
ellule.Adapté de [Duhamel et al., 1992℄Interprétation fon
tionnelle des a
tivités des neurones de LIP[Gottlieb et al., 1998℄ réalisent un ensemble d'expérien
es montrant que l'a
tivité des neu-rones de LIP dépend de la pertinen
e 
omportementale des stimuli qui o

upent leur 
hampré
epteur. Trois des 
onditions utilisées par les auteurs sont illustrées sur les �gures 3.20 et 3.21. Dans le 
as illustré sur la �gure 3.20, le singe exé
ute une sa

ade du point de �xation FP1vers le point de �xation FP2 (le point de �xation FP2 est allumé en même temps que le point de�xation FP1 est éteint). Dans la première 
ondition stimulus stable, la s
ène visuelle est stabletout au long de l'expérien
e. Les auteurs observent alors que la réponse de la 
ellule enregistréeest faible 
omparée au 
as 
ontr�le (non représenté) où un stimulus est présenté brutalementdans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule. Dans la deuxième 
ondition stimulus apparu ré
emment,la 
ible qui va o

uper le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée n'est allumée que quelquesmillise
ondes avant que le singe n'exé
ute la sa

ade vers FP2. Dans 
e 
as, les auteurs observentdeux 
hoses : d'une part la réponse de la 
ellule a une laten
e plus faible que dans le 
as 
ontr�le,en a

ord ave
 les réponses par anti
ipation évoquées dans le paragraphe pré
édent. D'autrepart, la réponse est beau
oup plus forte que dans la 
ondition stimulus stable. Les résultats de
es expérien
es suggèrent que la nouveauté est un fa
teur important pour l'a
tivité des 
ellulesde LIP.
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Fig. 3.20 � Lorsqu'une sa

ade amène un stimulus dans le 
hamp ré
epteur d'une 
ellule donton enregistre l'a
tivité, 
ette 
ellule ne dé
harge que faiblement si 
e stimulus était présent bienavant d'exé
uter la sa

ade (
ondition stimulus stable). Elle dé
harge au 
ontraire fortementlorsque le stimulus apparaît peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade qui amène le 
hampré
epteur d'une 
ellule sur 
elui-
i (
ondition stimulus apparu ré
emment). Adapté de [Gottliebet al., 1998℄La nouveauté est un fa
teur qui peut 
apturer l'attention visuelle 
omme nous l'avons men-tionné au 
hapitre 1. Nous avons également vu que les buts internes 
onstituent un autre fa
teurpermettant de guider l'attention puisqu'ils modi�ent la pertinen
e 
omportementale des stimuli.Nous allons voir qu'il en est de même pour l'a
tivité de LIP.Dans une deuxième série d'expérien
es (�gure 3.21), les auteurs fournissent au singe un indi
e(en haut à droite du point de �xation FP) qui lui indique quelle séquen
e de sa

ades exé
uter.La première sa

ade est toujours la même : le singe doit dépla
er son regard au 
entre de las
ène visuelle. L'indi
e détermine la 
ible (unique) de la se
onde sa

ade. Les deux 
onditionsillustrées sur la �gure 3.21 requièrent de la part du singe d'exé
uter les séquen
es de sa

adessuivantes :� sur la �gure 3.21a : une sa

ade au 
entre de la s
ène puis une sa

ade vers la 
ible quio

upe le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée ;� sur la �gure 3.21b : une sa

ade au 
entre de la s
ène puis une sa

ade vers une 
ible quin'o

upe pas le 
hamp ré
epteur de la 
ellule enregistrée.
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a) b)Fig. 3.21 � Le singe �xe initialement le point de �xation FP. Il doit exé
uter deux sa

ades,une fois que le point de �xation est éteint : une première vers le 
entre de l'a�
hage puis unese
onde vers une 
ible, dé�nie de manière unique par l'indi
e présenté pendant la �xation. La
ellule dé
harge plus fortement lorsque la 
ible amenée dans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule estpertinente pour la tâ
he (�gure a) que lorsqu'elle ne l'est pas (�gure b). Adapté de [Gottliebet al., 1998℄
Les auteurs observent que lorsque le stimulus qui o

upe le 
hamp ré
epteur de la 
elluleenregistrée sera la 
ible de la se
onde sa

ade, la 
ellule dé
harge beau
oup plus, même avant lapremière sa

ade (
'est à dire avant la sa

ade qui amène le stimulus dans son 
hamp ré
epteur),
omparé au 
as où le stimulus amené dans le 
hamp ré
epteur de la 
ellule n'est pas la 
ible de lase
onde sa

ade. Cette expérien
e permet de souligner que l'a
tivité des 
ellules enregistrées n'estpas purement visuelle mais ne permet pas en
ore de distinguer entre une 
omposante motri
e etune 
omposante attentionnelle. En e�et, la di�éren
e d'a
tivité pourrait s'expliquer par la pré-paration du singe à exé
uter la sa

ade vers la 
ible. Pour distinguer une réponse attentionnelled'une réponse purement motri
e, les auteurs proposent une deuxième expérien
e qui 
onsiste àprésenter alternativement au singe un a�
hage qui 
ontient la 
ible et un a�
hage qui ne la
ontient pas, le singe étant ré
ompensé s'il réalise la même sa

ade dans les deux 
as. Dans 
etteexpérien
e, les auteurs observent que la 
ellule dé
harge lorsque le stimulus dans son 
hamp ré-
epteur est présent et qu'il est la 
ible d'une sa

ade mais ne dé
harge que faiblement lorsque lestimulus n'est pas présent, même si la sa

ade est dirigée vers son 
hamp ré
epteur. La réponsede 
es 
ellules n'est don
 pas purement motri
e mais visuelle et modulée par la pertinen
e 
om-portementale du stimulus qui o

upe leur 
hamp ré
epteur. Tout 
es résultats suggèrent quel'a
tivité des neurones de LIP est fortement dépendante de la pertinen
e 
omportementale desstimuli qui o

upent leur 
hamp ré
epteur. Elle est dé�nie, 
omme dans le 
as de l'attentionvisuelle, par des fa
teurs exogènes (
omme la nouveauté) ou des fa
teurs endogènes (
omme la
ible d'une sa

ade dé�nie par ses attributs). Cette interprétation de l'a
tivité des neurones deLIP est très semblable à la notion de 
arte de saillan
e, dé�nie 
omme une représentation spa-tiale de la pertinen
e 
omportementale des stimuli, dont nous avons parlé au paragraphe 1.4 du
hapitre sur l'attention visuelle.
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ulomoteurs frontaux (FEF)On 
onnaît l'impli
ation dans le 
ontr�le o
ulomoteur des 
hamps o
ulomoteurs frontaux(FEF, Frontal Eye Field), lo
alisés sur le ban
 antérieur du sillon arqué, depuis les travauxfondateurs par stimulation éle
trique de David Ferrier [Ferrier, 1875℄. Des études ultérieures,par lésion ou ina
tivation temporaire, montrent que FEF n'est pas essentiel pour produiredes sa

ades ré�exes mais 
ritique pour des sa

ades plus 
ognitives impliquant par exemplela mémorisation d'une 
ible, le 
hoix ré
ompensé ou l'inhibition d'une sa

ade [Deng et al.,1986,Pierrot-Deseilligny et al., 1991a,Pierrot-Deseilligny et al., 2002,S
hiller et Chou, 1998,Diaset Segraves, 1999℄. Ces résultats sont à 
omparer aux lésions ou ina
tivations temporaires dupariétal postérieur qui ont des 
onséquen
es beau
oup plus signi�
atives sur les sa

ades ré�exesaussi bien 
hez le singe [Lyn
h et M
Laren, 1989℄ que 
hez l'homme [Pierrot-Deseilligny et al.,1991a,Braun et al., 1992℄.

Fig. 3.22 � FEF est inter
onne
té ave
 les aires visuelles postérieures impliquées dans le traite-ment de l'information spatiale (LIP), le traitement du mouvement (MT, MST) et la re
onnais-san
e des objets visuels (V4, TEO). Il se projette sur les stru
tures du tron
 
érébral impliquéesdans l'exé
ution d'une sa

ade. Les proje
tions impliquant des aires frontales (SEF, dlPFC)ne sont pas représentées ainsi que l'intera
tion de FEF ave
 les ganglions de la base. Adaptéde [Thompson et Bi
hot, 2005℄Les prin
ipales a�éren
es de FEF proviennent des aires visuelles in
luant V2, V3, V4, IT,MT et MST et de LIP : 50 % des a�éren
es de FEF proviennent des aires visuelles asso
iativeset 23% de LIP (�gure 3.22) [Barbas et Mesulam, 1981, S
hall, 1995℄. Les aires V2, V3 et V4sont spé
ialisées dans l'extra
tion de 
ara
téristiques visuelles, IT 
ontient des représentationsvisuelles plus 
omplexes que les aires visuelles striées et extrastriées et en�n MT et MST sont desaires très impliquées dans l'extra
tion du mouvement visuel et pourraient fournir à FEF les sig-naux né
essaires à l'exé
ution de mouvement de poursuite [Krauzlis, 2005℄. FEF reçoit égalementdes proje
tions d'aires frontales 
omme les 
hamps o
ulomoteurs supplémentaires (SEF) [S
hall
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ortex préfrontal dorsolatéral (dlPFC) [Tian et Lyn
h, 1996℄. Comme nousle verrons par la suite, SEF est supposé être impliqué dans des tâ
hes sa

adiques 
omplexes(séquen
es de sa

ades, antisa

ade) [Isoda et Tanji, 2002℄ et ses 
ellules ont des a
tivités 
or-rélées à la prédi
tion et l'obtention d'une ré
ompense [Amador et al., 2000℄. dlPFC est quant àlui très impliqué dans des tâ
hes de mémorisation, dans l'inhibition de sa

ades non désirées et,plus généralement, dans la régulation de 
ommandes motri
es [Goldman-Raki
, 1987℄.La plupart des stru
tures a�érentes de FEF reçoivent en retour des proje
tions de 
etteaire. [Stanton et al., 1995℄ montrent par exemple que FEF se projette massivement sur LIPet [Moore et Armstrong, 2003℄ montre l'in�uen
e d'une mi
rostimulation de FEF sur l'a
tivitéV4 et le r�le potentiel de 
es proje
tions dans le déploiement de l'attention spatiale. FEF seprojette également sur la formation réti
ulée [Stanton et al., 1988b,Segraves, 1992℄, le 
olli
ulussupérieur [Segraves et Goldberg, 1987,S
hlag-Rey et al., 1992℄ et les ganglions de la base [Stantonet al., 1988a,Parthasarathy et al., 1992℄. Les proje
tions sur la formation réti
ulée expliqueraientpourquoi il est en
ore possible de sus
iter des sa

ades o
ulaires en stimulant éle
triquementFEF malgré des lésions du 
olli
ulus supérieur [S
hiller et al., 1979℄ (voir également les travauxde [Hanes et Wurtz, 2001℄ qui 
omparent les 
onséquen
es de léser ou d'ina
tiver temporaire-ment SC sur les proje
tions entre FEF et la formation réti
ulée). Les proje
tions sur le 
olli
ulussupérieur visent les 
ou
hes intermédiaires et profondes qui regroupent les 
ellules motri
es deSC, et sont organisées topographiquement. En d'autres termes, une région de FEF, dont la stim-ulation éle
trique produit une sa

ade d'une amplitude et d'une dire
tion données, se projettesur une région de SC dont la stimulation éle
trique produit une sa

ade de la même amplitudeet de la même dire
tion [Sommer et Wurtz, 2000,Hanes et Wurtz, 2001℄. En�n, FEF se projetteégalement sur les ganglions de la base. Tandis que les proje
tions sur le 
olli
ulus supérieur 
on-tribueraient à fournir les 
ibles d'un mouvement o
ulaire, les proje
tions via les ganglions de labase pourraient 
ontribuer à la séle
tion de la 
ible la plus pertinente et à la détermination dumoment de son exé
ution [Segraves et Goldberg, 1987,Stanton et al., 1988a,Parthasarathy et al.,1992℄.

a) b) 
)Fig. 3.23 � Quelques exemples d'a
tivités de 
ellules de FEF. a) Une 
ellule visuelle phasiquequi dé
harge à la présentation d'un stimulus dans son 
hamp ré
epteur puis est silen
ieuse b)Une 
ellule visuelle tonique qui dé
harge une bou�ée d'a
tivité à la présentation d'un stimulusdans son 
hamp ré
epteur suivie d'une dé
harge tonique pendant le délai pré
édant l'exé
utiond'une sa

ade vers 
ette 
ible mémorisée 
) Une 
ellule dont l'a
tivité 
roit signi�
ativement àl'exé
ution d'une sa

ade vers une 
ible mémorisée. Adapté de [Hanes et al., 1998℄
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ulaires[Bru
e et Goldberg, 1985, Bru
e et al., 1985℄ ont montré que les 
hamps o
ulomoteursfrontaux 
ontiennent un ensemble de 
ellules ayant des réponses visuelles, motri
es présa

adiquesou visiomotri
es. Les 
ellules visuelles dé
hargent lorsqu'un stimulus visuel est présenté dans unerégion lo
alisée de l'espa
e visuel, qui dé�nit son 
hamp ré
epteur. Les 
ellules motri
es dé
har-gent peu de temps avant l'exé
ution d'une sa

ade d'une amplitude et d'une dire
tion données.Cette région de l'espa
e moteur dé�nit leur 
hamp de mouvement. Par ailleurs 
es 
ellules sontorganisées topographiquement : la région ventrale de FEF 
ontient des 
ellules motri
es quireprésentent des sa

ades de petite amplitude tandis que les sa

ades de grande amplitude sontreprésentées par des 
ellules de la région dorsale. Les 
ellules visiomotri
es ont les deux types deréponses et dé
hargent à la fois à la présentation d'une 
ible dans leur 
hamp ré
epteur et à l'exé-
ution d'une sa

ade dans leur 
hamp de mouvement. En�n, 
ertaines 
ellules de FEF exhibentégalement des a
tivités liées à la mémorisation d'une 
ible [Umeno et Goldberg, 2001,Lawren
eet al., 2005℄ et à la �xation [Hanes et al., 1998℄. La �gure 3.23 illustre 
ertaines de 
es réponses.En parti
ulier, la �gure 3.23a illustre l'a
tivité d'une 
ellule visuelle phasique qui répond à laprésentation d'une 
ible et reste silen
ieuse par la suite. La �gure 3.23b représente l'a
tivité d'une
ellule visuelle qui a une 
omposante phasique à la présentation de la 
ible puis tonique pendantle délai pré
édant l'exé
ution d'une sa

ade vers la 
ible. En�n, la �gure 3.23
 illustre l'a
tivitéd'une 
ellule motri
e qui 
roit signi�
ativement au moment d'exé
uter la sa

ade.Certaines 
ellules ayant une réponse visuelle répondent également par anti
ipation, lorsqu'unesa

ade va amener un stimulus dans leur 
hamp ré
epteur visuel ; 
'est la raison pour laquelle 
es
ellules sont appelées quasivisuelles [Umeno et Goldberg, 1997℄, au même titre que les 
ellulesprédi
tives observées dans le 
olli
ulus supérieur [Mays et Sparks, 1980℄ ou dans le 
ortex pariétal[Duhamel et al., 1992℄. La �gure 3.24a 
orrespond au paradigme expérimental de double sa

adedans lequel on �ashe brièvement une 
ible (
arré rouge) permettant d'observer les a
tivitésquasivisuelles. Comme pour une tâ
he de double sa

ade 
lassique (�gure 3.5d), le singe doitréaliser deux sa

ades su

essives en dire
tion de T1 et T2 présentées séquentiellement. L'astu
e,pour observer les réponses quasivisuelles, 
onsiste à �asher brièvement une 
ible (
arré rouge)dans le 
hamp ré
epteur visuel (en pointillés sur la �gure) 
ourant (indiqué par RF) ou futur(indiqué par FF). Le futur 
hamp ré
epteur 
orrespond à la région de l'espa
e qui sera 
ouvertepar le 
hamp ré
epteur de la 
ellule après la sa

ade o
ulaire. On distingue quatre 
as :� 
onditions RF, haut : la 
ible est présentée dans le 
hamp ré
epteur 
ourant, pendant la�xation et avant que la 
ible T1 de la première sa

ade n'apparaisse ;� 
onditions RF, bas : la 
ible est présentée dans le 
hamp ré
epteur 
ourant, alors que la
ible T1 est allumée mais que le singe n'a pas en
ore exé
uté la première sa

ade ;� 
onditions FF, haut : la 
ible est présentée dans le futur 
hamp ré
epteur, pendant la�xation et avant que la 
ible T1 ne soit allumée ;� 
onditions FF, bas : la 
ible est présentée dans le futur 
hamp ré
epteur, alors que la 
ibleT1 est allumée mais que le singe n'a pas en
ore exé
uté la première sa

ade.Les enregistrements de l'a
tivité d'une 
ellule de FEF dans 
es di�érentes 
onditions, adaptésde [Sommer et Wurtz, 2006℄, sont présentés sur la �gure 3.24b et sont organisés dans le mêmeordre que les paradigmes expérimentaux. On observe que la 
ellule répond lorsqu'on présente unstimulus dans son 
hamp ré
epteur �su�samment� t�t avant l'exé
ution de la sa

ade (voir lesdeux illustrations en haut de la �gure 3.24b) mais que peu de temps avant d'exé
uter la sa

ade,le neurone est insensible à un stimulus présenté dans son 
hamp ré
epteur 
ourant. Certaines 
el-lules exhibent une propriété intéressante : elles sont sensibles à leur futur 
hamp ré
epteur peu de
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a) b)Fig. 3.24 � a) Pour faire apparaître les propriétés des 
ellules quasivisuelles, on entraine unsinge à exé
uter deux sa

ades su

essives (vers T1 puis vers T2) pendant qu'un stimulus estprésenté dans le 
hamp ré
epteur (en pointillés) 
ourant (RF) ou futur (FF). La se
onde sa

adesert ex
lusivement à dissuader le singe d'exé
uter une sa

ade vers le stimulus présenté. Quatre
onditions sont testées en fon
tion que le stimulus périphérique est présenté pendant la �xationou peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade, et en fon
tion de la position à laquelle le stimulusest présenté (dans le 
hamp ré
epteur 
ourant ou futur) b) La 
ellule enregistrée est sensibleà son 
hamp ré
epteur 
ourant pendant la �xation (première �gure) mais ne l'est plus peu detemps avant d'exé
uter une sa

ade (deuxième �gure). Elle devient également sensible à son futur
hamp ré
epteur peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade (quatrième �gure) alors qu'elle nel'est pas pendant la �xation (troisième �gure). Adapté de [Sommer et Wurtz, 2006℄
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uter une sa

ade mais demeurent également sensibles à leur 
hamp ré
epteur
ourant. De plus, la 
ellule dé
harge lorsqu'un stimulus est présenté dans son futur 
hamp ré-
epteur, peu de temps avant d'exé
uter la sa

ade. Cette réponse est d'autant plus surprenantequ'au
un stimulus n'est jamais présent dans son 
hamp ré
epteur 
lassique étant donnée quele stimulus est éteint lorsque le singe exé
ute la sa

ade. La 
ellule se 
omporte 
omme si, aumoment d'exé
uter une sa

ade, son 
hamp ré
epteur se déplaçait de manière prédi
tive de saposition 
ourante à la future position qu'il va o

uper.

a) b)Fig. 3.25 � a) On enregistre l'a
tivité de 
ellules de FEF, qui reçoivent des a�éren
es de SCvia le noyau médiodorsal du thalamus (MD), pendant qu'un singe exé
ute les mêmes tâ
hes que
elles présentées sur la �gure 3.24a. Deux 
onditions sont étudiées : ave
 ou sans ina
tivation des
ellules relais de MD. b, Conditions RF) La 
ellule enregistrée est sensible à son 
hamp ré
epteurdurant la �xation et peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade, dans les deux 
onditions (ave
ou sans ina
tivation). b, Conditions FF) Avant ina
tivation, la 
ellule est sensible à son futur
hamp ré
epteur peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade mais son a
tivité prédi
tive estsigni�
ativement réduite lorsque MD est ina
tivé (�gure du bas). Adapté de [Sommer et Wurtz,2006℄[Sommer et Wurtz, 2006,Sommer et Wurtz, 2004a,Sommer et Wurtz, 2004b℄ vont plus loinqu'identi�er des réponses quasivisuelles puisqu'ils montrent également qu'elles seraient la 
on-séquen
e d'une dé
harge 
orollaire d'un mouvement sa

adique envoyée par le 
olli
ulus supérieuraux 
hamps o
ulomoteurs frontaux et relayée par le noyau médiodorsal du thalamus. Pour 
efaire, ils 
ommen
ent par identi�er des neurones relais du noyau médiodorsal du thalamus situéssur le 
hemin des proje
tions entre le 
olli
ulus supérieur et FEF, puis ils ina
tivent temporaire-ment 
es 
ellules relais (�gure 3.25a) et étudient les 
onséquen
es de 
ette ina
tivation sur lesperforman
es dans une tâ
he de double sa

ade et sur les réponses quasivisuelles de FEF. La
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ulaires 123�gure 3.25b représente les a
tivités enregistrées, dans les mêmes 
onditions que pré
édemment(�gure 3.24a), avant et après inje
tion de l'agent pharma
ologique dans le noyau thalamique.On observe essentiellement que la réponse de la 
ellule à un stimulus présenté dans son futur
hamp ré
epteur peu de temps avant l'exé
ution d'une sa

ade est signi�
ativement diminuée.Par ailleurs, 
ette diminution signi�
ative d'a
tivité ne s'observe que pour des sa

ades 
ontraver-sives16, en a

ord ave
 les résultats de [Sommer et Wurtz, 2004a℄ selon lesquels les proje
tionsSC-MD-FEF dans un même hémisphère ne transportent que des signaux pour des sa

ades 
on-traversives.Pour résumer, les 
hamps o
ulomoteurs frontaux 
ontiennent des 
ellules dont les a
tivitéssont 
orrélées à la présentation d'un stimulus dans leur 
hamp ré
epteur, à l'exé
ution d'unesa

ade volontaire dans leur 
hamp de mouvement ou répondent dans les deux 
onditions. Les
hamps ré
epteurs et de mouvement de 
es 
ellules sont dé�nis par rapport à la position 
ourantede l'÷il, dans un référentiel 
entré-÷il, ave
 la propriété intéressante qu'ils o

uperaient par an-ti
ipation leur future position peu de temps avant d'exé
uter une sa

ade. Certaines 
ellulesdé
hargent également toniquement lorsqu'il est né
essaire de mémoriser la position d'une 
ible.Ces propriétés suggèrent que FEF fait partie d'un 
ir
uit impliqué dans la mémorisation d'uneinformation spatiale, via par exemple des proje
tions du 
ortex préfrontal dorsolatéral qui est im-pliqué dans la mémorisation à 
ourt-terme d'informations spatiales [Constantinidis et al., 2001℄.Or, si FEF représente 
ette information dans un référentiel 
entré-÷il, on peut imaginer au moinsdeux possibilités pour mettre à jour 
ette mémoire. La première est que les propriétés liées à lamémoire des 
ellules de FEF soient dues à des proje
tions d'un 
ir
uit impliqué dans la mémori-sation dans un référentiel plus abstrait (par exemple indépendant de la position de l'÷il, 
ommeun référentiel 
entré-tête). Nous verrons en parti
ulier dans le pro
hain paragraphe que FEF estinter
onne
té ave
 les 
hamps o
ulomoteurs supplémentaires dans lesquels l'information spatialesemble être 
odée dans un 
ontinuum de référentiels 
entré-tête, 
entré-÷il et 
entré-
orps. Lase
onde possibilité est que 
ette mémoire n'implique que des stru
tures qui représentent l'infor-mation dans un référentiel 
entré-÷il. Auquel 
as, la dé
harge 
orollaire de SC qui semble être la
ause des modi�
ations de séle
tivité des 
hamps ré
epteurs de FEF, pourrait 
ontribuer à la miseà jour de 
ette mémoire en anti
ipant les 
onséquen
es de la sa

ade o
ulaire qui va être exé
utée.Champs o
ulomoteurs supplémentaires (SEF)Les 
hamps o
ulomoteurs supplémentaires, situés sur la surfa
e dorsomédiale du lobe frontal[S
hlag et S
hlag-Rey, 1987, S
hlag et S
hlag-Rey, 1985℄, sont impliqués dans le 
ontr�le o
ulo-moteur 
omme le montrent des études par mi
rostimulation, lésion ou ina
tivation réversible ; ontrouvera dans [Tehovnik et al., 2000℄ une revue des études par mi
rostimulation, lésion et ina
-tivation réversible de SEF. SEF est inter
onne
té ave
 FEF, dlPFC, LIP, 7a, MT, MST, SMA,le 
ortex 
ingulaire [Huerta et Kaas, 1990,S
hall et al., 1993,Lyn
h et Tian, 2005℄. Il se projetteégalement sur les 
ou
hes intermédiaires et profondes du 
olli
ulus supérieur et sur la formationréti
ulée, deux stru
tures dont on 
onnaît l'impli
ation dans le 
ontr�le o
ulomoteur [Huerta etKaas, 1990℄.16Une sa

ade 
ontraversive par rapport à une stru
ture se trouvant dans un hémisphère est dirigée vers l'hémis-phère opposé. Par exemple, quand on parle de FEF droit, une sa

ade 
ontraversive est dirigée vers la gau
he etune sa

ade ipsiversive vers la droite
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al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulairesA partir des premières études par mi
rostimulation, on pensait que SEF en
odait la 
ibled'une sa

ade dans un référentiel 
entré-tête, de sorte qu'en stimulant éle
triquement un site deSEF, l'÷il se retrouvait dans une position indépendante de la position de départ. Des étudesultérieures ont montré qu'il existe une ségrégation entre les sites de SEF dont la stimulationproduit une sa

ade d'amplitude et de dire
tions �xées (don
 dans un référentiel 
entré-÷il,
omme dans FEF ou SC). Ces sites se trouvent sur la région rostrale, et 
eux dont la stimula-tion produit une sa

ade pour amener l'÷il dans une position dans l'orbite 
ara
téristique dusite stimulé (don
 dans un référentiel 
entré-tête), qui se trouvent dans la région 
audale [Parket al., 2006℄. [Martinez-Trujillo et al., 2004℄ vont même plus loin en observant qu'une stimula-tion de SEF produit une sa

ade dont la 
ible est 
odée par rapport à la position de la tête, à laposition de l'÷il et par rapport à la position du 
orps, 
lassé par ordre de fréquen
e d'observation.Comme FEF, SEF 
ontient des 
ellules qui dé
hargent avant l'exé
ution d'une sa

ade. Par
ontre, les a
tivités de SEF peuvent également être 
orrélées à un signal de ré
ompense dansdes tâ
hes où les sa

ades sont 
onditionnées. Par exemple, dans des 
ountermanding task oùle singe doit exé
uter une sa

ade simple vers une 
ible périphérique et l'inhiber si le point de�xation réapparaît, on observe que des 
ellules de SEF dé
hargent sur les essais réussis, d'autressur les essais ratés [Stuphorn et al., 2000,S
hall et al., 2000℄ et que leur réponse n'est pas 
orréléeà l'inhibition de la sa

ade mais indiquerait plut�t que la sa

ade a été ou non 
orre
tementannulée. Ces résultats sont en a

ord ave
 les travaux de [Amador et al., 2000℄ qui enregistrentdes 
ellules dans SEF dont l'a
tivité est 
orrélée à l'obtention d'une ré
ompense (
es neuronesdé
hargent lorsque le singe reçoit une ré
ompense) et d'autres dont l'a
tivité prédit une ré
om-pense (
es neurones dé
hargent progressivement jusqu'à 
e que le singe reçoive une ré
ompense,auquel 
as, les 
ellules arrêtent brutalement de dé
harger). SEF semble également être impliquédans l'apprentissage et la re
onstitution de séquen
es de sa

ades [Isoda et Tanji, 2002,Tobleret Müri, 2002℄ et dans les tâ
hes d'antisa

ade [Amador et al., 1998,Amador et al., 2004℄.Cortex préfrontal dorsolatéral (dlPFC)Le 
ortex préfrontal dorsolatéral (dlPFC, dorsolateral prefrontal 
ortex, �gure 3.11b), unerégion entourant le sillon prin
ipal dans la partie antérieure du 
ortex 
érébral, semble êtreimpliqué dans au moins trois fon
tions liées au 
ontr�le o
ulomoteur [Pierrot-Deseilligny et al.,2004,Pierrot-Deseilligny et al., 2003,Constantinidis et Wang, 2004,Goldman-Raki
, 1987,Fuster,1997℄ :� l'inhibition de sa

ades non désirées dans les tâ
hes d'antisa

ade où le sujet doit exé
uterune sa

ade en dire
tion d'une 
ible imaginaire symétrique de la 
ible visuelle présentée,et ne doit pas exé
uter de sa

ade vers la 
ible visuelle ;� les pro
essus dé
isionnels ;� la mémoire spatiale à 
ourt terme (jusqu'à une vingtaine de se
ondes).Le 
ortex préfrontal dorsolatéral est 
onne
té ave
 les autres 
hamps o
ulomoteurs, les airesvisuelles asso
iatives et les stru
tures limbiques [Goldman-Raki
, 1987, Selemon et Goldman-Raki
, 1988℄. Il est e�e
tivement densément inter
onne
té ave
 FEF dont on a vu le r�le dans
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ontr�le o
ulomoteur pré
édemment [Barbas et Mesulam, 1985,Huerta et al., 1987℄, ave
 SEFdont on a expli
ité le r�le dans le 
odage de séquen
es de sa

ades o
ulaires et ave
 LIP et7a [Barbas et Mesulam, 1985,Goldman-Raki
, 1987℄, les deux prin
ipales aires du 
ortex pariétalpostérieur impliquées dans le 
ontr�le o
ulomoteur. Selon [Goldman-Raki
, 1987℄, les proje
tionsré
urrentes organisées topographiquement entre dlPFC et le pariétal postérieur pourraient 
on-tribuer à la mémorisation à 
ourt terme d'une information spatiale. Il est également inter
onne
téave
 le 
ortex parahippo
ampique et la formation hippo
ampique, deux stru
tures impliquéesdans la mémorisation à long terme [Pierrot-Deseilligny et al., 2004℄.Di�érents travaux portant sur des lésions, des perturbations temporaires ou des enregistrements
ellulaires de dlPFC soulignent son impli
ation dans la mémoire spatiale à 
ourt terme [Pierrot-Deseilligny et al., 2002, Ploner et al., 1999, Müri et al., 1996, Petrides, 1994, Funahashi et al.,1989℄. En parti
ulier, [Müri et al., 1996℄ étudient les 
onséquen
es d'une stimulation magnétiquedu 
ortex préfrontal dorsolatéral pendant une tâ
he de sa

ade dirigée vers une 
ible mémoriséepour laquelle le délai de mémorisation est de deux se
ondes. Ils montrent en parti
ulier quelorsque la stimulation, qui perturbe temporairement l'aire 
iblée, est appliquée entre 700 et 1500ms après la présentation de la 
ible à mémoriser, la stimulation a�e
te l'amplitude de la sa

adeque le sujet e�e
tue, lorsqu'elle est dirigée dans l'espa
e 
ontralatéral à l'aire 
iblée. Dans [Fu-nahashi et al., 1989℄, les auteurs enregistrent l'a
tivité de 
ellules dans dlPFC pendant qu'unsinge réalise une tâ
he de sa

ade vers une 
ible mémorisée. L'animal doit 
onserver les yeux�xés sur un point de �xation pendant 1 à 6 se
ondes. Pendant 
e temps, une 
ible est brièvementprésentée en périphérie, pendant 500 ms. Les auteurs observent que 30% des 
ellules enregistréesont une variation d'a
tivité signi�
ative pendant le délai. De plus, 58% de 
es 
ellules ont unea
tivité plus forte pendant le délai et la plupart de 
es 
ellules sont séle
tives à la position de la
ible mémorisée (�gure 3.26). C'est à dire qu'elles dé
hargent toniquement pendant le délai si une
ible à mémoriser se trouve dans une région lo
alisée de l'espa
e visuel. En�n, il est intéressantde noter que lorsqu'une ré
ompense, ajoutée au paradigme standard de sa

ade vers une 
iblemémorisée, est prévisible, les a
tivités soutenues pendant le délai dans dlPFC sont modulées parl'attente de la ré
ompense [Kobayashi et al., 2002℄.En plus de son r�le dans la mémorisation à 
ourt terme, dlPFC serait également impliquédans le 
ontr�le o
ulomoteur en biaisant le 
omportement par fa
ilitation ou inhibition. En par-ti
ulier, dlPFC a des proje
tions inhibitri
es sur le 
olli
ulus supérieur sus
eptibles d'expliquerson r�le dans l'inhibition de sa

ades non désirées (par exemple une sa

ade ré�exe vers la 
iblevisuelle présentée pendant une tâ
he d'antisa

ade) [Pierrot-Deseilligny et al., 1991b,Goldman-Raki
, 1987℄. dlPFC est également en intera
tion ave
 les ganglions de la base [Middleton etStri
k, 2002℄. Le 
ir
uit ainsi formé pourrait former une mémoire de travail [Frank et al., 2001℄et 
ontribuer à la séle
tion de l'a
tion.En 
on
lusion, le 
ortex préfrontal dorsolatéral semble 
ontribuer à la mémorisation à 
ourtterme ainsi qu'à la régulation de 
ommandes motri
es. Si on se restreint au 
ontr�le o
ulomoteur,il joue un r�le parti
ulièrement important dans les tâ
hes de sa

ades dirigées vers des 
iblesmémorisées, d'antisa

ade, de séquen
es de sa

ades, en un mot toutes les sa

ades volontairesreposant sur une information spatiale mémorisée ré
emment.
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Fig. 3.26 � A
tivité d'un neurone du 
ortex préfrontal lors de la mémorisation de sa

ades danshuit dire
tions. La période appelée 'C' 
orrespond à la présentation de l'indi
e, 
elle appelée 'D'au délai de trois se
ondes et 
elle appelée 'R' à l'exé
ution de la sa

ade. Le neurone est a
tifpendant le délai lorsque la sa

ade à exé
uter est dans les dire
tions 90°, 135° et 180°, ave
 unmaximum en 135°. Adapté de [Funahashi et al., 1989℄



3.3. Les stru
tures 
orti
ales impliquées dans le 
ontr�le des sa

ades o
ulaires 1273.3.4 Ganglions de la baseLes ganglions de la base (BG, �gure 3.27) sont 
onstitués d'un ensemble de noyaux dont ler�le est 
entral dans le 
ontr�le moteur (séle
tion de l'a
tion, mémoire de travail, ré
ompenseobtenue et attendue, apprentissage de séquen
es motri
es) 
omme le soulignent de nombreux dé-sordres moteurs asso
iés à des maladies a�e
tant les ganglions de la base (maladie de Parkinson,
horée de Huntington) [Hikosaka et al., 2000,Redgrave, 2007℄. Certains noyaux ont des 
onnex-ions intrinsèques aux ganglions de la base et d'autres interagissent ave
 une majeure partie desstru
tures 
orti
ales et sous-
orti
ales. On distingue ainsi deux prin
ipales stru
tures d'entrée,le striatum (striatum, STR) et les noyaux sous-thalamiques (subthalami
 nu
leus, STN) et deuxprin
ipales stru
tures de sortie, la partie réti
ulée de la substan
e noire (substantia nigra parsreti
ulata, SNr) et le segment interne du globus pallidus (GPi). Le segment externe du globuspallidus (GPe) est la prin
ipale stru
ture intrinsèque aux ganglions de la base en 
e sens qu'ilest 
onne
té presque ex
lusivement ave
 les autres noyaux de BG. En�n, la partie 
ompa
tede la substan
e noire (substantia nigra pars 
ompa
ta, SN
) interagit fortement ave
 le systèmedopaminergique qui fournit une modulation liée à la ré
ompense obtenue ou attendue.

