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THÈSE

présentée et soutenue publiquement le 30 Octobre 2008

pour l’obtention du

Doctorat de l’université Henri Poincaré – Nancy 1
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RésuméCette thèse s'insrit dans le domaine des neurosienes omputationnelles dont le but est de modéliserdes fontions ognitives omplexes par le biais de simulations informatiques et numériques en s'inspirantdu fontionnement érébral. Les modèles et simulations proposées reposent sur le paradigme des hampsneuronaux, que nous exploitons pour étudier dans quelle mesure des apaités ognitives omplexes peu-vent être le résultat émergeant de l'interation de ellules élémentaires simples.Nous nous intéressons dans ette thèse à la modélisation de l'attention visuelle, ave ou sans mouve-ment oulaire. Pour guider le développement de nos modèles, nous proposons dans une première partieune revue de données psyhologiques et physiologiques sur l'attention visuelle avant de proposer un mod-èle omputationnel de l'attention visuelle sans saade oulaire. Puis, nous nous intéressons dans uneseonde partie à la manière dont on peut intégrer les saades oulaires dans nos modèles en s'inspirantdes données anatomiques et physiologiques sur le ontr�le des saades oulaires hez le primate. Les per-formanes des di�érents méanismes proposés sont évalués en simulation en les appliquant à des tâhesde reherhe visuelle.Nos travaux de thèse permettent également d'étudier un paradigme de alul original qui repose surdes aluls distribués, asynhrones, numériques et adaptatifs qui permettent d'envisager le déploiementdes méanismes proposés dans e adre sur des supports de aluls parallèles.Mots-lés: Sienes ognitives, Attention visuelle, Pereption visuelle, Mouvements oulaires,Réseaux neuronaux, Connexionnisme AbstratThis thesis belongs to the omputational neurosiene domain in whih we aim at understandingomplex ognitive funtions 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 whih way omplex ongitive apabilities an be the emergent result of the interation 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 urrentpsyhologial and physiologial data on visual attention, before proposing a omputational model of visualattention without saadi eye movement. Then, we study in the seond part the way we an integratesaadi eye movements in our models based on the urrent anatomial and physiologial data on theoulomotor ontrol in the primate. The performanes of the di�erent proposed mehanisms are evaluatedby simulating visual searh tasks with saadi eye movements.This work also makes us able to study a omputational paradigm that relies on distributed, asyn-hronous, numerial and adaptive omputation whih permits to onsider further developments of theproposed mehanisms on parallel arhitetures.Keywords: Cognitive siene, visual attention, visual pereption, eye movements, neural net-works, onnexionsm
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GlossaireAIP : Aire intrapariétale antérieure (Anterior Intraparietal Area)CD : Noyau audé (Caudate Nuleus)dlPFC : Cortex préfrontal dorsolatéral (Dorsolateral Prefrontal Cortex )EBN : Exitatory Burst NeuronsFIT : Théorie d'intégration des traits (Feature Integration Theory)FEF : Champ oulomoteur frontal (Frontal Eye Field)GPe : Globus pallidus externeGPi : Globus pallidus interneIBN : Inhibitory Burst NeuronsIPS : Sillon intrapariétal (Intraparietal Sulus)LIP : Aire intrapariétale latérale (Lateral Intraparietal Area)LLBN : Long Lead Burst NeuronsLGN : Corps genouillé latéral (Lateral Geniulate Nuleus)MIP : Aire intrapariétale médiale (Medial Intraparietal Area)MLBN : Medium Lead Burst neuronsMST : Aire supérieure temporale médiale (Medial Superior Temporal Area)MT : Aire temporale moyenne (Middle Temporal Area)OKR : Réponse optoinétique (Optokineti Response)OKN : Nystagmus optoinétique (Optokineti Nystagmus)OPN : Omnipause NeuronsPEF : Champ oulomoteur pariétal (Parietal Eye Field)PIP : Aire intrapariétale postérieure (Posterior Intraparietal Area)SC : Colliulus Supérieur (Superior Colliulus)SEF : Champ oulomoteur supplémentaire (Supplementary Eye Field)SNr : Substantia Nigra pars RetiulataSN : Substantia Nigra pars CompataSTN : Noyau Sous-Thalamique (Subthalami Nuleus)STR : StriatumTE : Lobe temporal anterieurTEO : Lobe temporal postérieurVIP : Aire intrapariétale ventrale (Ventral Intraparietal Area)VOR : Ré�exe vestibulo-oulaire (Vestibulo-oular re�ex )
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2 Glossaire