Fig. 3.27 � a) Noyaux des ganglions de la base. Le striatum est 
omposé du noyau 
audé et duputamen. Le Globus Pallidus (GP) est 
onstitué de deux parties fon
tionnellement distin
tes : lesegment interne (GPi) et le segment externe (GPe). La substan
e noire est 
omposée de la partie
ompa
te (SN
) et la partie réti
ulée (SNr). Les ganglions de la base 
omprennent également lesnoyaux sous thalamiques (STN).Les a�éren
es des aires 
orti
ales motri
es, o
ulomotri
es, préfrontales et asso
iatives se pro-jettent sur des parties distin
tes du striatum et forment un des maillons de bou
les impliquantle 
ortex, les ganglions de la base et le thalamus, partiellement indépendantes [Alexander et al.,1986℄. Nous avons vu dans les paragraphes pré
édents que les 
hamps o
ulomoteurs pariétaux etfrontaux se projettent dire
tement sur le 
olli
ulus supérieur. Ces aires se projettent égalementindire
tement sur le 
olli
ulus supérieur via les ganglions de la base (�gure 3.28). Ces proje
-tions sont supposées avoir un r�le fon
tionnel 
omplètement di�érent des proje
tions 
orti
alesdire
tes. En e�et, tandis que les proje
tions dire
tes fourniraient la ou les 
ibles d'un mouve-ment o
ulaire, les ganglions de la base, par l'intermédiaire de proje
tions inhibitri
es toniquesde SNr sur le 
olli
ulus supérieur [Hikosaka et Wurtz, 1985b℄, permettraient de favoriser une



128 Chapitre 3. Contr�le 
orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulaires
ible au détriment des autres. Les neurones de SNr, qui est 
onsidéré 
omme l'un des prin
i-paux noyaux de sortie des ganglions de la base en 
e qui 
on
erne les mouvements o
ulaires,ont un taux de dé
harge spontanée élevé. Ils exer
ent ainsi une inhibition a
tive sur les 
ou
hesintermédiaires et profondes du 
olli
ulus supérieur. Ils sont inhibés séle
tivement par le noyau
audé de telle sorte qu'une ex
itation du noyau 
audé produit une inhibition de SNr permettantde relâ
her séle
tivement l'inhibition sur le 
olli
ulus supérieur, autorisant ainsi l'ex
itation desneurones 
olli
ulaires qui sont la 
ible des proje
tions nigrales. Ce prin
ipe d'in�uen
e par inhibi-tion/désinhibition semble être un prin
ipe général de l'a
tion des ganglions de la base [Hikosakaet al., 2000,Penney et Young, 1983,Deniau et Chevalier, 1985℄. SNr a également des a�éren
esex
itatri
es des noyaux sous-thalamiques qui, 
omme nous le verrons par la suite, ont un e�etopposé aux proje
tions du noyau 
audé. Nous proposons par la suite de nous 
on
entrer sur lestrois stru
tures mentionnées pré
édemment (noyau 
audé, noyaux sous-thalamiques, substantianigra pars reti
ulata) en soulignant les propriétés physiologiques, liées au 
ontr�le o
ulomoteur,des neurones de 
es stru
tures. On trouvera une revue ré
ente de l'impli
ation des ganglions dela base dans le 
ontr�le des sa

ades dans [Hikosaka, 2007℄.On distingue dans le noyau 
audé une région o
ulomotri
e qui a des a�éren
es de FEF,SEF et du 
ortex préfrontal dorsolatéral [Parthasarathy et al., 1992,Stanton et al., 1988a,Shooket al., 1991, Selemon et Goldman-Raki
, 1985,Yeterian et Pandya, 1991℄. Cette région 
ontientdes 
ellules dont les réponses peuvent être liées à la présentation d'un stimulus visuel, à l'exé-
ution d'une sa

ade dans leur 
hamp de mouvement 
entré dans l'hémi
hamp 
ontralatéralou à la mémorisation d'une 
ible [Hikosaka et Wurtz, 1985a℄. En parti
ulier, les 
ellules quidé
hargent lorsqu'une sa

ade est dirigée vers leur 
hamp de mouvement ne dé
hargent pas pourdes sa

ades spontanées (ou ré�exes). Ces neurones ont une a
tivité également très dépendantede la ré
ompense et l'a
tivité de 
ertains de 
es neurones 
hange, même avant la présentationd'une stimulation visuelle, lorsqu'une ré
ompense asso
iée à une position dans l'hémi
hamp 
on-tralatéral est prévisible [Lauwereyns et al., 2002,Hikosaka et al., 2006℄.Le noyau 
audé a des proje
tions inhibitri
es dire
tes sur SNr ; 
es proje
tions forment la voiedire
te des ganglions de la base qui émanent des 
ellules du noyau 
audé ayant des ré
epteursdopaminergiques D1 [Albin et al., 1989℄. Il se projette également sur les noyaux sous-thalamiques(STN) via le segment externe du globus pallidus par une double inhibition, STN ayant des pro-je
tions ex
itatri
es sur SNr ; 
es proje
tions forment la voie indire
te des ganglions de la basequi émanent des 
ellules du noyau 
audé possédant des ré
epteurs dopaminergiques D2 [Albinet al., 1989℄. La dopamine n'a pas la même in�uen
e sur le noyau 
audé en fon
tion du type deré
epteur : elle a globalement un e�et ex
itateur pour les ré
epteurs D1 et un e�et inhibiteurpour les ré
epteurs D2. Nous reviendrons à la �n de 
ette se
tion sur le r�le respe
tif supposé desdeux �
ir
uits� dopaminergiques, après la des
ription de l'ar
hite
ture des ganglions de la base.SNr est l'une des prin
ipales stru
tures de sortie des ganglions de la base et projette des
onnexions inhibitri
es sur les 
ou
hes intermédiaires du 
olli
ulus. Ses neurones ont un tauxde dé
harge spontanée élevé, et sont silen
ieux avant les sa

ades volontaires dirigées vers une
ible visuelle ou mémorisée [Hikosaka et Wurtz, 1983a, Hikosaka et Wurtz, 1983b, Hikosaka etWurtz, 1983
, Hikosaka et Wurtz, 1983d℄. L'un des r�les supposés des proje
tions nigrales surle 
olli
ulus supérieur serait d'empê
her l'exé
ution d'une sa

ade, leur inhibition devant être
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Fig. 3.28 � On distingue prin
ipalement deux mé
anismes parallèles et antagonistes quant à leurse�ets sur SNr : la voie dire
te entre le noyau 
audé et SNr, modulée par la dopamine qui agit surles ré
epteurs D1, et la voie indire
te entre le noyau 
audé et SNr, par l'intermédiaire de deuxinhibitions su

essives sur GPe puis sur STN. Les proje
tions dont la terminaison est noire sontinhibitri
es et 
elles dont la terminaison est blan
he sont ex
itatri
es. SN
 : partie 
ompa
te dela substan
e noire ; SNr : partie réti
ulée de la substan
e noire ; STN : noyaux sous-thalamiques ;GPe : segment externe du globus pallidus. Adapté de [Hikosaka et al., 2000℄
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orti
al et sous-
orti
al des sa

ades o
ulairessupprimée séle
tivement pour qu'une sa

ade volontaire puisse être exé
utée. En faveur de 
ettehypothèse, [Hikosaka et Wurtz, 1985b℄ observent que la suppression, à l'aide d'un agent pharma-
ologique, de l'in�uen
e inhibitri
e de SNr sur SC 
onduit à des sa

ades spontanées et inévitablesen dire
tion d'un stimulus présenté dans l'hémi
hamp 
ontralatéral au site lésé, même si la tâ
herequiert de la part du singe de maintenir son regard sur un point de �xation.En plus des proje
tions inhibitri
es du noyau 
audé, SNr est également sous l'in�uen
e ex
i-tatri
e des noyaux sous thalamiques (STN), eux-mêmes sous l'in�uen
e du noyau 
audé par unesu

ession de deux inhibitions, via le segment externe du globus pallidus (GPe) (�gure 3.28).Comme les neurones de GPe ont un taux de dé
harge spontané élevé, une stimulation du noyau
audé 
onduit à une inhibition de GPe qui relâ
he alors son inhibition sur STN. STN ayant desa�éren
es 
orti
ales [Monakow et al., 1978,Nambu et al., 1996℄, il a ainsi la possibilité d'ex
iterSNr et d'avoir une in�uen
e opposée aux proje
tions dire
tes du noyau 
audé sur SNr. Ainsi, lenoyau 
audé peut avoir une in�uen
e soit inhibitri
e soit fa
ilitatri
e sur SNr via ses proje
tionsdire
tes et indire
tes, 
e qui est 
ohérent ave
 des expérien
es de mi
rostimulation du noyau
audé [Hikosaka et al., 1993℄.D'après [Hikosaka et al., 2000℄, sa
hant que le 
olli
ulus supérieur a des a�éren
es de dif-férentes modalités (e.g. auditive, visuelle) et de diverses aires 
orti
ales (e.g. LIP, FEF), les pro-je
tions inhibitri
es de SNr sur le 
olli
ulus supérieur o�rent un moyen privilégié de 
ontr�ler,de séle
tionner quelle 
ible, parmi plusieurs 
ibles potentielles, sera la 
ible d'un mouvement sa
-
adique, et 
e sur la base d'informations mémorisées ou de ré
ompense attendue. La modulationde 
es proje
tions inhibitri
es (par fa
ilitation ou par inhibition) est la 
onséquen
e d'un réseau
omplexe impliquant des proje
tions intrinsèques aux ganglions de la base et des proje
tionsprovenant de stru
tures extérieures aux ganglions de la base, qui rend leur 
ompréhension di�-
ile. [Hikosaka, 2007℄ propose une interprétation des voies dire
tes et indire
tes dans le 
ontr�ledes sa

ades o
ulaires. Il observe que le blo
age séle
tif de l'un ou l'autre des ré
epteurs dopamin-ergiques 
onduit à des 
omportements di�érents dans des tâ
hes sa

adiques ré
ompensées, enfon
tion de l'amplitude de la ré
ompense, et suggère que 
ette di�éren
e peut s'expliquer parune modi�
ation de l'in�uen
e de la voie dire
te ou de la voie indire
te sur la substan
e noireréti
ulée SNr. En parti
ulier, l'auteur observe que le temps de réa
tion est signi�
ativementplus long pour des ré
ompenses importantes lorsque le ré
epteur D1 est bloqué, et pour desré
ompenses plus faibles lorsque le ré
epteur D2 est bloqué. L'interprétation de l'auteur est lasuivante : puisque la dopamine a un e�et ex
itateur sur le noyau 
audé via le ré
epteur D1, sonblo
age diminue l'ex
itation du noyau 
audé d'autant plus que la ré
ompense est importante,tout en maintenant l'inhibition sur les 
ellules du noyau 
audé à ré
epteur D2. La diminutionde l'ex
itation du noyau 
audé 
onduit à une rédu
tion de l'inhibition de SNr, via le 
hemindire
t, et don
 à une rédu
tion de la désinhibition de SC. Le 
olli
ulus supérieur étant inhibéplus fortement lorsque les ré
epteurs D1 sont bloqués, le temps de réa
tion est plus long. Au
ontraire, la dopamine a un e�et inhibiteur sur le noyau 
audé via le ré
epteur dopaminergiqueD2. En le bloquant, le noyau 
audé étant moins inhibé, il inhibe plus fortement GPe. CommeGPe a un taux de dé
harge spontané élevé, son inhibition permet de relâ
her l'inhibition surSTN qui favorise ainsi l'ex
itation de STN sur SNr. Puisque l'a
tivité de SNr est plus impor-tante, elle maintient plus fortement son inhibition sur le 
olli
ulus, 
e qui expliquerait à nouveaul'augmentation du temps de réa
tion. Le fait que le blo
age du ré
epteur D1 n'a une in�uen
eque pour les fortes ré
ompenses tandis que le blo
age du ré
epteur D2 n'a d'in�uen
e que pour
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ompenses pourrait s'expliquer par la sensibilité à la ré
ompense des deux ré
epteursdopaminergiques. Ces résultats suggèrent que dans leur fon
tionnement normal, la séle
tion pardésinhibition des ganglions de la base est le résultat d'un équilibre entre l'in�uen
e inhibitri
e dela voie dire
te sur SNr modulée par les ré
epteurs dopaminergiques D1 et l'in�uen
e ex
itatri
ede la voie indire
te modulée par les ré
epteurs dopaminergiques D2.On trouvera également dans [Brown et al., 2004℄ une étude de modélisation ré
ente donnantune interprétation fon
tionnelle aux di�érentes proje
tions internes aux ganglions de la base enterme de séle
tion, de rétention (pendant un délai) et de maintien (pendant son exé
ution) d'unplan d'a
tion, en 
onsidérant non seulement les voies dire
tes et indire
tes mais également unevoie hyperdire
te impliquant les entrées 
orti
ales des ganglions de la base par l'intermédiairedes noyaux sous-thalamiques. On trouvera également dans [Girard, 2003℄ une revue des di�érentsmodèles 
omputationnels impliquant les ganglions de la base dans des mé
anismes 
ognitifs telsque la séle
tion de l'a
tion, la mémorisation à 
ourt terme ou l'apprentissage de séquen
es motri-
es.3.4 Mé
anismes de traitement de l'information spatiale : trans-formation et mise à jourLe début de 
e 
hapitre est ex
lusivement 
onsa
ré à l'étude des mouvements o
ulaires et àla des
ription anatomique et fon
tionnelle des prin
ipales stru
tures 
orti
ales et sous-
orti
alesimpliquées dans le 
ontr�le de 
es mouvements, tout en essayant de mettre en avant les inter-a
tions entre 
es stru
tures. Dans 
ette dernière partie, on 
onsidère 
es stru
tures dans leurensemble en s'intéressant au problème qu'est la représentation des informations spatiales, desstru
tures sensorielles aux stru
tures motri
es. On présente pour 
e faire des modèles qui trait-ent des transformations sensorimotri
es dans le paragraphe 3.4.1 puis des modèles de mise à jourde représentations spatiales pendant l'exé
ution d'une sa

ade dans le paragraphe 3.4.2.3.4.1 Transformations sensorimotri
es : 
hamps de gainLes informations sensorielles sont traitées en premier lieu par des senseurs et représentéesdans des référentiels qui leur sont liés. En parti
ulier, l'information visuelle est représentée dansun référentiel lié à la position 
ourante de l'÷il, ou rétinotopique. Une stimulation auditive,traitée par le système auditif, est représentée dans un référentiel lié à la tête, tout 
omme unestimulation ta
tile sur le visage. Les 
ommandes motri
es sont quant à elles dépendantes del'e�e
teur engagé dans l'a
tion. En parti
ulier, la mise en mouvement des yeux né
essite de 
on-tr�ler les mus
les extrao
ulaires et il est don
 né
essaire de fournir aux mus
les extrao
ulaires,via les motoneurones qui les innervent, une 
ommande adéquate à leur 
ontra
tion ou à leurrelâ
hement et nous avons vu dans le paragraphe 3.2.1 que les noyaux de la formation réti
uléeétaient 
hargés de produire 
ette 
ommande temporelle. Les mouvements du bras né
essitent de
oordonner la 
ontra
tion ou le relâ
hement des mus
les qui 
ontr�lent ses arti
ulations, don
de produire des 
ommandes dans un référentiel 
omplètement di�érent de 
elui dans lequel estreprésenté le stimulus vers lequel le bras est dirigé. On peut ainsi dé�nir le problème général des
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es 
omme la né
essité de 
onvertir un signal sensoriel représentédans un référentiel propre au senseur, en un signal moteur représenté dans un référentiel propreà l'e�e
teur.Les 
hamps de gains (gain �eld) sont un des mé
anismes essentiels qui semblent intervenirdans les transformations sensorimotri
es. Un 
hamp de gain est 
ara
térisé par le 
hangementde l'amplitude de la réponse d'un neurone, indépendamment de sa séle
tivité ou des 
ara
téris-tiques de son 
hamp ré
epteur [Salinas et Thier, 2000℄. On trouve 
ette propriété de 
hamps degains dans plusieurs aires du 
ortex [Graziano, 2006,Salinas et Sejnowski, 2001℄ le long de la voiedorsale (aires 7a et LIP du pariétal postérieur [Andersen et al., 1985,Andersen et al., 1990b℄, aireMIP du pariétal postérieur [Batista et al., 1999℄, 
ortex prémoteur dorsal [Jou�rais et Boussaoud,1999℄, 
ortex prémoteur ventral [Graziano et al., 1997, Graziano et Gross, 1998℄). La premièreobservation de 
ette propriété est due à l'équipe de Vernon Mount
astle [Andersen et Mount-
astle, 1983,Andersen et al., 1985℄. Les auteurs ont observé que, dans le pariétal postérieur, lesneurones ont des 
hamps ré
epteurs visuels rétinotopiques (
'est à dire qu'ils répondent lorsqu'unstimulus est présenté dans une région du 
hamp visuelle relative à la position des yeux) dont laréponse est modulée par la position des yeux, un phénomène dénommé gaze e�e
t.Les premiers travaux de modélisation de [Zipser et Andersen, 1988℄ ont révélé que les 
hampsde gains pouvaient être obtenus par apprentissage d'un per
eptron à trois 
ou
hes. La 
ou
hed'entrée 
ontient deux représentations qui 
odent respe
tivement un stimulus visuel dans une
arte 2D rétinotopique et la position des yeux par quatre populations sigmoïdales (deux popula-tions, à pente négative ou positive, par 
omposante, verti
ale ou horizontale). La 
ou
he 
a
hée
ombine additivement les entrées par des poids initialement aléatoires. Une non-linéarité estintroduite par la fon
tion de transfert sigmoïdale des neurones de la 
ou
he 
a
hée. En�n la
ou
he de sortie représente la position du stimulus visuel dans un référentiel 
entré-tête, 
'est àdire indépendamment de la position des yeux. Après l'apprentissage par rétropropagation d'unensemble de 
ouples entrées-sortie, les auteurs observent que les neurones de la 
ou
he 
a
héeont des réponses similaires aux 
hamps de gains observés dans le pariétal.Cette même démar
he 
onsistant à utiliser un per
eptron multi
ou
hes et à apprendre unetransformation par rétropropagation du gradient est également utilisée par [Xing et Andersen,2000℄. Les auteurs vont néanmoins plus loin, en utilisant systématiquement di�érentes ar
hi-te
tures et en analysant les propriétés des neurones de la 
ou
he 
a
hée. Les ar
hite
tures sedistinguent à la fois par leurs entrées sensorielles (stimulus auditif dans un référentiel 
entré-têtenoté A, stimulus visuel dans un référentiel 
entré-÷il noté V ) et proprio
eptives (position del'÷il par rapport à la tête notée E, position de la tête par rapport au 
orps notée H) et leurssorties (représentation 
entrée-÷il notée ME, 
entrée-tête notée HE, 
entrée-
orps notée BE).Les transformations apprises sont dé�nies par les équations 3.1.
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ME =

{

V pour un stimulus visuel
A − E pour un stimulus auditif

HE =

{

V + E pour un stimulus visuel
A pour un stimulus auditif

BE =

{

V + E + H pour un stimulus visuel
A + H pour un stimulus auditif (3.1)Le prin
ipal résultat de 
es modèles est qu'en 
her
hant à réaliser des transformations sen-sorimotri
es, apprises par rétropropagation du gradient de l'erreur sur un per
eptron à trois
ou
hes, les 
hamps de gains émergent de l'apprentissage, 
e qui suggère que les 
hamps de gainsont e�
a
es pour 
al
uler 
es transformations.Pour montrer l'e�
a
ité des 
hamps de gains dans le 
al
ul des transformations sensori-motri
es, [Pouget et Sejnowski, 1997℄ les représentent expli
itement en utilisant des fon
tions àbases radiales (radial basis fun
tions) qui 
ombinent multipli
ativement une entrée sensorielleet une entrée motri
e. Leur ar
hite
ture, illustrée sur la �gure 3.29a, se 
ompose également detrois niveaux : les 
ou
hes d'entrée représentent respe
tivement l'information visuelle ave
 des
ellules à 
hamps ré
epteurs rétinotopiques gaussiens et la position de l'÷il ave
 des 
ellules à
hamps ré
epteurs sigmoïdaux. Chaque neurone de la 
ou
he 
a
hée reçoit en entrée le produitde l'a
tivité de deux neurones : l'un de la 
ou
he visuelle, l'autre de la 
ou
he proprio
eptive.Le modèle étudié par les auteurs 
onsidère des représentations 1D de telle sorte que la 
ou
he
a
hée est 2D a�n de représenter tous les 
ouples de deux neurones d'entrée. En�n, la 
ou
he desortie est 
onstituée d'une ou plusieurs représentations dont les 
ellules prennent leurs entréessur la 
ou
he 
a
hée, les liens entre la 
ou
he 
a
hée et la 
ou
he de sortie étant déterminés parapprentissage. L'un des prin
ipaux résultats des auteurs est que les 
hamps de gain (
onstruitsexpli
itement dans leur modèle) permettent de dé
oder en sortie n'importe quelle 
ombinaisonlinéaire des variables 
odées en entrée (position d'un stimulus visuel, position de l'÷il par rapportà la tête), don
 en parti
ulier une représentation 
entrée-÷il et une représentation 
entrée-tête.Il est important de noter que 
es représentations sont dé
odées à partir du même substrat.Les auteurs vont même plus loin en proposant une ar
hite
ture dans laquelle les proje
tionsentre les 
ou
hes ne sont plus simplement unidire
tionnelles mais ré
urrentes [Pouget et al.,2002℄. Dans 
e 
as, il y a une intera
tion bidire
tionnelle entre la représentation 
entrée-÷il etla représentation 
entrée-tête, de telle sorte qu'il est possible de déterminer la position d'unstimulus auditif par rapport à la position 
ourante de l'÷il et la position d'un stimulus visuelpar rapport à la position 
ourante de la tête, ave
 le même substrat neuronal. Ces résultats
onduisent les auteurs à proposer que les fon
tions radiales de bases pourraient 
onstituer l'in-terfa
e entre des modalités sensorielles (vision, audition, tou
her), des modalités proprio
eptives(position de l'÷il par rapport à la tête, position de la tête par rapport au 
orps) et des modalitésmotri
es (mouvement de l'÷il, mouvement de la tête, mouvement de saisie du bras) (�gure 3.29b).Puisque les 
hamps de gains semblent être parti
ulièrement adaptés pour réaliser des trans-formations sensorimotri
es et qu'ils peuvent être modélisés par une intera
tion multipli
ative
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champ de gain

centré−tete Hx

poids à apprendre

position de l’oeil
Px

PxPx

Px

Px

Vx Vx

Vx

Vx

centré−rétine Vx

a)
b)Fig. 3.29 � a) Dans le 
adre des fon
tions radiales de base utilisées pour 
al
uler des transfor-mations sensorimotri
es, 
haque neurone du 
hamp gain reçoit en entrée le produit de l'a
tivitéde deux neurones : un neurone sensoriel ayant un 
hamp ré
epteur gaussien rétinotopique et unneurone proprio
eptif 
odant la position de l'÷il ave
 une réponse sigmoïdale. La transformationsensorimotri
e, qui peut être n'importe quelle 
ombinaison linéaire des deux informations 
odéesen entrée (position du stimulus visuel et position de l'÷il), est apprise par l'intermédiaire despoids entre le 
hamp de gains et la 
ou
he de sortie. Adapté de [Pouget et Sejnowski, 1997℄ b) Les
hamps de gains modélisés par des fon
tions radiales de base pourraient 
onstituer des interfa
esentre des informations sensorielles (stimulus visuel, auditif), proprio
eptives (position de l'÷il,position de la tête) et motri
es (mouvement de l'÷il, mouvement de la tête, mouvement du bras). Adapté de [Pouget et al., 2002℄
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eptifs, une question en
ore ouverte 
on
erne les
orrélats biophysiques de 
ette modulation non-linéaire. Certains auteurs suggèrent que 
etteintera
tion multipli
ative peut être la 
onséquen
e d'intera
tions latérales (ex
itation lo
ale, in-hibition distale) [Salinas et Abbott, 1995,Salinas et Abbott, 1996℄. D'autres auteurs se pen
hentsur des modèles biophysiques détaillés [Chan
e et al., 2002,Meha�ey et al., 2005,Tiesinga et al.,2004℄ 
omme par exemple [Mel, 1993,Mel, 1999℄ qui étudient l'in�uen
e des synapses dans l'ap-port de 
ette non-linéarité.3.4.2 Mettre à jour une mémoire de travail spatialePlusieurs mé
anismes ont été proposés pour mettre à jour une mémoire de travail spatialeétant donnée une sa

ade à exé
uter. [Pouget et Sejnowski, 2002℄ distinguent deux familles demé
anismes qui se di�éren
ient par la nature de l'information utilisée pour mettre à jour la mé-moire : l'amplitude et la dire
tion du dépla
ement ou la vitesse du dépla
ement. La premièrefamille né
essite de 
onnaître l'amplitude et la dire
tion du mouvement o
ulaire, une informationque l'on trouve par exemple dans le 
olli
ulus supérieur ou les 
ellules motri
es de FEF, et l'utilisepour mettre à jour la mémoire en 
al
ulant une translation des pro�ls mémorisés. Nous avonsvu dans le paragraphe pré
édent di�érents mé
anismes pour 
al
uler la position d'un stimulusvisuel dans un référentiel 
entré-tête étant donnée sa position dans un référentiel 
entré-÷il et laposition des yeux. Ces mé
anismes 
al
ulent 
e 
hangement de représentation en approximant
ette transformation par une translation des pro�ls d'a
tivité. C'est typiquement l'opération req-uise pour la mise à jour de la mémoire étant donnée la dire
tion et l'amplitude d'une sa

ade. Depar leurs 
apa
ités de représentations, les mé
anismes feedforward reposant sur un per
eptronmulti
ou
hes [Zipser et Andersen, 1988,Xing et Andersen, 2000℄ peuvent réaliser 
ette opération,au même titre que les réseaux utilisant des fon
tions à bases radiales [Pouget et Sejnowski, 2001℄.La se
onde famille utilise la vitesse de dépla
ement des yeux et met à jour la mémoire 
on-tinûment ave
 le dépla
ement des yeux. Cette vitesse est utilisée pour moduler des 
onnexionslatérales asymétriques qui dépla
ent les pro�ls d'a
tivités représentant les 
ibles mémorisées.Dans [Zhang, 1996℄, l'auteur 
onsidère des 
onnexions latérales ave
 une première 
omposanteen di�éren
e de gaussiennes et une se
onde 
omposante qui est la dérivée de la di�éren
e degaussiennes modulée par le signal de vitesse (�gure 3.30a). Les 
onnexions latérales en di�éren
ede gaussiennes permettent de maintenir une a
tivité même en l'absen
e de stimulus puisque les
ellules dans un voisinage lo
al s'ex
itent mutuellement, l'inhibition distante permettant d'éviterque l'a
tivité ne se propage sur toute la 
arte. Les 
onnexions asymétriques apportent un bi-ais dire
tionnel qui, modulé par la vitesse de dépla
ement des yeux, permet de translater lespro�ls mémorisés, sans altérer sa forme (�gure 3.30b, voir également la se
tion 2.3). La prin-
ipale di�
ulté imposée par l'utilisation de 
es mé
anismes est qu'il faut disposer de la vitessede dépla
ement des yeux. [Dominey et Arbib, 1992℄ proposent de la dériver de deux positionssu

essives des yeux fournies dire
tement par les signaux proprio
eptifs ou indire
tement, parexemple via les 
hamps de gains pariétaux. Dans [Droulez et Berthoz, 1991℄, les auteurs utilisentun mé
anisme similaire au pré
édent, et soulignent que l'on peut imaginer di�érentes sour
espour fournir, ou à partir desquelles 
al
uler, le signal de vitesse. Il pourrait s'agir du �ot op-tique, 
ausé par le dépla
ement des yeux. Néanmoins, 
ette solution ne semble pas viable pourles sa

ades o
ulaires étant données la vitesse de dépla
ement des yeux et la laten
e du traite-
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a) b)Fig. 3.30 � a) Les 
onnexions latérales ont deux 
omposantes, une 
omposante symétrique àlaquelle s'ajoute une 
omposante asymétrique, dérivée de la 
omposante symétrique, et moduléepar un terme proportionnel à la vitesse désirée de dépla
ement du pro�l d'a
tivité. b) En 
hoi-sissant la 
omposante impaire dérivée de la 
omposante paire, le dépla
ement du pro�l d'a
tivitén'altère pas sa forme. Adapté de [Zhang, 1996℄ment des informations visuelles. Une autre solution est 
e que signal pourrait être obtenu par lesnoyaux de la formation réti
ulée dont nous avons parlé au paragraphe 3.2.1, étant donné qu'unedes informations 
odées par les a�éren
es des neurones o
ulomoteurs est justement la vitesse dedépla
ement des yeux.Con
lusionNous avons vu dans 
e 
hapitre les di�érents mouvements o
ulaires ainsi qu'une majeurepartie des stru
tures 
orti
ales et sous-
orti
ales impliquées dans le 
ontr�le de l'un de 
es mou-vements en parti
ulier, les sa

ades o
ulaires. Le terme �
ontr�le� reste néanmoins vague et 
om-prend un ensemble de pro
essus. Tout d'abord les informations sensorielles sont traitées pour enextraire à la fois les 
ara
téristiques visuelles qui 
onduisent au 
hoix d'une 
ible et les informa-tions spatiales qui, transformées d'un référentiel sensoriel en un référentiel moteur, permettentde guider une sa

ade. Nous avons présenté su

in
tement les aires de la voie ventrale impliquéesdans la re
onnaissan
e des stimuli visuels avant de s'intéresser plus spé
i�quement au traitement,à la représentation et aux transformations de l'information spatiale le long de la voie dorsale.Le 
olli
ulus supérieur qui est la dernière stru
ture à 
oder spatialement la 
ible d'une sa

adeo
ulaire (en omettant les proje
tions dire
tes des stru
tures 
orti
ales sur la formation réti
ulée)reçoit de ses a�éren
es un ensemble de 
ibles potentielles. Ces 
ibles peuvent être des 
iblessu�samment saillantes pour l'organisme pour sus
iter un mouvement d'orientation ré�exe. Ellespeuvent également faire partie d'un plan plus 
omplexe d'exploration volontaire. Les ganglions dela base ont un rapport privilégié ave
 le 
olli
ulus supérieur par l'intermédiaire de leur inhibitiontonique qui doit être levée séle
tivement pour qu'un mouvement o
ulaire puisse être exé
uté. Ce
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tion de la pro
haine 
ible sa

adique est renfor
é par leurs nombreuses a�éren
es
orti
ales ainsi que par leurs intera
tions ave
 le système dopaminergique, lié quant à lui à laré
ompense obtenue ou attendue. En�n, on a également mis en avant la 
ontribution du 
ortexfrontal dans les tâ
hes sa

adiques 
omplexes. Ces aires 
ontribuent à l'élaboration d'un pland'a
tions (
omme SEF qui est impliqué dans la mémorisation et la re
onstitution de séquen
esde sa

ades) ainsi que la mémorisation à 
ourt terme. Bien qu'ayant orienté notre dis
ours surla mémorisation d'informations spatiales, en soulignant le r�le du 
ortex préfrontal dorsolatéral,la région ventrale adja
ente est également impliquée dans la mémorisation à 
ourt terme de 
ar-a
téristiques visuelles non spatiales. Cette aire pourrait 
onstituer un maillon reliant les deuxvoies de traitement de l'information visuelle, ventrale et dorsale.Tout au long de 
e 
hapitre, nous avons également identi�é les référentiels dans lesquelsles prin
ipales aires o
ulomotri
es en
odent une information spatiale, qu'elle soit sensorielle oumotri
e. En parti
ulier, le 
olli
ulus supérieur, les 
hamps o
ulomoteurs frontaux, le 
ortex par-iétal ainsi que le 
ortex visuel 
ontiennent des 
ellules dont le 
hamp ré
epteur ou de mouve-ment est dé�ni relativement à la position 
ourante des yeux. Nous avons également vu que desstru
tures 
omme les 
hamps o
ulomoteurs supplémentaires ou le 
ortex préfrontal dorsolatéralsemblent utiliser un en
odage plus 
omplexe. En parti
ulier, on trouve dans SEF des neuronesdont le 
hamp ré
epteur est dé�ni dans un référentiel 
entré-tête, 
entré-÷il ou 
entré-
orps. Quelpeut être l'intérêt d'avoir re
ours à des représentations plus évoluées si les stru
tures sensorielleset motri
es en
odent une information spatiale dans un référentiel 
entré-÷il. L'un des intérêtspourraient résider dans la mémorisation d'une information spatiale, qui, 
omme nous l'avons vu,impliquerait le 
ortex préfrontal dorsolatéral, tout au moins pour la mémorisation à 
ourt terme.Si une information spatiale est mémorisée dans un référentiel 
entré-÷il, 
ette représentationdoit né
essairement être mise à jour ave
 l'exé
ution d'un mouvement o
ulaire pour qu'elle reste
ohérente. C'est une première possibilité. Une deuxième repose sur une mémoire spatiale dans unréférentiel indépendant de la position des yeux. Ce référentiel a l'avantage de ne pas né
essiterde mise à jour ave
 le dépla
ement des yeux. La manière dont le 
erveau transforme et mémoriseune information spatiale reste un problème di�
ile. Nous avons présenté, à la �n du 
hapitre,deux modèles qui apportent une réponse à 
es deux problèmes : les mé
anismes à base de 
hampsde gain ainsi qu'un mé
anisme de mise à jour 
ontinue d'une mémoire spatiale.Dans le pro
hain 
hapitre, nous proposons d'étudier plus en détails des mé
anismes de trans-formation et de mémorisation d'une information spatiale. Nous étudions en parti
ulier la possi-bilité qu'il existe une mémoire spatiale à 
ourt dans un référentiel 
entré-tête. Nous étudieronségalement un mé
anisme qui repose sur une mémoire spatiale 
entrée-÷il, mise à jour par an-ti
ipation. Comme nous l'avons vu dans 
e 
hapitre, di�érentes aires 
orti
ales ont des a
tivitésanti
ipatri
es. C'est notamment le 
as de LIP ou de FEF. Con
ernant FEF, les travaux ré
entsde [Sommer et Wurtz, 2006℄ montrent qu'il a des a�éren
es du 
olli
ulus supérieur. Le 
olli
ulussupérieur pourrait ainsi transmettre à FEF une 
opie d'un mouvement o
ulaire sur le point d'êtreexé
uté. Du point de vue fon
tionnel, 
ette 
opie e�érente permet de prédire les 
onséquen
essensorielles du mouvement o
ulaire. C'est un des prin
ipes que nous utiliserons dans le pro
hain
hapitre. En�n nous verrons également 
omment il est possible d'étendre le mé
anisme d'atten-tion visuelle présenté dans le 
hapitre 2 pour réaliser une tâ
he d'exploration visuelle ave
 ousans sa

ade.
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Chapitre 4Anti
iper pour assurer la 
ohéren
ed'une mémoire de travail spatiale
Anti
ipatory system : A system
ontaining a predi
tive model of itselfand/or its environment, whi
h allows itto 
hange state at an instant in a

ordwith the model's predi
tions pertainingto a latter instant. Robert RosenAnti
ipatory Systems, 1985Introdu
tionLa vision est une extraordinaire illusion. Nous exé
utons en moyenne trois sa

ades parse
onde, à des vitesses pouvant atteindre 1000 degrés par se
onde. Ce
i a au moins deux 
on-séquen
es sur l'information visuelle qui se projette sur la rétine. D'une part, 
es mouvementso
ulaires 
onduisent à un dépla
ement de l'information rétinienne. D'autre part, étant donnée lavitesse de 
es mouvements, l'image rétinienne est �oue durant la sa

ade. Pour être plus exa
t,il faudrait également prendre en 
onsidération la distribution non-uniforme des photoré
epteurssur la rétine, l'absen
e de photoré
epteurs dans la région où le nerf optique quitte la rétine (lafameuse tâ
he aveugle) ou en
ore la magni�
ation 
orti
ale (qui dé
rit la proportion de 
ellulesdu 
ortex visuel dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre une région de l'espa
e visuel). Nous avons malgrétout l'expérien
e d'un monde visuel stable, 
ontinu et perçu dans ses moindres détails. Dans 
e
hapitre, nous allons présenter des modèles des mé
anismes sous-ja
ents à l'apparente stabilitédu monde visuel. C'est un problème intéressant 
ar il permet d'appréhender la manière dont le
erveau représente l'environnement.Dans le 
as des sa

ades o
ulaires, seules trois informations peuvent 
ontribuer à la stabilitédu monde visuel [Wurtz, 2008℄ : 139



140 Chapitre 4. Anti
iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatiale� la réa�éren
e visuelle [vonHolst et Mittelstaedt, 1950℄, qui 
orrespond aux 
onséquen
esper
eptives d'une a
tion ;� la proprio
eption, qui informe sur la position a
tuelle des yeux ;� la dé
harge 
orollaire ou 
opie e�érente d'un mouvement o
ulaire imminent. [vonHolst etMittelstaedt, 1950,Sperry, 1950℄La réa�éren
e visuelle 
orrespond aux informations visuelles qui indiquent le dépla
ement dela s
ène visuelle. En parti
ulier, le �ot optique, duquel peuvent être extraites la vitesse et la di-re
tion du dépla
ement de la s
ène visuelle, pourrait 
ontribuer à l'illusion d'un monde stable. Ilest probable que 
es signaux visuels interviennent dans le 
ontr�le des mouvements de poursuitelente. Néanmoins, dans le 
as des sa

ades o
ulaires, puisque 
es mouvements sont très rapides,le temps d'intégration et la laten
e de l'information visuelle sont probablement trop importantspour que la réa�éren
e visuelle puisse in�uer sur la stabilité apparente de l'expérien
e visuelle.La se
onde information est la proprio
eption qui indique la position 
ourante des yeux. Denombreuses études montrent son in�uen
e sur la réponse de 
ellules dans le 
ortex visuel [Gal-letti et Battaglini, 1989℄, le 
ortex pariétal postérieur [Andersen et al., 1990b℄ ou en
ore le 
ortexfrontal [Cassanello et Ferrera, 2007,S
hlag et al., 1992,Funahashi et Takeda, 2002℄, 
e qui 
onduitaux propriétés de 
hamps de gains qu'on a mentionnées au 
hapitre pré
édent. La proprio
ep-tion pourrait ainsi 
ontribuer aux transformations et aux représentations de l'information visuellespatiale en parti
ipant à la 
onstru
tion de représentations indépendantes de la position des ef-fe
teurs (e.g. une représentation 
entrée-tête intégrant les informations visuelles obtenues dansun référentiel 
entré-÷il).Néanmoins, puisque la proprio
eption n'est disponible qu'une fois le mouvement o
ulaireexé
uté, elle ne peut pas expliquer les réponses par anti
ipation observées par exemple dans le
ortex pariétal postérieur [Duhamel et al., 1992℄, les 
hamps o
ulomoteurs frontaux [Umeno etGoldberg, 1997℄ ou le 
olli
ulus supérieur [Walker et al., 1995℄, qui pourraient jouer un r�le dansla 
onstru
tion de représentations spatiales 
ohérentes malgré les sa

ades o
ulaires.En�n, la dernière sour
e d'information provient d'une dé
harge 
orollaire ou d'une 
opie dela 
ommande qui met en mouvement les yeux. Selon 
e prin
ipe, introduit par [vonHolst et Mit-telstaedt, 1950,Sperry, 1950℄ (les premiers auteurs introduisent le terme de 
opie e�érente et lesse
onds le terme de dé
harge 
orollaire), une 
opie de la 
ommande motri
e est envoyée à d'autresrégions du 
erveau pour les informer de l'exé
ution d'un mouvement. Ré
emment, les travauxde [Sommer et Wurtz, 2006℄ ont permis d'identi�er des proje
tions entre le 
olli
ulus supérieuret les 
hamps o
ulomoteurs frontaux qui transportent un tel signal. En ina
tivant des 
ellulesrelais du noyau médiodorsal du thalamus, les auteurs observent une baisse des performan
esdans des séquen
es de sa

ades mémorisées ainsi qu'une diminution des propriétés anti
ipatri
esdes 
ellules de FEF enregistrées. Cette diminution n'est pas totale, et 
omme le soulignent lesauteurs, puisque que les 
ellules motri
es de FEF dé
hargent séle
tivement peu de temps avantl'exé
ution d'une sa

ade, elles peuvent également avoir a

ès lo
alement aux paramètres de lasa

ade qui va être exé
utée.Dans 
e 
hapitre, on 
ommen
e par introduire un mé
anisme d'intégration non-linéaire des



4.1. Mé
anisme sigma-pi pour les transformations de représentations spatiales 141entrées des neurones qu'on applique au 
al
ul de transformations d'information spatiale dansdeux 
ontextes. On 
ommen
e par explorer la possibilité que la proprio
eption puisse être 
om-binée ave
 une mémoire spatiale 
entrée-tête, de plus haut niveau qu'une mémoire 
entrée-÷il,pour réaliser des tâ
hes de séquen
es de sa

ades mémorisées. Puis on étudie un mé
anisme quin'utilise qu'une mémoire 
entrée-÷il pour réaliser un par
ours o
ulaire, mise à jour à l'aide d'une
opie e�érente d'une sa

ade sur le point d'être exé
utée. En�n, dans la dernière partie, le mé-
anisme de mise à jour de la mémoire 
entrée-÷il est intégré au mé
anisme de déploiement del'attention visuelle présenté au paragraphe 2.4.3 pour obtenir un mé
anisme qui utilise à la foisl'attention guidée par les attributs visuels et l'attention spatiale ave
 ou sans sa

ade o
ulaire.
4.1 Mé
anisme sigma-pi pour les transformations de représenta-tions spatialesNous avons vu dans le 
hapitre pré
édent 
omment réaliser des transformations sensorimotri-
es en utilisant le prin
ipe des 
hamps de gain. Dans le 
al
ul de transformations sensorimotri
es,le 
hamp de gain est une 
ou
he 
a
hée, dans un réseau à trois 
ou
hes. Cette 
ou
he 
a
hée peutêtre relativement grande. En prin
ipe, pour deux entrées de taille N ×N , le 
hamp de gain doit
ontenir N4 
ellules pour que 
haque 
ellule de 
ette 
ou
he représente un 
ouple de deux entrées.Cette 
ontrainte sur les dimensions de la 
ou
he 
a
hée peut 
onduire à un 
oût très importanten ressour
es de 
al
ul. Dans 
e paragraphe, on présente un mé
anisme qui permet de 
al
ulerune transformation sensorimotri
e (à 
omparer aux 
hamps de gains grâ
e auxquels on peut
al
uler n'importe quelle 
ombinaison linéaire des informations 
odées en entrée) en se passantd'une 
ou
he intermédiaire. La transformation sensorimotri
e est i
i dire
tement 
âblée et déter-minée par la 
onne
tivité des 
ou
hes d'entrées ave
 la 
ou
he de sortie. Nous allons 
onsidérerdes transformations non-linéaires qui ne peuvent pas être 
al
ulées par un réseau sans 
ou
he
a
hée ave
 des neurones qui intègrent linéairement leurs entrées. Nous allons don
 utiliser desneurones qui intègrent non-linéairement leurs entrées : des neurones sigma-pi [Rumelhart et al.,1987℄, dont le prin
ipe est illustré sur la �gure 4.1.Ces neurones intègrent leurs entrées en 
al
ulant la somme de produits des a
tivités des
ellules a�érentes. C'est à dire que le résultat Ii de l'intégration des entrées du neurone sigma-pi
i est de la forme :

Ii =
∑

j

wij

∏

k∈Ej

uk (4.1)où uk est l'a
tivité du neurone k et Ej l'ensemble des unités impliquées dans la 
onjon
tion duj-ième lien.Nous nous limitons par la suite à une dé�nition plus restri
tive qui n'implique que des 
on-jon
tions de deux unités. Dans le paragraphe 4.1.1 on propose une étude analytique d'une formede 
onne
tivité que nous allons utilisé par la suite. Cette étude analytique suppose que l'espa
eest 
ontinu, 
e qui fa
ilite les 
al
uls. Dans le paragraphe 4.1.2 on présente une illustration del'utilisation de 
e mé
anisme mais 
ette fois-
i dans le 
as dis
ret.
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iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatiale
w1A

w2A

IA =
∑

i wiAConi

Con1 = uBuC

Con2 = uDuE

Fig. 4.1 � S
héma de prin
ipe d'un neurone sigma-pi. Un neurone sigma-pi intègre non-linéairement ses a�éren
es. L'intégration de ses entrées est en e�et réalisée en 
al
ulant la sommede la 
ontribution de 
haque synapse, où la 
ontribution de 
haque synapse est le produit del'a
tivité des 
ellules présynaptiques. Seules des synapses 
onjon
tives à deux a�éren
es sontreprésentées sur 
ette illustration mais on pourrait imaginer des 
onjon
tions impliquant plusde 
ellules. L'équation 4.1 
onstitue, à 
et égard, une dé�nition plus générale d'unité sigma-pi.Adapté de [Rumelhart et al., 1987℄4.1.1 Etude analytique du 
as 2D 
ontinuSoient α, β, δ des réels non nuls, I, i, c des fon
tions de R
2 dans R ave
 I dé�nie par :

∀~x ∈ R
2, I(~x) =

∫

i(~y)c(α~x + β~y + δ)d~y (4.2)On suppose que les fon
tions se 
omportent su�samment bien pour que 
ette intégrale existe.Pour simpli�er les notations, on note :
∫∫

f(x, y)dxdy =

∫

f(~x)d~x (4.3)Faisons l'hypothèse que la fon
tion c est symétrique en ~x0 ∈ R
2, de telle sorte qu'on peutdé�nir une fon
tion d symétrique en 0 :

∀~x ∈ R
2, d(~x) = c(~x + ~x0) (4.4)On peut alors réé
rire l'équation 4.2 :

∀~x ∈ R
2, I(~x) =

∫

i(~y)c(α~x + β~y + δ)d~y

=

∫

i(~y)d(α~x + β~y + ~δ − ~x0)d~y

=

∫

i(~y)d(α(~x +
β

α
~y +

~δ − ~x0

α
))d~y

=
α2

β2

∫

i(−α

β
~u −

~δ − ~x0

β
)d(α(~x − ~u))d~u (4.5)



4.1. Mé
anisme sigma-pi pour les transformations de représentations spatiales 143Le 
hangement de variable est ~u = −β
α
~y − ~δ− ~x0

α
. On va maintenant 
her
her à dé
omposer le
al
ul 4.5 pour 
omprendre 
e qu'il réalise.L'équation 4.5 est un produit de 
onvolution entre les fon
tions i0, d0 dé�nies par :

i0(~x) = i(−α

β
~x −

~δ − ~x0

β
)

d0(~x) = d(α~x)

Si la fon
tion d est une gaussienne (
e que nous utiliserons par la suite), alors d0 est 
ette mêmegaussienne dont la varian
e est divisée par 1
α
.La transformation ~u → −α

β
~u − ~δ− ~x0

β
est une transformation du plan. On 
onsidère le 
asparti
ulier −α

β
= 1. Dans 
e 
as, la transformation du plan est simplement une translation deve
teur ~δ− ~x0

β
.Ainsi, le 
al
ul 4.5 peut se résumer en trois étapes :� Translater dans l'espa
e la fon
tion i ;� Convoluer le résultat par une gaussienne ;� Multiplier le résultat par un fa
teur d'é
helle α2

β2 = 1 puisque nous avons fait l'hypothèseque −α
β

= 1.sous les 
onditions −α
β

= 1 et c est une fon
tion symétrique en un 
ertain x0.Nous allons maintenant voir le lien ave
 les transformations sensorimotri
es. Dans les appli-
ations que nous allons 
onsidérer, la fon
tion i représente une mémoire spatiale 2D, la fon
tion
c représente une 
onsigne motri
e de dépla
ement o
ulaire. Nous faisons l'hypothèse que la 
om-mande motri
e est une gaussienne 
entrée sur le ve
teur de dépla
ement des yeux. Nous utilisonsalors l'équation 4.5 pour dé�nir les poids qui lient les neurones d'entrées qui représentent i et cave
 la 
ou
he de sortie. D'après le 
al
ul, il apparait qu'ave
 
e pro�l de 
onnexion, les a
tivitésdans la 
ou
he de sortie sont les a
tivités de la 
ou
he d'entrée i dépla
ées d'une 
onsigne dé�niepar une gaussienne c. Il faut légèrement nuan
er 
e résultat puisqu'il ne faut pas oublier qu'enplus de la translation, il reste la 
onvolution des deux signaux qui peut altérer le résultat. Orla 
onvolution d'un signal par une gaussienne atténue les hautes fréquen
es du signal 
onvolué ;
'est une forme de �ltre passe bas. Plus la varian
e de la gaussienne est petite, moins le �ltrepasse bas est séle
tif, 
e qui revient à dire que plus la gaussienne dé�nissant la 
onsigne estétroite, moins le signal d'entrée sera altéré par la 
onvolution. Nous utiliserons ainsi 
e mé
an-isme pour translater un pro�l d'a
tivité étant donnée une 
onsigne. Pour l'illustrer, on proposedans le paragraphe suivant un exemple 
on
ret de transformation.