Introdution
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 marosopique, niveau mésosopique et niveau mirosopiquequi proviennent de l'ensemble des disiplines sienti�ques que sont les sienes ognitives. Leniveau marosopique est le niveau tehnologiquement le plus aessible. Il onsiste par exempleà mener des expérienes de psyhologie et à étudier le omportement du sujet en interation aveson environnement (�gure 1a). Par exemple, B.F. Skinner proposa le onditionnement opéranten étudiant le omportement d'un rat, plaé dans une age, dans laquelle est disposée une pédaledont l'appui délenhe la délivrane d'une boulette de nourriture. L'étude du onditionnementmet en partiulier l'aent sur la manière dont le sujet apprend à interagir ave son environ-nement. Au niveau mésosopique, on s'intéresse aux aires ortiales, déouvertes au début dusièle par l'anatomiste Allemand K. Brodmann, et aux prinipaux �ux d'information entre esaires (�gure 1b). A e niveau, les expérienes onsistent par exemple à léser une aire ortiale età en mesurer les onséquenes. Par exemple P. Broa a déouvert une aire impliquée dans la pro-dution du langage en s'intéressant à un sujet, dont une partie ortex était lésée, qui ne pouvaitprononer que le mot �tan�. Sur la �gure 1b sont représentés quelques aires ortiales ainsi quequelques prinipaux �ux d'information. On distingue notamment le ortex visuel (dont V1, V2,V3 et V4 sont des subdivisions) dans le lobe oipital, qui traite l'information visuelle transmisepar la rétine. Les aires situées le long de l'axe oipito-pariétal sont plut�t spéialisées dans letraitement de l'information spatiale tandis que les aires situées le long de l'axe oipito-temporalsont plut�t spéialisées dans le traitement des attributs visuels omme la ouleur ou la forme. Lesaires du ortex moteur transmettent les ommandes motries pour ontr�ler les membres tandisque le ortex somatosensoriel informe sur leur état. Le ortex préfrontal est impliqué dans desfontions ognitives omplexes omme la plani�ation ou la mémoire à ourt terme. Certainesstrutures du ortex sont impliquées dans des boules omme, par exemple, les boules entre leortex et les ganglions de la base. A un niveau plus fondamental, qu'on appellera mirosopique,on déouvre que es aires ortiales sont onstituées de populations de neurones (�gure 1). Cesellules émettent de brèves impulsions életriques transportées le long de �bres pour atteindred'autres ellules. Le système nerveux peut ainsi être vu omme un ensemble de ellules élémen-taires interonnetées pour former un réseau. C'est le niveau auquel on se situe dans ette thèse :l'interation de populations de ellules élémentaires. Bien sûr, on pourrait ontinuer la desriptiondu système nerveux à des niveaux plus fondamentaux. On a parlé de populations de neurones,3



4 Introdutionmais on pourrait également s'intéresser au neurone, ou même enore aux propriétés himiquesde es ellules. L'hypothèse qu'on fait ii est que l'interation de populations de neurones est unniveau d'abstration su�sant pour expliquer ertaines apaités ognitives omplexes.
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a) b) c)Fig. 1 � Le système nerveux peut être étudié à di�érents niveaux. De manière non invasive, lesexpérienes de psyhologie onsistent à faire réaliser des tâhes à des sujets tout en mesurant, parexemple, leur temps de réation. Les études anatomiques nous renseignent sur un premier niveaud'organisation du erveau. Sur l'illustration entrale sont par exemple représentées quelquesgrandes aires ortiales et quelques �ux d'information. A un niveau de granularité plus �n, ondéouvre que les aires ortiales sont onstituées de populations de neurones. Se référer au textepour plus de détails.La modélisation informatique peut être appréiée selon deux points vues : soit omme uneapprohe omplémentaire à l'expérimentation dans l'étude d'un système physique, soit ommel'étude d'un paradigme de alul dans le adre duquel le modèle est dé�ni. La modélisation d'unsystème onsiste à retenir un ertain nombre d'hypothèses à partir des onnaissanes atuelles dusystème étudié et à onstruire, par analogie, un seond système plus failement appréhendable.En informatique, par exemple, on herhera à dérire 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 neurosienes, on herhe à fournir des préditions sur le fontionnement dusystème nerveux, testables expérimentalement. La prinipale hypothèse de laquelle nous partonsest l'hypothèse onnexionniste selon laquelle les fontions ognitives émergent de l'interationde ellules élémentaires qui peut être vue omme des aluls loaux massivement distribués. Eninformatique, on herhe à onstruire un système opérationnel en partant de l'observation quedes fontions omme la navigation, la plani�ation, la reonnaissane d'objets, la résolution deproblèmes pour lesquels l'espae des possibles est grand (par exemple le jeu d'éhes ou le jeude go ; la navigation peut également être onsidéré omme un problème pour lequel l'espaedes possibles est grand), le langage, et... sont des fontions dont on aimerait bien doter lessystèmes informatiques mais qu'on réalise enore di�ilement par des approhes standards. Ondistingue ainsi les deux domaines de ontribution de nos travaux : pour les neurosienes dans laompréhension du fontionnement du système nerveux et pour l'informatique dans l'étude d'unparadigme de alul original.Dans ette thèse, on s'intéresse à la modélisation d'une apaité ognitive en partiulier qu'estl'attention visuelle, en montrant que ette fontion peut émerger de aluls loaux massivement