144 Chapitre 4. Anti
iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatiale4.1.2 Illustration dans le 
as 1D dis
retOn 
onsidère dans 
e paragraphe une ar
hite
ture 
onstituée de trois 
artes :� une 
arte d'entrée de N neurones qui représentent un pro�l d'entrée ;� une 
arte de 
onsigne de N neurones qui représentent une 
onsigne dé�nie par une gaussi-enne 
entrée en x0 (qui varie au 
ours du temps) ;� une sortie de N neurones qui 
ontient des neurones sigma-pi.Les neurones sigma-pi intègrent leurs entrées d'après l'équation 4.2 ave
 α = 1, β = −1, δ = N
2
e qui 
onduit à une translation de ve
teur N

2 − x0.La �gure 4.2 illustre le mé
anisme. Les a
tivités des trois 
artes sont représentées dans desgraphiques espa
e/temps. L'entrée est 
onstante et 
onstituée de trois gaussiennes. La 
onsigneest représentée par une gaussienne dont le 
entre x0 dé
rit une sinusoïde autour du 
entre de lapopulation en N
2 . On 
onstate que les a
tivités de sortie sont les a
tivités d'entrée (on retrouvebien les trois gaussiennes) translatées d'un ve
teur dé�ni par la 
onsigne.

Fig. 4.2 � Les a
tivités des trois 
artes de 100 
ellules sont représentées dans des graphiquesespa
e/temps. L'entrée est 
onstante et 
onstituée de trois gaussiennes. La 
onsigne est unegaussienne dont le 
entre dé
rit une sinusoïde. La 
arte de sortie 
ontient des neurones sigma-piqui intègrent leurs entrées selon l'équation 4.2 ave
 α = 1, β = −1, δ = N
2 . Le pro�l d'a
tivité dela sortie est alors le pro�l d'entrée translaté d'un ve
teur dé�ni par la 
onsigne.



4.2. Sa

ades vers des 
ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinien 1454.1.3 Con
lusionEn 
on
lusion, nous venons de présenter un mé
anisme qui permet de réaliser des transfor-mations d'information spatiale. Il réalise des opérations similaires aux 
hamps de gain présentésdans le 
hapitre pré
édent, à savoir la 
ombinaison linéaire d'informations 
odées en entrée. Ilest néanmoins important de remarquer que même si la transformation est linéaire par rapportaux variables 
odées en entrée, le 
al
ul sous-ja
ent est, lui, non-linéaire. Il implique en e�et de
ombiner des représentations de 
es variables. Puisque les variables sont en général 
odées par despopulations dont la réponse est une fon
tion non-linéaire de la variable à 
oder (une gaussienne,une sigmoïde), la transformation linéaire dans l'espa
e des variables 
odées est non-linéaire dansl'espa
e neuronal.Les mé
anismes à base de 
hamps de gain né
essitent une 
ou
he 
a
hée, à savoir le 
hampde gain à proprement parler, dont les dimensions peuvent être importantes. De 
ette représen-tation, qui 
ombine tous les neurones des 
ou
hes d'entrée, on peut dé
oder n'importe quelle
ombinaison des variables d'entrée, 
e qui 
onduit à une 
ertaine forme de généri
ité quant à latransformation 
al
ulée. On peut voir le mé
anisme que nous venons de présenter 
omme unerestri
tion des 
hamps de gain à une transformation en parti
ulier. En se limitant aux 
ellulesdu 
hamp de gain qui sont impliquées dans la transformation re
her
hée, on peut dire
tementdé�nir la transformation dans les proje
tions entre les 
ou
hes d'entrée et la 
ou
he de sortie.L'avantage est bien évidemment de s'abstraire d'une représentation intermédiaire 
oûteuse maisle revers de la médaille est que l'ar
hite
ture 
onsidérée est plus ad-ho
 que les 
hamps de gain.Néanmoins 
'est une restri
tion qui n'est pas for
ément un in
onvénient.Ce mé
anisme sigma-pi est au 
oeur de toutes les transformations sensorimotri
es utiliséespar la suite que 
e soit pour 
al
uler des 
hangements de référentiel 
entré-÷il vers 
entré-têteou l'inverse (paragraphe 4.2), ou bien anti
iper les 
onséquen
es d'un mouvement o
ulaire surl'état d'une mémoire de travail spatiale rétinotopique (paragraphe 4.3).4.2 Sa

ades vers des 
ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinienIl existe di�érents paradigmes qui soulignent l'importan
e de la mémoire spatiale dans laséle
tion d'une 
ible sa

adique. En parti
ulier, dans les séquen
es de sa

ades double-step task,deux 
ibles sont présentées brièvement et le sujet doit exé
uter deux sa

ades vers les 
iblesmémorisées, dans le même ordre que leur présentation (
f �gure 3.5d). Il y a au moins deuxréférentiels dans lesquels les 
ibles d'une sa

ade peuvent être mémorisés : dans un référentielo
ulo-
entré ou dans un référentiel extra-rétinien. Si on 
onsidère que les 
ibles sont mémoriséespar rapport à la position 
ourante de l'÷il, sa mise à jour est né
essaire après 
haque mou-vement o
ulaire et nous verrons dans le paragraphe 4.3 
omment 
ela peut être réalisé. Nousallons 
onsidérer dans un premier temps que les 
ibles sont mémorisées dans un référentiel extra-rétinien, 
entré par rapport à la tête, et ainsi indépendant de la position a
tuelle des yeux. Cettereprésentation étant indépendante de la position 
ourante de l'÷il (nous reviendrons sur 
ettehypothèse à la �n du paragraphe), il n'y a pas besoin de la mettre à jour ave
 les mouvements



146 Chapitre 4. Anti
iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatialeo
ulaires. Néanmoins, puisque la séle
tion semble s'opérer dans un référentiel 
entré-÷il (FEFet SC 
odent la 
ible d'une sa

ade o
ulaire dans un référentiel o
ulo
entré), il est né
essairede disposer d'un mé
anisme qui puisse transformer la position des 
ibles mémorisées dans unréférentiel 
entré-tête, dans le référentiel 
entré-÷il de la séle
tion. Le mé
anisme présenté dansle paragraphe pré
édent peut réaliser 
ette opération en 
ombinant la mémoire 
entrée-÷il ave
la position a
tuelle de l'÷il fournie par la proprio
eption.4.2.1 Ar
hite
ture du mé
anisme proposéLe mé
anisme proposé pour réaliser la tâ
he de double sa

ades mémorisées est présenté sur la�gure 4.3. On suppose qu'il existe une représentation spatiale de la pertinen
e 
omportementalede 
haque position de l'espa
e visuel dans un référentiel rétinotopique. Comme nous l'avons vuau 
hapitre pré
édent, 
ette représentation pourrait 
orrespondre aux représentations observéesdans le 
ortex pariétal postérieur. Par ailleurs, nous avons également vu que les neurones desaires LIP et 7a du pariétal postérieur ont la propriété de 
hamps de gain (
hamp ré
epteur rétino-topique, modulé par la position de l'÷il) qui permet de dé
oder de 
ette représentation n'importequelle 
ombinaison linéaire de la position de l'÷il et de la position rétinotopique d'un stimulusvisuel. Pour le mé
anisme proposé, on 
onsidère que deux représentations sont dé
odées : unetransformation 
entrée-÷il vers 
entrée-tête par l'intermédiaire des proje
tions de lip17 sur sefet une transformation 
entrée-÷il vers 
entrée-÷il par l'intermédiaire des proje
tions de lip surfefv. Les neurones de la 
arte sef possèdent des 
onnexions ré
urrentes ave
 la 
arte dlpf
.Ces proje
tions 
onstituent pour le modèle une mémoire de travail spatiale dans un référentiel
entré-tête.La 
arte fefvm reçoit deux a�éren
es. D'une part les a�éren
es de fefv lui fournissent laposition rétinotopique des 
ibles visuelles. D'autre part, les proje
tions de sef lui fournissent laposition des 
ibles mémorisées dans un référentiel 
entré-tête. Puisque les 
ibles sont mémoriséesdans un référentiel 
entré-tête et puisque fefvm travaille dans un référentiel 
entré-÷il, il estné
essaire de réaliser une transformation 
entré-tête vers 
entré-÷il. Pour 
e faire, on utiliseun mé
anisme sigma-pi, similaire à 
elui présenté au paragraphe 4.1, modulé par la position
ourante de l'÷il fournie par la proprio
eption qui est représentée dans la 
arte eye position.Nous utilisons dans 
e mé
anisme une représentation expli
ite en 2D de la position de l'÷il. Ilexiste pour le moment peu de résultats 
on
ernant la représentation de la position de l'÷il dansle 
ortex bien qu'on 
onnaisse son in�uen
e notamment pour les propriétés de 
hamps de gain.L'étude ré
ente de [Wang et al., 2007℄ montre qu'une région du 
ortex somatosensoriel pourraitreprésenter la position de l'÷il. Le 
odage utilisé par les 
ellules identi�ées est un 
odage mono-tone en fon
tion de l'ex
entri
ité de l'÷il. Dans l'annexe D nous montrons empiriquement qu'ilest possible de 
onstruire une représentation expli
ite 2D de la position de l'÷il étant donné un
odage monotone 1D. La transformation est presque linéaire en 
e sens que, dans l'ar
hite
ture
onsidérée en annexe, les neurones qui représentent expli
itement la position de l'÷il intègrentlinéairement la réponse des 
ellules des populations monotones. Seule une non-linéarité de lafon
tion de transfert est introduite pour que la transformation fon
tionne. Ce résultat présenté17On notera lip lorsqu'on fait référen
e à une 
arte dans le mé
anisme et LIP lorsqu'on fait référen
e à l'aire
orti
ale
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Fig. 4.3 � L'information visuelle spatiale, représentée dans la 
arte lip se projettent dire
tementsur fef et indire
tement via la mémoire de travail 
onstruite à l'aide du 
ir
uit ré
urrent sef-dlpf
. La mémoire de travail, en 
entré-tête, fournit à fefvm la position mémorisée des 
ibles,en 
ombinant sa représentation ave
 la position a
tuelle de l'÷il représentée dans la 
arte eyeposition. La séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique s'opère dans la 
arte fefm grâ
e à des
onnexions latérales en di�éren
e de gaussiennes qui induisent de la 
ompétition entre les unités.La 
ible séle
tionnée se projette sur la 
arte motri
e s
, qui est également sous le 
ontr�le inhib-iteur des 
ellules de fixation. Les paramètres de la simulation sont disponibles dans l'annexeA.3en annexe 
ontribue à l'idée qu'il peut être possible de substituer la représentation 2D expli
iteà des représentations 1D monotone sans 
hanger l'ar
hite
ture.La séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique a lieu dans fefvm par l'intermédiaire de 
onnex-ions latérales ex
itatri
es lo
alement et inhibitri
es sur des plus longues distan
es. Nous avons vuau 
hapitre 2 que 
e mé
anisme permet d'obtenir un 
omportement similaire à un winner-take-all,mais de façon distribuée en mettant les unités en 
ompétition. Lorsqu'une 
ible est séle
tionnéedans fefvm, elle se projette sur fefm. Les proje
tions e�érentes de fefm 
iblent deux 
artes :lip et s
. Les premières proje
tions, sur lip, modélisent l'in�uen
e de l'attention spatiale surles premiers niveaux de traitement de l'information spatiale. Ces proje
tions n'ont pas de r�lefon
tionnel dans le mé
anisme mais permettent simplement de reproduire la modulation observéelors du déploiement 
overt ou overt de l'attention spatiale. En�n la 
arte s
 représente la 
artemotri
e du modèle. Elle est ex
itée par fefm, qui lui fournit la 
ible d'une sa

ade, et inhibéepar des 
ellules de �xation qui déterminent quand la sa

ade doit être exé
utée.Les proje
tions entre les 
artes sont des gaussiennes et la plupart des 
artes ont des 
onnexionslatérales en di�éren
e de gaussiennes lo
ales. La seule ex
eption pour la lo
alité des 
onnexionslatérales 
on
erne la 
arte fefm pour laquelle les 
onnexions latérales 
ouvrent toute la 
artepour induire une 
ompétition entre les unités. En�n, la plupart des unités utilisées sont des unitésqui intègrent linéairement leurs entrées à l'ex
eption de la 
arte fefvm qui a des a�éren
es sigma-pi des 
artes sef et eye position a�n de 
al
uler la transformation 
entré-tête vers 
entré-÷il.
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4.2.2 Simulations et résultatsLes �gures 4.4 et 4.5 représentent l'évolution du modèle pendant l'exé
ution d'une tâ
he dedouble sa

ades mémorisées. Deux 
ibles sont présentées et leur positions spatiales se propagentle long des proje
tions dire
tes de lip sur fef et le long des proje
tions indire
tes, via la mémoirede travail formée par le 
ir
uit ré
urrent sef-dlpf
 (�gures 4.4a,b). Initialement, les yeux sont
entrés, 
e qui est représenté par la bulle d'a
tivité 
entrée dans la 
arte eye position. Puisquela tâ
he né
essite initialement de �xer les yeux, les 
ellules de �xation dé
hargent toniquementet inhibent a
tivement la 
arte motri
e s
.Lorsque les 
ibles sont éteintes (�gure 4.4
), le sujet doit exé
uter deux sa

ades su

es-sives vers les deux 
ibles mémorisées. Puisque les 
ibles visuelles ne sont plus présentes, seule la
ontribution de sef permet la séle
tion dans fefvm de la pro
haine 
ible sa

adique. La 
ibleséle
tionnée se propage sur la 
arte motri
e qui n'est plus sous l'inhibition tonique des 
ellulesde �xation, 
e qui a pour 
onséquen
e de dé
len
her une sa

ade vers 
ette 
ible.Lorsque le mouvement est terminé (�gure 4.4d), la nouvelle position des yeux, représentéedans la 
arte eye position, permet de réaliser la mise à jour des positions 
entrées-÷il des
ibles. Elle est en e�et 
ombinée ave
 la mémoire 
entrée-tête, indépendante de la position desyeux, pour fournir à fefvm la position des 
ibles mémorisées relativement à la nouvelle positiondes yeux (�gure 4.5a). La pro
haine 
ible sa

adique est séle
tionnée dans fefvm et se propagesur la 
arte motri
e, 
e qui dé
len
he un mouvement sa

adique.Une fois le mouvement terminé, la nouvelle position des yeux, 
ombinée ave
 la mémoire detravail, permet à nouveau de mettre à jour la position des 
ibles mémorisées dans la représenta-tion 
entrée-÷il de fefvm (�gures 4.5b,
).A�n de mettre l'a

ent sur l'évolution temporelle des a
tivités au sein des di�érentes 
artes,nous proposons de réaliser la même expérien
e tout en enregistrant l'a
tivité de 
ellules aux 
inqpositions qui sont potentiellement o

upées par un stimulus pendant l'expérien
e. La �gure 4.6areprésente les 
inq positions spatiales 
ouvertes par les 
hamps ré
epteurs des 
ellules enregistréesainsi que la position qu'o

uperaient les 
ibles visuelles, pendant l'exé
ution de la tâ
he, si ellesétaient visibles. La �gure 4.6b représente l'évolution de l'a
tivité pour 
inq 
ellules enregistréesdans les six 
artes input, lip, fefvm, fefm, sef et s
. Les barres verti
ales qui apparaissentsur les graphiques représentent respe
tivement :� l'instant de l'extin
tion des 
ibles ;� l'instant de l'exé
ution de la première sa

ade ;� l'instant de l'exé
ution de la se
onde sa

ade.
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a) b)


) d)Fig. 4.4 � a) Pendant la �xation, les 
ellules de �xation dé
hargent toniquement et inhibent la
arte motri
e, les yeux sont �xés (
ara
térisé par la bulle d'a
tivité dans la 
arte eye position) etdeux 
ibles visuelles sont présentées. b) L'information visuelle se propage vers fef et la mémoirede travail formée par le 
ir
uit ré
urrent sef-dlpf
. Puisque les yeux sont 
entrés, les positions
entrées-÷il et 
entrées-tête des 
ibles sont alignées. 
) Lorsque les 
ibles sont éteintes, le sujetdoit exé
uter la tâ
he. Les 
ellules de �xation deviennent silen
ieuses et relâ
hent leur inhibitiontonique sur la 
arte motri
e qui permet la produ
tion d'une sa

ade. d) Immédiatement après la�n de la sa

ade, la nouvelle position des yeux est représentée dans la 
arte eye position maisla position 
entrée-÷il des 
ibles n'est pas en
ore mise à jour. La suite de l'évolution du systèmeest représentée sur la �gure 4.5
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a) b)


)Fig. 4.5 � Suite des illustrations de la �gure 4.4. a) Après quelques pas de temps, la représentationrétinotopique de fefvm est à jour, la se
onde 
ible a gagné la 
ompétition dans fefm qui ex
ites
, 
e qui a pour 
onséquen
e de produire une sa

ade vers 
ette 
ible. b) Une fois la sa

adeexé
utée, la nouvelle position des yeux est disponible. 
) La mise à jour de la proprio
eption
onduit à la mise à jour de la représentation rétinotopique de fefvm.
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 les illustrations des �gures 4.4 et 4.5 est 
omme suit :� les �gures 4.4a-b 
orrespondent à la simulation pré
édant l'extin
tion des 
ibles ;� la �gure 4.4
 
orrespond à la période entre l'extin
tion des 
ibles et l'exé
ution de lapremière sa

ade ;� les �gures 4.4d et 4.5a 
orrespondent aux instants suivant l'exé
ution de la première sa

adeet pré
édant l'exé
ution de la se
onde sa

ade ;� les �gures 4.5b-
 
orrespondent aux instants suivant l'exé
ution de la se
onde sa

ade.Les 
ibles sont présentées, pendant la �xation, aux positions x1 et x3. L'a
tivité liée à lareprésentation de 
es deux 
ibles se propage de lip vers fefvm et sef. Dans fefm, on observeque l'a
tivité en x3 
roît au détriment de l'a
tivité en x1, 
e qui 
ara
térise la séle
tion de la
ible en x3. Initialement les deux 
ibles sont également représentées dans lip. Puisque fefm ades proje
tions sur lip, la séle
tion de la 
ible en x3 dans fefm produit un biais en faveur de
ette 
ible dans lip. On observe 
e biais à la fois lorsque les 
ibles visuelles sont présentes etlorsqu'elles sont éteintes. La dé
roissan
e de l'a
tivité dans la voie dire
te lip, fefvm, fefm,suivant l'extin
tion des 
ibles, est la 
onséquen
e de l'absen
e de l'ex
itation visuelle.Après l'exé
ution du mouvement o
ulaire, la 
ombinaison de la mémoire 
entrée-tête (représen-tée en partie dans sef) ave
 la nouvelle position de l'÷il, fournit à fefvm les positions mémoriséesdes 
ibles relatives à la nouvelle 
on�guration de l'÷il, d'où les a
tivités en x0 et x2 dans fe-fvm. Les a�éren
es ex
itatri
es de fefvm sur fefm ex
itent les 
ellules dont le 
hamp ré
epteur
ouvre les positions des deux 
ibles, qui entrent alors en 
ompétition. Les 
ellules qui ont gagnéla 
ompétition ex
itent la 
arte motri
e s
 à la position x0, 
e qui 
onduit à l'exé
ution d'unesa

ade vers 
ette 
ible.Nous sommes restés élusifs sur le mé
anisme de 
ompétition. En e�et, la 
ompétition pour laséle
tion d'une 
ible dans fefm, qui est la 
onséquen
e des 
onnexions latérales au sein de 
ette
arte, n'est pas biaisée pour favoriser la séle
tion de la se
onde 
ible lorsque la première a déjà été�xée. La 
ompétition telle qu'elle est réalisée dans 
ette ar
hite
ture n'est que le fruit du hasard,ave
 néanmoins quelques e�ets de bord. En parti
ulier, la vi
toire de la se
onde 
ible sa

adiqueest la 
onséquen
e d'un biais inhibiteur vers la première 
ible sa

adique. En e�et, l'a
tivité dansla 
arte fefm à la position de la première 
ible sa

adique, sous la perte d'a�éren
e ex
itatri
e,met un 
ertain temps à dé
roitre. Par 
onséquent, les unités qui étaient ex
itées 
ontinuent àavoir une in�uen
e sur les unités voisines par l'intermédiaire des 
onnexions latérales, ex
ita-tri
es lo
alement et inhibitri
es sur de plus longues distan
es. Or, la première 
ible sa

adique,qui o

upe le 
entre du 
hamp visuel à la suite du mouvement o
ulaire est justement sous unein�uen
e inhibitri
e plus forte, rémanente de la séle
tion de 
ette 
ible, 
omparée à la se
onde
ible potentielle.Une solution plus élégante pour la séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique pourrait reposersur une mémoire des 
ibles qui ont été �xées. Cette mémoire est a priori distin
te de la mémoire
entrée-tête que nous utilisons dans le mé
anisme. En e�et, le 
ir
uit ré
urrent que nous utilisonspermet de mémoriser tous les stimuli qui seront la 
ible d'un mouvement o
ulaire. Au 
ontraire,la mémoire qu'il faudrait ajouter pour améliorer le système de séle
tion mémoriserait uniquementles stimuli qui ont déjà été �xés.
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x0

x1
x2

x3

x4

x0
x1

x2
x3

x4

x0
x1

x2
x3

x4

a)

b)Fig. 4.6 � a) Pendant l'exé
ution de la tâ
he de sa

ades vers deux 
ibles mémorisées, l'a
tivité de
ellules dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre l'une des 
inq positions x0, x1, x2, x3, x4 sont enregistrées.Ces positions parti
ulières sont potentiellement o

upées par une 
ible à 
haque instant dudéroulement de la tâ
he, 
omme illustré sur la �gure de droite qui montre la position que les
ibles visuelles o

uperaient si elles étaient visibles b) L'a
tivité de 
es 
ellules parti
ulièresest enregistrée simultanément dans les six 
artes input, lip, fefvm, fefm, sef et s
. Lesbarres verti
ales qui apparaissent sur les graphiques représentent respe
tivement les instantsd'extin
tion des 
ibles puis d'exé
ution de la première et de la se
onde sa

ade. La tâ
he réaliséeest la même que pour les �gures 4.4, 4.5 de telle sorte que l'extin
tion des 
ibles 
orrespond àl'illustration 4.4
, l'exé
ution de la première sa

ade 
orrespond à l'illustration 4.4d et l'exé
utionde la se
onde sa

ade 
orrespond à l'illustration 4.5b. Pour plus de détails, se référer au texte.



4.2. Sa

ades vers des 
ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinien 153
4.2.3 Con
lusionOn vient d'illustrer les performan
es du mé
anisme dans la réalisation de la tâ
he de sa

adesvers deux 
ibles mémorisées. Au delà des performan
es du mé
anisme, on aimerait revenir surla plausibilité biologique de 
e mé
anisme et sur ses impli
ations en terme de 
ir
uits neuronauximpliqués dans le 
ontr�le des sa

ades o
ulaires.La première hypothèse sur laquelle repose le mé
anisme est l'existen
e d'une représentationspatiale rétinotopique de la pertinen
e 
omportementale des 
ibles visuelles. Nous avons vu dansle 
hapitre pré
édent que 
hez les primates, LIP et 7a pourraient être de bons 
andidats pour unetelle représentation. En e�et, l'a
tivité de leurs 
ellules semblent dépendre à la fois de fa
teursexogènes 
omme la nouveauté d'un stimulus visuel, et de fa
teurs endogènes 
omme la positiond'une 
ible pour un mouvement o
ulaire.De plus, les neurones des aires LIP et 7A exhibent la propriété d'un 
hamp de gains ave
 des
hamps ré
epteurs rétinotopiques modulés par la position a
tuelle de l'÷il. Comme nous l'avonsvu dans le 
hapitre pré
édent, 
ette propriété de 
hamp de gain permet de dé
oder toutes les
ombinaisons linéaires des variables en
odées, à savoir la position rétinotopique des stimuli visuelset la position des yeux. Nous avons utilisé 
ette propriété pour dé
oder de l'aire lip modéliséeune représentation 
entrée-÷il et une représentation 
entrée-tête. Pour des raisons de simpli
ité,
ette transformation 
entré-÷il vers 
entré-tête est réalisée dans le mé
anisme ave
 le même mé-
anisme sigma-pi utilisé pour 
al
uler la transformation 
entré-tête vers 
entré-÷il.Il est montré que les 
ellules de FEF peuvent être réparties en 
ellules visuelles, visiomotri
eset motri
es. Dans l'ar
hite
ture proposée, on distingue trois 
ou
hes pour fef. Les 
ellules defefv ont des réponses purement visuelles, les 
ellules de fefm dé
hargent lorsque la 
ible d'unesa

ade o
ulaire o

upe leur 
hamp de mouvement, et les 
ellules de fefvm 
onstituent une
ou
he intermédiaire, ayant des a�éren
es visuelles et des a�éren
es liées à la mémorisation, quifournit à la 
ou
he motri
e fefm les 
ibles potentielles pour un mouvement o
ulaire.Di�érentes études ont montré l'existen
e d'un 
ontinuum de référentiels dans lesquels lesneurones de SEF en
odent l'information spatiale. Par ailleurs, SEF semble être impliqué à lafois dans l'apprentissage et dans la re
onstitution de séquen
es de sa

ades o
ulaires. Dans lemé
anisme proposé, l'aire modélisée sef fournit la position des 
ibles mémorisées pour une tâ
hequi implique une séquen
e de sa

ades. Bien évidemment, la proposition que nous faisons est sim-pliste. Tout d'abord, on ne 
onsidère qu'une représentation 
entrée-tête. De plus, puisque SEFest important dans le déroulement d'une séquen
e de sa

ades, il est possible que les neuronesde 
ette aire en
odent plus que la position spatiale des 
ibles, en ayant des a
tivités 
orréléesà l'ordre de la séquen
e motri
e. Ses 
onnexions ré
urrentes ave
 dlPFC l'impliquant dans lamémorisation à 
ourt terme sont hypothétiques ; même si dlPFC est fortement impliqué dansla mémorisation spatiale à 
ourt terme, rien ne suggère qu'un 
ir
uit ré
urrent entre dlPFC et
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ohéren
e d'une mémoire de travail spatialeSEF forme le substrat de 
ette mémoire. Néanmoins, puisque d'une part dlPFC est impliquédans la mémoire spatiale à 
ourt terme et que d'autre part SEF est impliqué dans l'en
odage deséquen
es o
ulaires, le parti pris du mé
anisme est de 
onsidérer un 
ir
uit ré
urrent qui 
odespatialement la position des 
ibles d'une séquen
e o
ulaire.FEF se projette par deux voies sur le 
olli
ulus supérieur. La première par des proje
tionsdire
tes et la se
onde par des proje
tions indire
tes via les ganglions de la base. Nous avons prisle parti de modéliser les proje
tions indire
tes, qui pourraient 
ontribuer à la fois à la séle
tionde la pro
haine a
tion motri
e et au dé
len
hement de 
ette a
tion par désinhibition de la partdes ganglions de la base, par des 
ellules de �xation hypothètiques, qui dé
hargent toniquementtant que les yeux doivent rester �xes.Ce mé
anisme, qui a fait l'objet d'une publi
ation [Fix, 2007℄, permet d'illustrer 
omment laproprio
eption pourrait 
ontribuer au 
ontr�le des sa

ades o
ulaires. Nous avons mentionné enintrodu
tion qu'une autre proposition repose sur l'existen
e d'une dé
harge 
orollaire qui permetd'assurer le lien entre les per
eptions pré et post-sa

adiques. Dans le pro
hain paragraphe, onpropose d'exploiter le fait qu'une sa

ade est un mouvement propre dont on peut prédire 
ertaines
onséquen
es.4.3 Sa

ades vers des 
ibles mémorisées dans un référentiel 
entré-÷il : r�le de l'anti
ipation4.3.1 Introdu
tionNous avons vu dans le paragraphe pré
édent qu'une solution pour réaliser des sa

ades versdes 
ibles mémorisées 
onsiste à mémoriser la position des 
ibles dans un référentiel 
entré-têteet à 
ombiner 
ette mémoire ave
 la position 
ourante des yeux pour fournir aux aires o
ulo-motri
es la position des 
ibles mémorisées par rapport à la position des yeux. On propose dans
e paragraphe d'explorer une autre solution qui 
onsiste à utiliser une mémoire 
entrée-÷il, miseà jour à l'aide d'une �
opie� de la 
ommande motri
e.Il y a plusieurs raisons qui nous poussent à explorer 
ette possibilité. La première est qu'étantdonné que les prin
ipales aires o
ulomotri
es ont des 
ellules à 
hamp ré
epteur, ou 
hamp demouvement, rétinotopiques, il est plus simple de leur fournir la position des 
ibles relativement àla position 
ourante des yeux. Par ailleurs, nous ne travaillons pour le moment qu'ave
 des mou-vements o
ulaires en supposant le reste du 
orps �xe. Dans 
e 
ontexte, la position des 
iblesdans un référentiel 
entré-tête ne bouge pas, de telle sorte qu'une simple 
ombinaison ave
 laposition 
ourante des yeux nous permet de retrouver fa
ilement la position des 
ibles par rap-port à la position 
ourante des yeux. Le problème est plus 
ompliqué si la tête est également enmouvement. En e�et, dans 
e 
as, la représentation 
entrée-tête doit également être mise à jour.Si on 
onserve le prin
ipe exposé pré
édemment (selon lequel la mise à jour de la représenta-tion de 
ibles par rapport à un e�e
teur est réalisée à partir d'une représentation indépendantede la position de 
et e�e
teur), 
ette mise à jour pourrait être réalisée à partir d'un référentiel
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entré-
orps. Et si le 
orps est en mouvement et que l'on suit toujours le même prin
ipe, onen arrive à devoir dé�nir un référentiel 
entré-monde en passant de représentations égo
entréesà une représentation allo
entrée pour mémoriser les 
ibles et de la représentation allo
entréeaux représentations égo
entrées pour dé�nir la 
ible des mouvements des e�e
teurs. Une tellereprésentation mnésique allo
entrée semble être utilisée dans l'hippo
ampe, en parti
ulier pourla navigation [Rougier, 2000℄. Néanmoins 
ette stru
ture semble plus impliquée dans la mémoireà long terme que dans la mémoire à 
ourt terme. L'obje
tif de 
e paragraphe n'est pas d'ex
lurela possibilité que le 
erveau ait a

ès à une représentation allo
entrée mais plut�t d'explorer lafaisabilité d'une mémoire, dans un référentiel lié à l'e�e
teur, qui puisse être mise à jour ave
 lesmouvements exé
utés.Le prin
ipe du mé
anisme repose sur l'anti
ipation des 
onséquen
es d'une a
tion sur lareprésentation des 
ibles mémorisées. La proposition que l'anti
ipation puisse jouer un r�le dansla mise à jour de la mémoire de travail spatiale est 
onfortée par les travaux de [Sommer et Wurtz,2006,Sommer et Wurtz, 2004a,Sommer et Wurtz, 2004b℄ qui soulignent l'importan
e d'un signal
olli
ulaire, transmis aux 
hamps o
ulomoteurs frontaux, dans les tâ
hes de sa

ades vers des
ibles mémorisées et que nous avons mentionné au paragraphe 3.3.3 du 
hapitre pré
édent.