5distribués. Nous mettons en partiulier l'aent sur la séletivité de l'attention visuelle qui per-met de traiter en priorité les stimuli visuels les plus pertinents pour le omportement. Di�érentesexpérienes, sur lesquelles on reviendra dans le hapitre 1, montrent que nous ne traitons pasl'intégralité de l'information visuelle transmise par les photoréepteurs 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 herhezvos lefs dans une pièe, vous êtes par exemple amenés à les herher sur une table, ou bien àguider votre reherhe par la ouleur de es lefs : vos onnaissanes a priori des propriétés del'objet que vous reherhez permettent de rendre votre reherhe plus e�ae.De la présentation des onnaissanes atuelles sur l'attention visuelle, au niveau psyhologiqueet physiologique, nous dérivons des prinipes de fontionnement qui guident le développementdu modèle exposé dans le hapitre 2. En partiulier, nous nous plaerons dans l'hypothèse quel'attention visuelle spatiale est déployée séquentiellement. C'est une hypothèse de travail enoreontroversée puisque d'autres auteurs proposent que l'attention visuelle est une ressoure lim-itée déployée en parallèle sur plusieurs stimuli, d'autres proposent enore qu'elle est déployéeséquentiellement à une fréquene 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 méanisme dé�ni dans e adre. Ce hapitre, à la foisd'introdution du paradigme de alul et de présentation d'un modèle d'attention visuelle, nouspermet d'illustrer omment une fontion omplexe, omme l'attention visuelle, peut émerger dealuls loaux massivement distribués.Dans la première partie du manusrit, nous évoquons une forme de l'attention visuelle qu'onappelle attention visuelle overt, 'est à dire l'attention visuelle déployée sans mouvement ou-laire. Il est très simple de l'illustrer. Pour ela il su�t de �xer son regard sur un objet tout enessayant de prendre onnaissane des objets aux alentours. Garder le regard �xe sur un objet etexplorer la sène visuelle sans bouger les yeux n'est néanmoins pas la manière la plus naturelled'observer une sène visuelle, en partiulier pare 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 déroît rapidement ave l'exentriité 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 saades oulaires sont un des mouvements oulairesqui permettent d'orienter la fovéa vers un objet. Ce sont des mouvements potentiellement degrande amplitude, rapides, et qu'on exéute en moyenne à une fréquene de trois mouvementspar seonde. L'une des onséquenes 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 iruits neuronaux impliqués dans le ontr�le oulomoteur sont de mieux en mieux ompris.On présentera dans le hapitre 3 l'état des onnaissanes atuelles sur le ontr�le oulomoteuren mettant l'aent sur la manière dont l'information spatiale est représentée dans e iruit.



6 IntrodutionQuel est le lien entre l'attention visuelle traitée dans la première partie du manusrit et lesmouvements oulaires traités dans la seonde partie ? Selon la théorie prémotrie de l'attention,e sont en grande partie les mêmes aires ortiales qui sont impliquées dans le ontr�le oulomo-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'espae visuelle suivi d'un mouvement oulaireen diretion 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 onséquenes des saades oulaires 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 partiulier le référentiel dans lequel esinformations sont représentées. On explore en partiulier 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 oulomotries, qui transmettent la ommande motrieaux strutures sous-ortiales qui vont �nalement innerver les musles extraoulaires, travaillentdans un référentiel rétinotopique, il est néessaire de transformer l'information mémorisée dansun référentiel extra-rétinien dans un référentiel rétinotopique. Ces ontraintes nous amènerontainsi à étudier un méanisme de transformation d'information spatiale dans le adre des hampsneuronaux. Nous explorons également une seonde arhiteture dans laquelle les informationsspatiales sont mémorisées dans un référentiel rétinotopique. Une mémoire entrée-÷il impliquequ'elle soit mise à jour ave haque mouvement oulaire. On propose alors que ette mémoirepeut être mise à jour par antiipation. En e�et, les saades oulaires sont des mouvementsvolontaires et, malgré la ontroverse qui existe à e sujet, ertains auteurs proposent qu'uneopie du mouvement oulaire (opie e�érente ou déharge orollaire) est transmise à ertainesaires érébrales lorsqu'un mouvement va être exéuté. 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 ommandemotrie qui va être exéutée. Cette seonde partie du manusrit se termine par l'intégration duméanisme d'antiipation au méanisme d'attention visuelle overt de la première partie. Ceinous onduit �nalement à proposer un modèle dans lequel l'attention visuelle overt et overtémergent de aluls loaux et massivement distribués. Le système ainsi obtenu est utilisé pourréaliser une tâhe de reherhe visuelle ave des saades oulaires.Les prinipales ontributions de ette thèse sont la présentation de propriétés fontionnellesde séletion et de mémorisation qui émergent d'arhitetures simples dé�nies dans le adre deshamps neuronaux et présentées dans les setions 2.4.1 et 2.4.2 ; la proposition d'un modèlede déploiement de l'attention overt en setion 2.4.3 ; l'étude d'un modèle de saades vers desibles mémorisées dans un référentiel entré-tête, transformées dans un référentiel entré-÷il enutilisant un odage de la position atuelle de l'÷il, en setion 4.2 ; l'étude d'un modèle de saadesvers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il, mises à jour par antiipation, en setion4.3 ; l'étude d'un modèle de déploiement de l'attention overt et overt dans la setion 4.4.