a) b)Fig. 4.7 � a) La tâ
he 
onsiste à exé
uter su

essivement quatre sa

ades, une vers 
haque 
ible,sans jamais exé
uter deux sa

ades vers la même 
ible. Les 
hi�res n'apparaissent sur les 
iblesque pour les besoins de l'expli
ation de telle sorte que le seul 
ritère permettant de dis
riminer les
ibles est leur position spatiale. b) Pendant l'exé
ution de la tâ
he, la position des 
ibles 
hangeradi
alement. Une des di�
ultés dans 
ette situation est d'être 
apable de se souvenir quelles
ibles ont déjà été �xées.La �gure 4.7 illustre l'une des di�
ultés de mémoriser les 
ibles dans un référentiel 
entré-÷il. La tâ
he requiert de la part du mé
anisme d'exé
uter quatre sa

ades, une en dire
tion de
haque objet, peu importe l'ordre, mais il ne doit pas exé
uter deux sa

ades vers la même 
ible.Les 
hi�res qui apparaissent sur les 
ibles de la �gure 4.7 ne sont là que pour indiquer l'une desséquen
es motri
es possibles. Toutes les 
ibles étant identiques, la seule information qui permetde les dis
riminer est leur position spatiale. La �gure 4.7b représente le dépla
ement du 
hampvisuel 
ausé par 
haque sa

ade. En parti
ulier, après avoir �xé la 
ible 2 et si on 
onsidèreque le 
hamp visuel est restreint aux trois 
ibles 1, 2, 3, il y a deux 
ibles potentielles pour lepro
hain mouvement, ex
eptée la 
ible 2 : la 
ible 1 qui vient d'être �xée et la 
ible 3 qui ne l'apas en
ore été. Bien évidemment, puisque la 
ible 1 vient d'être �xée, 
'est la 
ible 3 qui doit
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tionnée. Néanmoins, si on 
onsidère que les 
ibles qui ont été �xées sont mémoriséesdans un référentiel 
entré-÷il, la position de la 
ible 1 a 
hangé pendant le mouvement o
ulaire.Mais puisque 
e 
hangement est 
ausé par un mouvement propre, il est prévisible.4.3.2 Mé
anisme proposéLe mé
anisme proposé pour réaliser la tâ
he de par
ours o
ulaire illustrée pré
édemmentest présenté sur la �gure 4.8. Il est 
onstitué de quatre 
artes fon
tionnelles. Tout d'abord,l'information visuelle spatiale est représentée dans la 
arte de saillan
e rétinotopique. Elle seprojette sur deux 
artes : la 
arte fo
us et la mémoire de travail. La 
arte fo
us réalise laséle
tion d'une 
ible pour un mouvement o
ulaire grâ
e à des 
onnexions latérales en di�éren
e degaussiennes qui induisent une 
ompétition entre les unités. La mémoire de travail, rétinotopique,est 
onstituée de deux 
artes 
onne
tées ré
ursivement (représentées sur la �gure par une seule
arte ave
 une 
onnexion réentrante), qui reçoivent trois a�éren
es :� la 
arte de saillan
e fournit la position spatiale de l'ensemble des 
ibles,� la 
arte fo
us fournit la position de la pro
haine 
ible sa

adique,� la 
arte anti
ipation fournit la prédi
tion de la position que les 
ibles mémorisées vonto

uper après le mouvement o
ulaire vers la 
ible représentée dans la 
arte fo
us.
Carte de saillance

input

focus anticipation

wm

Mémoire de travail

Cible sélectionnée Anticipation

Mise à jour 

Prédiction   État actuel
de la mémoire

Gating

Compétition

Entrée

préparée
 SaccadeFig. 4.8 � L'entrée visuelle représentée dans la 
arte de saillan
e ex
ite à la fois la 
arte deséle
tion fo
us et la mémoire de travail wm. La séle
tion d'une 
ible s'opère par des 
onnexionslatérales dans fo
us qui induisent de la 
ompétition entre les unités. L'ex
itation 
onjointe dela 
arte de saillan
e et de la 
arte fo
us permet de faire émerger une 
ible dans la mémoire detravail, tandis que l'ex
itation de la 
arte de saillan
e su�t à entretenir la mémoire. La 
arted'anti
ipation 
ombine les a�éren
es des 
artes fo
us et wm pour prédire l'état de la mémoirede travail après l'exé
ution de la sa

ade en dire
tion de la 
ible séle
tionnée. Les paramètresdes neurones et des proje
tions sont disponibles dans l'annexe A.4Les paramètres des 
ellules de la mémoire de travail sont ajustés de telle sorte que l'entréed'une 
ible en mémoire de travail dépend de la présen
e 
onjointe de 
ette 
ible dans la 
artede saillan
e et dans la 
arte fo
us (les paramètres sont disponibles dans l'annexe A.4). Ainsi,lorsqu'une 
ible est séle
tionnée dans la 
arte fo
us, elle entre en mémoire de travail puisqu'elleest également présente dans l'entrée visuelle. La mémorisation de 
ette 
ible permet de s'assurerqu'elle ne sera pas séle
tionnée ultérieurement.
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ipation157Pour qu'une 
ible mémorisée demeure en mémoire de travail, il su�t qu'elle soit ex
itée parla 
arte de saillan
e. Ainsi, dés lors qu'une 
ible est entrée en mémoire de travail, une autre
ible peut être séle
tionnée dans la 
arte fo
us sans que la première ne soit oubliée. En�n, latroisième a�éren
e provenant de l'anti
ipation permet de mettre à jour la mémoire de travail.Au même titre que l'entrée en mémoire de travail d'une 
ible est 
onditionnée par sa présen
e
onjointe dans la 
arte de saillan
e et la 
arte fo
us, une 
ible peut également être mémoriséepar l'a
tivation 
onjointe de la 
arte anti
ipation et de la 
arte de saillan
e. Ainsi, lorsqu'unmouvement o
ulaire est exé
uté, la 
arte d'anti
ipation prédit la position future des 
ibles mé-morisées et 
ette prédi
tion est 
ombinée ave
 la nouvelle entrée visuelle, une fois le mouvementexé
uté, a�n de mettre à jour la mémoire. Une fois la sa

ade exé
utée, une nouvelle 
ompétitionest engagée entre les unités de la 
arte fo
us. Il peut arriver qu'une 
ible déjà �xée soit séle
tion-née étant donné qu'au
un biais n'est apporté en faveur des 
ibles non en
ore �xées. Néanmoins,lorsqu'une 
ible déjà �xée est séle
tionnée, un mé
anisme, non représenté sur la �gure, permet de
hanger la séle
tion. Un exemple d'un tel mé
anisme a déjà été proposé dans le 
hapitre 2 mais
omme 
e n'est pas le point essentiel dis
uté dans 
e paragraphe, nous ne le détaillerons pas plus.Nous n'avons pas en
ore détaillé le mé
anisme qui réalise l'anti
ipation. Néanmoins il est basésur l'idée présentée tout au long de 
e 
hapitre qui 
onsiste à utiliser un mé
anisme sigma-pi,
ombinant l'état a
tuel de la mémoire de travail et la 
ible d'un mouvement o
ulaire fournie parla 
arte fo
us. Tous les paramètres du mé
anisme sont disponibles dans l'annexe A.4.4.3.3 Simulations et résultatsFon
tionnement normal du mé
anismeLe fon
tionnement du mé
anisme est illustré sur la �gure 4.9. Le mé
anisme doit réaliser troissa

ades su

essives vers les trois 
ibles visuelles présentées, sans jamais exé
uter deux sa

adesvers la même 
ible. L'entrée visuelle, représentée dans la 
arte input ex
ite la 
arte fo
us ainsique la 
arte wm, de telle sorte que trois régions sont ex
itées dans 
es deux 
artes (�gure 4.9a).La 
ompétition latérale dans la 
arte fo
us 
onduit à la séle
tion d'une des trois 
ibles. L'ex
i-tation 
onjointe de la 
arte fo
us et de la 
arte input 
onduit à l'entrée de la 
ible séle
tionnéeen mémoire de travail, qui est formée par le 
ir
uit ré
urrent wm-thal_wm. Les unités de la
arte anti
ipation 
ombinent l'état a
tuel de la mémoire de travail (fourni par ses a�éren
esde wm) ave
 la position de la 
ible sa

adique (fournie par ses a�éren
es de fo
us) pour prédirela position o

upée par 
ette 
ible après la sa

ade exé
utée pour la �xer.Pendant l'exé
ution d'une sa

ade, nous faisons l'hypothèse qu'il n'y a pas d'entrée visuelle(�gure 4.9b). Même si 
ette hypothèse semble de plus en plus remise en 
ause d'un point devue biologique, elle est pratique du point de vue de l'implémentation, en parti
ulier par
e qu'ellepermet de s'assurer que les 
ibles dans la mémoire de travail sont �oubliées� avant que la nouvelleentrée visuelle n'arrive. Si les an
iennes 
ibles mémorisées ne sont pas oubliées et qu'une stimu-lation visuelle o

upe, après la sa

ade, la même position rétinotopique qu'une 
ible mémorisée,alors, 
es 
ibles mémorisées demeureront en mémoire de travail. Ainsi, des 
ibles pourraient être
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input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

a) b) 
) d)
input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

input

focuswm

thal_wm anticipation

e) f) g) h)Fig. 4.9 � Une séquen
e parti
ulière d'évolution du modèle durant le par
ours sa

adique. a)L'une des trois 
ibles gagne la 
ompétition dans la 
arte fo
us. La 
arte d'anti
ipationprédit l'état futur de la mémoire de travail spatiale, formée par le 
ir
uit wm-thal_wm. b)Les paramètres des neurones sont ajustés de telle sorte que les neurones de la 
arte anti
ipa-tion ont une laten
e plus longue, 
e qui a pour 
onséquen
e que les a
tivités de toutes les autres
artes dé
roissent rapidement mais que l'anti
ipation demeure plus longtemps pendant l'exé
u-tion d'une sa

ade. 
) La mémoire de travail est mise à jour en 
ombinant la nouvelle per
eptionvisuelle ave
 la prédi
tion et une nouvelle 
ompétition s'engage dans la 
arte fo
us. d) La 
iblegagnante émerge dans la mémoire de travail. e) L'état futur de la mémoire de travail est prédit.f) La sa

ade est exé
utée et seule l'a
tivité dans la 
arte anti
ipation demeure. g) La mémoirede travail est mise à jour en 
ombinant la nouvelle per
eption visuelle et l'anti
ipation. h) Lamémoire de travail étant mise à jour, la dernière 
ible est séle
tionnée.
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onservées en mémoire de travail non pas par
e qu'elles ont été la 
ible d'un mouvement o
ulairemais par
e qu'elles o

upent la position rétinotopique d'une an
ienne 
ible mémorisée.Une fois la sa

ade exé
utée, la nouvelle per
eption visuelle est 
ombinée ave
 l'anti
ipationpour mettre à jour la mémoire de travail. La �gure 4.9
 représente l'état du mé
anisme peu detemps après la �n de la sa

ade. La mémoire de travail est mise à jour et une nouvelle 
ible est entrain de gagner la 
ompétition dans fo
us. La nouvelle 
ible séle
tionnée, 
ombinée ave
 l'entréevisuelle, émerge dans la mémoire de travail (�gure 4.9d). Etant donné l'état a
tuel de la mémoirede travail ainsi que la 
ible pour la pro
haine sa

ade, la 
arte anti
ipation prédit la positiondes 
ibles mémorisées une fois que la sa

ade sera exé
utée (�gure 4.9e). Cette prédi
tion est
ombinée ave
 la nouvelle per
eption visuelle, une fois la sa

ade réalisée, a�n de mettre à jourla mémoire de travail (�gure 4.9g). En�n, puisque l'entrée visuelle n'est 
onstituée que de trois
ibles et que deux 
ibles ont déjà été �xées, la dernière 
ible est 
orre
tement séle
tionnée (�gure4.9h).Le prin
ipal mé
anisme que l'on souhaitait mettre en avant dans 
e paragraphe est le mé-
anisme de mise à jour de la mémoire rétinotopique, en 
ombinant la per
eption visuelle post-sa

adique ave
 la prédi
tion de la position que les 
ibles mémorisées vont o

uper après lasa

ade. Pour souligner l'importan
e du signal d'anti
ipation pour 
e mé
anisme, on proposed'étudier les 
onséquen
es de son ina
tivation.Que se passe-t-il si la prédi
tion est altérée ?On a présenté dans le paragraphe pré
édent un mé
anisme qui permet de mettre à jourune mémoire de travail spatiale, rétinotopique, dont le prin
ipe réside dans la prédi
tion des
onséquen
es de l'a
tion motri
e qui va être engagée. On propose désormais d'étudier les 
on-séquen
es de son ina
tivation. Pour 
e faire, on 
onsidère une tâ
he qui 
onsiste à réaliser deuxsa

ades su

essives vers deux 
ibles visuelles. Pendant que la tâ
he est réalisée, on enregistreles 
ellules de quatre 
artes (
arte de saillan
e, 
arte fo
us, mémoire de travail et anti
ipation),dont les 
hamps ré
epteurs 
ouvrent 
inq positions du 
hamp visuel notées x0, x1, x2, x3, x4 surla �gure 4.10Pour for
er la séquen
e motri
e �sa

ade vers la 
ible la plus à gau
he puis sa

ade vers la
ible la plus à droite�, on ajoute un biais en amplitude en faveur de la 
ible qui doit être séle
-tionnée. Ainsi, on s'assure que le mé
anisme 
ommen
era par réaliser une sa

ade vers la 
iblela plus à gau
he, suivie d'une sa

ade vers la 
ible la plus à droite. Etant donné 
e s
énario, on
onnait a priori les 
ouples de positions du 
hamp visuel qui seront o

upées par une 
ible :1. les positions x1 et x2 ave
 un biais en faveur de la 
ible en x12. les positions x2 et x4, ave
 un biais en faveur de la 
ible en x43. les positions x0 et x2Sur la �gure 4.11 sont respe
tivement illustrés :� l'état 
ourant de l'entrée visuelle ave
 une �ê
he indiquant la pro
haine 
ible sa

adique,
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x2 x3 x4x0 x1

Fig. 4.10 � Pendant l'exé
ution de la tâ
he, on enregistre simultanément l'a
tivité dans lesquatre 
artes input, fo
us, wm et anti
ipation aux 
inq positions x0, x1, x2, x3, x4 qui sontpotentiellement o

upées par un stimulus (visuel, moteur, mémorisé ou anti
ipé) durant la tâ
he.� un axe temporel sur lequel �gurent les moments d'exé
ution d'une sa

ade,� l'évolution de l'a
tivité des 
ellules des quatre 
artes (
arte de saillan
e, 
arte fo
us, mé-moire de travail et anti
ipation) aux 
inq positions du 
hamp visuelA la présentation des deux 
ibles, les deux positions x1 et x3 sont ex
itées dans l'entrée vi-suelle (
ourbe en tirets). Ces deux positions sont également ex
itées dans la 
arte fo
us (
ourbeen trait plein). Seule la 
ible en x1 gagne la 
ompétition tandis que l'a
tivité dans la 
arte fo
usà la position x3 s'évanouit rapidement. Puisque 
ette 
ible est séle
tionnée, elle entre en mémoirede travail (
ourbe en tirets-pointillés). A partir de 
e moment, l'anti
ipation se 
onstruit petità petit et on observe que l'a
tivité 
roît dans la 
arte anti
ipation (
ourbe en pointillés) à laposition x2 (
'est à dire au 
entre du 
hamp visuel) qui sera o

upée par la 
ible mémorisée,après la sa

ade. Une fois que la sa

ade pour �xer la 
ible en x1 est exé
utée, les deux 
ibleso

upent respe
tivement les positions x2 et x4 (
ourbe en tiret). On observe la mise à jour de lamémoire de travail par le fait que son a
tivité en x2 
roît, même en l'absen
e d'un signal de la
arte fo
us. Nous avons observé pré
édemment que la séquen
e d'a
tivation pré
édant l'entréeen mémoire de travail était : input-fo
us-wm. Après la sa

ade, on 
onstate que la 
arte fo-
us n'est pas ex
itée en x2 mais 
'est la 
oa
tivation de l'entrée visuelle et de l'anti
ipation quipermet l'entrée en mémoire de travail de la 
ible.Un nouvelle 
ompétition s'engage entre les deux 
ibles dans la 
arte fo
us, mais puisqu'unbiais est apporté en faveur de la 
ible présente en x4, elle gagne la 
ompétition. On l'observepar l'augmentation de l'a
tivité en x4 dans la 
arte fo
us, au détriment de l'a
tivité en x2. Onnotera néanmoins une légère bou�ée d'a
tivité dans la 
arte fo
us à la position x2, aux alentoursde 45 pas de temps, qui s'estompe rapidement et qui 
orrespond à la perte de la 
ompétition dela part de la 
ible en x2.La 
ible étant séle
tionnée, la 
arte anti
ipation prédit que les deux 
ibles, pour le momenten x2 et x4 vont o

uper les positions x0 et x2. On l'observe fa
ilement à la position x0 où l'a
-tivité 
roît progressivement dans la 
arte anti
ipation. A la position x2, le 
omportement estlégèrement di�érent qu'en x0. On l'observe par la petite variation d'a
tivité aux alentours de 55pas de temps. La diminution de l'a
tivité, qui 
orrespond à l'oubli de la prédi
tion 
orrespondantà l'an
ienne sa

ade, est suivie d'une augmentation d'a
tivité qui 
orrespond à la prédi
tion de
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Fig. 4.11 � Haut : Pendant l'exé
ution de la tâ
he, à 
haque instant, l'un des deux stimuli estphysiquement plus saillant (indiqué par une �ê
he), pour for
er l'ordre de la séquen
e motri
e.La première sa

ade, dirigée vers la 
ible en x1, amène les deux 
ibles en x2 et x4. La se
ondesa

ade, dirigée vers la 
ible en x4, amène les deux 
ibles en x0 et x2. Bas : Pendant l'exé
utionde la tâ
he, on enregistre l'a
tivité dans les quatre 
artes du mé
anisme aux 
inq positionspotentiellement o

upées par une 
ible. Se référer au texte pour plus de détails.
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Fig. 4.12 � Le proto
ole expérimental est le même que pour la �gure 4.11, à l'ex
eption du signald'anti
ipation qui est désa
tivé. Se référer au texte pour plus de détails.
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ipation163la position de la 
ible a
tuellement en x4.Lorsque la se
onde sa

ade est exé
utée, les deux 
ibles o

upent les positions x0 et x2. La
ombinaison de la nouvelle entrée visuelle et de l'anti
ipation 
onduit à la mise à jour de lamémoire.La �gure 4.12 
orrespond au même proto
ole expérimental que pré
édemment, dans la 
on-dition où le signal d'anti
ipation est ina
tivé. La séquen
e de sa

ades reste la même puisque laséle
tion de la pro
haine 
ible est dépendante de la saillan
e des 
ibles, qui est ajustée de tellesorte que la pro
haine 
ible sa

adique soit toujours la plus saillante. Dans 
e 
adre expérimental,la distin
tion ne se fait pas au niveau du 
omportement obtenu mais plut�t au niveau de l'a
tivitédes 
ellules dans la mémoire de travail. En e�et, en l'absen
e d'anti
ipation, la mémoire de travailn'est plus mise à jour. On l'observe en parti
ulier par l'absen
e d'a
tivité dans la mémoire detravail, après l'exé
ution de la première sa

ade (à 40 pas de temps), à la position x2. Puisque lamémoire de travail n'est pas mise à jour, le 
omportement du mé
anisme est uniquement guidépar la saillan
e des stimuli visuels. Il serait en parti
ulier in
apable de réaliser une tâ
he dere
her
he visuelle dans laquelle plusieurs 
ibles doivent être explorées. Dans 
e 
as, on s'attendà 
e que le mé
anisme privé d'anti
ipation réalise plusieurs sa

ades vers les mêmes 
ibles, 
equi 
onduit à une exploration visuelle nettement moins e�
a
e que pour le mé
anisme qui met
onvenablement à jour sa mémoire de travail.
4.3.4 Con
lusionDans 
ette se
tion, nous avons présenté un mé
anisme qui permet de mettre à jour une mé-moire de travail spatiale rétinotopique, sans avoir à utiliser une représentation indépendante dela position de l'÷il. Ces travaux ont fait l'objet d'une publi
ation [Fix et al., 2007b℄. Le prin
ipede la mise à jour repose sur la prédi
tion de l'état futur de la mémoire de travail, 
al
ulée avantd'exé
uter une sa

ade. Cette prédi
tion est ensuite 
ombinée ave
 la nouvelle per
eption visuelleune fois la sa

ade exé
utée. Malgré son ar
hite
ture simpliste, le prin
ipe que l'on souhaitaitmettre en avant réside dans l'utilisation d'une 
opie e�érente d'une sa

ade o
ulaire sur le pointd'être exé
utée a�n de prédire les 
onséquen
es de 
e mouvement pour la mémoire de travail etutilise 
ette prédi
tion pour la mettre à jour.Ce mé
anisme se limite au traitement de l'information spatiale pour guider l'exé
ution dessa

ades o
ulaires. En parti
ulier, en l'état, les 
ara
téristiques visuelles des stimuli sont négligées.Dans la pro
haine se
tion, nous allons voir 
omment intégrer simplement les sa

ades o
ulairesdans le mé
anisme de déploiement de l'attention 
overt que nous avons exposé au paragraphe2.4.3.
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anisme de déploiement overt de l'attention visuelle spa-tiale4.4.1 Introdu
tionDans le paragraphe pré
édent, nous avons présenté un mé
anisme permettant d'assurer la 
o-héren
e d'une mémoire de travail spatiale, 
entrée-÷il, malgré des sa

ades o
ulaires. Néanmoins
e mé
anisme se limite à la représentation et au traitement de l'information visuelle spatiale.Dans 
e paragraphe, nous proposons de l'adjoindre au mé
anisme présenté dans le paragraphe2.4.3, qui traitait du déploiement de l'attention visuelle spatial-based et feature-based, sans mou-vement o
ulaire. Pour illustrer le fon
tionnement du modèle, on 
onsidère une tâ
he de re
her
hevisuelle qui 
onsiste à réaliser une séquen
e de sa

ades dirigées vers des 
ibles dé�nies par leursattributs visuels. Pour des raisons de simpli
ité, l'environnement est 
onstitué de barres orientéeset 
olorées ayant un ensemble limité d'attributs possibles :� deux 
ouleurs : bleu et vert,� deux orientations : 45°et 135°.Comme nous le verrons par la suite, 
e mé
anisme est ainsi 
apable de déployer l'attentionsur les attributs visuels et l'attention spatiale 
overt et overt. La tâ
he a été 
hoisie pour êtrerelativement simple. En parti
ulier, la règle qui di
te quelle sa

ade exé
uter est simpliste. Laraison de 
e 
hoix est que nous souhaitions avant tout nous fo
aliser sur un mé
anisme permettantde mettre à jour une mémoire de travail spatiale, par anti
ipation, et montrer 
omment l'ensembledes mé
anismes présentés jusqu'à maintenant peuvent s'intégrer.4.4.2 Mé
anisme proposéLe mé
anisme proposé est illustré sur la �gure 4.13. La majeure partie du mé
anisme a déjàété présentée dans le paragraphe 2.4.3. La seule di�éren
e réside dans l'ajout du mé
anismed'anti
ipation, présenté dans le paragraphe pré
édent. Les unités de la 
arte anti
ipation ontdeux a�éren
es : l'une de la 
arte fo
us et l'autre de la mémoire de travail. Grâ
e à 
es deuxa�éren
es, elles prédisent l'état futur de la mémoire de travail. Elles se projettent sur la mémoiredu travail, où la prédi
tion est 
ombinée ave
 la 
arte de saillan
e post-sa

adique pour mettreà jour la mémoire.Pour souligner le r�le de 
ha
une des 
artes ainsi que leurs intera
tions, on peut imaginerun s
énario type de propagation des signaux dans le mé
anisme. La des
ription de 
e s
énarioest su

inte mais une des
ription plus 
omplète se trouve dans les paragraphes 2.4.3 et 4.3 danslesquels 
ha
une des parties du mé
anisme est dé
rite plus en détails. L'entrée visuelle est �ltréeselon quatre dimensions et représentée dans les 
artes rétinotopiques 2D feature maps. Ces
artes se projettent le long de deux voies. La première voie, qui regroupe deux ensembles dequatre unités sous le nom de feature pro
essing, extrait les 
ara
téristiques visuelles les plussaillantes depuis les 
arte feature maps. Les quatre unités per
eived features 
al
ulent
ha
une le maximum de l'a
tivité des 
artes feature maps de la même 
ara
téristique visuelle.Comme nous allons le dé
rire un peu plus tard, l'a
tivité dans les 
artes feature maps estbiaisée en faveur de la région sur laquelle l'attention spatiale est déployée, de telle sorte qu'il
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oder les attributs de la 
ible sur laquelle est portée l'attention dans les 
artesper
eived features. Ces 
ara
téristiques sont 
ombinées ave
 les attributs de la 
ible re
her-
hée, 
odés dans quatre unités regroupées sous le nom target, pour déterminer quelle a
tionengager. On 
onsidère deux a
tions, 
ha
une représentée par une 
ellule dans les 
artes motor
ommands. Si les 
ara
téristiques visuelles extraites 
orrespondent à la 
ible re
her
hée, la 
el-lule move order dé
harge fortement, 
omparé à la 
ellule swit
h qui dé
harge lorsque la 
ibleséle
tionnée spatialement ne 
orrespond pas à la 
ible re
her
hée.

Fig. 4.13 � Le mé
anisme est 
onstitué du mé
anisme de déploiement de l'attention présentéau paragraphe 2.4.3 auquel est ajouté le mé
anisme d'anti
ipation. On trouvera plus de détailsdans le texte. Les équations d'évolution des unités ainsi que les paramètres de la simulation sontdisponibles dans les annexes A.1 et A.5.La voie spatial pro
essing extrait uniquement la saillan
e des 
artes feature maps quiest représentée dans la 
arte de saillan
e. La 
arte de saillan
e ex
ite la 
arte fo
us dans laque-lle s'engage une 
ompétition entre les unités par l'intermédiaire de leurs 
onnexions latérales en
hapeau mexi
ain. L'a
tivation 
onjointe de la 
arte de saillan
e et de la 
arte fo
us permetl'entrée en mémoire de travail de la 
ible séle
tionnée. La 
arte fo
us projette également la 
ibleséle
tionnée vers la 
arte anti
ipation qui prédit l'état futur de la mémoire de travail à partirde son état a
tuel et de la 
ible d'une sa

ade. Une fois la sa

ade exé
utée, la 
arte de saillan
eex
itée par la nouvelle per
eption visuelle est 
ombinée à la prédi
tion pour permettre la mise àjour de la mémoire de travail.
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iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatialeL'intera
tion entre les deux voies se fait par l'intermédiaire de la 
ellule swit
h order qui,en ex
itant la 
arte swit
h, indique lorsque l'attention spatiale est déployée sur un distra
teur.
4.4.3 Simulations et résultatsA�n d'illustrer le fon
tionnement du mé
anisme, nous proposons de réaliser une tâ
he dere
her
he visuelle qui né
essite d'exé
uter un par
ours sa

adique vers les 
ibles dé�nies par unattribut visuel (barres bleues) parmi un ensemble de 
ibles ayant des 
ara
téristiques visuellesdans un ensemble limité d'attributs (barres bleues ou vertes, orientées à 45°ou 135°).Nous faisons également l'hypothèse que le 
hamp visuel est limité et l'environnement estdé�ni de telle sorte qu'à 
haque �xation, au moins trois 
ibles potentielles sont visibles :� la 
ible �xée par la sa

ade pré
édente,� la 
ible �xée,� une 
ible non en
ore �xée.A 
ela s'ajoutent des distra
teurs qui ne doivent pas être la 
ible d'une sa

ade o
ulaire.Dans le proto
ole expérimental 
hoisi, toutes les 
ibles vertes sont des distra
teurs. La �gure4.14a représente le par
ours o
ulaire réalisé dans 
e 
ontexte. Les 
er
les rouges en trait pleinreprésentent les sa

ades o
ulaires. Le par
ours o
ulaire est ainsi 
onstitué de l'ensemble des
er
les rouges en trait plein reliés par des �ê
hes orientées pour indiquer le sens du par
ours. Lepoint de départ du par
ours est représenté par la �ê
he sans 
er
le à l'origine.Les 
er
les en pointillés représentent le déploiement 
overt de l'attention. On observe ainsiqu'à trois reprises, un distra
teur a été séle
tionné par l'attention spatiale, sans qu'il ne soit la
ible d'un mouvement o
ulaire. La raison de 
ette séle
tion par l'attention est prin
ipalement lasaillan
e de 
es distra
teurs. En e�et, si la saillan
e des stimuli 
ibles (
omprenant la 
ontributionbottom-up de la 
ible dans son environnement et la 
ontribution apportée par la 
onnaissan
e apriori des attributs de la 
ible re
her
hée) est inférieure à la saillan
e des distra
teurs, 
e serontles distra
teurs qui seront séle
tionnés puisque la 
ompétition engagée dans la 
arte fo
us fa-vorise les positions spatiales les plus saillantes. Néanmoins, une fois un distra
teur séle
tionnépar l'attention, les attributs visuels extraits permettent de re
onnaitre le stimulus 
omme undistra
teur et de désengager l'attention.Les �gures 4.14b-k illustrent 
e que perçoit le mé
anisme après 
haque sa

ade, à l'ex
eptionde la �gure 4.14b qui représente la per
eption visuelle initiale. Ces illustrations permettent demieux se rendre 
ompte des limites du 
hamp visuel ainsi que de la distorsion 
ausée par l'angled'observation de la 
améra. En parti
ulier, sur la �gure 4.14b, la 
améra est dirigée fa
e à la s
ènevisuelle, à 
omparer par exemple aux �gures 4.14i-k pour lesquelles l'ex
entri
ité est plus impor-tante. En�n, les instants d'exé
ution des di�érentes sa

ades sont représentés sur l'axe temporelen bas de la �gure. La variabilité des temps de �xation (dé�nie par le temps qui sépare deux
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a)
b) 
) d) e) f)
g) h) i) j) k)

Temps91 187 302 437 647 1197 1421 1582 1739Fig. 4.14 � a) Par
ours de l'attention spatiale 
overt et overt pendant l'exé
ution de la tâ
he dere
her
he visuelle des 
ibles bleues. Les 
er
les rouges en trait plein représentent les points de�xation su

essifs (le sens du par
ours est indiqué par des �ê
hes). Les 
er
les rouges en pointillésreprésentent le déploiement 
overt de l'attention visuelle spatiale. b-k) Ces �gures représentent
e que le mé
anisme perçoit après 
haque sa

ade, à l'ex
eption de la �gure b qui représentela per
eption visuelle à la première �xation. Les moments d'exé
ution de 
haque sa

ade sontindiqués sur l'axe temporel en bas de la �gure.
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iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatialesa

ades) peut s'expliquer par au moins deux fa
teurs. D'une part, lorsque l'attention 
overt estdéployée sur un distra
teur, et puisque la séle
tion par l'attention est séquentielle, l'attentiondoit d'abord se désengager du distra
teur avant de se déployer sur une nouvelle 
ible. D'autrepart, ave
 l'ex
entri
ité, les 
ibles deviennent moins saillantes. Puisqu'elles sont moins saillantes,les 
ellules de la 
arte de saillan
e dont le 
hamp ré
epteur 
ouvre leurs positions ex
itent moinsla 
arte fo
us, 
e qui a pour 
onséquen
e d'allonger le temps mis pour séle
tionner une 
ibledans 
ette 
arte.
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Fig. 4.15 � Les quatre premiers graphiques représentent l'a
tivité des quatre 
ellules des 
artesfeature maps respe
tivement séle
tives aux attributs bleu, vert, 45° et 135°, au 
ours du temps.Les barres verti
ales rouges représentent les instants d'exé
ution des sa

ades et les barres vertesen pointillés représentent les instants de déploiement 
overt de l'attention. Ces quatre graphiquesa

ompagnés du dernier graphique représentant l'évolution temporelle de l'a
tivité moyenne nor-malisée dans la 
arte fo
us fournissent de bons indi
ateurs pour estimer le 
omportement dumé
anisme, à la fois sur le fait d'avoir séle
tionné une 
ible et sur la nature de la 
ible séle
tionnée.Une autre façon d'illustrer le fon
tionnement du mé
anisme 
onsiste à enregistrer l'a
tivité de
ellules pendant la réalisation de la tâ
he. En parti
ulier, puisque la �dé
ision� du 
omportementà adopter est prise par le modèle par l'intermédiaire des 
ara
téristiques visuelles qu'il extrait, lesa
tivités dans la voie ventrale fournissent un bon indi
ateur du 
omportement 
hoisi. L'a
tivitédans la 
arte fo
us est quant à elle un bon indi
ateur du déploiement de l'attention. La �gure
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tivité des quatre 
ellules de la 
arte per
eived features qui représententrespe
tivement l'attribut visuel bleu, vert, 45°et 135°, ainsi que l'a
tivité normalisée dans la 
artefo
us. Les barres verti
ales rouges en trait plein indiquent les moments d'exé
ution d'une sa
-
ade tandis que les barres verti
ales vertes en pointillés indiquent un redéploiement 
overt del'attention spatiale.On observe plus fa
ilement sur 
es enregistrements 
ellulaires la séle
tion par l'attention destrois distra
teurs aux trois instants 477, 709 et 1849 pas de temps. Il est également plus fa
ile de
omprendre la variabilité des durées de �xation. En parti
ulier, on 
onstate qu'entre les pas detemps 647 et 1197, l'attention 
ommen
e par se déployer sur un distra
teur puis met un tempsrelativement long à se déployer sur une 
ible. Comme nous l'avons expliqué pré
édemment, letemps relativement long mis par l'attention pour se déployer sur 
ette région est une 
onséquen
ede la faible saillan
e de la 
ible sur laquelle l'attention se déploie.On observe également un phénomène très intéressant entre les pas de temps 1421 et 1582.D'après les signaux dé
odés dans les populations per
eived features, la 
ible séle
tionnéepar l'attention est une barre bleue orientée à 135°. Or, pendant 
ette période, le regard est auseptième point de �xation (qui 
orrespond à l'illustration 4.14i) et l'attention se déploie sur larégion que deux 
ibles se partagent : une 
ible bleue orientée à 45°et une 
ible verte à 135°. C'està dire que la région sur laquelle l'attention est déployée ne 
ontient pas de 
ible bleue orientéeà 135°. Les 
ara
téristiques extraites par la population per
eived features est un mélangedes attributs des deux 
ibles qui o

upent la région sur laquelle l'attention est déployée. Cetteerreur s'apparente au binding problem, dans le sens où le système mélange les attributs visuels dedeux 
ibles. La raison de 
ette erreur vient du fait que les deux 
ibles o

upent le même 
hampré
epteur de 
ellules des 
artes feature maps. Le biais apporté par la 
onnaissan
e de la 
ouleurde la 
ible re
her
hée supprime l'ambiguïté quant à la 
ouleur de la 
ible de la région sur laquellel'attention est déployée mais ne supprime pas l'ambiguité quant à son orientation. Dans 
e 
as,l'orientation est fortement dépendante de l'information bottom-up fournie par l'environnement.Pour résoudre 
e problème, on pourrait imaginer ajouter des niveaux intermédiaires entre l'entréevisuelle et les 
artes feature maps, ave
 des 
ellules dont la taille des 
hamps ré
epteurs 
roît.En utilisant des 
onnexions montantes et des
endantes, le biais apporté aux feature maps sepropagerait sur les niveaux inférieurs pour lever l'ambiguïté sur l'orientation de la 
ible.4.4.4 Con
lusionEn 
on
lusion, nous proposons de revenir sur quelques aspe
ts négligés jusqu'à maintenant
on
ernant le mé
anisme présenté dans 
ette se
tion et qui permettent d'assurer son bon fon
-tionnement.Pendant le déroulement de la tâ
he, l'a
tivité des 
artes feature maps, salien
y, fo
uset working memory sont réinitialisées après 
haque sa

ade, 
e qui explique en parti
ulierpourquoi les a
tivités représentées sur la �gure 4.15 
hutent brutalement à l'exé
ution d'unesa

ade. C'est un arti�
e utilisé dans le mé
anisme pour supprimer les interféren
es entre lesper
eptions pré et post-sa

adiques. Pour illustrer sa né
essité, imaginons qu'une 
ible, à la posi-



170 Chapitre 4. Anti
iper pour assurer la 
ohéren
e d'une mémoire de travail spatialetion A, soit mémorisée en mémoire de travail et qu'une sa

ade soit exé
utée. Après la sa

ade, la
ible mémorisée o

upera une autre position, disons B, et, en 
ombinant l'information de la 
artede saillan
e en B ave
 la prédi
tion de la 
arte anti
ipation, la 
ible émergera e�e
tivementen B dans la mémoire de travail. Mais qu'en est-il de la position en A ? Si la 
arte de saillan
ene fournit pas d'ex
itation en A, l'a
tivité dans la mémoire de travail à 
ette position s'éteindraprogressivement. Néanmoins, si une 
ible se trouve à 
ette position après la sa

ade, l'ex
itationdans la mémoire de travail demeurera à la position A, 
e qui 
onduit à un dysfon
tionnementde la mémoire de travail. La réinitialisation de l'a
tivité dans la mémoire de travail permet des'assurer que les an
iennes 
ibles mémorisées ne seront plus en mémoire de travail lorsqu'ellesera mise à jour en 
ombinant l'anti
ipation et la nouvelle 
arte de saillan
e. On peut l'assimilerà un �oubli� des an
iennes positions mémorisées, qui ne sont plus 
ohérentes ave
 la nouvelleper
eption visuelle.Il y a également un autre phénomène inhérent à l'anti
ipation et à la façon dont elle estutilisée dans le mé
anisme. Le signal d'anti
ipation est né
essairement généré avant d'exé
uterla sa

ade. Puisque l'anti
ipation est générée avant la sa

ade, elle ex
ite la mémoire de travailavant d'exé
uter le mouvement. Si les positions anti
ipées 
orrespondent à des positions ex
itéesdans la 
arte de saillan
e, 
es positions émergent en mémoire de travail, justement par
e que
'est la manière dont le système fon
tionne. Par ailleurs, puisque la 
arte fo
us représente à lafois le déploiement 
overt et overt de l'attention, l'anti
ipation peut faire émerger des 
ibles enmémoire de travail même lorsque l'attention est déployée sans mouvement o
ulaire. Pour lim-iter la portée de 
e problème, on pourrait imaginer inhiber toniquement la 
arte anti
ipationtant qu'un mouvement o
ulaire n'est pas sur le point d'être exé
uté. Cette solution nous paraitraisonnable puisque l'anti
ipation, dans le mé
anisme 
onsidéré, n'a de r�le que lorsqu'une sa
-
ade est exé
utée.Une des limites du mé
anisme réside dans la portée de la mémoire de travail utilisée. Ene�et, la mémoire de travail spatiale, en 
oordonnées 
entrées-÷il, est limitée au 
hamp visuel.Dès qu'une 
ible quitte le 
hamp visuel, elle est oubliée puisqu'elle n'est plus mise à jour dans lamémoire. Cette limite est due au fait que la mémoire de travail est une représentation expli
itedes positions spatiales des 
ibles. Puisque la mémoire de travail est i
i utilisée pour biaiser laséle
tion d'une 
ible pour un mouvement o
ulaire, on pourrait imaginer que les 
ibles qu'elle mé-morise sont l'ensemble des 
ibles à mémoriser qui peuvent être atteintes par un mouvement del'÷il. Pour dépasser la limite de la portée spatiale de la mémoire, on pourrait avoir re
ours à desreprésentations spatiales de plus haut niveau, 
omme des représentations égo
entrées 
entrées-tête, 
entrées-
orps, ou une représentation allo
entrée. Par exemple, on pourrait utiliser unemémoire 
entrée-tête qui représente l'ensemble des 
ibles à mémoriser qui peuvent être amenéesdans le 
hamp visuel par un mouvement de la tête. Puisque l'espa
e 
ouvert par un mouvementde la tête est plus grand que l'espa
e 
ouvert par un mouvement de l'÷il, la mémoire 
entrée-têtepourrait aider à mémoriser des 
ibles qui ne sont plus dire
tement a

essibles par un mouvemento
ulaire.En�n, la dé
ision d'exé
uter une sa

ade est fortement dépendante de la tâ
he que nousavons réalisée ave
 le mé
anisme. Ainsi, les 
ellules qui �dé
ident� quel 
omportement adoptersont quelque peu ad-ho
. Puisque l'obje
tif du mé
anisme était de s'intéresser à un mé
anisme
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onsidérer les mouvements o
ulaires, nous n'avons pas détaillé 
e module mais
'est bien évidemment un point qu'il serait intéressant d'étudier.Malgré les limitations que nous venons de souligner, le mé
anisme proposé, qui a fait l'objetd'une publi
ation [Fix et al., 2007a℄, permet d'explorer un moyen par lequel une mémoire detravail spatiale peut être mise à jour à l'aide d'une 
opie e�érente d'un mouvement o
ulaire surle point d'être exé
uté. Il s'intègre au mé
anisme de déploiement de l'attention que nous avonsprésenté au paragraphe 2.4.3 de telle sorte qu'un seul et même mé
anisme permet à la fois dedéployer l'attention sur les attributs visuels et l'attention spatiale 
overt et overt en anti
ipantles 
onséquen
es d'un mouvement o
ulaire imminent.Il est également important de souligner que le mé
anisme proposé doit être 
onsidéré 
ommeune modélisation fon
tionnelle dans le sens où il nous semble que 
ette ar
hite
ture pourrait
onstituer une ar
hite
ture minimale pour réaliser les 
omportements 
onsidérés, mais que la
orrespondan
e entre les 
artes du modèle et les aires 
orti
ales n'est pas dire
te. Pour expli
iter
e dernier point, nous proposons de terminer la dis
ussion de 
ette se
tion par des spé
ulationsquant au réseau d'aires 
orti
ales qui seraient impliquées dans les mé
anismes :� de séle
tion de la pro
haine sa

adique� de mémorisation de 
ibles spatiales� de mise à jour de 
ette mémoire
dlPFC

BG

SC

Thalamus

FEF

Formation réticuléeFig. 4.16 � Quelques unes des aires 
orti
ales et sous-
orti
ales impliquées dans le 
ontr�leo
ulomoteur. Les 
hamps o
ulomoteurs frontaux (FEF) et le 
olli
ulus supérieur (SC) ont desa
tivités liées à la représentation spatiale de la pro
haine 
ible sa

adique. Le 
ortex préfrontaldorsolatéral (dlPFC) a des a
tivités liées à la mémorisation à 
ourt terme d'une informationspatiale. Ces trois aires sont impliquées dans des bou
les ave
 les ganglions de la base (BG),qui a un rapport privilégié ave
 SC puisque l'inhibition tonique qu'ils exer
ent sur 
e dernierdoit être levée pour permettre l'exé
ution d'une sa

ade. Les 
ir
uits impliquant FEF, BG etSC pourraient être prépondérants dans la séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique, tandis quela bou
le impliquant dlPFC et BG pourrait permettre de mémoriser une information spatiale à
ourt terme, éventuellement mise à jour grâ
e à une 
opie e�érente transmise par SC et passantpar le thalamus.Nous mettons l'a

ent en parti
ulier sur 
inq stru
tures 
orti
ales ou sous-
orti
ales, représen-tées sur la �gure 4.16, qui sont : les 
hamps o
ulomoteurs frontaux (FEF), le 
ortex préfrontal
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ohéren
e d'une mémoire de travail spatialedorsolatéral (dlPFC), les ganglions de la base (BG), le thalamus et le 
olli
ulus supérieur (SC).Comme nous l'avons vu dans le 
hapitre pré
édent, FEF et SC ont des a
tivités liées à la représen-tation de la 
ible d'une sa

ade et se projettent dire
tement sur la formation réti
ulée qui estla dernière stru
ture 
ontr�lant les motoneurones des mus
les extrao
ulaires. Ces aires peuventsoit être e�érentes au 
ir
uit de séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique, soit faire partie de 
e
ir
uit. Les ganglions de la base ont un r�le privilégié dans l'exé
ution de la pro
haine sa

adepuisque la substantia nigra pars reti
ulata (SNr), un noyau des BG, inhibe toniquement SC ;
ette inhibition doit être levée pour permettre l'exé
ution d'une sa

ade. Comme nous l'avonsmentionné au 
hapitre pré
édent, les ganglions la base forment des bou
les [Alexander et al.,1986℄. On va distinguer deux types de bou
les : les bou
les 
orti
o-basales dlPFC-BG-thalamuset FEF-BG-thalamus et sous-
orti
o-basales SC-thalamus-BG. La bou
le 
orti
o-basale impli-quant FEF et la bou
le sous-
orti
o-basale impliquant SC pourraient jouer un r�le prépondérantdans la séle
tion de la pro
haine 
ible sa

adique. La bou
le dlPFC-BG-thalamus pourrait être,quant à elle, très impliquée dans la mémorisation spatiale à 
ourt terme. En e�et, nous avons vudans le 
hapitre pré
édent que dlPFC a des a
tivités liées à la mémorisation d'une 
ible spatiale.Par ailleurs, d'après [Alexander et al., 1986℄, la bou
le dlPFC-BG-thalamus implique le noyaumédiodorsal du thalamus, qui, nous l'avons également vu au 
hapitre pré
édent, est une stru
tureentre SC et FEF qui transporterait une dé
harge 
orollaire d'un mouvement sa

adique. Il estainsi possible que la bou
le dlPFC-BG-thalamus soit impliquée dans la mémorisation à 
ourtterme d'une information spatiale, et qu'elle aurait a

ès, via la dé
harge 
orollaire provenant deSC, aux paramètres d'une sa

ade sur le point d'être exé
utée pour mettre à jour 
ette mémoire.Con
lusionL'objet de 
e 
hapitre était l'étude de di�érents mé
anismes qui permettent de prendre en
ompte la modi�
ation brutale de l'information visuelle disponible, qui résulte des sa

ades o
-ulaires. Pour 
e faire nous avons étudié deux prin
ipes fon
tionnels distin
ts. Le premier, quenous avons exposé dans la se
tion 4.2, repose sur l'utilisation d'une mémoire spatiale 
entréetête. Néanmoins, puisque les stru
tures qui déterminent in �ne la 
ible d'une sa

ade o
ulairela représente dans un référentiel 
entré-÷il, il est né
essaire de transformer les informations spa-tiales mémorisées dans un référentiel 
entré-tête, dans le référentiel de séle
tion 
entré-÷il. Cettetransformation est i
i réalisée grâ
e à un mé
anisme d'intégration non-linéaire des entrées. Nousavons présenté 
e mé
anisme d'intégration sigma-pi dans la se
tion 4.1. Il 
onstitue une appro
heé
onome au 
al
ul de transformations sensorimotri
es, en 
e sens que, 
omparé aux 
hamps degain, il ne né
essite pas d'utiliser une représentation intermédiaire dont les dimensions peuventêtre importantes. Néanmoins, le revers de la médaille est que 
e mé
anisme est moins génériqueque les 
hamps de gain puisque la transformation sensorimotri
e est dire
tement représenté parla 
onne
tivité du réseau.Le deuxième prin
ipe fon
tionnel, que nous avons exposé dans la se
tion 4.3, repose sur l'u-tilisation de représentations 
entrées-÷il uniquement, sans faire référen
e, à au
un moment, àdes représentations plus évoluées (par plus évolué, nous entendons des représentations spatialesindépendantes de la position des yeux). Si la mémoire spatiale est dé�nie par rapport à la posi-tion 
ourante des yeux, elle doit né
essairement être mise à jour ave
 
haque sa

ade exé
utée.La mise à jour de 
ette mémoire repose sur l'idée que, puisque les sa

ades sont des mouvements
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iper 
ertaines de leurs 
onséquen
es. En parti
ulier, la 
om-mande motri
e peut être utilisée pour prédire quelles positions spatiales vont o

uper les 
iblesmémorisées après la sa

ade.Ce se
ond mé
anisme a en�n été utilisé, dans la se
tion 4.4, pour étendre le mé
anisme dedéploiement de l'attention visuelle que nous présenté au 
hapitre 2. Le mé
anisme ainsi obtenupermet d'explorer une s
ène visuelle, ave
 ou sans sa

ade o
ulaire. Il est important de remar-quer que 
e 
omportement d'exploration visuelle n'est que le résultat de l'intera
tion de 
ellulesélémentaires, qui e�e
tuent des 
al
uls simples.