Chapitre 1L'attention visuelle séletive
attention n.f. - Ation de �xer sonesprit sur qqh. ; onentration del'ativité mentale sur un objet déterminéLe petit robert de la langue française,2006IntrodutionL'attention est ette faulté qu'a le erveau de séletionner une partie de l'informationdisponible et d'en rejeter une autre. Elle est étudiée depuis longtemps ; pour e qui onernel'audition, [Cherry, 1953℄ réalise des expérienes d'éoute dihotique 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 beauoup de di�ultésà reporter le message di�usé dans l'autre oreille. Ce phénomène se retrouve également dans leproblème du Coktail Party : lorsque nous disutons ave un interlouteur dans une pièe rempliede personnes qui parlent également, nous pouvons ne prêter attention qu'aux paroles de notreinterlouteur tout en ignorant elles de nos voisins. Ce onstat onduit [Broadbent, 1958℄ à pro-poser la �théorie du �ltre séletif de l'attention� : seule une partie restreinte des sensations d'unstimulus aède au traitement qui permet de l'identi�er ; 'est une théorie de séletion préoe(early seletion) par l'attention selon laquelle une séletion des sensations a lieu pour l'aès àl'identi�ation ou à la pereption. Un peu plus tard, [Gray et Wedderburn, 1960℄ proposent uneexpériene 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 gauhe et �3-mange-5� dans l'oreilledroite. On onstate alors que les sujets sont apables d'assoier les mots en fontion de leur sens,'est à dire qu'ils peuvent reporter les phrases �3-4-5� et �hat-mange-souris�. Cette étude va àl'enontre de la proposition de Broadbent et onduit [Deutsh et Deutsh, 1963℄ à proposer unethéorie de séletion tardive (late seletion) par l'attention suggérant que la séletion des infor-mations a lieu à un niveau plus intégré que elui de l'extration des aratéristiques physiquesdes stimuli. 7



8 Chapitre 1. L'attention visuelle séletiveA la suite des travaux onernant le r�le de l'attention pour le traitement de stimuli audi-tifs, les études se sont foalisées 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'aès à la mé-moire à ourt terme. La première onsiste en un �ltrage parallèle des aratéristiques physiquesdes stimuli (ouleur, orientation, mouvement) puis en un déploiement séquentiel de l'attention.Le même débat entre séletion préoe 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 reherhe d'une ible dé�nie par une propriété physique est réalisée en parallèletandis que la reherhe d'une onjontion de propriétés est réalisée en série. C'est à dire quelorsqu'une ible visuelle est su�samment ontrastée, elle est immédiatement loalisée. Alors quesi la ible est moins ontrastée, plusieurs stimuli sont analysés, les uns après les autres, avant detrouver la ible. Cette distintion brutale entre reherhe de trait et reherhe par onjontiona été ritiquée par di�érents auteurs [Dunan et Humphreys, 1989,Wolfe, 1998℄, onduisant A.Treisman à réviser en partie la FIT [Treisman et Sato, 1990℄. Comme le soulignent [Desimone etDunan, 1995℄, les modèles de séletion préoe impliquent que l'attention se déploie rapidementd'un objet à l'autre ar ils sont traités les uns après les autres (les travaux réents de [Woodmanet Luk, 2003,Briolo et al., 2002℄ défendent e point de vue) tandis que les modèles de séletiontardive n'imposent pas ette ontrainte puisque plusieurs objets sont reonnus en même temps(les travaux de [Ward et al., 1996℄ défendent ette seonde thèse). Il ne semble pas possible detranher en faveur de l'une ou l'autre des propositions ; en fait, il est probable qu'il y ait de laompétition à di�érents niveaux [Allport, 1993℄, suggérant que la séletion préoe et la séletiontardive sont deux interprétations extrêmes d'un même phénomène.L'attention séletive aurait également un r�le pour l'aès à la onsiene. Dans des expéri-enes de psyhologie, ses e�ets sont d'autant plus remarquables que le sujet testé est impliquédans une tâhe ognitive. Les expérienes de [Simons et Chabris, 1999℄ montrent en partiulierque nous ne sommes pas onsients de l'ensemble des informations qui se projettent sur la ré-tine : par exemple, lorsqu'un sujet est impliqué dans une tâhe ognitive onsistant à ompter lespasses que se font des joueurs de basket, il n'est pas onsient d'un distrateur qu'un observateurpassif perçoit sans di�ulté. Les expérienes de hange blindness [Rensink et al., 1997℄ illustrentégalement ette séletivité de l'attention. Ces expérienes onsistent à présenter suessivementdeux images identiques à l'exeption d'une partie, la transition se faisant par un lignotement. Ilest remarquable de onstater que les sujets ont du mal à déteter la di�érene entre es images.Par ontre, dès lors qu'on a pris onsiene de ette di�érene, il n'est plus possible de l'ignorer.Les di�érents exemples mentionnés préédemment mettent l'aent sur la séletivité de l'at-tention visuelle. Comme nous allons le voir dans e hapitre, l'attention visuelle peut être guidéepar di�érents fateurs. On distingue en général deux familles de fateurs qu'on appelle fateursexogènes et fateurs endogènes [Jonides, 1981,Corbetta et Shulman, 2002℄. Les fateurs exogènesregroupent l'ensemble des propriétés physiques des stimuli dans leur environnement (e.g. on-traste, nouveauté) tandis que les fateurs endogènes dépendent de buts internes volontaires (e.g.la ouleur d'un objet reherhé). Dans la setion 1.1, on présente les résultats de di�érentes ex-périenes de psyhologie qui indiquent quels fateurs visuels peuvent guider l'attention. Lorsquel'attention est guidée par des fateurs exogènes, on parle d'attention bottom-up ou stimulusdriven. Dans la setion 1.2, on étudie, en exposant les résultats de quelques expérienes 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 onnaissanes 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 fateurs qui guidentl'attention visuelle. En�n, dans la setion 1.4, on présente une revue des modèles proposés pourl'attention visuelle.