174 Chapitre 4. Anti
iper pour assurer la 
ohéren
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Con
lusion et perspe
tives
L'étude que nous avons menée 
es trois dernières années 
her
hait à mieux 
omprendre lesphénomènes émergents de l'intera
tion de 
ellules élémentaires, qui réalisent un 
al
ul simple.C'est à la fois un paradigme de 
al
ul intéressant pour l'informatique, mais également un 
ertainniveau d'abstra
tion du fon
tionnement du système nerveux. Pour l'informatique, on part d'un
onstat relativement simple : 
ertains des 
omportements observés dans le vivant sont souhaita-bles pour des systèmes informatiques mais pas en
ore réalisés de manière satisfaisante. On peut,à titre d'exemple, mentionner la navigation pour la robotique autonome, la plani�
ation, la ré-solution de problèmes, le langage ou bien en
ore la re
onnaissan
e d'objets visuels. Pour lesneuros
ien
es, les modèles 
onstruits dans le 
adre de 
e paradigme ne peuvent évidemment pasexpliquer toutes les données expérimentales re
ueillies sur le 
erveau puisqu'ils reposent sur unensemble né
essairement séle
tif d'hypothèses sur son fon
tionnement. L'hypothèse faite dans
ette étude est de se limiter à l'intera
tion de 
ellules simples et de 
omprendre à quel point une
apa
ité 
ognitive 
omplexe peut émerger de 
e substrat. Pour illustrer 
ela, nous nous sommespen
hés sur l'attention visuelle et le 
ontr�le o
ulomoteur, qui impliquent un vaste réseau d'aires
orti
ales et sous-
orti
ales.Dans le 
hapitre 1, nous avons présenté les observations obtenues au travers d'expérien
es depsy
hologie expérimentale ou d'éle
trophysiologie qui révèlent quelques propriétés du phénomèned'attention visuelle 
overt. Nous en avons retenu quelques prin
ipes fon
tionnels, la plus impor-tante étant la séle
tivité de l'attention qui favorise le traitement d'une partie de l'informationvisuelle. Nous avons vu que l'attention peut être guidée par des propriétés visuelles propres àl'environnement (apparition soudaine d'un stimulus, stimulus très 
ontrasté) ou par des buts in-ternes (les buts d'une re
her
he visuelle par exemple). Le 
hapitre s'est 
on
lu sur la présentationde trois modèles d'attention visuelle. Les modèles à base de 
arte de saillan
e apportent une so-lution intéressante à la manière dont l'attention peut être guidée par des propriétés intrinsèquesde la s
ène visuelle. Le Sele
tive Tuning Model met, quant à lui, l'a

ent sur la 
ompétition pourla représentation. En�n le modèle de F. Hamker repose sur des hypothèses biologiques fortes
omme la ségrégation entre une voie spé
ialisée dans le traitement de l'information spatiale etune voie spé
ialisée dans l'extra
tion des attributs visuels. Il apporte également une 
ontributionintéressante sous la forme de la reentry hypothesis selon laquelle le signal de préparation d'unesa

ade en dire
tion d'une position spatiale peut servir à moduler des représentations visuelles debas niveau. C'est une manière d'introduire un biais top down, un but, pour guider le déploiementde l'attention.Dans le 
hapitre 2, nous avons 
ommen
é par exposer le 
adre de modélisation au traversde quatre prin
ipes fondamentaux que sont le 
al
ul lo
al, numérique, distribué et adaptatif.175



176 Con
lusion et perspe
tivesLa présentation que nous avons faite de 
es quatre prin
ipes nous a permis d'expli
iter 
e quenous entendons par l'émergen
e d'un 
omportement 
omplexe d'un substrat de 
al
uls simples.Nous avons poursuivi l'exposé en présentant les 
hamps neuronaux qui s'avèrent être un mod-èle relativement simple de populations de neurones et qui 
ontient trois de 
es propriétés quesont le 
al
ul lo
al, numérique et distribué. Notre 
hoix s'est porté sur 
e modèle puisqu'il nousparaît être le plus simple pour observer des propriétés dynamiques émergentes intéressantes. Sasimpli
ité de mise en ÷uvre peut, par exemple, être 
omparée à la di�
ulté de mettre en ÷uvredes réseaux de neurones à spikes qui requièrent d'utiliser des méthodes d'évaluation événemen-tielles [Ro
hel, 2004℄. La dernière partie du 
hapitre 2 a été 
onsa
rée à la présentation d'unmodèle d'attention visuelle dans le 
adre des 
hamps neuronaux. Pour des raisons dida
tiques,nous avons isolé 
e qui nous paraît être des fon
tions élémentaires 
omme la séle
tion d'une 
ibleou la mémorisation d'une information spatiale en montrant 
omment 
es fon
tions pouvaientémerger de 
al
uls lo
aux, numériques et distribués. En�n, nous avons montré 
omment 
e sys-tème pouvait s'adjoindre au système d'attention visuelle développé par F. Hamker pour ajouterle guidage de l'attention visuelle par des attributs non spatiaux.Le système ainsi obtenu peut être utilisé, par exemple, pour réaliser l'exploration d'une s
ènevisuelle. Même si l'illustration que nous avons 
onsidérée se limite à re
her
her une barre orien-tée 
olorée dans un environnement simpliste, les travaux sur l'attention visuelle bottom up nouslaissent imaginer que 
e système pourrait s'appliquer sur des images naturelles. Néanmoins, 
esystème reste limité à l'analyse de s
ènes visuelles statiques. Cette limite n'est pas désirable pourun système de vision par ordinateur et n'est pas réaliste d'un point de vue biologique si on se sou-vient que les primates exé
utent de l'ordre de trois sa

ades o
ulaires par se
onde. Par ailleurs,la théorie prémotri
e de l'attention propose que 
e sont les mêmes aires 
orti
ales qui sont im-pliquées dans le déploiement de l'attention visuelle spatiale et dans le 
ontr�le o
ulomoteur, 
equi nous a poussé à étudier 
omment il était possible d'étendre le modèle d'attention visuelle,présenté au 
hapitre 2, pour prendre en 
ompte une des 
onséquen
es des sa

ades o
ulairesqu'est le brutal 
hangement de l'information visuelle disponible, qui semble aller à l'en
ontre del'apparente stabilité de l'expérien
e visuelle.Pour mieux appré
ier 
e que sont les sa

ades o
ulaires ainsi que les aires 
orti
ales et sous-
orti
ales impliquées dans leur 
ontr�le, nous avons proposé dans le 
hapitre 3 une revue des
onnaissan
es a
tuelles dans 
e domaine. Nous avons essentiellement retenu de 
ette présenta-tion les référentiels dans lesquels l'information spatiale est représentée et nous avons identi�é desfon
tions 
ognitives (séle
tion d'une 
ible sa

adique, mémorisation d'une information spatiale,mémorisation d'une séquen
e de sa

ades) 
orrélées à l'a
tivité observée dans di�érentes aires
orti
ales et stru
tures sous-
orti
ales (essentiellement des aires du pariétal, du lobe frontal ainsique les ganglions de la base).Dans le 
hapitre 4, nous avons proposé deux mé
anismes pour mieux 
omprendre l'appar-ente stabilité de l'expérien
e visuelle ainsi qu'un mé
anisme qui modélise à la fois le déploiement
overt et overt de l'attention visuelle. Les deux premiers mé
anismes reposent sur deux prin
ipesdistin
ts pour 
onstruire des représentations de l'information spatiale : d'une part l'utilisation dela proprio
eption et d'une représentation spatiale indépendante de la position de l'÷il et d'autrepart l'utilisation d'une 
opie e�érente d'un mouvement o
ulaire pour mettre à jour une représen-



177tation spatiale dé�nie par rapport à la position 
ourante de l'÷il. Ce deuxième mé
anisme partdu prin
ipe que, puisque les sa

ades sont des mouvements o
ulaires volontaires, il est possibled'en prédire 
ertaines 
onséquen
es. En parti
ulier, 
omme nous l'avons montré, il est possibled'anti
iper les positions spatiales que vont o

uper des 
ibles mémorisées après 
e mouvemento
ulaire. Nous avons alors utilisé 
e mé
anisme pour étendre le modèle de déploiement 
overtde l'attention visuelle, présenté dans le 
hapitre 2, pour obtenir un modèle de déploiement del'attention visuelle spatiale ave
 ou sans mouvement o
ulaire. Ce dernier mé
anisme a été ap-pliqué à une tâ
he de re
her
he visuelle ave
 mouvements o
ulaires. La tâ
he 
onsidérée 
ontraintfortement la dé
ision d'exé
uter une sa

ade, et il faudrait poursuivre 
es travaux pour étudierles mé
anismes qui en motivent l'exé
ution.Au travers de 
es di�érents modèles, nous avons montré 
omment une fon
tion globale, ana-logue à l'attention visuelle 
hez le primate, est le résultat émergent de l'intera
tion de 
ellulesélémentaires simples. Ces travaux sont très en
ourageants puisqu'ils illustrent 
omment une fon
-tion globale, non formalisée, émerge d'un substrat générique qui n'est pas dédié, a priori, à l'émer-gen
e de 
ette fon
tion. La brique de base de 
es modèles est une 
ellule simple, dont le 
oûten ressour
es de 
al
uls est faible. Cette 
ellule ne fait qu'intégrer ses entrées et transmettre unsignal résultant de 
ette intégration aux unités suivantes. C'est en 
e sens qu'elle est générique,qu'elle n'est pas dédiée à une fon
tion parti
ulière, et qu'elle peut être utilisée dans des ar
hi-te
tures pour étudier d'autres 
apa
ités 
ognitives 
omplexes 
omme la navigation, la résolutionde problèmes, la plani�
ation, la re
onnaissan
e d'objets visuels, qui sont autant de 
apa
itésdont l'étude est intéressante aussi bien du point de vue des neuros
ien
es que du point de vuede l'informatique. Pour l'informatique, 
e substrat de 
al
uls lo
aux, numériques et distribuésest très intéressant puisqu'il est intrinsèquement parallèle et ainsi, en théorie, implémentable surune ar
hite
ture parallèle [Girau, 2007,Bonifa
e, 2000℄. Sa nature distribuée rend également 
eparadigme robuste aux pannes et au bruit : 
haque 
ellule ne traite ou ne représente qu'unepartie de l'information globale en se re
oupant partiellement, de telle sorte qu'une perturbationsur l'un des éléments n'entraîne pas né
essairement de 
onséquen
es fâ
heuses sur le système.Les prin
ipes de 
e paradigme de 
al
ul sont à l'heure a
tuelle des sujets de re
her
he en vue,notamment, de proposer de nouveaux supports matériels de 
al
ul [Berry, 2008℄.Néanmoins, le développement d'un mé
anisme dans le 
adre de 
e paradigme reste très 
om-plexe puisque la dé�nition de ses paramètres est dans une 
ertaine mesure empirique, notammentpar
e qu'il est di�
ile de formaliser la fon
tion globale qui en émerge. Nous disons que sa déf-inition est empirique dans une 
ertaine mesure puisqu'il ne faut pas oublier que l'inspirationbiologique nous apporte beau
oup, en nous é
lairant sur les �ux d'informations à privilégier ousur la manière dont l'information peut être traitée (le 
ortex visuel est spé
ialisé dans le traite-ment de l'information visuelle, 
ertaines aires sont séle
tives à des orientations, d'autres à desformes plus 
omplexes, les 
hamps o
ulomoteurs frontaux ont des réponses visuelles, motri
es,visiomotri
es, et
...). Les paramètres que nous proposons en annexe A pour 
es modèles sont unjeu de paramètres parmi d'autres possibles. Ces paramètres sont obtenus par essais/erreurs en sereposant sur l'intuition du modélisateur sur l'in�uen
e des di�érents paramètres du système surson 
omportement global. Même si les études mathématiques sur les 
hamps neuronaux 
onsid-èrent pour le moment des 
onditions très restri
tives sur le système pour qu'une étude analytiquesoit envisageable, peut être que 
e que le modélisateur 
onsidère 
omme intuition pourrait êtreformalisé pour l'aider dans la dé�nition de ses mé
anismes, 
e que nous avons 
ommen
é à faire



178 Con
lusion et perspe
tivesdans [Alexandre et al., 2008℄.Si on souhaite appliquer 
es paradigmes de 
al
uls, la non maîtrise du résultat émergent esttrès 
ertainement une faiblesse. Les ar
hite
tures que nous avons proposées dans 
ette thèse 
on-tiennent une partie non négligeable d'a priori : nous �xons le nombre de 
ellules, le nombre de
ou
hes, les poids entre 
es 
ou
hes, la dynamique du réseau, et
... Ces ar
hite
tures sont ainsitrès rigides et ne sont pas né
essairement les plus adaptées pour résoudre les tâ
hes que nousproposons ni n'ont la possibilité de s'adapter à la dynamique de l'environnement dans lequelle système peut être amené à évoluer. Une dire
tion à explorer pour relâ
her 
ette 
ontrainteest l'apprentissage. L'apprentissage peut se voir à di�érents niveaux : soit en partant d'une ar-
hite
ture 
ontrainte mais qui peut évoluer au 
ours du temps, soit en adoptant une appro
he,que je quali�erais de développementale, dans laquelle les fon
tions émergent au fur et à mesurede l'intera
tion du système ave
 l'environnement. Cette se
onde appro
he est très 
ertainementla plus prometteuse puisque d'une part elle met l'a

ent sur la modularité de l'ar
hite
ture etd'autre part elle nous amène à 
onsidérer sous quelle forme 
et apprentissage doit avoir lieu, 
equi n'est pas un problème fa
ile. La présentation que nous avons faite du mé
anisme d'attentionvisuelle 
overt et overt est un exemple illustratif de 
e que nous entendons par modularité. Il estpossible d'interpréter les a
tivités des neurones d'une 
arte 
omme une fon
tion élémentaire du
omportement global (séle
tion d'une 
ible, mémoire spatiale, anti
ipation). Nous avons mon-tré dans le 
hapitre 4 que la destru
tion de la 
arte d'anti
ipation 
onduit à la perte intégralede la fa
ulté d'anti
iper les 
onséquen
es d'une sa

ade o
ulaire sur la position des 
ibles mé-morisées. Si on 
onsidère que le système s'est 
onstruit par un apprentissage itératif, dans lequelles fon
tions émergent au fur à mesure de l'intera
tion du système ave
 son environnement,à la suite de la destru
tion d'une des parties du système, une population de 
ellules pourraitêtre re
rutée pour pallier 
ette �panne� du système. Cette forme de plasti
ité, dans laquelle unepartie du 
ortex est impliquée dans une fon
tion autre que la fon
tion qui lui est habituelle-ment attribuée, est observée expérimentalement 
hez des sujets humains. Les travaux de [Cholletet al., 1991,Ward et Fra
kowiak, 2006℄ montrent en parti
ulier 
omment le 
ortex moteur seréorganisent pour 
ompenser la perte d'une fon
tion motri
e à la suite d'un a

ident vas
ulaire
érébral (AVC). Cet exemple met en avant le fait que le 
ortex n'est pas une stru
ture rigidemais qu'il peut se réorganiser pour 
ompenser la perte de tout ou partie d'une 
apa
ité 
ognitive.Les travaux présentés dans 
ette thèse ne 
onstituent qu'une première étape dans la 
om-préhension des phénomènes émergents et, ne serait-
e que pour un système de vision biologiqueou arti�
ielle, plusieurs extensions sont envisageables. En parti
ulier, si on se limite aux modèlesprésentés dans 
e manus
rit, les tâ
hes utilisées 
ontraignent très fortement le déploiement del'attention visuelle, ave
 ou sans mouvement o
ulaire. Une manière de relâ
her 
ette 
ontrainte
onsisterait à lier les informations spatiales et non spatiales, qui sont pour le moment traitéesdans deux voies distin
tes et qui ne �
ommuniquent� que par l'intermédiaire des 
ou
hes visuellesde plus bas niveau, pour que le système 
onstruise ses propres représentations, a
quiert des 
on-naissan
es sur l'environnement, pour les utiliser a�n de produire ses propres buts internes. Cesperspe
tives pointent en dire
tion d'un système de per
eption a
tive [Noe, 2005℄. Nous l'avonsillustré au travers de la vision, mais on peut également le 
on
evoir pour d'autres modalitéssensorielles et motri
es. Imaginons par exemple que nous soyons en train de palper ave
 la mainune bouteille, les yeux fermés, de telle sorte que seule la sensation ta
tile nous permet d'identi�erl'objet. La per
eption d'une bouteille ne se fait qu'au travers de l'exploration ta
tile de l'objet et



179il est surprenant que, malgré le fait que les sensations ta
tiles soient dis
ontinues et qu'à au
unmoment l'intégralité de l'objet n'est sentie, nous avons malgré tout l'impression de per
evoir unebouteille.La notion de per
eption a
tive met ainsi l'a

ent sur l'impli
ation du sujet dans la 
on-stru
tion d'une per
eption ; 
e n'est plus seulement un sujet passif qui reçoit des informations del'environnement mais 
'est un sujet qui est a
tivement impliqué dans la per
eption. Cela impliqueque le sujet soit 
apable de guider ses a
tions ; l'anti
ipation pourrait jouer i
i un r�le important.Robert Rosen dé�nit un système anti
ipateur ainsi : �A system 
ontaining a predi
tive model ofitself and/or its environment, whi
h allows it to 
hange state at an instant in a

ord with themodel's predi
tions pertaining to a latter instant�. Dans nos travaux, nous avons surtout montréen quoi la prédi
tion des 
onséquen
es d'une a
tion pouvait être intéressante pour maintenir unereprésentation spatiale 
ohérente. Un système qui disposerait en plus d'un modèle prédi
tif del'environnement serait 
apable de générer des hypothèses pour guider e�
a
ement son 
omporte-ment.Ces dernières extensions que nous mentionnons restent 
antonnées à la vision (attention vi-suelle, per
eption visuelle a
tive) et di�érents travaux, 
es dernières années, soulignent l'intérêtdu 
onnexionnisme dans l'étude d'autres fon
tions 
ognitives 
omplexes. On peut mentionner, àtitre d'exemples, des travaux de modélisation dans 
e 
adre sur le r�le de l'hippo
ampe dans lamémoire [Rougier, 2000℄, sur le r�le du 
ortex préfrontal dans la navigation [Frezza-Buet, 1999℄,sur le système moteur [Vitay, 2006℄ ou sur le langage [Alexandre, 2008℄. Le 
onnexionnisme estune s
ien
e jeune, mais les travaux exposés dans 
ette thèse ainsi que les di�érents travaux men-tionnés pré
édemment nous laissent imaginer un avenir prometteur et des résultats intéressantsque 
e soit pour la maîtrise du 
al
ul distribué, ses appli
ations à la robotique autonome, la
ompréhension des phénomènes émergents et la mesure dans laquelle les 
apa
ités 
ognitives
omplexes peuvent s'expliquer dans 
e 
ontexte.
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Annexe AParamètres des modèles
Les modèles dé
rits dans 
ette annexe utilisent tous des 
artes neuronales qui sont des versionsdis
rètes des 
hamps neuronaux présentés dans la se
tion 2.3. Ces 
artes 
omportent n × nneurones auxquels est attribuée une position spatiale xij en fon
tion de leur position sur la 
arte

(i, j) ∈ [0, n − 1]2 :
xij =

(

i

n
− 0.5,

j

n
− 0.5

)La mise à jour de l'a
tivité u(xij , t) d'un neurone est réalisée en évaluant de manière asyn-
hrone les équations suivantes :
u(xij , t + ∆t) = f(u(xij , t) + ∆u(xij , t))

τ∆u(xij , t) = −u(xij , t) +
1

α
(

n
∑

k=0

n
∑

l=0

w(‖xij − xkl‖)u(xkl, t) + s(xij, t)) + h

f(x) =

{

0 si x ≤ 0

x si x > 0

w(x) = A+e
− x2

σ2
+ − A−e

− x2

σ2
−Les proje
tions entre deux 
artes prennent deux formes que l'on appelle respe
tivement neu-rones sigma et neurones sigma-pi. Chaque neurone sigma de la 
arte destination de position xijintègre ses a�éren
es par une somme pondérée des a
tivités de la 
arte sour
e selon l'équationA.1.

s(xij, t) = C ×
∑

k,l

exp(−(i − k)2 + (j − l)2

σ2
c

)Ikl(t) (A.1)où Ikl(t) est l'a
tivité du neurone de la 
arte sour
e de position (k, l). Pour des raisons de simpli
-ité, nous noterons abusivement par la suite σc = 0 pour des proje
tions point-à-point. Bien que
ela puisse paraître in
ohérent, pour des raisons de 
on
ision, nous noterons σc = max lorsqu'unneurone intègre ses entrées en 
al
ulant le maximum de l'a
tivité des neurones a�érents :
s(xij, t) = C × maxklIkl(t)181



182 Annexe A. Paramètres des modèlesChaque neurone sigma-pi de la 
arte destination de position xij intègre ses a�éren
es par unesomme pondérée du produit de l'a
tivité de la 
arte sour
e et source2 selon l'équation A.2.
s(xij , t) = C ×

∑

k,l

Ikl(t) × J
α

0

@

i
j

1

A+β

0

@

k
l

1

A+δ

(t) (A.2)où Ikl(t) est l'a
tivité du neurone de la 
arte sour
e de position (k, l) et Jmn(t) est l'a
tivitédu neurone de la 
arte source2 de position (m,n). Les paramètres α, β, δ permettent de dé�nirla transformation 
al
ulée.



A.1. Equations du mé
anisme des paragraphes 2.4.3 et 4.4 183A.1 Equations du mé
anisme des paragraphes 2.4.3 et 4.4Dans 
e paragraphe, nous détaillons expli
itement toutes les équations d'évolution des unitésdu modèle présenté aux paragraphes 2.4.3 et 4.4.L'entrée visuelle est �ltrée selon quatre dimensions d ∈ {bleu, vert, 45°, 135°}. Le résultatde 
es �ltres est représenté dans les 
artes Ibleu, Ivert, I45°, I135°. Pour 
haque dimension d ∈
{bleu, vert, 45°, 135°}, on dé�nit d la dimension antagoniste telle que :

bleu = vert

vert = bleu

45° = 135°
135° = 45°Les équations proposées 
ontiennent des variables symboliques dont la valeur est donnée dansles annexes A.2 et A.5.A.1.1 V4Le niveau V4 est 
onstitué de quatre 
artes de N × N 
ellules, ave
 une 
arte pour 
haquedimension d ∈ {bleu, vert, 45°, 135°}. L'équation d'évolution des 
ellules des quatre 
artes sont :

∀x ∈ [1..N ]2,∀ d ∈ {bleu, vert, 45°, 135°}
uV 4,d(x, t + 1) = f(uV 4,d(x, t) + ∆uV 4,d(x, t))

τ∆uV 4,d(x, t) = −uV 4,d(x, t) +
1

α
uinput,d(x, t)(0.25 + 0.5ufocus(x, t) + 0.15uPF,d(t))A.1.2 Per
ept

upercept(x, t + 1) = f(upercept(x, t) + ∆upercept(x, t))

τ∆upercept(x, t) = −upercept(x, t) +
1

α
(
∑

y

wpercept→percept(x, y)upercept(y, t))

+
1

α
maxd(uV 4,d(x, t)) + hperceptA.1.3 Fo
us

ufocus(x, t + 1) = f(ufocus(x, t) + ∆ufocus(x, t))
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τ∆ufocus(x, t) = −ufocus(x, t) +

1

α
(
∑

y

wfocus→focus(x, y)ufocus(y, t))

+
1

α
(
∑

y

wpercept→focus(x, y)upercept(y, t))

+
1

α
(−4.0uwm(x, t)usw(t))A.1.4 Wm

uwm(x, t + 1) = f(uwm(x, t) + ∆uwm(x, t))

τ∆uwm(x, t) = −uwm(x, t) +
1

α
(
∑

y

wwm→wm(x, y)uwm(y, t))

+
1

α
(
∑

y

wpercept→wm(x, y)upercept(y, t))

+
1

α
(
∑

y

wfocus→wm(x, y)ufocus(y, t))

+
1

α
(
∑

y

wanticipation→wm(x, y)uanticipation(y, t))A.1.5 Anti
ipation
uanticipation(x, t + 1) = f(uanticipation(x, t) + ∆uanticipation(x, t))

τ∆uanticipation(x, t) = −uanticipation(x, t) +
1

α
(
∑

y

wanticipation→anticipation(x, y)uanticipation(y, t))

+
1

α
(0.05

∑

y

uwm(y, t)ufocus(αx + βy + δ, t))A.1.6 IT
∀ d ∈ {bleu, vert, 45°, 135°}

uIT,d(t + 1) = f(uIT,d(t) + ∆uIT,d(t))

τ∆uIT,d(t) = −uIT,d(t) +
1

α
(0.6uIT,d(t) − 0.6uIT,d(t))

+
1

α
maxx(uV 4,d(x, t))
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tivité des unités pf sont dé�nies par l'utilisateur puisqu'elles spé
i�ent quelle est la 
ible.A.1.8 Move
umv(x, t + 1) = f(umv(x, t) + ∆umv(x, t))

τ∆umv(x, t) = −umv(x, t) +
1

α
(0.5

∑

d

uPF,d(t)uIT,d(t))

− 1

α
(0.5

∑

d

uPF,d(t)uIT,d(t))A.1.9 Swit
h
usw(x, t + 1) = f(usw(x, t) + ∆usw(x, t))

τ∆usw(x, t) = −usw(x, t) +
1

α
(
∑

d

uPF,d(t)uIT,d(t))

A.2 Paramètres du mé
anisme du paragraphe 2.4.3Les paramètres des neurones de toutes les 
artes de 
e modèle (I∗, V 4∗, IT∗, PF∗, per
ept, fo
us,wm, swit
h) sont donnés dans la table A.1. Les paramètres des fon
tions de voisinage dans 
haque 
artesont donnés dans la table A.2. Les paramètres des 
onnexions entre les 
artes sont dé�nies dans la tableA.3. Il y a une parti
ularité pour les 
artes IT . Puisque le 
hamp ré
epteur de 
es 
ellules est très large(il 
ouvre tout le 
hamp visuel), on ajoute des 
onnexions latérales pour ampli�er le 
ontraste entre les
ellules représentant des attributs antagonistes dans le monde qu'on 
onsidère. C'est à dire que les 
ellules
IT s'autoex
itent ave
 une amplitude de 0.6 et inhibent l'unité IT qui représente l'attribut antagonisteave
 une amplitude de −0.6. On 
onsidère que les attributs bleu et vert sont antagonistes ainsi que lesattributs 45°et 135°. Si l'espa
e des attributs était dis
rétisé moins brutalement, on pourrait imaginer desproje
tions latérales lo
alement ex
itatri
es et inhibitri
es sur de plus grandes distan
es.
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Carte Taille h α τI_bleu, I_vert, I_PI_4, I_3PI_4 40x40 - -V4_bleu, V4_vert, V4_PI_4, V4_3PI_4 40x40 0.0 1.0 0.75IT_bleu, IT_vert, IT_PI_4, IT_3PI_4 40x40 0.0 1.5 0.75PF_bleu, PF_vert, PF_PI_4, PF_3PI_4 40x40 - - -per
ept 40x40 -0.1 0.5 2.0fo
us 40x40 0.0 6.0 0.75wm 40x40 -0.2 13.0 0.6mv 1x1 0.0 1.0 0.75sw 1x1 0.0 0.6 0.75Tab. A.1 � Paramètres des neurones de 
haque 
arte du modèle.

Carte A B σa σbwm 3.0 0.5 2.0 4.0fo
us 1.0 0.65 5.0 N
√

2Tab. A.2 � Paramètres des fon
tions de voisinage des 
artes du modèle.
Sour
e Destination C σcI_* V4_* 0.25 point à pointI_*, PF_* V4_* 0.15 point à pointI_*, fo
us V4_* 0.5 point à pointV4_* IT_* 1.0 maxV4_* per
ept 1.0 maxper
ept fo
us 0.4 2.0per
ept wm 0.3 2.0fo
us wm 0.2 2.0sw, wm fo
us -4.0 point à pointPF, IT mv - -PF, IT sw - -Tab. A.3 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle.
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anisme du paragraphe 4.2 187A.3 Paramètres du mé
anisme du paragraphe 4.2Les paramètres des neurones de toutes les 
artes de 
e modèle (lip, fefv, fefvm, fefm,sef, dlpf
 et s
) sont donnés dans la table A.4. Les paramètres des fon
tions de voisinage dans
haque 
arte sont donnés dans la table A.5. Les paramètres des 
onnexions entre les 
artes sontdé�nies dans les tables A.6 et A.7.Carte Taille h α τlip 30*30 0.0 13.0 0.75fefv 30*30 0.0 13.0 0.75fefvm 30*30 0.0 5.0 0.75fefm 30*30 0.0 5.0 0.75sef 30*30 0.0 13.0 0.75dlpf
 30*30 0.0 10.0 0.75s
 30*30 0.0 13.0 0.75Tab. A.4 � Paramètres des neurones de 
haque 
arte du modèle.Carte A B σa σblip 1.2 1.0 3.0 4.0fefv 1.2 1.0 3.0 4.0fefvm 1.2 1.0 3.0 4.0fefm 0.95 0.65 5.0 30.0sef 2.5 1.0 2.0 4.0Tab. A.5 � Paramètres des fon
tions de voisinage des 
artes du modèle.Sour
e Destination C σcinput lip 0.85 2.0lip fefv 2.0 2.0fefv fefvm 0.25 2.0fefvm fefm 0.4 2.0fefm lip 0.25 2.0sef dlpf
 2.35 1.2dlpf
 sef 2.4 1.2fefm s
 2.0 2.0fixation s
 -1.0 point à pointTab. A.6 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle.
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Sources Destination α β δ Clip, eye position sef 1.0 -1.0 (

w/2.0
h/2.0

) 0.2sef, eye position fefvm -1.0 1.0 (

w/2.0
h/2.0

) 1.0Tab. A.7 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle pour les unités sigma-pi
A.4 Paramètres du mé
anisme du paragraphe 4.3Les paramètres des neurones de toutes les 
artes de 
e modèle (input, fo
us,wm, thal_wm,anti
ipation, swit
h) sont donnés dans la table A.8. Les paramètres des fon
tions de voisinagedans 
haque 
arte sont donnés dans la table A.9. Les paramètres des 
onnexions entre les 
artessont dé�nies dans la table A.10.Carte Taille h α τinput 40*40 0.0 13.0 0.75fo
us 40*40 -0.05 14.0 0.75wm 40*40 -0.2 13.0 0.6thal_wm 40*40 0.0 13.0 0.6anti
ipation 40*40 0.0 5.0 4.0swit
h 1*1 0.0 1.0 10.0Tab. A.8 � Paramètres des neurones de 
haque 
arte du modèle.