10 Chapitre 1. L'attention visuelle séletive1.1 Attention visuelle exogène guidée par les propriétés physiquesdes stimuli[Desimone et Dunan, 1995℄ dé�nissent l'attention exogène ou bottom-up omme un méan-isme qui dérive de biais intrinsèques, ou appris, des systèmes pereptifs en faveur de ertainstypes de stimuli. Ces biais s'observent dans le paradigme de reherhe de trait proposé dansla Feature Integration Theory(FIT) [Treisman et Gelade, 1980℄. Les auteurs distinguent deuxparadigmes de reherhe visuelle : une reherhe parallèle et une reherhe en série. Selon esauteurs, la reherhe d'une ible dé�nie par un unique trait visuel (trouver un objet rouge parmides objets bleus) est rapide et ne néessite pas l'intervention de l'attention. Elle est aratériséepar un temps de reherhe de la ible indépendant du nombre de distrateurs1 (�gure 1.1a). Auontraire, une reherhe de onjontion de traits dépend linéairement du nombre de distrateurs(�gure 1.1b, trouver la barre vertiale noire parmi des barres horizontales noires et des barresvertiales blanhes). Dans e as, les auteurs suggèrent que l'attention est déployée de manièreséquentielle sur tous les distrateurs jusqu'à trouver la ible.
a)
b) )Fig. 1.1 � a) On détete très rapidement la présene ou l'absene d'une barre horizontale. Letemps mis pour réaliser la tâhe est indépendant du nombre de distrateurs. b) Au ontraire,le temps mis pour trouver une barre vertiale noire dépend du nombre de distrateurs (barresvertiales blanhes ou horizontales noires). ) Courbes typiques de temps de réponse en fontiondu nombre de distrateurs dans des reherhes simples ou par onjontion. a),b) adapté de [Wolfe,2000℄. ) adapté de [Treisman et Gelade, 1980℄Cette dihotomie brutale entre reherhe parallèle et reherhe séquentielle a été ritiquéepar di�érents auteurs. En e�et, ertaines reherhes par onjontion peuvent être relativemente�aes [MLeod et al., 1988℄. D'autre part, omme le souligne [Wolfe, 1998℄, la reherhe d'uneonjontion de traits pourrait pro�ter de l'extration des traits préattentifs en préseletionnantun sous ensemble des stimuli qui sont plus probables d'être la ible plut�t qu'en parourant tousles stimuli. [Dunan et Humphreys, 1989℄ propose d'introduire la notion de similarité entre la1Les distrateurs sont dé�nis omme l'ensemble des stimuli qui ne sont pas la ible



1.1. Attention visuelle exogène guidée par les propriétés physiques des stimuli 11ible et les distrateurs et entre les distrateurs eux-mêmes. Plus la ible est similaire aux dis-trateurs ou plus les distrateurs sont similaires entre eux, plus la tâhe est di�ile et néessiteplus de temps. [Wolfe, 1998℄ préfère parler de reherhe e�ae et ine�ae. L'e�aité d'unereherhe visuelle est estimée en alulant la pente de la ourbe représentant le temps de réa-tion en fontion du nombre de distrateurs (�gure 1.1). Plus la pente est importante, moins lareherhe est e�ae.Les auteurs s'aordent sur le fait que des traits visuels sont extraits en parallèle, en a-ord ave la séletivité des ellules dans les aires visuelles, et que es derniers peuvent guiderle déploiement de l'attention. Di�érents travaux identi�ent les aratéristiques 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 distrateurs, le temps mis pourtrouver la ible est onstant, alors on a des indies que e trait peut être préattentif. Néanmoins,e onstat ne se véri�e pas systématiquement et il existe des on�gurations pour lesquelles unereherhe de onjontion de traits peut onduire à une ourbe temps de réation versus nombrede distrateurs de pente prohe de zéro. La �gure 1.2 présente l'une de es on�gurations : legrand arré blan est rapidement loalisé même si on augmente le nombre de distrateurs. Pourautant, la aratéristique �grand-blan� a très peu de hane d'être un trait préattentif. Uneseonde expériene permettant d'identi�er es traits préattentifs repose sur une asymétrie dela reherhe visuelle : il est plus faile de déteter la présene d'un trait que son absene. Parexemple, il est plus simple de déteter une lettre inversée parmi des lettres droites que l'inverse(�gure 1.2b).