Carte A B σa σbfo
us 1.7 0.65 4.0 25.0wm 2.5 1.4 2.0 3.5anti
ipation 1.6 1.0 3.0 4.0Tab. A.9 � Paramètres des fon
tions de voisinage des 
artes du modèle.
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anisme du paragraphe 4.4 189Sour
e Destination C σcinput fo
us 0.25 2.0input wm 0.3 2.0fo
us wm 0.20 2.0wm thal_wm 2.35 1.5thal_wm wm 2.40 1.5anti
ipation wm 0.2 2.0wm, swit
h fo
us -5.0 point à pointTab. A.10 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle.
Sources Destination α β δ Cwm, fo
us anti
ipation -1.0 1.0 (

w/2.0
h/2.0

) 0.05Tab. A.11 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle pour les unités sigma-piA.5 Paramètres du mé
anisme du paragraphe 4.4Les paramètres des neurones de la 
arte anti
ipation sont donnés dans la table A.12.Les paramètres des fon
tions de voisinage de 
ette 
arte sont donnés dans la table A.13. Lesparamètres des 
onnexions entre les 
artes sont dé�nies dans la table A.14. Les paramètres des
artes et des proje
tions du reste du modèle sont les mêmes que 
eux de l'annexe A.2.Carte Taille h α τanti
ipation 40*40 0.0 5.0 4.0Tab. A.12 � Paramètres des neurones de 
haque 
arte du modèle.Carte A B σa σbanti
ipation 1.6 1.0 3.0 4.0Tab. A.13 � Paramètres des fon
tions de voisinage des 
artes du modèle.Sour
e Destination C σcanti
ipation wm 0.30 2.0Tab. A.14 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle.Sour
es Destination α β δ Cwm, fo
us anti
ipation -1.0 1.0 (

w/2.0
h/2.0

) 0.05Tab. A.15 � Paramètres des 
onnexions entre les 
artes du modèle pour les unités sigma-pi



190 Annexe A. Paramètres des modèles



Annexe BDé
omposition en valeurs singulières
B.1 Introdu
tionLa Dé
omposition en Valeurs Singulières (SVD, Singular Value De
omposition) est une méth-ode de dé
omposition d'une matri
e, réelle ou 
omplexe, de dimensions quel
onques que l'on peutappliquer pour optimiser le 
al
ul d'un produit de 
onvolution. Dans le 
as de matri
es réelles,
arrées, 
e théorème peut s'énon
er de la manière suivante :Théorème 1 Soit M une matri
e de Rm,n, il existe une matri
e unitaire U ∈ Rm,m, une matri
e
Σ ∈ Rm,n diagonale dont les 
oe�
ients diagonaux sont positifs ou nuls, et une matri
e unitaireV ∈ Rn,n telles que : M = U . Σ . VB.2 Appli
ation au 
al
ul d'un produit de 
onvolutionB.2.1 Position du problèmeSoit M une matri
e réelle de taille n×n et K une matri
e réelle de taille 2m+1×2m+1. Onutilise un noyau de taille impaire uniquement pour des raisons de simpli
ité des notations maisle résultat reste valable pour des matri
es de taille paire. On peut é
rire le produit 
onvolutionde la forme suivante :

∀(i, j) ∈ [1..n]2 : Ii,j =
∑

k,l

Mi+k−m,j+l−mKk,l (B.1)Cette notation n'est pas la forme standard d'un produit de 
onvolution mais elle est équivalenteet nous utiliserons 
ette notation par la suite pour l'optimisation d'un produit de matri
e ; Dansl'équation B.1, nous n'avons pas pré
isé les bornes des sommes. Elles ne sont évidemment pas191
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omposition en valeurs singulièresin�nies mais bornées par les dimensions des matri
es :
max(i − n + 1,−m) ≤ k ≤ min(i,m)

max(j − n + 1,−m) ≤ l ≤ min(j,m)Pour des raisons de simpli
ité des notations, nous ne pré
iserons pas par la suite les bornes dessommes.D'après le théorème de Dé
omposition en Valeurs Singulières, il existe deux matri
es unitaires
U et V et une matri
e diagonale S telles que :

K = USV (B.2)La matri
e S est diagonale à 
oe�
ients positifs ou nuls. Ses valeurs diagonales sont appeléesvaleurs singulières de la matri
e K et sont les valeurs propres de la matri
e KK∗ où K∗ est lamatri
e transposée de K. Notons V S(K) l'ensemble des valeurs singulières de K. Par dé�nition :
∀i, j ∈ [1..2m + 1]2 : Si,j =

{

0 si i 6= j

σi si i = j ave
 σi ∈ V S(K)Ainsi, on peut réé
rire B.2 par :
∀(k, l) ∈ [1..2m + 1]2 : Kk,l = (USV )k,l

=
∑

o

(
∑

p

Uk,pSp,o)Vo,l

=
∑

o

Uk,oSo,oVo,l

=
∑

o

Uk,oσoVo,lRevenons-en à notre 
al
ul initial. L'équation B.1 peut alors s'é
rire :
∀(i, j) ∈ [1..n]2 : Ii,j =

∑

k,l

Mi+k−m,j+l−mKk,l

=
∑

k,l

Mi+k−m,j+l−m

∑

o

Uk,oσoVo,l

=
∑

o

∑

k

∑

l

Mi+k−m,j+l−m

∑

o

Uk,oσoVo,l

=
∑

o

∑

l

σoVo,l[
∑

k

Mi+k−m,j+l−mUk,o]L'intérêt de 
ette dernière é
riture est de pouvoir dé
omposer le 
al
ul B.1 en deux étapes, 
ommesuit :
∀i, j ∈ [1..n]2, σo ∈ V S(K) : tempi,j,o =

∑

k

Mi+k−m,j+l−mUk,o (B.3)
Ii,j =

∑

o

∑

l

σoVo,ltempi,j,o (B.4)



B.3. Appli
ation aux réseaux de neurones 193Notons m′ = 2m + 1 l'une des dimensions de K. Le 
al
ul naïf de B.1 
oûte de l'ordre de
n2 × m′2 opérations. Notons r = card(V S(K)) le nombre de valeurs singulières non nulles de
K qui est également son range. Les deux étapes B.4 sont de l'ordre de n2 × r × m′ opérations.Puisque le rang d'une matri
e est toujours plus petit que la plus petite des dimensions alors
r ≤ m′.Pour 
omparer la 
omplexité des deux méthodes (naïve et ave
 SVD), il faut in
lure letemps de 
al
ul de la dé
omposition SVD qui peut être 
al
ulée en O(m′3) [Golub et VanLoan,1996,Press et al., 2007℄. Néanmoins, pour l'appli
ation que nous allons 
onsidérer au paragraphesuivant, on peut négliger 
e temps de 
al
ul. En e�et, nous allons appliquer la dé
ompositionSVD pour évaluer les a�éren
es d'un neurone. La matri
e K 
orrespond alors à la matri
e despoids des liens a�érents de la 
ellule. Sous la 
ondition que les poids ne varient pas pendant lasimulation, la matri
e K est 
onstante, sa dé
omposition SVD l'est don
 également et il n'estné
essaire de la 
al
uler qu'à la première exé
ution de la simulation.B.3 Appli
ation aux réseaux de neuronesB.3.1 Prin
ipeIl est relativement 
ourant dans nos modèles de 
al
uler la 
ontribution de neurones a�érentsou latéraux en 
onvoluant un ensemble d'unités par un noyau représentant la matri
e de pro-je
tion. A�n d'optimiser 
es 
al
uls, et si on ne 
onsidère pas d'apprentissage (
e qui 
onstitueune restri
tion importante), il su�t de pré
al
uler la dé
omposition en valeurs singulières desmatri
es de proje
tion. Ce 
al
ul étant réalisé au lan
ement de la simulation, il n'entraine pasde sur
oût pendant la simulation.B.3.2 Cas des proje
tions a�érentesConsidérons deux 
ou
hes de neurones, pour le moment distin
tes. Chaque neurone xij de la
ou
he L2 
al
ule la 
ontribution des neurones a�érents, de la 
ou
he L1 par :

∀xij ∈ L2 : Ii,j =
∑

xkl∈L1

w(i − k, k − l).u(xkl) (B.5)L'équation B.5 est l'é
riture 
lassique de la somme pondérée des a�éren
es d'une 
ellule. Enjouant simplement sur les indi
es et en 
onsidérant une matri
e de poids W de taille 2m + 1 ×
2m + 1 
entrée en m,m, on peut réé
rire 
ette équation sous la forme :

∀xij ∈ L2 : Ii,j =
∑

k,l

Wk,lui+k−m,j+l−mCette équation est très ressemblante à l'équation B.1 du paragraphe pré
édent. On peut ainsiutiliser le même raisonnement et utiliser la dé
omposition SVD de la matri
e de poids W = USV .L'évaluation des a�éren
es de la 
ellule se 
al
ule à deux étapes.
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omposition en valeurs singulièresEtape 1 : Notons V S(W ) les valeurs singulières de la matri
e de poids W . On 
onstruit unematri
e temporaire temp 
omme suit :
∀i, j, σo ∈ V S(W ) : tempi,j,o =

∑

k

ui+k−m,j+l−mUk,o (B.6)Etape 2 : Etant donnée la matri
e temporaire temp 
al
ulée, les a�éren
es de la 
ellule i, jsont 
al
ulées 
omme suit :
∀i, j : Ii,j =

∑

o

∑

l

σoVo,ltempi,j,o (B.7)Ainsi, pour 
al
uler les a�éren
es des unités de la 
ou
he L2, on 
ommen
e par 
al
uler lamatri
e temp par l'équation B.6, 
ommune à toutes les unités de la 
ou
he L2 puis on évalueindépendamment les a�éren
es de 
haque unité grâ
e à l'équation B.7. En supposant les poidspartagés (
'est à dire que la matri
e de poids entre la 
ou
he L1 et la 
ou
he L2 est la mêmequel que soit le neurone de la 
ou
he L2) et n'évoluant pas pendant la simulation (
'est à direqu'on ne réalise pas d'apprentissage), alors la dé
omposition SVD de la matri
e de poids peutêtre 
al
ulée à l'exé
ution de la simulation. Ainsi, le 
al
ul des a�éren
es des 
ellules ne se faitqu'en évaluant les deux équations B.6 et B.7.B.3.3 Cas des proje
tions latérales, évaluation asyn
hrone par 
arteSi le réseau est simulé en utilisant un asyn
hronisme total, dés qu'une unité est évaluée, elledi�use sa nouvelle a
tivité. Ainsi, dans le 
as d'un asyn
hronisme total, il faut adjoindre aux deuxétapes pré
édentes une étape supplémentaire qui 
onsiste à modi�er les matri
es temporaires des
ellules e�érentes. Pour les simulations présentées dans 
ette thèse, on utilise un asyn
hronismepartiel qu'on va appeler asyn
hronisme par 
arte. En e�et, l'évaluation des 
artes est séquentielleet l'évaluation des unités au sein d'une 
arte est asyn
hrone totale. En parti
ulier, les 
artes sontévaluées les unes après les autres. Ainsi, la mise à jour des matri
es temporaires, dans 
etteforme d'asyn
hronisme, n'est né
essaire que si les unités ont des proje
tions latérales. Dans 
e
as, après 
haque mise à jour de l'a
tivité d'une 
ellule, il est né
essaire de mettre à jour lamatri
e temporaire de la 
arte à laquelle appartient la 
ellule selon l'équation suivante :
∀k, σ0 ∈ V S(W ) : tempx−k,y,o = σo.Um+k,o.[ut(x, y) − ut−1(x, y)] (B.8)Dans le 
as d'un asyn
hronisme total, il aurait fallu mettre à jour les matri
es temporaires detoutes les 
artes 
ontenant des e�éren
es de l'unité, 
'est à dire des unités sur lesquelles 
etteunité se projette.B.3.4 Evaluation des performan
esDans 
e paragraphe, on présente brièvement les résultats d'o

upation mémoire et de tempsde 
al
ul pour la simulation de deux ar
hite
tures ave
 ou sans SVD. Les tests ont été réalisé surun Intel Core 2 Duo ave
 2Go de mémoire.
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ation aux réseaux de neurones 195Ar
hite
ture à deux 
artes On 
onsidère dans 
e paragraphe une ar
hite
ture 
onstituéede deux 
artes qu'on appelle input et fo
us. La 
arte input se projette sur la 
arte fo
usave
 des proje
tions gaussiennes et les unités de la 
arte fo
us ont des proje
tions latérales endi�éren
e de gaussiennes. La �gure B.1 présente le temps mis pour 
al
uler 100 pas ainsi quel'o

upation mémoire pour la simulation, dans laquelle les proje
tions sont dé�nies ave
 ou sansSVD. Sur la �gure B.1a sont représentés les temps mis pour 
al
uler 100 pas ave
 ou sans SVD.Lorsque la dimension des 
artes augmentent, la simulation utilisant la dé
omposition SVD vapresque 4 fois plus vite. Sur la �gure B.1b est représentée l'o

upation mémoire, en pour
entagede la mémoire totale, pour les deux types de proje
tions (ave
 ou sans SVD), en fon
tion de lataille des 
artes. On 
onstate qu'au delà de 
artes de 55× 55 
ellules, la mémoire sature ave
 lesproje
tions normales, tandis qu'en utilisant les proje
tions SVD, puisque les poids sont partagés,la mémoire sature moins vite.

a) b)Fig. B.1 � L'ar
hite
ture simulée 
ontient deux 
artes input et fo
us. La 
arte input a desproje
tions gaussiennes sur fo
us. Les unités de la 
arte fo
us ont des proje
tions latérales endi�éren
e de gaussiennes. a) Temps mis pour simuler 100 pas ave
 ou sans SVD. La 
ourbe dutemps de 
al
ul sans SVD est limitée à des 
artes de 55 × 55 
ellules puisque la mémoire satureau delà. b) O

upation mémoire pour la simulation ave
 ou sans SVD, en fon
tion de la tailledes 
artes. On 
onstate par exemple que pour une même o

upation mémoire, on peut simulerun réseau ave
 des 
artes de 45 × 45 
ellules sans SVD et un réseau ave
 des 
artes de 85 × 85
ellules ave
 SVD.Ar
hite
ture à quatre 
artes On 
onsidère i
i une ar
hite
ture 
onstituée de quatre 
artessimilaires à 
elle présentée dans la se
tion 2.4.2. Sans dé
rire en détail l'ar
hite
ture, on utilise
inq proje
tions gaussiennes ainsi que trois proje
tions latérales en di�éren
e de gaussiennes. La�gure B.2a illustre le temps pour 
al
uler 100 pas ave
 ou sans SVD. La 
ourbe du temps de
al
ul sans SVD est tronquée à 35 × 35 
ellules puisque la mémoire sature pour des dimensionsplus grandes. A titre d'exemple, à temps de simulation 
onstant, on peut simuler un réseau ave
des 
artes de 35 × 35 
ellules sans SVD et un réseau ave
 des 
artes de 60 × 60 
ellules ave
SVD. La �gure B.2b illustre l'o

upation mémoire pour les deux simulations, en fon
tion de ladimension des 
artes. Le gain en o

upation mémoire est plus important ave
 
ette ar
hite
turequ'ave
 l'ar
hite
ture du paragraphe pré
édent. Par exemple, à o

upation mémoire 
onstante,on peut simuler un réseau ave
 des 
artes de30 × 30 
ellules sans SVD et un réseau ave
 des



196 Annexe B. Dé
omposition en valeurs singulières
artes de 80 × 80 
ellules ave
 SVD.

a) b)Fig. B.2 � On 
onsidère une ar
hite
ture 
onstituée de 4 
artes. Sans détailler l'ar
hite
ture, ondistingue 
inq proje
tions gaussiennes et trois proje
tions latérales en di�éren
e de gaussiennes.a) Temps mis pour simuler 100 pas ave
 ou sans SVD. La 
ourbe du temps de 
al
ul sans SVDest limitée à des 
artes de 30 × 30 
ellules puisque la mémoire sature au delà. b) O

upationmémoire pour la simulation ave
 ou sans SVD, en fon
tion de la taille des 
artes. On 
onstatepar exemple que pour une même o

upation mémoire, on peut simuler un réseau ave
 des 
artesde 30 × 30 
ellules sans SVD et un réseau ave
 des 
artes de 80 × 80 
ellules ave
 SVD.



Annexe CDistributed Asyn
hronous Numeri
aland Adaptative 
omputations
C.1 Introdu
tion

D.A.N.A. est l'a
ronyme de �Distributed Asyn
hronous Numeri
al and Adaptative�, uneplateforme développée par N. Rougier que j'ai utilisé tout au long de ma thèse pour réalisermes simulations. Cette plateforme logi
iel est 
onstituée d'un 
oeur é
rit en C++ et interfa
é aulangage Python. L'interfaçage en Python permet une intera
tion très fa
ile et très ri
he ave
 lasimulation tout en pro�tant de l'ensemble des outils développés par la 
ommunauté (matplotlibpour les 
al
uls s
ienti�ques et le tra
é de graphiques, pyopengl pour de la visualisation 3D, ...).La librairie est en
ore en 
ours de développement don
 nous ne présentons qu'un aperçu de lalibrairie dans l'état de développement dans lequel elle est au moment de réaliser nos simulations.DANA est divisé en di�érents pa
kages 
ompilés indépendamment. Plut�t que de faire uneliste exhaustive des di�érentes 
lasses et méthodes disponibles dans 
haque pa
kage, on va voir
omment les di�érents termes distribué, asyn
hrone, numérique et adaptatif sont instan
iés. Jeprésenterais également su

in
tement 
inq pa
kages que j'ai développé, à savoir :� dana.learn pour réaliser de l'apprentissage ;� dana.sigmapi pour 
oder des unités sigma-pi ;� dana.svd qui permet d'optimiser les 
al
uls en reposant sur la dé
omposition en valeurssingulières présentés dans l'annexe B ;� dana.image pour traiter des images et alimenter un réseau DANA ave
 les résultats ;� glpython.world qui propose un environnement virtuel 
onstitué d'objets basiques et danslequel un robot virtuel peut naviguer. 197
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hronous Numeri
al and Adaptative 
omputationsC.2 Présentation des di�érents pa
kagesC.2.1 dana.
ore : la librairie de base, 
al
ul lo
al et asyn
hroneDes
riptionLa librairie dana.
ore est la librairie de base qui dé�nit l'ensemble des 
lasses permettant de
onstruire un réseau, 
onstitué de 
artes, elles-mêmes 
onstituées d'unités. Ce pa
kage fournitainsi le 
adre permettant de dé�nir les unités élémentaires de 
al
uls. Elle dé�nit également une
lasse link qui représente un lien entre deux unités, et qui 
ontient trois attributs :� une unité sour
e,� une unité destinatri
e,� un poids.On dispose de deux façons pour 
onne
ter des unités entre elle. D'une part il est possible de les
onne
ter une par une, depuis le s
ript de simulation en spé
i�ant une unité sour
e, destinatri
eet un poids. Il est également possible d'utiliser une dé�nition plus élaborée des poids. Pour 
efaire, la 
lasse proje
tion utilise quatre attributs, 
haque attribut pouvant prendre un ensemblelimité de valeurs :� une forme : Point, Box, Dis
 ;� une distan
e : Eu
lidian, Manhattan, Max ;� une densité : Full, Sparse, Sparser qui dé�nissent 
ha
une une probabilité de 
réer une
onnexion ;� un pro�l : Constant, Linear, Uniform, Gaussian, DoG (Di�eren
e of Gaussians).Ce pa
kage dé�nit également le s
héma d'évaluation asyn
hrone des unités. Les simulationsétant exé
utées sur une ma
hine séquentielle, l'asyn
hronisme ne peut être que simulé. Il existedi�érentes façons de simuler l'asyn
hronisme sur une ma
hine séquentielle :� l'évaluation de 
haque unité du réseau est 
onditionnée par une probabilité. Ainsi, à 
haquepas d'évaluation, une unité peut ou non être évaluée,� les unités sont regroupées dans un ve
teur, mélangé aléatoirement à 
haque pas d'évalu-ation. Dans 
e 
as, à 
haque pas de temps, toutes les unités sont évaluées une fois, en 
edans un ordre aléatoire,� plusieurs séquen
es d'évaluation des unités sont générées à l'exé
ution de la simulation età 
haque pas d'évaluation, l'une de 
es séquen
es d'évaluation est 
hoisie aléatoirement.Dans DANA, le s
héma d'évaluation n'est pas rigide et il est possible de le modi�er as-sez fa
ilement. Les simulations présentées dans 
ette thèse ont néanmoins été e�e
tué ave
 letroisième s
héma d'évaluation dans lequel plusieurs séquen
es d'évaluation sont générées à l'a-van
e et, à 
haque pas de temps, l'une de 
es séquen
es est 
hoisie aléatoirement.ExemplesLa stru
ture générale des s
ripts de simulation est :
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kages 199� in
lusion des librairies,� 
onstru
tion du réseau, des 
artes, des unités,� dé�nition des liens entre les unités,� dé�nition de méthodes ad-ho
 pour la simulation,� 
réation de la fenêtre d'a�
hage.Le s
ript C.1 dé�nit un réseau très simple 
onstitué d'une seule 
arte, 
ontenant 30 × 30unités. Les 
onnexions latérales sont une di�éren
e de gaussiennes. La �gure C.1 illustre lesproje
tions ainsi 
onstruites (le poids des 
onnexions est représenté par un gradient de 
ouleurde bleu vers rouge 
orrespondant à des proje
tions inhibitri
es puis ex
itatri
es).
import dana.core as core

import dana.projection as proj

model = core.Model()
net = core.Network ()
model.append(net)
width = 30
height = width

Map = core.Map ( (width,height), (0,0) )
Map.append(core.Layer())
net.append(Map)

p = proj.Projection()
p.self connect = True

p.distance = proj.distance.Euclidean(True)
p.density = proj.density.Full()
p.profile = proj.profile.DoG(2.20,3.0/width,0.55,1.0)
p.shape = proj.shape.Disc(2.0)
p.src = Map[0]
p.dst = Map[0]
p.connect()Fig. C.1 � Le s
ript permet de 
réer une 
arte de 30× 30 
ellules. Les 
onnexions latérales dansla 
arte sont dé�nis par une di�éren
e gaussienne, illustrée à droite.
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hronous Numeri
al and Adaptative 
omputationsC.2.2 dana.
nft : dé�nition de l'équation d'évolution des 
ellules, 
al
ul numériqueDes
riptionLe pa
kage dana.
nft introduit les unités dont l'a
tivité est régie par l'équation d'évolutiondu premier ordre dis
rétisée suivante :
u(t + 1) = f(u(t) +

1

τ
(−u(t) + h +

lateral + input

α
)) (C.1)

f(x) =











maxact si x ≥ maxact

x si minact ≤ x < maxact

minact si x < minact

(C.2)(C.3)où α, τ sont des paramètres permettant d'ajuster la dynamique de l'unité, h son taux de dé
hargespontanée et lateral et input respe
tivement la 
ontribution des unités d'une même 
arte et la
ontribution des unités des autres 
artes. La distin
tion entre les unités latérales (pour le terme
lateral) et a�érentes (pour le terme input) est uniquement 
on
eptuelle.ExemplesL'utilisation d'unités du pa
kage dana.
nft est relativement simple, il su�t de le spé
i�erlorsque les 
artes sont 
onstruites. Il est par ailleurs né
essaire de dé�nir les paramètres del'équation, soit α, τ,minact,maxact, h. L'illustration C.2 est un exemple de s
ript permettantd'utiliser des unités de la librairie dana.
nft.

import dana.core as core

import dana.projection as proj

import dana.cnft as cnft

model = core.Model()
net = core.Network ()
model.append(net)
width = 30
height = width

Focus = core.Map ( (width,height), (1,0) )
Focus.append(core.Layer())
Focus[0].fill(cnft.Unit)
Focus.name = ’Focus’

Focus.spec = cnft.Spec()
Focus.spec.tau = 0.75
Focus.spec.baseline = 0.0
Focus.spec.alpha = 13.5
Focus.spec.min act = 0.0
Focus.spec.max act = 1.0

net.append(Focus)Fig. C.2 � Pour utiliser les unités dé�nies par dana.
nft, il su�t de le mentionner à la 
onstru
tionde la 
arte. Il est également né
essaire de spé
i�er les paramètres qui régissent la dynamique desunités. Ces paramètres sont 
ommuns à toutes les unités d'une même 
arte.
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kages 201C.2.3 glpython : une librairie de visualisationDes
riptionLa libraire glpython fournis l'ensemble des objets et des méthodes qui permettent de visu-aliser un réseau. Il est né
essaire de 
onstruire deux objets, un objet �gure et un objet window.L'objet window est le 
onteneur prin
ipal dans lequel plusieurs �gures peuvent être insérées. Enparti
ulier, il faut dé�nir un objet �gure qui 
ontient le réseau. On peut également dé�nir deszones et un 
ertain nombre d'autres objets.ExemplesLes illustrations C.3 représentent la fenêtre de visualisation du réseau. Au
un réseau n'appa-raît puisqu'au
un réseau n'a été dé�ni dans le s
ript. En bas de la fenêtre apparaît un terminalpython grâ
e auquel il est possible de fa
ilement interagir ave
 la simulation (lan
er la simula-tion, l'arrêter, modi�er les paramètres des poids, des unités, visualiser les a
tivités des 
ellules,et
...).
from glpython import window

from dana.visualization.glpython import Figure

fig = Figure()
win,fig = window (figure=fig, has terminal=True)
fig.network (net, style=’flat’, show colorbar=False)
fig.text (size=.1, position = (.5, −.05), text="Un exemple de texte")
win.show()Fig. C.3 � Le s
ript illustre quels pa
kages in
lure et quelles méthodes appeler pour 
onstruire lafenêtre graphique. Il est 
omplémentaire aux s
ripts présentés pré
édemment et qui permettentde 
onstruire un réseau. La �gure de droite illustre la fenêtre de visualisation.C.2.4 dana.learn : une librairie d'apprentissage, 
al
ul adaptatifDes
riptionLe pa
kage dana.learn permet d'introduire de l'apprentissage dans les réseaux de neuronesdans le 
adre dé�nis par DANA. Le prin
ipe de la dé�nition d'une règle d'apprentissage reposesur la proposition de W. Gerstner [Gerstner et Kistler, 2002℄ d'une dé�nition assez large d'une
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hronous Numeri
al and Adaptative 
omputationsrègle d'apprentissage :
dwij

dt
= F (wij , νi, νj) (C.4)où wij est le poids entre l'unité pré-synaptique j et l'unité post-synaptique i, νj et νi sont respe
-tivement l'a
tivité du neurone pré-synaptique et du neurone post-synaptique. C'est une dé�nitionassez générale qui repose sur le prin
ipe de lo
alité du postulat de Hebb.Le deuxième prin
ipe du postulat de Hebb est le prin
ipe de 
oopération qu'on retrouve si,en 
onsidérant la fon
tion F su�samment dérivable, on 
al
ule un développement de Taylor del'expression pré
édente autour de νi = νj = 0 :

dwij

dt
= c0(wij) + cpost

1 (wij)νi + cpre
1 (wij)νj (C.5)

+ cpost
2 (wij)ν

2
i + cpre

2 (wij)ν
2
j + ccorr

2 (wij)νiνj + ©(ν3) (C.6)Le prin
ipe de 
oopération, qui stipule que l'e�
a
ité synaptique dépend de la 
oa
tivation desunités pré et post-synaptiques est représenté par le terme ccoor
2 . En le prenant égal à une 
onstanteet en 
onsidérant les autres 
oe�
ients du développement de Taylor nuls, on retrouve la règle deHebb. W. Gerstner souligne qu'on peut 
onsidérer un développement de Taylor à un ordre plusélevé et la dé�nition des 
oe�
ients (qui peuvent être des fon
tions) 
onduit à di�érentes règlesd'apprentissage :� La règle de Hebb dwij

dt
= γνiνj est obtenue par ccorr

2 (wij) = γ, tous les autres 
oe�
ientsétant nuls,� La règle de Oja [Oja, 1982℄ dwij

dt
= γ(νiνj −wijν

2
i ) est obtenue par cpost

2 = −γwij, c
corr
2 = γ.Dans dana.learn, une règle d'apprentissage est dé�nie en spé
i�ant les paramètres ck dudéveloppement de Taylor. Comme nous l'avons vu, 
es paramètres peuvent être des fon
tions maispour des raisons de simpli
ité d'implémentation, le pa
kage se limite à des fon
tions polynomialesen wij . Ainsi, 
haque paramètre ck est dé�nit en spé
i�ant les 
oe�
ients d'un polyn�me en wij :

ck =
∑

l

bl(wij)
l (C.7)Les méthodes de la 
lasse Learner permettent de :� dé�nir la 
arte sour
e des liens à apprendre ;� dé�nir la 
arte destinatri
e des liens à apprendre ;� ajouter un terme à la règle d'apprentissage ;� apprendre les liens en donnant en paramètre le taux d'apprentissage.Un terme de la règle d'apprentissage est dé�nis par un tableau à trois 
omposantes :� la puissan
e à laquelle est élevée l'a
tivité pré-synaptique ;� la puissan
e à laquelle est élevée l'a
tivité post-synaptique ;� un tableau qui 
ontient les 
oe�
ients du polyn�me qui dé�nit le 
oe�
ient du développe-ment de Taylor de la règle d'apprentissage.
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kages 203ExemplesLes deux �gures C.4 illustrent la dé�nition de la règle de Hebb et de la règle de Oja. Aprèsavoir 
onstruit un objet de la 
lasse Learner, il su�t de dé�nir 
ha
un des termes de la règled'apprentissage selon le formalisme présenté au paragraphe pré
édent. Lorsque la règle est dé�nie,un pas d'apprentissage est e�e
tué en appelant la méthode learn et en lui spé
i�ant le tauxd'apprentissage.
import dana.learn as learn

learner = learn.Learner()

learner.set source(source map)
learner.set destination(destination map)
learner.add one([1,1,[1.0]])
learner.connect()

# Apprentissage

learner.learn(lrate)

import dana.learn as learn

learner = learn.Learner()

learner.set source(source map)
learner.set destination(destination map)
learner.add one([1,1,[1]])
learner.add one([2,0,[0,−1]])
learner.connect()

# Apprentissage

learner.learn(lrate)Fig. C.4 � Les deux s
ripts illustrent 
omment dé�nir une règle de Hebb ou une règle de Oja.La règle est dé�nie en spé
i�ant 
ha
un de ses termes grâ
e aux appels de la méthode add_one.
C.2.5 dana.sigmapi : Unités Sigma-PiLe pa
kage dana.sigmapi dé�nit la 
lasse et les méthodes permettant de 
réer et de 
onne
terdes unités sigma-pi. La seule di�éren
e entre une unité sigma-pi et une unité sommative est lamanière dont l'unité intègre ses entrées. La librairie dé�nit ainsi un type link ainsi qu'un typeproje
tion permettant de dé�nir 
es liens. Un objet de link 
ontient le tableau des unitésdont le produit des a
tivités doit être 
al
ulé, ainsi qu'un poids. Cette implémentation permetainsi de dé�nir l'intégration d'entrées de la forme :

input =
∑

i

wilinki (C.8)
=

∑

i

wi

∏

u∈Ei

u (C.9)où Ei représente l'ensemble des unités 
onne
tées par le lien linki.Bien qu'il soit possible de dé�nir les liens à la main depuis le s
ript de simulation, la 
lasseproje
tion introduit un 
ertains nombres de méthodes permettant de 
réer des liens d'une�forme� prédé�nie, utilisés pour les simulations présentées dans 
e manus
rit, et qui manquent
ertainement de généri
ité, à 
omparer aux méthodes de dé�nition des liens proposées dans lalibrairie dana.
ore .
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hronous Numeri
al and Adaptative 
omputationsC.2.6 dana.svd : Optimisation des 
al
ulsDes
riptionDans le 
as où les matri
es de poids ne sont pas apprises et restent don
 
onstantes tout aulong de la simulation, il est possible d'optimiser l'intégration des entrées d'une unité en utilisantla dé
omposition en valeurs singulières (SVD) 
omme nous l'avons mentionné dans l'annexe B.Le pa
kage dana.svd est la librairie permettant d'utiliser la dé
omposition SVD. On ne va pas,dans 
e paragraphe, entrer dans une des
ription trop détaillée de la librairie mais simplementévoquer les points essentiels.La librairie propose trois types d'évaluation :� standard, 
omme proposé dans la librairie de base dana.
ore,� partagée : les poids sont partagés par les unités d'une même 
arte et sont sto
kés dans
ette 
arte,� svd : les poids sont partagés et évalués ave
 la méthode de dé
omposition en valeurs sin-gulières.Pour dé�nir quel type d'évaluation on souhaite utiliser, il su�t, à la 
onstru
tion des liensdans le s
ript de simulation, de spé
i�er l'attribut separable respe
tivement à 0, 1 ou 2. On vamaintenant détailler un tout petit peu plus la manière dont l'évaluation est implémentée. Leprin
ipe général 
onsiste à 
al
uler, à la première exé
ution du s
ript de simulation, les dé
om-positions SVD des matri
es de poids. Ce 
al
ul n'est à faire qu'à la première exé
ution puisqueles poids sont supposés ne pas évoluer pendant la simulation ; 
'est un pré-requis de l'implémen-tation proposée qui permet d'optimiser le temps de 
al
ul en ne 
al
ulant la dé
omposition SVDqu'une seule fois.Comme nous l'avons vu dans l'annexe B, l'appli
ation de 
ette méthode se passe en deuxétapes. Une première étape est 
ommune à toutes les unités et une se
onde est exé
utée pour
haque unité. A l'exé
ution du s
ript de simulation, lorsqu'un poids est dé�nis à l'aide de l'objetde type proje
tion, la dé
omposition SVD des poids est 
al
ulée et les ve
teurs U,S, V obtenussont sto
kés dans la 
arte qui 
ontient les unités post-synaptiques. A l'évaluation d'un pas detemps, les 
artes 
ommen
ent par 
al
uler une matri
e temporaire, 
ommune à toutes les unitéset qui implique les a
tivités des unités pré-synaptiques ainsi que les matri
es S et V . Puis les 
el-lules évaluent leur a
tivité. Pour 
e faire, 
haque unité ré
upère le ve
teur U de la dé
ompositionSVD dans la 
arte qui la 
ontient. Puisque les unités d'une 
arte peuvent avoir des a�éren
esde plusieurs autres 
artes, un indi
e est a�e
té à 
haque dé
omposition SVD et transmis auxunités pour qu'elles puissent ré
upérer le bon ve
teur de la transformation. L'unité utilise ainsile ve
teur V ainsi que la matri
e temporaire 
al
ulée par la 
arte pour mettre à jour son a
tivité.Lorsque l'a
tivité d'une unité est mise à jour, il est né
essaire de réper
uter 
ette mise à jourdans les matri
es temporaires 
al
ulées au niveau des 
artes. Dans le s
héma d'évaluation utilisépour les simulations qu'on présente dans 
e manus
rit, les 
artes sont évaluées séquentiellementet les unités sont évaluées dans un ordre aléatoire. Ainsi, lorsqu'une unité est mise à jour, ilsu�t de mettre à jour la matri
e temporaire de la 
arte qui 
ontient la 
ellule si et seulement siles unités de 
ette 
arte ont des proje
tions latérales. Pour utiliser un s
héma d'évaluation danslequel les unités de tous le réseau seraient évaluées dans un ordre aléatoire (
'est à dire en se
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kages 205passant de la séquentialité d'évaluation des 
artes), il serait né
essaire de modi�er la librairie.
ExemplesLa �gure C.5 illustre un s
ript permettant d'utiliser la dé
omposition SVD pour évaluer lespoids entre les 
artes intitulées input et focus.C.2.7 dana.image : Librairie de traitement d'imageDes
riptionLe pa
kage dana.image propose un ensemble de méthodes pour réaliser des opérations sur desimages et inje
ter le résultat dans les 
artes DANA. Cette librairie repose sur les outils fournisave
 la librairie Mirage C++18 qui permet de faire du traitement d'image. Elle réalise égalementles di�érentes opérations relatives à l'extra
tion des di�érents 
anaux permettant de 
onstruire la
arte de saillan
e proposée par [Itti, 2000,Frintrop, 2005b℄. En�n elle fait le lien ave
 les réseauxde neurones DANA en projetant les résultats des opérations appliquées sur les images, sur les
artes de 
ellules DANA.Nous ne sommes pas, à proprement parler, intéressés par le 
al
ul de la 
arte de saillan
e maisplut�t par l'ensemble des 
al
uls qui amènent jusqu'à la 
onstru
tion des 
artes intermédiairesqui sont, dans l'implémentation standard de L. Itti, 
ombinées pour former la 
arte de saillan
e.Le prin
ipe du 
al
ul de 
es 
artes de 
ara
téristiques (feature maps) reposent sur la déte
tion,pour des attributs visuels donnés, des régions les plus 
ontrastées.ExemplesLes illustrations C.6 représentent l'image sour
e ainsi que le résultat des di�érentes opérationspermettant de 
onstruire :� le 
anal d'opposition rouge-vert ;� le 
anal d'opposition vert-rouge ;� le 
anal d'opposition bleu-jaune ;� le 
anal d'opposition jaune-bleu ;� le 
anal d'intensité ;� les 
anaux de Sobel pour les orientations 0°, 45°, 90°, 135°.Le bas de la �gure illustre l'état du réseau lorsque le résultat des �ltres est utilisé pour dé�nirl'a
tivité des 
ellules du réseau.18La librairie Mirage C++ est en libre a

ès à l'adresse http ://www.metz.supele
.fr/metz/re
her
he/ersidp/
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import dana.core as core

import dana.projection as proj

import dana.svd as svd

model = core.Model()
net = core.Network ()
model.append(net)
width = 50
height = width

# Create the input map

Input = core.Map ( (width,height), (0,0) )
Input.append(core.Layer())
Input[0].fill(core.Unit)
Input.name = ’Input’

net.append(Input)

# Create the focus map

Focus = core.Map ( (width,height), (1,0) )
Focus.append(svd.Layer())
Focus[0].fill(svd.Unit)
Focus.name = ’Focus’

Focus.spec = cnft.Spec()
Focus.spec.tau = 10.0
Focus.spec.baseline = 0.0
Focus.spec.alpha = 8.0
Focus.spec.min act = 0.0
Focus.spec.max act = 1.0
Focus.spec.wp = 1
Focus.spec.wm = 1

net.append(Focus)

# Create input to focus connections

p1 = svd.projection()

p1.self connect = True

p1.separable = 2
p1.distance = proj.distance.Euclidean (True)
p1.profile = proj.profile.Gaussian(0.5,0.05)
p1.density = proj.density.Full(1)
p1.shape = proj.shape.Disc(1)
p1.src = Input[0]
p1.dst = Focus[0]
p1.connect()Fig. C.5 � Pour utiliser la dé
omposition SVD dans l'utilisation des poids, il su�t de dé�nirles poids ave
 la 
lasse proje
tion en spé
i�ant l'attribut separable et d'utiliser les unitésproposées par le pa
kage. Ces unités héritent des unités de la librairie dana.
nft
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Fig. C.6 � Illustration du pa
kage dana.image. Les illustrations du haut représentent l'imagesour
e ainsi que les résultats des di�érents �ltres : opposition rouge-vert, vert-rouge, bleu-jaune,jaune-bleu, intensité, �ltre de sobel orienté à 0°, 45°, 90°, 135°. L'illustration du bas représentela fenêtre de simulation dans laquelle le résultat des �ltres est utilisé pour dé�nir l'a
tivité desunités du réseau.
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hronous Numeri
al and Adaptative 
omputationsC.2.8 glpython.world : Un environnement virtuelDes
riptionLa librairie glpython.world dé�nit un environnement virtuel dans lequel un robot virtuel peutnaviguer. On distingue prin
ipalement deux types d'entités dans l'environnement :� les objets qui peuvent être des barres orientées 
olorées ou des disques 
olorés ou d'autresobjets qu'on peut fa
ilement ajouter à la libraire en sur
hargeant la 
lasse obje
t fournispar glpython ;� le robot virtuel qui peut naviguer dans l'environnement et le per
evoir au travers d'une
améra virtuelle.La librairie propose ainsi di�érents objets de base qu'on peut introduire dans l'environnementet dont on peut modi�er les propriétés (position ou attributs visuels 
omme la 
ouleur, l'orien-tation ou la forme d'une barre). Nous ne détaillerons pas plus les objets, il est simplementintéressant de noter qu'il est très simple d'en introduire de nouveaux. La librairie dé�nit égale-ment une 
lasse roger qui représente un robot virtuel 
onstitué d'un 
orps et d'une 
améra. Le
orps et la 
améra peuvent être dépla
és indépendamment en rotation mais sont liés en trans-lation. Par ailleurs, il est possible de 
apture l'image de la 
améra, soit pour la faire apparaîtredans l'environnement de simulation, soit pour l'utiliser 
omme entrée à la librairie dana.salien
yqui alimentera ainsi le réseau ave
 une entrée visuelle.La prin
ipale di�
ulté relative au dépla
ement de la 
améra 
on
erne la transformation entreles 
oordonnées de la 
améra et l'espa
e neuronal utilisé dans le mé
anisme pour représenter la
ommande motri
e. La 
orrespondan
e entre l'espa
e visuel de la 
améra et l'espa
e neuronalutilisé pour représenter la 
ommande motri
e fait intervenir trois paramètres :� la résolution de l'image 
apturée, notée image_horiz_res, image_vert_res ;� l'ouverture (aperture) de la 
améra, notée aperture qui dé�nit l'étendue du 
hamp visuelverti
al ;� la taille de la 
arte neuronale utilisée pour représenter l'information motri
e, notée width, height.Ces trois paramètres sont 
ombinés pour obtenir des 
oe�
ients permettant de transformerlinéairement une position dans la 
arte neuronale en une 
ommande motri
e pour la 
améra dansl'environnement.Pour 
e faire, on 
ommen
e par évaluer l'étendue du 
hamp visuel de la 
améra :
vert_visual_field = aperture

horiz_visual_field = aperture
image_horiz_res

image_vert_resLes 
oe�
ients qu'on 
her
he à déterminer sont simplement le rapport entre les dimensions dela 
arte neuronale et l'étendue du 
hamp visuel :
horiz_visiomotor =

width

horiz_visual_field

vert_visiomotor =
height

vert_visual_field



C.2. Présentation des di�érents pa
kages 209Ainsi, lorsqu'une position pan2do, tilt2do du 
entre de masse est dé
odée d'une 
arte neuronalereprésentant la 
ommande motri
e à exé
uter, il su�t d'envoyer la 
ommande de rotation de la
améra au robot ave
 les paramètres pan2do
horiz_visiomotor

, tilt2do
vert_visiomotorExemplesL'illustration C.7 représente la fenêtre de simulation glpython dans laquelle apparaît unevision à la troisième personne de l'environnement et du robot, ainsi que 
e que perçoit le robotvirtuel.