Fig. 1.2 � a) La reherhe de la onjontion grand-blan est e�ae sans pour autant que laaratéristique grand-blan ne puisse être onsidérée omme un trait préattentif. Adapté de[Wolfe, 2005℄. b) Asymétrie dans la reherhe visuelle. Il est plus faile de déteter la présened'un trait que son absene. Adapté de [Wolfe, 2001℄Dans la proposition originelle de [Treisman et Gelade, 1980℄, l'attention est déployée séquen-tiellement et permet de séletionner un stimulus et de lier les traits visuels extraits en parallèlepar le �ltrage préattentif. Ce seond 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 pereption de onjontions virtuelles (illusory onjuntions) [Treisman et Shmidt,



12 Chapitre 1. L'attention visuelle séletive1982℄ (la présentation d'une barre horizontale bleue et d'une barre vertiale verte onduirait, sila liaison entre les attributs n'est pas orretement assurée, à la pereption d'une barre horizon-tale verte ou d'une barre vertiale bleue). Dans la FIT, le binding problem est résolu pare quel'attention est dirigée spatialement sur la région qu'oupe un objet. Cette idée fait référeneà la métaphore du spotlight attentionnel qui suggère que l'attention est dirigée sur une régionde l'espae 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'assoiation des attributs visuels d'une ible est ainsi une onséquene du fait qu'ilsappartiennent à la même ible, oupant ainsi la même région de l'espae visuel. Cette idée meten avant un r�le failitateur de l'attention.

Fig. 1.3 � Gauhe : paradigme expérimental permettant d'observer le phénomène d'inhibitionde retour. Une position spatiale parmi deux est indiée puis une ible est présentée à l'une dees deux positions. On mesure le temps de réation du sujet vers la ible, en fontion du délaientre l'indie et la ible. Droite : Temps de réation en fontion du délai lorsque l'indie et laible 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 failitateur pour un délai ourtet un e�et inhibiteur pour un délai long.L'un des phénomènes mettant en avant les e�ets failitateurs et inhibiteurs de l'attention estl'inhibition de retour (IOR) introduite par [Posner et al., 1980℄. L'expériene lassique (�gure1.3) onsiste à plaer 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 indie 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 exéuter uneréponse manuelle assoiée à la ible. On distingue le as valide où l'indie et la ible oupent lamême position et le as invalide où l'indie et la ible sont présentés à des positions di�érentes.On onstate que si le délai entre la présentation de l'indie et de la ible est ourt (≤ 150ms), letemps de réation moyen dans le as valide est plus ourt, e qui orrespond à un e�et failita-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 réation moyen est plus long dans le as valide quedans le as invalide. Ces résultats suggèrent que l'attention ne reste pas sur l'indie et qu'il luifaut un ertain temps pour revenir sur une région sur laquelle elle a été préédemment déployée.Dans [Rafal et al., 1989℄, les auteurs distinguent le as où l'indie est exogène (la position spa-



1.2. Attention visuelle endogène guidée par les buts 13tiale de l'indie est expliite omme dans l'expériene de Posner et Cohen) du as où l'indie estendogène (la position spatiale est indiquée par une �èhe entrale). Ils montrent en partiulierque lorsque la tâhe onsiste à déteter une ible sans bouger les yeux, l'inhibition de retour nes'observe que si l'indie est exogène, 'est à dire expliite. Par ailleurs, ils montrent égalementque si la tâhe néessite de préparer une saade dans la diretion de l'indie, l'inhibition deretour s'observe quelle que soit la nature de l'indie. Ce dernier résultat suggère un lien entre ledéploiement de l'attention et la préparation d'une saade oulaire sur lequel nous reviendronsdans le paragraphe 1.2.1. D'après [Klein, 2000℄, l'inhibition de retour permettrait de failiter lareherhe visuelle en empêhant l'attention d'être foalisée sur une région de l'espae préédem-ment examinée.Le phénomène d'attentional blink [Raymond et al., 1992℄ met également en avant la dimen-sion temporelle de l'alloation de l'attention. Dans ette expériene, on présente rapidement unesuession de stimuli à une même position. Lorsque le sujet répond à une première ible T1, sesperformanes pour répondre à une ible T2 hutent si le délai entre la présentation des deuxibles est ompris entre 100ms et 500ms. En dehors de ette fenêtre temporelle, les performanessont meilleures. Cette expériene 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 expérienes montrent qu'une onnaissane a priori biaisele omportement. [Yarbus, 1967℄ montre par exemple que le parours oulaire pendant l'obser-vation d'une sène est orrélé à l'objetif poursuivi par ette reherhe (�gure 1.4, déterminerl'âge des personnes présentes dans la sène, déduire leur ativité). Comme nous le verrons parla suite, ertains auteurs suggèrent que le parours oulaire et le déploiement de l'attention sontintimement liés. Néanmoins, nous nous limitons dans e hapitre au déploiement de l'attentionsans mouvement oulaire. L'expériene de Posner présentée dans la setion préédente est unexemple illustrant qu'une onnaissane a priori a une in�uene sur le omportement, même sansmouvement oulaire, le sujet devant garder les yeux �xés sur le point de �xation.Di�érentes expérienes montrent les orrélats neuronaux du biais apporté par une onnais-sane a priori, véritable fateur endogène permettant de guider l'attention. On distingue générale-ment deux types de fateur endogène :� l'attention guidée par des informations spatiales� l'attention guidée par des attributs visuelsNous proposons dans les deux setions qui suivent une revue des expérienes mettant en exergue
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a) b)Fig. 1.4 � a) Dans son expériene [Yarbus, 1967℄ présente une sène qu'un sujet doit examinerave di�érentes onsignes. Pendant que le sujet réalise la tâhe, les mouvements de ses yeux sontenregistrés. b) Mouvements oulaires enregistrés pour trois objetifs 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 réents suggèrent une troisièmeomposante pour l'attention, basée sur les objets mais que nous ne développerons pas ii [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 séletionner 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 [MAdams et Maunsell, 1999℄, les auteurs étudient les e�ets de l'attention spatiale surla réponse de ellules dans V42. Les auteurs réalisent des expérienes delayed math-to-sampleen enregistrant l'ativité de neurones de V4. Dans une expériene delayed math-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 distrateur. Le sujet doit alors répondre (par exemple par une réponse manuelleou par un mouvement oulaire) en diretion de la ible. Les auteurs utilisent ii ette expérienepour étudier la manière dont la réponse de ertaines ellules est modi�ée selon que le hampréepteur des ellules enregistrées ouvre la ible ou le distrateur. Dans leur étude, les auteursmontrent en partiulier que lorsque l'attention spatiale est dirigée dans le hamp réepteur d'unneurone sensible à l'orientation, sa ourbe de réponse en fontion de l'orientation du stimulusprésenté est multipliée par un gain. Ce gain multipliatif augmente en moyenne de 32% la réponsedes neurones sans altérer sa séletivité.Un simple gain multipliatif de la réponse prédit que l'e�et de l'attention augmente ave le2V4 est une aire visuelle impliquée dans le traitement de aratéristiques 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 setion3.3.1
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a) b)Fig. 1.5 � a) Deux séquenes de stimuli sont présentées à deux positions spatiales. La séquenepertinente est indiée au début de l'expériene. L'animal doit déteter une ible orientée à 45° àette position spatiale. b) Réponse moyenne de ellules dans V4 à di�érents ontrastes avel'attention spatiale dirigée dans leur hamp réepteur (ligne en trait plein) et l'attention spatialedirigée en dehors de leur hamp réepteur (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 déroît au dehors. En partiulier [Reynolds et al., 2000℄ montrentque diriger l'attention sur une région de l'espae augmente la sensibilité de neurones de V4 dontle hamp réepteur ouvre ette région. Durant toute l'expériene (1.5a), l'animal doit garderson regard sur un point de �xation. L'expériene onsiste alors à présenter une suession destimuli à deux positions spatiales, une dans haque hémihamp. Les séquenes de stimuli sontonstituées d'un stimulus sinusoïdal horizontal (grating) dont ils font varier le ontraste puisd'une ible orientée à 45°. Au début de l'expériene, une des deux régions de l'espae est indiéepar un adre blan. Cet indie indique la position spatiale à laquelle la ible (ontraste orienté à45°) doit être détetée : le singe doit relâher un levier lorsque la ible apparaît à ette positionsans tenir ompte de la séquene présentée à la position non indiée. Comme toutes les expéri-enes 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'espae. Les auteurs enregistrent l'ativité de neurones de V4dont le hamp réepteur ouvre soit la séquene pertinente, soit la séquene 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 réepteur et lorsque l'attention est dirigée en dehors de leurhamp réepteur. La �gure 1.5b résume une partie de leurs résultats. Elle représente de gauheà droite la réponse moyenne de 84 neurones à des stimuli de ontraste roissant. La ourbe noireorrespond à la réponse lorsque l'attention spatiale est portée sur le hamp réepteur de la el-lule, la ourbe grise lorsque l'attention est portée en dehors du hamp réepteur. On onstateen partiulier que la fréquene de déharge spontanée des ellules est arue, même en l'absened'une stimulation (as d'un onstrate nul de la �gure la plus à gauhe). Par ailleurs, l'in�uenede l'attention spatiale sur la fréquene de déharge dépend du ontraste du stimulus présentédans le hamp réepteur de la ellule enregistrée. On observe ette dépendane sur les �gures1.5b mais elle est aentuée lorsqu'on trae le hangement de la réponse, ave ou sans attentionspatiale, en fontion 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



16 Chapitre 1. L'attention visuelle séletiveêtre modélisés par un gain multipliatif sur les entrées (ontrast gain model), dont l'amplitudedépend du ontraste du stimulus oupant le hamp réepteur de la ellule.