Fig. C.7 � Illustration de la librairie glpython_world
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Annexe DCodage de la proprio
eption :monotone ou expli
ite
D.1 Introdu
tionUne des informations utilisées dans le modèle que nous avons présenté dans la se
tion 4.2est la position de l'oeil. Chez les primates, la position de l'oeil est fournie par la proprio
eptionqui indique l'état de 
ontra
tion des mus
les extrao
ulaires. Comme nous l'avons souligné, lesmesures expérimentales indiquent que la proprio
eption est 
odée par des populations monotones(les 
ellules qui 
odent la position horizontale ou verti
ale de l'oeil ont une fréquen
e de dé
hargequi dépend de façon monotone de l'ex
entri
ité horizontale ou verti
ale de l'oeil). Or, dans lemé
anisme proposé, nous utilisons un 
odage expli
ite. C'est à dire que la position de l'oeil estreprésentée par une gaussienne dans une 
arte 2D. Dans 
ette annexe, nous montrons qu'il estpossible de se passer d'une représentation expli
ite de la position de l'oeil puisque 
ette positionexpli
ite peut être dé
odée linéairement d'une représentation monotone.D.2 Étude empiriqueD.2.1 Dé�nition du problèmeLa question à laquelle nous 
her
hons à répondre est la suivante : est-il possible de dé
oderlinéairement une représentation expli
ite 2D de la position de l'oeil, à partir de quatre représen-tations monotones 1D 
odant respe
tivement la position horizontale et la position verti
ale del'oeil (ave
 deux populations pour 
haque 
omposante : une population monotone 
roissante etune population monotone dé
roissante).Pour répondre à 
ette question, on mène une étude empirique d'apprentissage supervisé entreles 
ou
hes d'entrées qui 
odent de façon monotone la 
omposante horizontale ou verti
ale dela position de l'oeil et une 
ou
he de sortie qui 
ode expli
itement la position de l'oeil par une211
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eption : monotone ou expli
itegaussienne dans une 
arte 2D. L'ar
hite
ture 
onsidérée est représentée sur la �gure D.1

Poids a apprendre

Poids a apprendre

Position horizontale

P
os

it
io

n 
ve

rt
ic

al
e

gv(y)fv(y)

fh(x)

gh(x)

hh(x, y)

Fig. D.1 � Ar
hite
ture du modèle appris par apprentissage supervisé
L'apprentissage supervisé est réalisé en dé�nissant les entrées fh(x), gh(x), fv(y), gv(y) ainsique la sortie désirée hhd(x, y) pour des positions x0, y0 
hoisies aléatoirement. Les a
tivités de
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es di�érentes 
ou
hes sont dé�nies par :
fh(x) =

1

1 + e
−

x−x0
σ0

gh(x) =
1

1 + e
−

x0−x

σ0

fv(y) =
1

1 + e
−

y−y0
σ0

gv(y) =
1

1 + e
−

y0−y

σ0

hhd(x, y) = e
−

(x−x0)2+(y−y0)2

σ2
0Pour réaliser l'apprentissage, on 
onne
te intégralement les 
ou
hes d'entrées et la 
ou
he desortie, les neurones de la 
ou
he de sortie ayant pour fon
tion de transfert une sigmoïde. Lesa
tivités des neurones de la 
ou
he de sortie sont ainsi dé�nies par :

hh(x, y) = f(
∑

x′
w0,h(x, x′)fh(x′) + w1,h(x, x′)gh(x′) +

∑

y′
w0,v(y, y′)fv(y

′) + w1,v(y, y′)gv(y
′))

f(x) =
1

1 + exp(−x)
(D.1)Les poids des proje
tions sont appris par apprentissage supervisé en utilisant la règle derétropropagation du gradient :

∆w = η × pre× δ (D.2)
δ = hh(x, y)(1 − hh(x, y))(hhd(x, y) − hh(x, y) (D.3)Le terme hh(x, y)(1 − hh(x, y)) étant obtenu en 
al
ulant la dérivée de la fon
tion de transfertqui est une sigmoïde et qui a une dérivée fa
ile à exprimer en fon
tion de l'a
tivité du neuronepost-synaptique.D.2.2 Simulation et résultatsLes poids sont initialisés par des valeurs aléatoires de petite amplitude. Le réseau, ave
 une
ou
he de sortie de 30 × 30 
ellules, est entrainé sur 400 000 présentations de positions horizon-tales et verti
ales 
hoisies aléatoirement.Une fois l'apprentissage terminé, on 
onstate (ça n'est pas illustré) que les poids d'une 
olonnede la 
ou
he de sortie ave
 les populations fh, gh sont 
onstants et les poids entre une ligne dela 
ou
he de sortie et les populations fv, gv sont 
onstants. On propose alors de moyenner sur
haque 
olonne les poids entre fh, gh et la 
ou
he de sortie ainsi que de moyenner sur 
haqueligne les poids entre fv, gv et la 
ou
he de sortie. La �gure D.2 illustrent les quatre jeux de poidsainsi obtenus.
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a) b)


) d)Fig. D.2 � Chaque 
ourbe représente le poids entre un neurone de la 
ou
he 
a
hée et un neuroned'une des 
ou
hes d'entrée. Les proje
tions entre les populations fh et gh et la 
ou
he 
a
héesont les mêmes sur une 
olonne de la 
ou
hee 
a
hée. Les proje
tions entre les populations fv et
gv et la 
ou
he 
a
hée sont les mêmes sur une ligne de la 
ou
he 
a
hée. a) Proje
tions entre lesneurones d'une ligne de la 
ou
he 
a
hée et la population fh. b) Proje
tions entre les neuronesd'une ligne de la 
ou
he 
a
hée et la population gh 
) Proje
tions entre les neurones d'une 
olonnede la 
ou
he 
a
hée et la population fv d) Proje
tions entre les neurones d'une 
olonne de la
ou
he 
a
hée et la population gv



D.3. Résultat analytique 215A partir des �gures D.2 on observe une 
ertaine régularité des poids. On observe en e�et qu'ilsont globalement la forme de la dérivée d'une gaussienne dont le signe dépend de la population pré-synaptique 
onsidérée. Il y a 
ependant deux paramètres qui distinguent les poids obtenus de ladérivée d'une gaussienne : un o�set et un fa
teur d'amplitude, qui sont deux fa
teurs d'autant plusimportants qu'on s'appro
he des bords des populations. On pourrait en e�et 
ontinuer l'analysedes poids et 
onstater que les poids peuvent être approximés par la dérivée d'une gaussienne àlaquelle s'ajoute un o�set qui dépend de la distan
e par rapport au 
entre de la population. Il ya également une modulation en amplitude qui dépend de la distan
e au 
entre de la population.Néanmoins, nous arrêtons l'analyse des poids en proposant qu'ils ont la forme de la dérivée d'unegaussienne sous 
ondition qu'on soit su�samment loin des bords. L'apprentissage a l'avantagede gérer les e�ets de bords qui 
orrespondent au fait que lorsqu'on se trouve sur les extrêmesdes populations, l'information est plus ambiguë. Dans le pro
hain paragraphe, on propose uneétude analytique 
on�rmant la forme globale des poids en supposant les populations in�nies et
ontinues.D.3 Résultat analytiqueNous proposons dans 
e paragraphe un résultat analytique en 1D, dans le 
as 
ontinu, obtenuen 
ollaboration ave
 Thierry Vieville. Ces restri
tions permettent de proposer un résultat analy-tique qui est 
ertes rédu
teur (puisque dans le paragraphe pré
édent, on travaille dans un espa
e2D, dis
ret et borné) mais qui 
on�rme en partie les intuitions sur la forme des poids que nousavons formulées à la �n du paragraphe pré
édent. L'extension au 
as 2D, 
ontinu est brièvementabordé à la �n du paragraphe.Étant données les deux fon
tions fh, gh qui 
odent monotonement la position horizontale del'oeil :
fh(x) =

1

1 + exp(−x−x0
σ0

)
(D.4)

gh(x) =
1

1 + exp(−x0−x
σ0

)
(D.5)et le noyau K(u, c, σ) :

K(u, c0, σ0) =
c0u

σ0
e
−u2

σ2
0 (D.6)Alors la fon
tion hh(x) dé�nie par :

hh(x) =

∫ ∞

−∞

(K(u,−c0, σ0)fh(x − u) + K(u, c0, σ0)gh(x − u))du (D.7)
=

c0

σ0

∫ ∞

−∞

(e
u+x0

σ0 − e
x

σ0 )u

(e
u+x0

σ0 + e
x

σ0 )e
u2

σ2
0

(D.8)est très pro
he d'une gaussienne dé�nie par :
ce−

(x−x0)2

σ2 (D.9)
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eption : monotone ou expli
iteave
 c = 0.4c0σ0 et σ = 2.32σ0On peut fa
ilement étendre le résultat pré
édent dans le 
as 2D, 
ontinu, en 
onsidérant lafon
tion suivante :
hhh(x, y) = f(hh(x) + hh(y) − hh(0)) (D.10)

f(x) =
x+ | x |

2
(D.11)La fon
tion f est une re
ti�
ation. Le résultat indique que dans le 
as 2D, on peut égalementdé
oder �linéairement� (dans le sens où les neurones intègrent linéairement leurs entrées) unereprésentation expli
ite 2D à partir de quatre représentations monotones (respe
tivement deuxreprésentations monotones pour la position horizontale et deux représentations monotones pourla position verti
ale), sous 
ondition d'utiliser une non-linéarité dans la fon
tion de transfert quiest une simple re
ti�
ation.
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218 Annexe E. Publi
ationsE.1 A Distributed Computational Model of Spatial Memory An-ti
ipation During a Visual Sear
h TaskJeremy Fix, Julien Vitay et Ni
olas RougierAnti
ipatory Behavior in Adaptive Learning Systems, p. 170�188, 2007Abstra
tSome visual sear
h tasks require to memorize the lo
ation of stimuli that have been previouslyfo
used. Considerations about the eye movements raise the question of how we are able to maintaina 
oherent memory, despite the frequent drasti
 
hanges in the per
eption. In this arti
le, wepresent a 
omputational model that is able to anti
ipate the 
onsequen
es of eye movements onvisual per
eption in order to update a spatial working memory.E.1.1 Introdu
tionIn the most general framework of behavior, the notion of anti
ipation is intimately linkedwith the possibility to predi
t the 
onsequen
es and the out
omes of a given a
tion. If we 
on-sider that any a
tion is goal-motivated, then an a
tion is 
arried out in the �rst pla
e be
auseit is anti
ipated that this a
tion 
ould lead to a situation where it is more straightforward torea
h the goal. In this framework, anti
ipation 
an be viewed as a predi
tion of the future and istightly linked to the notion of goal-dire
ted behavior. However, there also exists more stru
turalreasons why anti
ipation is ne
essary.For example, when dealing with both a

urate and very fast movements like 
at
hing a ballor s
anning a visual s
ene, brain representations should be updated very qui
kly (even in advan
ein some 
ases) in a

ordan
e with the task that is 
arried out. The problem in this 
ontext isthat the time s
ale required for 
arrying out su
h tasks may be dramati
ally smaller than thetime s
ale of a single neuron. Moreover, those neurons are also in intera
tion with other neuronsin the network and the resulting dynami
 may be even slower. One solution to 
ope with thisproblem is to use a forward predi
tive model that is able to anti
ipate the 
onsequen
es andout
omes of a motor a
tion. The resulting dynami
 at the level of the model is then faster thanthe dynami
 of its 
omponents.Let us 
onsider the ability to anti
ipate 
hanges in the visual information resulting from aneye sa

ade. This anti
ipation is known to be largely based on un
ons
ious me
hanisms thatprovide us with a feeling of stability while the whole retina is submerged by di�erent informationat ea
h sa

ade : produ
ing a sa

ade results in a 
omplete 
hange in the visual per
eption of theouter world. If a system is unable to anti
ipate its own sa

adi
 movements, it 
annot pretend toobtain a 
oherent view of the world : ea
h image would be totally un
orrelated from the others.One stimulus being at one lo
ation before a sa

ade 
ould not be easily identi�ed as being thesame stimulus at another lo
ation after the sa

ade. Consequently, the sa

adi
 eye movementsshould be anti
ipated in order to keep the 
oheren
e of the s
ene and to be able to tra
k down



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Anti
ipation During a Visual Sear
h Task219interesting targets. A number of works already addressed the spe
i�
 problem of visual sear
hof a target among a set of distra
tors. However, most of the resulting models do not deal withthe problem of sa

adi
 eye movements that produ
e drasti
 
hanges in the available visual in-formation.Using neural �elds introdu
ed by [Amari, 1977℄ for the one dimensional 
ase and later ex-tended to higher dimensions by [Taylor, 1999℄, we would like to address in this paper the spe
i�
problem of anti
ipation during visual sear
h using a purely distributed and numeri
al neuralsubstrate. After brie�y reviewing litterature related to visual sear
h in the �rst se
tion, we in-trodu
e a very simple visual experiment that helps illustrating the underlying me
hanisms of themodel that is detailed in the same se
tion.E.1.2 Visual sear
hVisual sear
h is a 
ognitive task that most generally involves an a
tive s
an of a visual s
enefor �nding one or several given targets among distra
tors. It is deeply an
hored in most animalbehaviors, from a predator looking for a prey in the environment, to the prey looking for a safepla
e to avoid being seen by the predator. Psy
hologi
al experiments may be less e
ologi
al andmay propose for example to �nd a given letter among an array of other letters, measuring thee�
ien
y of the visual sear
h in terms of rea
tion time (the average time to �nd the targetgiven the experimental paradigm). In the early eighties, [Treisman et Gelade, 1980℄ suggestedthat the brain a
tually extra
ts some basi
 features from the visual �eld in order to perform thesear
h. Among these basi
 features that have been re
ently reviewed by [Wolfe, 1998℄, one 
an�nd features su
h as 
olor, shape, motion or 
urvature. Finding a target is then equivalent to�nding the 
onjun
tion of features (that may be unique) that best des
ribes the target. In thissense, [Treisman et Gelade, 1980℄ distinguished two main paradigms (a more tempered point ofview 
an be found in [Dun
an et Humphreys, 1989℄).Feature sear
h refers to a sear
h where the target di�ers from distra
tors against exa
tly onefeature.Conjun
tion sear
h refers to a sear
h where the target di�ers from distra
tors against two ormore features.What 
hara
terizes best the feature sear
h is a 
onstant sear
h time that does not dependon the number of distra
tors. The target is su�
iently di�erent from the distra
tors to pop out.However, in the 
ase of 
onjun
tion sear
h, the mean time needed to �nd the target is roughlyproportional to the number of distra
tors that share at least one feature with the target (
f. Fig.E.1). These observations lead to the question of how a visual stimulus 
ould be represented inthe brain. The explanation given by [Treisman et Gelade, 1980℄, the Feature-Integration Theory,proposed that elementary features are pro
essed in separated feature maps. Competition insideone map would lead to Feature sear
h, based on the idea that the item di�ering the most from itsba
kground would win the 
ompetition and be represented. For targets di�ering from distra
torsby more than two features, there 
an not be any global 
ompetition. This would mean that�nding the target requires to su

essively s
an every potential 
andidate until the 
orre
t target
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Fig. E.1 � Feature sear
h 
an be performed very qui
kly as illustrated on the left part of the�gure ; the dis
 shape literally pops out from the s
ene. However, as illustrated on the right partof the �gure, if the stimuli share at least two features, the pop out e�e
t is suppressed. Hen
e,�nding the dis
 shape with the stripes going from up-left to down-right requires an a
tive s
anof the visual s
ene.is found. This explains the dependan
e of the sear
h time on the number of similar distra
torsin 
onjun
tion sear
h tasks.The main predi
tion of this theory is that pro
essing visual inputs is not a global feed-forwardpro
essing, but more an iterative and sequential pro
ess on sensory representations. We des
ribebelow the strategies used by the brain to a
hieve this sequential sear
h, by putting emphasis onsa

adi
 eye movements and visual attention. The s
ope of this arti
le is therefore to model the
ognitive stru
tures involved in this sequential pro
essing of visual obje
ts, and not the visualpro
essing of features by itself.Sa

adi
 eye movementsThe eye movements may have di�erent behavioral goals, leading to �ve di�erent 
ategories ofmovements : sa

ades, vestibulo-o
ular re�ex, optokineti
 re�ex, smooth-pursuit and vergen
e.However, in this arti
le we will only fo
us on sa

ades (for a detailed study of eye movements,see [Leigh et Zee, 1999℄, [Carpenter, 1988℄).Sa

ades are fast and frequent eye movements that move qui
kly the eye from the 
urrentpoint of gaze to a new lo
ation in order to 
enter a visual stimulus on the fovea, a small areaon the retina where the resolution is at its highest. The velo
ity of the eyes depends on theamplitude of the movement and 
an rea
h up to 700 degrees per se
ond at a frequen
y of 3 Hz.The question we would like to address is how the brain may give the illusion of a stable visualspa
e while the visual per
eption is drasti
ally modi�ed every 300 ms.While the debate to de
ide whether or not the brain is blind during a sa

ade has not beensettled (see [Li et Matin, 1997,Burr, 2004,Kleiser et al., 2004,Ross et al., 2001℄ for the notion ofsa

adi
 suppression and [O'Regan et Noë, 2001℄ for a dis
ussion about the ne
essity of a sa

adi
suppression me
hanism), the 
oheren
e between the per
eption before and after a sa

ade 
annotbe established a

urately solely based on per
eption. One solution is to 
onsider that the brainmay use an e�erent 
opy of the voluntary eye movement to remap the representation it has
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ipation During a Visual Sear
h Task221built of the visual world. Several studies shed light on pre-sa

adi
 a
tivities in areas su
h asV4 and LIP where the lo
ations of relevant stimuli are supposed to be represented. In [Mooreet al., 1998℄, the authors suggest that �the presa

adi
 enhan
ement exhibited by V4 neurons[...℄ provides a me
hanism by whi
h a 
lear per
eption of the sa

ade goal 
an be maintainedduring the exe
ution of the sa

ade, perhaps for the purpose of establishing 
ontinuity a
ross eyemovements�. In [Merriam et Colby, 2005℄, the authors review eviden
es that LIP neurons, whosere
eptive �eld will land on a previously stimulated s
reen lo
ation after a sa

ade, are ex
itedeven if the stimulus disappears during the sa

ade. In a re
ent study, [Sommer et Wurtz, 2006℄showed neurons in FEF that re
eive proje
tions from the superior 
olli
ulus that 
ould explainthe origin of a 
orollary dis
harge signal, responsible for the presa

adi
 a
tivity exhibited bythese neurons.Visual attentionFo
using on a given stimulus of the visual s
ene is a parti
ular aspe
t of the more general
on
ept of attention that has been de�ned as the 
apa
ity to 
on
entrate 
ognitive ressour
eson a restri
ted subset of sensory information ( [James, 1890℄). In this 
ontext of visual atten-tion, only a small subset of the retinal information is available at any given time to elaboratemotor plans or 
ognitive reasoning (
f. 
hange blindness experiments presented in [O'Regan etNoë, 2001℄, [Simons, 2000℄). A visual s
ene is not pro
essed as a whole but rather pro
essed bysu

essively fo
using on interesting parts of it, possibly involving eye movements, but this is notne
essary. The sele
tion of a target for an eye movement is then 
losely related to the notionof spatial attention ( [Moore et Fallah, 2001℄) that is 
lassi
ally divided into two types : overtattention whi
h involves a sa

ade to 
enter a stimulus on the fovea and 
overt attention inwhi
h no eye movement is triggered. These two types of spatial attention were �rst supposedto be independent ( [Posner et Petersen, 1990℄) but re
ent studies su
h as the premotor theoryof attention proposed in [Rizzolatti et al., 1987℄ (see also [Chelazzi et al., 1993℄, [Kowler et al.,1995℄, [Craighero et al., 1999℄) 
onsider that 
overt and overt attention rely on the same neuralstru
tures but the movement is inhibited in 
overt attention. A more general dis
ussion aboutthe 
overt and overt stages of a
tion 
an be found in [Jeannerod, 2001℄.The deployment of attention on a spe
i�
 part of the visual information 
an be the 
onse-quen
e of two phenomenas. Firstly it 
an rely on the salien
y of a stimulus, 
ompared to itssurrounding (for example a sudden strong �ash light) ; this is known as bottom-up attention.Se
ondly, it 
an also depend on the task in whi
h the subje
t is involved, whi
h 
ould need toenhan
e some parts of the per
eption (for example, imagine that you have to �nd an orangeamong apples and bananas, the 
olor information 
ould be a good 
riteria to �nd the targetrapidly).In [Moran et Desimone, 1985℄, the authors shed light on the neural 
orrelates of attentionon the response of neurons in the visual and temporal 
orti
es. If we 
onsider a spe
i�
 neurontuned to a given orientation in his re
eptive �eld, one 
an distinguish several 
ases :� the response of the neuron is high when an oriented bar with the prefered orientation(
alled good stimulus) is presented in its re
eptive �eld� the response of the neuron is low when an oriented bar with an orientation di�erent from



222 Annexe E. Publi
ationsthe prefered one (
alled bad stimulus) is presented in its re
eptive �eld� the response is between the two pre
edings when both a good and bad stimulus is presentedWhen a monkey is involved in a task that requires to sele
t one of the two stimuli, for examplethe good one, the response of the neuron is enhan
ed. The study of this suppressive intera
-tion phenomena was extended by further authors ( [Lu
k et al., 1997℄, [Reynolds et Desimone,1999℄, [Treue et Maunsell, 1996℄).As we will see in se
tion E.1.3.0, we do not deal with how the salien
e of the visual stimuli is
omputed, whether or not it is a bottom-up or top-down pro
essing. The main points are thatfor ea
h lo
ation in the visual spa
e, we are able to 
ompute its behavioral relevan
e, and that
onsidering eye movements ne
essarily implies dealing with overt attention.
Computational modelsOver the past few years, several attempts at modeling visual attention have been engaged( [Ko
h et Ullman, 1985℄, [Tsotsos et al., 1995℄, [Wolfe, 2000℄, [Itti et Ko
h, 2001℄, [Hamker,2004℄). The basi
 idea behind most of these models is to �nd a way to sele
t interesting lo
ationsin the visual spa
e given their behavioral relevan
e and whether or not they have already beenfo
used. The two 
entral notions in this 
ontext have been proposed by [Ko
h et Ullman, 1985℄and [Posner et Cohen, 1984℄ :� salien
y map� inhibition of return (IOR).The salien
y map is a single spatial map, in retinotopi
 
oordinates, where all the available visualinformation 
onverge in order to obtain a uni�ed representation of stimuli, a

ording to theirbehavioral relevan
es. A winner-take-all algorithm 
an be easily used to �nd whi
h stimulus isthe most salient within the visual s
ene, that is identi�ed as the lo
us of attention. However, inorder to be able to go to the next stimuli, it is important to bias the winner-take-all algorithmin su
h a way that it prevents going ba
kward to an already fo
used stimulus. The goal of theinhibition of return me
hanism is pre
isely to feed the salien
y map with su
h a bias. The idea isto have another neural map that re
ords fo
used stimuli and inhibits the 
orresponding lo
ationsin the salien
y map. Sin
e an already fo
used stimulus is a
tively inhibited by this map, it 
annotpretend to win the winner-take-all 
ompetition, even if it is the most salient.The existen
e of a single salien
y map is still not proved. In [Hamker, 2004℄ the author pro-poses a more distributed representation of these relevan
es, making a 
lear anatomi
al distin
tionbetween the pro
essing of the visual attributes of an obje
t and its spatial position (a

ording tothe What and Where pathways hypothesized by [Ungerleider et Mishkin, 1982℄, see also [Goodaleet Milner, 1992℄). In this model, spatial 
ompetition o

urs in a motor map instead of a per-
eptive one. It exhibits good performan
es regarding visual sear
h task in natural s
ene, but isrestri
ted to 
overt attention. In most of the previously proposed models, the authors do not takeinto a

ount eye movements and the visual s
ene is supposed to remain stable : s
anning is donewithout any sa

ade. During the rest of this arti
le, we will keep the salien
y map hypothesis,even if 
ontroverted, in order to illustrate the anti
ipatory me
hanism.
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h Task223E.1.3 A model of visual sear
h with overt attentionThe goal of our model is to show the basi
 me
hanisms ne
essary to a
hieve sequential sear
hin a visual s
ene using both overt and 
overt attention. Using a salien
y map, we need to 
omputethe lo
ation of the most interesting stimulus that will be pro
essed to a
hieve re
ognition. Thisfo
us of attention on a stimulus has to be displa
ed in two situations : in 
overt attention, thisfo
us has to be dynami
ally inhibited to represent another stimulus. There is therefore a needfor an inhibition-of-return me
hanism than 
an inhibit the 
urrent fo
us of attention. Moreover,we have to memorize the lo
ations of previously attended stimuli, by the mean of a dynami
spatial working memory.The se
ond situation to be 
onsidered is when eye movements 
an 
enter the stimulus thatis attended to. The spatial working memory has to be updated by the eye movement so that itsstate 
orresponds to the post-sa

adi
 lo
ations of memorized stimuli. This is where an anti
i-patory me
hanism is mandatory.To des
ribe these me
hanisms, we �rst present an experimental setup for whi
h previous
omputational models would fail to a
hieve e�
ient sequential sear
h. We then present the ar-
hite
ture of our model and report simulated results.ExperimentIn order to a

urately evaluate the model, we setup a simple experimental framework in whi
hsome identi
al stimuli are drawn on a bla
kboard and are observed by a 
amera. The task is tosu

essively fo
us (i.e. 
enter) ea
h one of the stimuli without fo
using twi
e on any of them. Weestimate the performan
e of the model in terms of how many times a stimulus has been fo
used.Hen
e, the point is not to analyze the strategy of de
iding whi
h stimulus has to be fo
usednext (see [Findlay et Brown, 2006a,Findlay et Brown, 2006b℄ for details on this matter). In the
ontext of the proposed model, the strategy is simply to go from the most salient stimulus to theleast salient one, and to randomly pi
k one stimulus if the remaining ones are equally salient.Figure E.2 illustrates an experiment 
omposed of four identi
al stimuli where the visual s
anpath has been materialized. The e�e
t of making a sa

ade from one stimulus to another is shownand underlines the di�
ulty (for a 
omputational model) of identifying a stimulus before andafter a sa

ade. Ea
h one of the stimuli being identi
al to the others, it is impossible to performan identi�
ation based solely on features. The only 
ritera that 
an be used is the spatial lo
ationof the stimuli.ModelThe model is based on three distin
t me
hanisms (
f. Fig. E.3 for a s
hemati
 view of themodel). The �rst one is a 
ompetition me
hanism that involves potential targets represented in asalien
y map that were previously 
omputed a

ording to visual input. Se
ond, to be able to fo
us



224 Annexe E. Publi
ations
1

4
2

31

4
2

3

1

4
2

3

1

4
2

3

1

4
2

3Fig. E.2 � When s
anning a visual s
ene, going for example from stimulus 1 to stimulus 4, asillustrated on the left of the �gure, the image re
eived on the retina is radi
ally 
hanged whenea
h stimulus is 
entered on the retina, as illustrated on the right of the �gure. The di�
ultyin this situation is to be able to remember whi
h stimuli have already been 
entered in order to
enter another one. The �gures on the stimuli are shown only for explanation purpose and donot appear on the s
reen ; all the stimuli are identi
al.
Focus

Working memory

PredictionCurrent
memory

Prepared saccade

Saliency map

Competition

Update

Gating

Memory
anticipationFig. E.3 � S
hemati
 view of the ar
hite
ture of the model. The image 
aptured by the 
amerais �ltered and represented in the salien
y map. This information feeds two pathways : one to thememory and one to the fo
us map. A 
ompetition in the fo
us map leads to the most salientlo
ation that is the target for the next sa

ade. The anti
ipation 
ir
uit predi
ts the future stateof the memory with its 
urrent 
ontent and the programmed sa

ade.only on
e on ea
h stimulus, the lo
ations of the s
anned targets are stored in a memory map usingretinotopi
 
oordinates. Finally, sin
e we are 
onsidering overt attention, the model is requiredto produ
e a 
amera movement, 
entering the target on the fovea, used to update the workingmemory. This third me
hanism works in 
onjun
tion with two inputs : 
urrent memory andparameters of the next sa

ade. This allows the model to 
ompute quite a

urately a predi
tionof the future state of the visual spa
e, restri
ted to the targets that have already been memorized.The model is based on the 
omputational paradigm of two dimensional dis
rete neural �elds(the mathemati
al basis of this paradigm 
an be found in [Amari, 1977℄ for the one dimensional
ase, extended to a two dimensional study in [Taylor, 1999℄). The model 
onsists of �ve n×nmaps of units, 
hara
terized by their position, denoted x ∈ [1..n]2 and their a
tivity as a fun
tionof their position and time, denoted u(x,t). The basi
 dynami
al equation that follows the a
tivityof a unit at position x, depends on its input I(x, t). Equation (E.1) is the equation proposed
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ipation During a Visual Sear
h Task225in [Amari, 1977℄, dis
retized in spa
e.
τ.

∂u(x, t)

∂t
= −u(x, t) + baseline +

1

α
I(x, t) (E.1)We distinguish two kinds of units. The �rst are sigma units that 
ompute their input as aweighted sum of the a
tivity of a�erent neurons, where a�erent neurons are de�ned as neuronsin other maps. We also 
onsider lateral 
onne
tions that involve units in the same map. If wedenote waff the weighting fun
tion for the a�erent 
onne
tions and wlat the weigthing fun
tionfor the lateral 
onne
tions, the input I(x, t) of a unit x at time t 
an be written :

I(x, t) =
∑

aff

waffuaff (t) +
∑

lat

wlatulat(t) (E.2)where (E.3) de�ne the lateral and a�erent weighting fun
tions as a Gaussian and di�eren
e ofGaussians.
waff (x,y) = A.e

‖x−y‖2
a2 with A, a ∈ ℜ∗+,x,y ∈ [1..n]2

wlat(x,y) = B.e
‖x−y‖2

b2 − C.e
‖x−y‖2

c2 with B,C, b, c ∈ ℜ∗+,x,y ∈ [1..n]2 (E.3)The se
ond kind of units we 
onsider are sigma-pi units ( [Rumelhart et al., 1987℄) that
ompute their input as a sum of produ
t of the a
tivity of a�erent neurons. We also 
onsider thelateral 
onne
tion term so that the input of a unit x at time t 
an be written :
I(x, t) =

∑

i∈I

waffi

∏

j∈Ei

uaffj
(t) +

∑

lat

wlatulat(t). (E.4)All the parameters of the previous equations used in the simulation are summarized in theappendix.We now des
ribe how the di�erent maps intera
t. Sin
e the s
ope of this arti
le is the anti
ipationme
hanism, the des
ription of the salien
y map, the fo
us map and the working memory willnot be a

urate ; a more detailed explanation, with the appropriate dynami
al equations, 
an befound in [Vitay et Rougier, 2005℄.Salien
y map : The salien
y map, also refered to as input in the following, is 
omputed by
onvolving the image 
aptured with the 
amera of a robot used for the simulation with gaussian�lters. The stimuli we use are easily dis
riminable from the ba
kground on the basis of the
olor information. This 
omputation leads to a representation of the visual stimuli with gaussianpatterns of a
tivity in a single salien
y map. We do not deal with how this salien
y map is
omputed, whether or not it is due to bottom-up or top-down attention ; we only 
onsider thatwe are able to 
ompute a spatial map, in retinotopi
 
oordinates, that represents the behavioralrelevan
e of ea
h lo
ation in the visual spa
e. We point out again that this is one of our workinghypothesis, detailed in se
tion E.1.2.0.Fo
us : The units in the fo
us map have dire
t ex
itatory feedforward inputs from thesalien
y map. The lateral 
onne
tions are lo
ally ex
itatory and widely inhibitory so that a
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ompetition between the units within the map leads to the emergen
e of only one stimulus inthe fo
us map. This me
hanism is not just a dynami
al winner-take-all algorithm be
ause thewinning stimulus will still be represented in this map, even if the other stimuli in the visuals
ene be
ome more salient through time than it : it has to be expli
itly inhibited. This fo
usedstimulus is 
onsidered as the next target to fo
us on and the movement to perform to 
enter iton the fovea is de
oded from this map. This map then 
odes the parameters of the next sa

adeto make.Working memory : On
e a stimulus has appeared within the fo
us map and be
ause it isalso present in the salien
y map at the same lo
ation, it emerges within the working memory.Both the ex
itations from the fo
us map and the salien
y map (at a same lo
ation) are ne
essaryfor the emergen
e of a stimulus in the working memory area. If the fo
used stimulus 
hanges, itwill not be present anymore in the fo
us map su
h that an additional me
hanism is needed tomaintain it in the memory. It is not shown on the s
hemati
 illustration (E.3) but the memory
onsists in two maps wm and thal_wm that share ex
itatory 
onne
tions in the two ways : the�rst map ex
ites the se
ond and the se
ond ex
ites the �rst, weighted so that the ex
itation islimited in spa
e.Memory anti
ipation : The memory anti
ipation me
hanism aims at predi
ting whatshould be the state of the working memory, after an eye movement needed to 
enter the stimulusin the fo
us map, before the movement is triggered. This map, �lled with sigma-pi units, hastwo inputs : units of the fo
us map and units of the working memory. If we denote wm(x,t) thea
tivity of the unit x of the working memory at time t, and f(x,t) the a
tivity of the unit x ofthe fo
us map at time t, we de�ne the input I(x,t) of the unit x in the anti
ipation map as :
I(x, t) = wsigma−pi

∑y∈ℜ2

wm(y, t)f(y− x, t) +
∑

aff

waffuaff (t) (E.5)The input of ea
h unit in the anti
ipation map is 
omputed as a 
onvolution produ
t of theworking memory and the fo
us map, 
entered on its 
oordinates. To make (E.5) 
learer, the
ondition of the sum is weaker than the one that should be used : sin
e the input maps are dis-
rete sets of units, the two ve
tors y and y-x mustn't ex
eed the size of the maps. The equation(E.5) should also take into a

ount that the position eye 
entered is represented by a bell-shapedpattern of a
tivity 
entered in the fo
us map, so that an o�set should be in
luded in the �rstsum when determining whi
h unit of the fo
us map multiplies wm(y, t)From (E.1) and (E.5), the a
tivity of the units in the anti
ipation map, without lateral 
onne
-tions, satis�es (E.6).
τ.

∂u(x, t)

∂t
= −u(x, t) + baseline + wsigma−pi

∑y∈ℜ2

wm(y, t)f(y− x, t) (E.6)Then, the shape of a
tivity in the anti
ipation map 
onverges to the 
onvolution produ
tof the working memory and the fo
us map. Sin
e the a
tivity in the fo
us map has a gaussianshape and the working memory 
an be written as a sum of gaussian fun
tions, the 
onvolutionprodu
t of the working memory and the fo
us map leads to an a
tivity pro�le that is the pro�lein the working memory translated by the ve
tor represented in the fo
us map. This pro�le isthe predi
tion of the future state of the working memory and is then used to slightly ex
ite the
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ipation During a Visual Sear
h Task227working memory. After the eye movement and when the salien
y map is updated, the previouslys
anned stimuli emerge in the working memory as a result of the 
onjun
tion of the visual stimuliin the salien
y map and the predi
tion of the working memory : the predi
tion is 
ombined withthe new per
eption. This is exa
tly the same me
hanism than the one used when a stimulusemerges in the working memory owing to the 
onjun
tion of the a
tivity in the salien
y map andthe fo
us map.Simulation and resultsThe visual environment 
onsists in three identi
al stimuli that the robot is expe
ted to s
ansu

essively exa
tly on
e. A stimulus is easily dis
riminable from the ba
kground, namely a greenlemon on a white table. A 
omplete a
tivation sequen
e of the di�erent maps is illustrated onFig. E.4. The salien
y map is �lled by 
onvolving the image 
aptured from the 
amera by a green�lter in HSV 
oordinates su
h that it leads to three distin
t stimuli19.At the beginning of the simulation (Fig. E.4a), only one of the three stimuli emerges in thefo
us map, thanks to the strong lateral 
ompetition that o

urs within this map. This stimulus,present both in the fo
us map and in the salien
y map, emerges in the working memory. Thea
tivation within the anti
ipation map re�e
ts what should be the state of the salien
y map,restri
ted to the stimuli that are in the working memory, after the movement that brings thefo
used one in the 
enter of the visual �eld. During the eye movement (Fig. E.4b), no visualinformation is available and the parameter τ in (E.1) and (E.6) is adjusted so that only the unitsin the anti
ipation map remain a
tive, whereas the a
tivity of the others tends to zero. Afterthe eye movement and as soon as the salien
y map is fed with the new visual input, the workingmemory is updated thanks to the ex
itation from both salien
y and anti
ipation map at a samelo
ation : the predi
tion of the state of the visual memory is 
ompared with the 
urrent visualinformation. A new target 
an now be eli
ited in the fo
us map thanks to a swit
h me
hanismsimilar to that des
ribed in [Vitay et Rougier, 2005℄, but not detailed here. This me
hanism a
tslike the inhibition of return presented in se
tion E.1.2.0 : the memorized lo
ations in the workingmemory are inhibited in the fo
us map, therefore biaising the 
ompetition in it, so that only anon-already fo
used stimulus 
an be the next target to fo
us on.In order to illustrate more expli
itely the role of the anti
ipatory signal, we now 
onsider ase
ond experiment. In that experiment, the visual s
ene 
onsists in only two identi
al stimuli(Fig. E.5).The task is the same as previously, namely the robot must s
an ea
h stimulus only on
e,but the experimental 
onditions are slightly di�erent : we will enfor
e the robot to s
an thesetargets in a prede�ned order. To bias the spatial attention toward one of the two targets, we�rst in
rease the intensity of the leftmost target. Then, when the sa

ade to 
enter that targetis performed, we refresh the display and in
rease the intensity of the rightmost target. In thatway, the s
enario is the following :1. Sele
t the leftmost target2. Fo
us on that target19A video of the model is available at http ://www.loria.fr/∼�x/publi
ations.php
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ade, when the display is refreshed, sele
t the rightmost target4. Perform the sa

ade to 
enter itThe visual bias we add makes us able to get the same experimental 
onditions over the trials.During a trial, we re
ord the a
tivity of the neurons whose re
eptive �eld 
overs one of the �vepositions denoted x0, x1, x2, x3 and x4 on the �gures, in the four maps : visual, fo
us, wm andanti
ipation. In a typi
al trial, we will have a target at x1 and x3, then, after the �rst sa

ade,the targets will be at x2 and x4 to �nally o

upy, after the last sa

ade, the positions x0 and x2(Fig. E.6 Top).Moreover, two 
onditions are 
onsidered ; In the �rst one (Fig. E.6), the anti
ipation is enabledwhereas in the se
ond one (Fig. E.7), the anti
ipatory signal is disabled. At the beginning of thetrial, the targets are at positions x1 and x3 so that the neurons in the visual map at thesepositions are ex
ited (dashed line) whereas the neurons at the other positions remain silent. Thetwo positions x1 and x3 
ompete for the spatial attention. Sin
e we added a bias toward the targetat position x1, the spatial attention is on target x1, rather than on target x3, so that the a
tivityof the neuron at position x1 in the fo
us map (solid line) grows up, whereas the a
tivity of theneuron at position x3 in the same map de
reases to zero. The attention on target x1 enables itto emerge in the working memory (dash-dot line). The task is now to produ
e an eye movementthat will 
enter that target. The anti
ipatory me
hanism predi
ts that when that target willbe 
entered, it will o

upy the position x2 : the a
tivity of the neuron at position x2 grows up(dotted line). As soon as the sa

ade is performed, we refresh the display. The two targets nowo

upy the positions x2 and x4. The bias toward the rightmost target enfor
es that target to beattended. The a
tivity of the neurons at position x4 in the fo
us map and the working memorygrows up. Whereas the target at position x4 emerges in the working by the 
onjon
tion of ana
tivity in the visual input and the fo
us map, the target at position x2 emerges thanks to thevisual input and the anti
ipatory signal. As we 
an see on �gure E.7 in whi
h the anti
ipatorysignal was disabled, the position of the �rst attended target 
annot be updated at position x2.Finally, a sa

ade to 
enter the target at position x4 is performed. In the 
ase the anti
ipation ispresent, the new positions of the two targets are in the working memory at x0 and x2, whereaswhen there is no anti
ipation, only the last attended target is in the working memory.
E.1.4 Dis
ussionIn this paper, we have presented a 
ontinuous attra
tor network model that is able to an-ti
ipate the 
onsequen
es of its own movements by a
tually predi
ting the visual s
ene as it issupposed to be after the exe
ution of an a
tion. Furthermore, the model also illustrates how thisinformation is used in the 
ontext of a serial sear
h of a target among a set of distra
tors : ea
halready fo
used target is kept within a working memory area that is updated with regards to eyemovements.The model is of a 
ompletely distributed nature and does not require any 
entral supervisor.All the units in the model satisfy a dynami
al equation. When dealing with this kind of dynami
model, the integration time of the units is a 
riti
al fa
tor as shown in [Rougier et Vitay, 2006℄,
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e) f) g) h)Fig. E.4 � A sequen
e of evolution of the model during an overt visual s
an trial. a) One of thethree stimuli emerges in the fo
us map and the anti
ipation's units predi
t the future state of thevisual memory (the maps wm and thal_wm). b) During the exe
ution of the sa

ade, only theunits in the anti
ipation map remain a
tive. 
) The fo
used stimulus emerge in the memory sin
eit is both in the salien
y map and the anti
ipation map at the same lo
ation. d) A new targetto fo
us is eli
ited. e) The future state of the memory is anti
ipated. f) The sa

ade is exe
utedand only the predi
tion remains. g) The two already fo
used stimuli emerge in the memory. h)The attentional fo
us lands on the last target.
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x2 x3 x4x0 x1

Fig. E.5 � The s
ene 
onsists in two identi
al stimuli, the bla
k blobs, initially symmetri
allypositioned around the 
enter of gaze. The task is to su

essively fo
us on ea
h target. During atrial, we mesure the a
tivity of neurons whose re
eptive �eld 
overs the �ve positions representedby the dashed 
ir
les and denoted as x0, x1, x2, x3 and x4, in several maps.
whi
h shares some ideas with the present model. It means that in our 
ase, even if we make thehypothesis that the per
eption is available during the sa

ade (ignoring also that the per
eptionis smeared), the working memory 
ould be updated dynami
ally with the per
eption only if themovement's speed doesn't ex
eed a 
riti
al limit. In the 
ase of sa

adi
 eye movements, it is thenne
essary to have an anti
ipatory me
hanism. We are de�nitely speaking about anti
ipation sin
ea predi
tion about the futur per
eption is used to maitain a 
oherent memory whi
h is mandatoryto a

omplish the task we designed. It is nonetheless not limited to that parti
ular 
ase sin
es
anning several potential targets is one of the basi
 primitives we use when performing a visualsear
h task.The question of learning the underlying transformation of the anti
ipatory me
hanism, namelythe 
onvolution produ
t of the fo
us map and the working memory, remains open and is stillunder study. We did implement a learning me
hanism, under restri
tions and strong hypothesesthat relies heavily on the di�eren
e between the pre-sa

adi
 predi
tion and the post-sa

adi
a
tual per
eption. This self generated signal is able to measure to what extent the predi
itionis 
orre
t or not. Hen
e, it is quite easy to modify the weights a

ordingly. The main di�
ultyduring learning remains the sampling distribution of examples within the input spa
e whi
h isa well known problem in information and learning theory. Without any additional motivationalsystem that 
ould bias the examples a

ording to a given task, it is quite unrealisti
 to rely ona regular distribution of examples.Finally, the 
oheren
e of the visual world is solely based on an anti
ipatory me
hanism thatultimately allows to identify targets before and after a sa

ade despite drasti
 
hanges in thevisual per
eption. The predi
tion of the future state of the visual memory enri
hes the per
eptionof the visual world in order, for example, to prevent fo
using twi
e on the same stimulus. Of
ourse, this model does not pretend to be 
omplete nor a

urate and does not ta
kle a numberof problems that are dire
tly related to visual per
eption. However, we think that the possibilityto un
ons
iously anti
ipate our own a
tions using a dynami
 working memory 
ould be extendedto other motor tasks involving other per
eption as well.
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Fig. E.6 � Case with the anti
ipatory signal enabled. We re
ord the a
tivity of neurons whosere
eptive �eld 
overs one of the �ve positions x0, x1, x2, x3 and x4, in the four maps : visual,fo
us, wm and anti
ipation. During the trial, we add a bias toward one of the targets so that theattention dire
ts to the biased target (that target is shown by the arrow). Ea
h subplot representsthe a
tivity of the neurons in ea
h map at a given position. The dashed line represents the a
tivityof the neuron in the visual map, the solid line the a
tivity of the neuron in the fo
us map, thedash-dot line the a
tivity of the neuron in the working memory and the dotted line the a
tivityof the neuron in the anti
ipation map. Please read the text for explanations on these 
urves.
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Fig. E.7 � The experiment is the same as on �gure E.6 ex
ept that the anti
ipatory signal isdisabled.
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h Task233AppendixDynami
 of the NeuronsEa
h sigma neuron loc in a map 
omputes a numeri
al di�erential equation given by equation(E.7), whi
h is a numerized version of that proposed in [Amari, 1977℄ and [Taylor, 1999℄ :
actloc(t + 1) = σ(actloc(t) +

1

τ
(−(actloc(t) − baseline) +

1

α

∑

aff

waffactaff (t)

+
1

α

∑

lat

wlatactlat(t))) (E.7)Ea
h sigma-pi neuron loc in a map 
omputes a numeri
al di�erential equation given byequation (E.8) :
actloc(t + 1) = σ(actloc(t) +

1

τ
(−(actloc(t) − baseline) +

1

α

∑

lat

wlatactlat(t)

+
1

α

∑

(i,j)∈Eloc

wsigmapiactaffi
(t)actaffj

(t)) (E.8)where σ(x) is a semi-linear fun
tion assuring that 0 ≤ σ(x) ≤ 1, τ is the time 
onstant of theequation, α is a weighting fa
tor for external in�uen
es, a� is a neuron from another map and
lat is a neuron from the same map. To know how the set of a�erent neurons Eloc is determinedin the 
ase of a sigma-pi map, please refer to the se
tion E.1.3.0 des
ribing the model.The size, τ , α and baseline parameters of the di�erent maps are given in the following table :Map Size Type Baseline τ αinput 40*40 Sigma 0.0 0.75 6.0fo
us 40*40 Sigma -0.05 0.75 13.0wm 40*40 Sigma -0.2 0.6 13thal_wm 40*40 Sigma 0.0 0.6 13anti
ipation 40*40 Sigma-Pi 0.0 2.0 5.0Conne
tions intra-map and inter-mapThe lateral weight from neuron lat to neuron loc is :

wlat = Ae−
dist(loc,lat)2

a2 − Be−
dist(loc,lat)2

b2 with A,B, a, b ∈ ℜ∗+, loc 6= lat . (E.9)where dist(loc, lat) is the distan
e between lat and loc in terms of neuronal distan
e on the map(1 for the nearest neighbour). In the 
ase of a �re
eptive �eld�-like 
onne
tion between two maps,
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ationsthe a�erent weight from neuron a� to neuron loc is :
waff = Ae−

dist(loc,aff)2

a2 with A, a ∈ ℜ∗+ (E.10)
In the 
ase of the sigma-pi 
onne
tions, all the weights are the same :

wsigma−pi = A with A ∈ ℜ∗+ (E.11)
The 
onne
tions in the model are des
ribed the following table :

Sour
e Map Destination Map Type A a B binput fo
us re
eptive-�eld 0.25 2.0 - -fo
us fo
us lateral 1.7 4.0 0.65 17.0input wm re
eptive-�eld 0.25 2.0 - -fo
us wm re
eptive-�eld 0.2 2.0 - -wm wm lateral 2.5 2.0 1.0 4.0wm thal_wm re
eptive-�eld 2.35 1.5 - -thal_wm wm re
eptive-�eld 2.4 1.5 - -anti
ipation anti
ipation lateral 1.6 3.0 1.0 4.0wm, fo
us anti
ipation sigma-pi 0.05 - - -anti
ipation wm re
eptive-�eld 0.2 2 - -
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ortex 235E.2 From physiologi
al prin
iples to 
omputational models of the
ortex Jeremy Fix, Ni
olas Rougier et Frederi
 AlexandreJournal of Physiology - Paris, 101(1-3), pp. 32�39, 2007Abstra
tUnderstanding the brain goes through the assimilation of an in
reasing amount of biologi
aldata going from single 
ell re
ording to brain imaging studies and behavioral analysis. The de-s
ription of 
ognition at these three levels provides us with a grid of analysis that 
an be exploitedfor the design of 
omputational models. Beyond data related to spe
i�
 tasks to be emulated bymodels, ea
h of these levels also lays emphasis on prin
iples of 
omputation that must be obeyedto really implement biologi
ally inspired 
omputations. Similarly, the advantages of su
h a jointapproa
h are twofold : 
omputational models are a powerful tool to experiment brain theoriesand assess them on the implementation of realisti
 tasks, su
h as visual sear
h tasks. They arealso a way to explore and exploit an original formalism of asyn
hronous, distributed and adap-tive 
omputations with su
h pre
ious properties as self-organisation, emergen
e, robustness andmore generally abilities to 
ope with an intelligent intera
tion with the world. In this arti
le,we �rst dis
uss three levels at whi
h a 
orti
al 
ir
uit might be observed to provide a modelerwith su�
ient information to design a 
omputational model and illustrate this prin
iple with anappli
ation to the 
ontrol of visual attention.
E.2.1 MotivationsBuilding models and frameworks to 
ompute in a biologi
ally inspired way is fruitful forboth neuros
ien
e and 
omputer s
ien
e. On one hand, it leads to simulations that allow abetter understanding of the 
omplex relations between stru
ture and fun
tion in the brain.Parti
ularly, it is possible to investigate the validity of hypotheses onto these relations. On theother hand, this approa
h allows to explore a formalism of 
omputation that is hardly usedin 
omputer s
ien
e, based on distributed, asyn
hronous and adaptive lo
al automata and tolearn to master properties su
h as emergen
e, unsupervised learning, multimodal pro
essing,robustness, et
. The most 
riti
al issue in this pro
ess is to get the pertinent information fromneuros
ien
e and to sele
t or design the adequate 
omputational prin
iples. The information 
anbe extra
ted from raw data re
orded in nervous systems or in behaving animals. It 
an also bemore elaborated and derive from a more 
on
eptualized sour
e, like a fun
tional model. The
omputational me
hanisms 
an be derived from a solid mathemati
al framework (if available)and bene�t from its properties (stability, 
onvergen
e proof). Else, it 
an be ad ho
 me
hanisms,suitable for experimental investigations, the theoreti
al framework of whi
h remains to be built.To implement su
h a 
omplex task as endowing an autonomous robot with visual sear
h behavior,the interplay between neuros
ien
e and 
omputer s
ien
e involves several levels of des
ription.
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ationsThe mi
ros
opi
 levelThe mi
ros
opi
 level requires to identify the adequate elementary unit of 
omputation de-pending on the purpose of the model. For tasks in whi
h the goal is to understand the innerneuronal fun
tioning, either at the level of a single 
ell or at the level of 
ommuni
ation andsyn
hronization between two neurons, spiking neuron models are generally preferred. In taskslike visiomotor 
oordination involving global patterns of 
erebral a
tivity and behavioral assess-ment, we rely on the mean �ring rate of neurons or even on the behavior of elementary 
ir
uitsof neurons that 
an be found in stru
tures like the 
erebral 
ortex [Burnod, 1989℄. Choosing su
han intermediate level of des
ription is also fundamental from a 
omputational point of view sin
ehandling the temporal behavior of a neuron at the level of the spike is a very 
onsuming task forsimulations and is not 
ompatible with the simultaneous evaluation of millions of neurons. For-tunately, mean �ring rate models neuronal 
ir
uits, as proposed for example by the ContinuumNeural Field Theory [Amari, 1977, Taylor, 1999℄ have proved to be e�
ient and faithful, 
om-pared to 
ellular re
ording of population of neurons (like Lo
al Field Potential). Su
h automataaim at explaining the behavior of the 
orti
al 
ir
uitry and generally lay emphasis on the varietyof inputs and outputs whi
h are integrated in 
orti
al 
ir
uits [Bullier, 2001℄. Whereas thalami
inputs are generally implemented with a 
lassi
al integrative model emulating stimulus-spe
i�
units [Ballard et al., 1997℄, 
orti
o-
orti
al relations are represented as performing a gating e�e
t,implemented with multipli
ative 
onne
tions, and representing feedba
k as a modulatory a
tivityonto the per
eptive �ow [Reynolds et al., 2000℄. Then, the implementation of a 
orti
al area isonly spe
i�ed by the nature of feed-forward and feedba
k loops feeding a map of inter
onne
tedunits. The behavior of the whole is only a 
onsequen
e of patterns of events whi
h are presentedin the �ows and of the interplay of the units. In the simulation, everything is a matter of lo
alnumeri
al 
omputations.The mesos
opi
 levelThe mesos
opi
 level is that of 
erebral regions, homogeneous at a stru
tural as well as fun
-tional level. In the 
ortex, 
orti
al areas have been dete
ted for a long time, by pure observationof the 
ytoar
hite
ture (as soon as the beginning of the 20th 
entury by Brodmann). From thattime, a huge quantity of work has been done to relate these areas to a fun
tional role and to gatherthem in information �ows. This has bene�ted from great progresses in visualization and braina
tivity measurement te
hniques (e.g. fMRI, antidromi
 methods). Sensory and motor poles, andthe nature of pro
essing between them have been intensively dis
ussed. Parti
ularly, in the visual
ase, two main pro
essing �ows have been identi�ed from the o

ipital visual region [Ungerlei-der et Mishkin, 1982℄ : one toward the limbi
 temporal region (ventral pathway) dedi
ated tovisual stimuli identi�
ation and the other toward the proprio
eptive and parietal regions (dor-sal pathway), the role of whi
h is still intensively dis
ussed [Milner et Goodale, 1995℄, frompure spatial lo
alization to body involvement in visual obje
ts seen as tools. Both temporal andparietal representations are the internal and external sensory representations used by the frontallobe, seen as the motor pole, responsible for the temporal organization of behavior [Fuster, 1997℄.This simpli�ed pi
ture has to be made more 
omplex in several ways. Firstly, instead ofsequential pro
essing �ows, parallel and redundant pro
essing is reported, in dozens of inter-
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onne
ted 
orti
al areas [VanEssen et Maunsell, 1983, Zeki, 1978℄ (e.g. 
olor, depth, texture invarious areas of the temporal lobe ; eye, head and body 
entered information in the parietal lobe).Se
ondly, even if this presentation lays emphasis on the feed-forward integration (how to trans-form visual information into representations of the identity and the lo
ation of relevant obje
ts),feedba
k information seems to play a role at least as important as feed-forward in�uen
e [Bul-lier, 2001℄ (e.g. re
eptive �elds of neurons in the parietal lobe 
hanging a

ording to body partsorientation [Cohen et Andersen, 2002℄ ; the features of a target to look modulate the a
tivityof V4 neurons [Desimone et Dun
an, 1995℄). Thirdly, our misleading fun
tional and symboli
intuition and the weaknesses of brain imaging te
hniques in
itates us to imagine a step by steppro
essing, where information follows 
y
les of pro
essing and builds elaborated representations,whereas the fun
tioning is 
ertainly mu
h more distributed, asyn
hronous and sparse [Bullier,2001℄.To better understand and master this 
ounter-intuitive fun
tioning mode, 
omputationalmodels and simulations are of very high interest. From a pure stru
tural des
ription (numberand size of areas, 
onne
tivity s
hemes between them) and from ne
essary fun
tional re
om-mendations (lo
al and asyn
hronous evaluation of units), the lo
al fun
tioning rules of units (asdis
ussed in the previous se
tion) must be 
onfronted here to the a
hievement of stable patternsof a
tivity, as observed in the living 
ortex. This is 
onsequently a way of re�nement for thefun
tioning rules of the lo
al automaton. The overall a
tivity pattern whi
h is obtained 
an alsobe interpreted as a way to validate the behavioral level, as dis
ussed at the ma
ros
opi
 level.The ma
ros
opi
 levelThe ma
ros
opi
 level is 
on
erned with sele
ting the task or the behavior you are interestedin, and de�ning the adequate set of areas (together with their 
onne
tivity) whi
h is supposedto emulate that task or behavior. Modern imaging te
hniques and their asso
iated statisti
alpro
essing o�er a valuable tool to relate experimental tasks to brain a
tivations but are not 
om-pletely satisfa
tory for several reasons. Firstly, the brain imaging te
hnology itself gives somelimitations relative to the kind of behaviors and subje
ts that 
an be explored (whi
h are defa
to stereotyped), to the parts of the brain easy to observe and to their spatial and temporalresolution. More importantly, observing a pattern of a
tivity in the brain does not give a 
om-plete information neither about the role of the re
orded region in the behavior nor about the kindof information it stores and pro
esses. More generally, the observed pattern of a
tivity does notprovide an interpretation of the underlying 
ognitive pro
esses. Consequently, these data mustbe 
orrelated with more behavioral, or even psy
hologi
al, data and also with brain theories thatare themselves elaborated from the synthesis and interpretation of a large quantity of experi-mental results. In this pi
ture, 
omputational models and simulations are 
omplementary waysof investigation, espe
ially interesting to assess the validity of an hypothesis or to te
hni
allyexplore an intuition. Using the as
endant approa
h through levels of des
ription, as summa-rized here, also ensures that the model does not obey a too sequential, 
entralized, human-likeanalysis : whatever the possible bias toward su
h an interpretation, the main 
onstraint is thatthe simulation has to work in a 
ompletely distributed way while yielding an emergent behaviorwith a

eptable spatial and temporal 
hara
teristi
s and with 
omparable underlying distributedpatterns of a
tivity.
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Fig. E.8 � Feature sear
h 
an be performed very qui
kly as illustrated on the left part of the�gure ; the dis
 shape literally pops out from the s
ene. However, as illustrated on the right partof the �gure, if the stimuli share at least two features, the pop out e�e
t is suppressed. Hen
e,�nding the dis
 shape with the stripes going from up-left to down-right requires an a
tive s
anof the visual s
ene.E.2.2 The 
omputational approa
hThe 
omputational approa
h requires in fa
t to 
ope with all these three levels at on
e inorder to have working 
omputational models that 
an explain or predi
t some experimentalresults. However, this is a daunting task sin
e we have to simultaneously integrate data fromboth anatomy, physiology and psy
hology. This 
learly requires to make 
lear asumptions and
hoi
es at several di�erent levels. We 
an 
hoose for example among elementary models of theneuron, ar
hite
tures, granularity of models, adaptive algorithm, et
. As an illustration, we wouldlike to introdu
e very brie�y one widely studied 
ognitive phenomenom (visual attention) andexplain what are the 
hoi
es we did, what those 
hoi
es implied on the model and what were their
onsequen
es regarding the 
onstraints brought by the framework of distributed, asyn
hronous,and numeri
al 
omputations we are using.Psy
hologi
al and physiologi
al dataIn the early eighties, [Treisman et Gelade, 1980℄ proposed that the brain a
tually extra
ts, inparallel, some basi
 features from the visual information. Among these basi
 features, that havebeen reviewed by [Wolfe, 1998℄, one 
an �nd 
olor, shape, orientation or motion. If we 
onsidera visual sear
h behavior, this task is then equivalent to the �nding of 
onjun
tion of featuresthat best des
ribes the target. In this sense, [Treisman et Gelade, 1980℄ distinguished two mainparadigms (see also [Dun
an et Humphreys, 1989℄ who proposed a 
lassi�
ation of visual sear
he�
ien
y in terms of target-distra
tors similarities) :� Feature sear
h refers to a sear
h where the target su�
iently di�ers from the distra
torsto litteraly pop out from the sear
h s
ene� Conjun
tion sear
h refers to a sear
h where the time to �nd the target is 
losely linkedto the size of a subset of the sear
h s
ene, whi
h 
ontains stimuli that are quite similar tothe target.The �gure E.8 illustrates these two sear
h modes using two tasks whose 
ommon goal is tolo
alize a given target. The se
ond task takes more time than the �rst one and the strategy
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3Fig. E.9 � When s
anning a visual s
ene, going for example from stimulus 1 to stimulus 4, asillustrated on the left of the �gure, the image re
eived on the retina is radi
ally 
hanged afterea
h eye movement. When the task requires to memorize the positions of the previously fo
usedstimuli, the di�
ulty is to be able to update their memorised positions after ea
h sa

ade. The�gures on the stimuli are shown only for explanation purpose and do not appear on the s
reen ;all the stimuli are identi
al.generally used to perform the task is to su

essively s
an ea
h 
ir
le until �nding the target. Therea
tion time then 
losely depends on the size of the subset of stimuli 
omposed by the 
ir
les.While the pop-out e�e
t 
an be explained solely on stimulus-driven a
tivities, it must beemphasized that in general, the sele
tion of a subset of potential targets highly depends on thetarget to look for. This sele
tion pro
ess is one 
omponent of the more general 
on
ept of vi-sual attention. While the brain is submerged by a high quantity of information, and be
ause itsressour
es are somehow limited, it must perform a sele
tion of the relevant information amongwhat it re
eives.In the visual 
ase, this sele
tion me
hanism is referred to as visual attention and 
an takedi�erent forms. On the one hand, feature based attention 
hara
terises the modulation on thepro
essing of visual information by the knowledge of the features of an obje
t of interest [Motter,1994a℄. On the other hand, [Rizzolatti et al., 1987℄ provided eviden
es for the in�uen
e of sa

adi
eye movements on dire
ted attention, whi
h led to the premotor theory of attention. [Moore etFallah, 2001℄ have also shown that the preparation of an eye movement toward a spe
i�
 lo
ationprovides a bias to the 
ells whose re
eptive �eld 
overs that lo
ation. This spatial bias is knownas spatial attention. Several experiments have provided eviden
es that our brain 
an providesu
h a spatial bias 
overtly in the absen
e of the overt deployment of eye movements [Posneret al., 1980℄, and that the underlying 
ir
uits mediating the 
overt and overt deployment of at-tention might 
onsiderably overlap [Awh et al., 2006℄.The �rst neural 
orrelate of visual attention at the single 
ell level has been dis
overed by Moranet al. [Moran et Desimone, 1985℄ in V4 where neurons were found to respond preferentially for agiven feature in their re
eptive �eld. When a preferred and a non-preferred stimulus for a neuronare presented at the same time in its re
eptive �eld, the response be
omes an average betweenthe strong response to the preferred feature and the weak response to the non-preferred one.But when one of the two stimuli is attended, the response of the neuron represents the attendedstimulus alone (strong or poor), as if the non-attended were ignored. Attentional modulationof neuronal a
tivity was also observed in other 
orti
al areas. In [Treue et Maunsell, 1996℄, the
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ationsauthor reported feature-based attentional modulation of visual motion pro
essing in area MT.An in
reasing litterature is also reporting that the modulatory e�e
t of attention is not restri
tedto the extrastriate 
ortex but also extends to the early visual areas [Silver et al., 2007℄.The observed modulatory e�e
t of attention on the pro
essing of single units raises the in-triguing issue of determining its origin(s). As detailed in the introdu
tion, the pro
essing ofvisual information is supposed to rely on two pathways. On the one hand, the ventral pathway,going from the o

ipital lobe through the temporal lobe is 
lassi
aly thought to mediate obje
tre
ognition [Gross, 1994℄. Several studies have shown the in�uen
e of the intrinsi
 properties ofan obje
t of interest on the pro
essing of single 
ells [Chelazzi et al., 1998℄. This feature-basedme
hanism 
ould originate from the ventral pathway via massive feedba
k 
onne
tions [Ro
klandet VanHoesen, 1994℄, and might be generated in the ventrolateral prefrontal 
ortex to provide abias 
orresponding to the features of an obje
t of interest. On the other hand, the dorsal pathwaygoing from the o

ipital lobe through the parietal lobe is supposed to be involved in produ
ingmotor representations of sensory information for the purpose of guiding movements [Cohen etAndersen, 2002,Matelli et Luppino, 2001℄. The temporal properties of neurons in the parietal
ortex 
annot be solely explained by proprio
eptive feedba
ks as a 
onsequen
e of a performedmovement. Rather, anterior areas might provide more posterior areas with the parameters of animpeding movement, then leading to anti
ipatory a
tivations or remapping, as observed by Colbyet al. [Merriam et Colby, 2005,Merriam et al., 2007℄. The later have shown that, in the 
ase ofsa

adi
 eye movements, neurons in lateral intraparietal area (LIP) exhibit sa

ade-related a
-tivity o

uring before, during and/or after a sa

ade bringing a stimulus in the re
eptive �eldof the re
orded neurons. These re
ordings reveal that a 
ir
uit, involving parietal areas, is ableto predi
t the future position of 
urrently observed stimuli after an impeding eye movement.Moreover, in the 
ase of overt deployment of attention, a 
ru
ial issue is to be able to updatethe position of previously attended stimuli after ea
h sa

ade (see �gure E.9).Sa

adi
 eye movements are too fast to suppose that a memory of the targets 
an be 
ontinu-ously updated with the visual input. Hen
e, a spe
i�
 me
hanism using the memorized lo
ationsof the targets and an impeding eye movement, predi
ting the future positions of these targetsmust exist. The frontal eye �eld (FEF) might be involved in su
h a 
ir
uit. As shown by [Som-mer et Wurtz, 2004a℄, FEF re
eives proje
tions from the superior 
olli
ulus (SC), relayed bythe mediodorsal thalamus, whi
h 
ould 
onvey a 
orollary dis
harge of movement 
ommands.Several studies have also shown memory related a
tivity in FEF [Lawren
e et al., 2005℄ as wellas predi
tive responses [Umeno et Goldberg, 1997℄. This illustrates that the brain 
onsists inseveral 
ooperating areas and that a behavior observed in tasks su
h as a visual sear
h a
tuallyemerges from distributed 
omputations.Computational approa
hes to visual attentionIn the �eld of 
omputational neuros
ien
e, several attempts at modeling visual attention havebeen proposed. The pioneering work of [Ko
h et Ullman, 1985℄, relying on the Feature IntegrationTheory [Treisman et Gelade, 1980℄, distinguishes several 
hannels extra
ted from the visual input(
olor, orientation, intensity), ea
h of them represented in di�erent sets of maps, used to build
onspi
uity maps to �nally lead to a single spatial map representing the behavioral relevan
e
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h lo
ation in the visual �eld, the so-
alled salien
y map. The sele
tion of a lo
ation toattend to is then determined by a winner-take-all operation on the salien
y map. A memoryof the attended lo
ations �nally biases that winner-take-all 
omputation to avoid attending topreviously attended lo
ations. This phenomenon re�e
ts one 
omponent of the inhibition-of-return introdu
ed by Posner and detailed in the previous se
tion : a 
ued lo
ation fa
ilitatesthe deployment of attention at that lo
ation when the time between the 
ue and the target isshort, but, for longer delays, we observe the reverse e�e
t and, if the target is presented at a
ued lo
ation, its pro
essing takes longer. The model proposed by Ko
h and Ullman was the �rststep to further developments [Itti et Ko
h, 2001℄ but, from the past few years, we are observinga slight shift from purely feedforward models to models using both feedforward and feedba
kproje
tions [Tsotsos et al., 1995℄, sin
e it is now widely a

epted that feedba
k in�uen
es play a
ru
ial role in single unit pro
essing. Among these models, we will fo
us in the rest of this arti
leon the work of [Hamker, 2004℄. This model 
learly distinguishes between the ventral and dorsalpathways with a feature-based and a spatial stream pro
essed along two separate pathways. Italso emphasizes the role of feedba
k proje
tions that are supposed to be the 
ause of attentionale�e
ts. The ventral stream provides a feature-based bias 
orresponding to an obje
t of interest(an obje
t we are looking for in a visual sear
h task for example) and the dorsal stream providesa spatial bias 
orresponding to a region of interest, that might be the target for an impedingeye movement. The main hypothese is that V4 
ould be an intermediate layer, being the majorsour
e of information 
arrying along the ventral and dorsal pathways, and the major target ofproje
tions from higher 
orti
al areas. The proposed model exhibits good performan
es in visualsear
h task but one of the limitations is that the model is restri
ted to the 
overt deploymentof attention, where no eye movement is initiated. We will see in the following se
tions a possibleextension of this approa
h to deal with sa

adi
 eye movements.A 
omputational modelThe models we propose are built in the framework of lo
al, distributed, asyn
hronous andnumeri
al 
omputations by 
onsidering assemblies of units that we 
all maps, ea
h unit being
onne
ted with other units in the same map by lateral 
onne
tions and with units from othermaps by a�erent 
onne
tions. A unit is a stand-alone 
omputational element, 
hara
terised by anumeri
 a
tivity uM (x, t) that is lo
ally updated by 
omputing the in�uen
e of input units. Thea
tivity of ea
h unit follows the ordinary di�erential equation (E.12) 
oming from the ContinuumNeural Field Theory [Amari, 1977℄.
uM (x, t + 1) = uM (x, t) + τ.δuM (x, t) (E.12)

δuM (x, t) =
∑

y∈M

wxy.uM (y, t) + I(x)where M and M ′ are maps of units and I(x) is a fun
tion 
omputing the in�uen
e of a�erentunits.A key point is to determine how the 
ells 
ombine their inputs to perform their lo
al 
om-putations. V4 neurons are a striking example of attentional modulation at the single 
ell (orsmall population) level, as explained in the previous se
tion. Let us 
onsider a population oforientation sele
tive 
ells, re
eiving a�erent 
onne
tions from lower level areas, these 
onne
tionsbeing dire
tly modulated by feedba
k 
onne
tions 
oming from higher level areas. These feedba
k
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Receptive field

Population of orientation selective cells
Feature based

attention Spatial attention

a) b)Fig. E.10 � a) A population of orientation sele
tive 
ells sharing the same re
eptive �eld. Thea�erent 
onne
tions are modulated by feature-based and spatial attention as proposed in the
ontrast gain model b) When a prefered and non-prefered stimuli are both presented in there
eptive �eld, the response of the neuron is an average between the responses to the stimulipresented separately. When feature-based attention is dire
ted either toward one or the otherstimulus, the 
ells respond as if only the attended stimulus was present. This e�e
t is evenstronger when spatial attention is dire
ted toward the re
eptive �eld. The plots are displayed inthe same order than the legend.proje
tions 
arry information about the features of an obje
t of interest (feature based atten-tion) and a lo
ation that might be the target of an impeding a
tion (spatial attention) that havebeen shown to have an in�uen
e on the response of V4 neurons. In [Taylor et al., 2006,Reynoldset al., 2000℄, the authors show that, among di�erent possibilities of integration of the feedba
kmodulation, the 
ontrast gain model seems to be the most suitable (�gure E.10a). In this model,if we re
ord the a
tivity of one unit while presenting two stimuli in the re
eptive �eld of thepopulation (a preferred and a non-preferred stimulus for the 
onsidered unit), we observe twoproperties (�gure E.10b) :� attending the preferred stimulus drives the a
tivity of the 
ell toward its response whenonly the preferred stimulus is presented� attending the non-preferred stimulus drives the a
tivity of the 
ell toward its response whenonly the non-preferred stimulus is presentedThese modulatory e�e
ts re�e
t the biased 
ompetition me
hanism introdu
ed by [Desimoneet Dun
an, 1995℄ and illustrate how we 
an deal with biologi
al data at the single-
ell level.Let us now 
onsider modeling at a higher level, gathering elementary 
omputational units toform maps. These maps 
ombine �ows of information and 
ooperate in a distributed way to allowthe emergen
e of a global behavior. As an illustrating example, let us 
onsider the me
hanismswith whi
h the brain might memorize the attended lo
ations and update these positions afterea
h eye movement, in the 
ase of an overt deployment of attention (�gure E.9). In [Vitay etRougier, 2005℄, we have proposed to 
onne
t homogeneous assemblies of units to build a dynami
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Fig. E.11 � An example of model relying on lo
al, distributed, asyn
hronous and numeri
al
omputations, used to perform a visual sear
h task. Further details 
an be found in the textbelow.working memory 
ir
uit. We have extended this model in [Fix et al., 2007b℄ to take into a

ountthe eye movements while performing a visual sear
h task, by adding a me
hanism that predi
tsthe 
onsequen
es of these sa

ades on the visual per
eption. We have shown that disrupting thisme
hanism drasti
ally impairs the performan
es of the system. At the single 
ell level, thesemodels are homogeneous and are built with the same basi
 units. The spe
i�
ity of ea
h maponly 
omes from the pattern of 
onne
tions that 
onne
t it to the other maps. The stru
ture ofthese proje
tions de�nes the ar
hite
ture at a mesos
opi
 level.We 
an also think about a model as a whole, and use it to perform visual sear
h tasks, measuringpsy
hologi
al variables as, for example, the rea
tion time. Let us 
onsider the model depi
ted on�gure E.11. This �gure illustrates how the models proposed in [Hamker, 2004℄ and [Fix et al.,2007b℄ 
ould be 
ombined, leading to one among other possibilities of 
omputational models thatgather the psy
hologi
al and physiologi
al data detailed in the previous se
tions. The purposeof this arti
le is not to explain deeply the patterns of 
onne
tions between the maps. Rather, wewould like to emphasize how the �ows of information are 
ombined to allow the emergen
e of abehavior in a distributed ar
hite
ture. The interested reader 
an �nd a 
omplete des
ription ofthe models in [Hamker, 2004℄ and [Fix et al., 2007b℄.The visual input is pro
essed in parallel in di�erent maps, extra
ting basi
 features. Thisdistributed representation of the visual input, labeled Feature Maps, then feeds two pathways,a spatial non-feature spe
i�
 one and a feature roughly non-spatial one. The main purpose of the�rst is to spatially sele
t a lo
ation of interest (within the Salien
y and Fo
us maps), to memo-rize that that given lo
ation has been attended to (the memory 
onsists in a re
urently 
onne
ted
ir
uit labeled working memory), and to anti
ipate the 
onsequen
es of an eye movement onthis memory, if the movement is triggered (with the Anti
ipation map). A key point of themodel is the use of feedba
k proje
tions of the sele
ted lo
ation to the Feature maps, biais-ing this distributed representation toward the features of the stimulus at the attended lo
ation.
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Fig. E.12 � The rea
tion time, de�ned as the number of 
omputational steps requiered to performthe task, in
reases linearly with the set size in the 
onjun
tion sear
h paradigm while keeping
onstant in the feature sear
h paradigm.The feature spe
i�
 pathway then 
ombines this representation with a target template. Thistemplate might be a 
omplex 
ombination of basi
 features and is also proje
ted via feedba
k
onne
tions to the Feature maps. The resulting a
tivities in the Feature pro
essing maps isthen propagated to the de
ision area so as to provide it with the ne
essary 
lues to de
ide whi
hbehavior to adopt. In our 
ase, we distinguish two de
isions : one is to swit
h 
overtly the lo
usof attention (
overt attention) and the other is to perform an eye movement toward that lo
ation(overt attention). When an eye movement is performed, the target is de
oded from the Fo
usmap. A striking 
onsequen
e of the distributed nature of the 
omputations is that the memoryis fed with an attended lo
ation at the same time that the de
ision to swit
h 
overtly or overtlythe attention is taken.If we now use this model to perform a visual sear
h task20 and see it as a bla
k box, we 
anrestri
t the measurements to the available ones from the point of view of an external observer,as it would be done by psy
hologists performing this kind of task with monkeys. We 
an forexample measure the time it takes for the model to perform the task. In a task involving eyemovements, we 
an also re
ord the number of sa

ades performed by the �subje
t�, the target ofthe movements, the s
anpath, et
.. The �gure E.12 represents the rea
tion time, fun
tion of theset size, in the two paradigms of feature sear
h and 
onjun
tion sear
h. In the �rst 
ase, the taskis to dete
t a blue bar, among green bars. In the se
ond 
ase, the task is to dete
t a blue barat 45 degrees among distra
tors that share at least one feature with the target, namely greenbars at 45 degrees or blue bars at 135 degrees. We 
an then observe a 
lassi
al set size e�e
t :in a feature sear
h, the time to perform the task does not depend on the number of distra
torswhereas the time to perform a 
onjun
tion sear
h linearly depends on the set size.The �gure E.13 is an illustration of a s
anpath obtained during a visual sear
h task in whi
hthe model has to perform an eye movement toward ea
h of the bla
k targets, the visual �eldbeing limited to the dashed re
tangle21. The working memory 
ontains all the previously fo
used20Videos of the model performing visual sear
h tasks for the two paradigms of feature and 
onjun
tion sear
hare available at http ://www.loria.fr/∼rougier/index.php ?n=Demos.Demos21A video of the model performing a visual sear
h task with expli
it eye movements is available athttp ://www.loria.fr/∼rougier/index.php ?n=Demos.Demos
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Fig. E.13 � Example of s
anpath obtained during a sear
h in whi
h the model has to perform aneye movement toward ea
h bla
k target. The dashed re
tangle represents the visual �eld and the
ir
les represent its su

essive positions. The target at the bottom right is never fo
used sin
e itnever appears in the visual �eld.stimuli and is updated after ea
h movement. It thus provides the sele
tion pro
ess with aninhibitory bias so that, when several targets appear in the visual �eld, the next sele
ted targetis ne
essarily a non-previously fo
used one.E.2.3 Dis
ussionThe interplay between neuros
ien
e and 
omputer s
ien
e 
learly needs to be reinfor
ed ifwe want to go any further in our understanding of 
ognition. This is one of the goals of the �eldof 
omputational neuros
ien
es that aims ultimately at gathering knowledge and expertise fromseveral domains to propose new theories for brain and 
ognition. This arti
le highlights a possibleway of bridging the gap between 
omputer s
ien
e and neuros
ien
e by explaining what are theinterests and the 
onstraints of modeling and how to 
ope with the huge amount of availabledata from psy
hologi
al experiment, fMRI, single 
ell re
ording, et
. We have to make hypothesisand 
hoi
es without ne
essarily having the legitima
y to do so. However, we think that havingsu
h a strongly 
onstrained and 
learly de�ned modeling framework helps us to make the rightasumptions. In this sense, we 
learly try to restri
t ourselves to the design of the most simplemodel that 
an explain data without strong 
onsiderations for an exa
t model. For example, weknow that 
ommuni
ation between neurons is done using spike trains while we are using mean-�ring rate models of neuron. At the single 
ell level, this would be a hardly-defendable positionsin
e we 
annot take into a

ount a wide range of phenomena that are known to happen at thiss
ale. However, at the fun
tional level, where virtually thousands of su
h units are intera
ting
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ationstogether, this assumption makes sense and helps us to have a better understanding of the whole.Of 
ourse, a question remains on how properties of a fun
tional model would 
ope with a moredetailed model of neurons. Would it 
hange fundamentally or would it be rather a re�nementof the existing properties : the strength of 
omputational models is to have the opportunity tore�ne this level of des
ription, to 
ompare it with more pre
ise observations, without drawingagain the whole system.At the mesos
opi
 level, modeling meets neuros
ien
e on the analysis of impli
ated popu-lations and of their underlying behavior. Similarly to the re�nement pro
ess in neuros
ien
ethat 
orresponds to iteratively better understand the fun
tional role of a 
orti
al map in a task,
omputational models 
an also enri
h their des
ription of maps of 
omputing units, seen as the
rossroads of feed-forward, feed-ba
k and lateral information �ows. At this level, adding learningrules, designed as the way to des
ribe the mutual in�uen
e of these �ows, is 
ertainly the mostimportant task to 
onsider in the near future.The behavior of 
omputational models at the ma
ros
opi
 level is intended to have a deepimpa
t in the behavioral neuros
ien
e and to o�er them a new behaving entity on whi
h toapply their measurement and analysis. This 
an be parti
ularly interesting if the simulations areembedded in su
h autonomous agents as robots, giving a dire
t a

ess to an embodied 
ognition.
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