Fig. 1.6 � Réponse de neurones de V4 en fontion du ontraste du stimulus dans le as oùl'attention est dirigée dans le hamp réepteur et le as où l'attention est dirigée en dehors(lignes en trait plein). Le pourentage de hangement de la réponse est représenté en pointillés.Adapté de [Reynolds et al., 2000℄En partant de es observations, on herhe 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 fontion du ontraste d'un stimulusqui oupe son hamp réepteur ; ses e�ets peuvent être modélisés par un gain multipliatif sur :� les entrées de la ellule (ontrast gain model)� la réponse de la ellule (response gain model)� l'ativité de la ellule (ativity gain model)Le premier modèle (�gure 1.7a) établit deux préditions :� l'in�uene de l'attention est plus important pour des ontrastes modérés que pour desontrastes petits ou grands� l'attention ne modi�e pas le taux de déharge spontanée (réponse à un stimulus de ontrastenul)Le seond modèle (�gure 1.7b) prédit que l'in�uene de l'attention est d'autant plus importantque le ontraste du stimulus est important, sans modi�er le taux de déharge spontanée. Letroisième modèle (�gure 1.7) onduit à des préditions similaire au modèle préédent à la dif-férene que le taux de déharge spontanée est également augmenté. Dans une étude réente [Willi-ford et Maunsell, 2006℄, les auteurs soulignent qu'il n'est pas enore possible de tranher en faveurde l'un ou l'autre de es modèles, tout en soulignant que seul le gain sur l'ativité reproduit l'aug-mentation du taux de déharge spontanée observée dans di�érentes études [Luk et al., 1997℄.Les travaux ités préédemment s'intéressent essentiellement aux e�ets de l'attention visuellespatiale sur la réponse d'une ellule dont le hamp réepteur est oupé par un stimulus et soulig-nent que ses e�ets peuvent être modélisés par un gain multipliateur même s'il n'est pas enore
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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 déharge spontanée). ) Lese�ets de l'attention sont modélisés par un gain sur l'ativité. Adapté de [Williford et Maunsell,2006℄possible de tranher pour un gain sur l'entrée, la réponse ou l'ativité d'une ellule.Nous venons de voir un e�et de l'attention visuelle spatiale sur la réponse d'une ellulelorsque son hamp réepteur est oupé par un seul stimulus. Un seond e�et de l'attentionvisuelle spatiale intéressant est observé lorsque plusieurs stimuli oupent le même hamp réep-teur. Dans [Desimone et Dunan, 1995℄, les auteurs s'intéressent à l'ativité de ellules dans V4et IT3 lorsque deux ibles sont présentes dans leur hamp réepteur. L'une de es ibles évoqueune réponse forte (good stimulus), l'autre une réponse faible (poor stimulus) lorsqu'elles sontprésentées seules. Ils montrent en partiulier que si l'attention spatiale est dirigée en dehors duhamp réepteur 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 réepteur, la réponse estbiaisée en faveur de la ible dont l'attribut est pertinent pour le omportement. Nous verrons plusen détail dans la prohaine setion ette seonde forme de l'attention, guidée par les attributsvisuels. Ces expérienes ont onduit les auteurs à proposer le paradigme de ompétition biaisée(biased ompetition) qui suggère que lorsque plusieurs stimuli oupent le hamp réepteur d'uneellule, et si l'attention spatiale est dirigée vers e hamp réepteur, alors les stimuli entrent enompétition pour être représentés par la ellule. Une des raisons qui pourraient expliquer etteompétition est l'augmentation de la taille des hamps réepteurs 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 prémotrie 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'ativationdes iruits également impliqués dans la programmation d'une ativité motrie omme un mou-3IT : le ortex inférotemporal est impliqué dans le traitement de aratéristiques visuelles omplexes ommedes formes ou des visages. Il est représenté sur la �gure 1 ; on reviendra plus en détails sur ette aire dans lasetion 3.3.1



18 Chapitre 1. L'attention visuelle séletivevement oulaire : les iruits du ontr�le oulomoteur et du déploiement de l'attention spatialepartageraient un grand ensemble de strutures [Corbetta et al., 1998℄. Les résultats de di�érentesexpérienes renforent ette théorie. Dans les expérienes de [Ho�man et Subramaniam, 1995℄,les sujets doivent exéuter une saade vers un stimulus tout en détetant une ible présentée àla même position ou à une position di�érente juste avant le mouvement. Les auteurs montrentalors que la détetion de la ible est d'autant plus e�ae qu'elle oupe la position ible de lasaade. Pour étudier le lien entre le ontr�le oulomoteur et le déploiement de l'attention spa-tiale, on peut également s'intéresser aux onséquenes de la stimulation ou de l'inativation destrutures dont on montre qu'elles sont également impliquées dans le ontr�le oulomoteur. Ene�et, si le déploiement de l'attention spatiale est assuré par des strutures également impliquéesdans le ontr�le oulomoteur, on devrait onstater des dé�its attentionnels en perturbant esdernières. C'est le onstat que font di�érents auteurs en stimulant ou en inativant temporaire-ment deux prinipales strutures dont on onnaît l'impliation dans le ontr�le oulomoteur :FEF4 et SC5 [Moore et Fallah, 2001,Moore et Fallah, 2004,Wardak et al., 2006,MPeek et Keller,2004℄.

a) b)Fig. 1.8 � a) Le singe doit déteter une variation d'intensité d'une ible périphérique, en gardantle regard �xé sur la roix, tout en ignorant un distrateur �ashé séquentiellement à des positionsaléatoires. Pendant la tâhe, un site de FEF est mirostimulé ave un délai préédent la variationd'intensité de la ible variable. b) Sensibilité relative en fontion du délai entre la mirostimu-lation et la variation d'intensité de la ible. Plus le délai est ourt, plus les performanes sontéquivalentes au as où auun distrateur n'est présenté, aratérisé par une sensibilité relatived'environ 1.20 (�èhe sur l'axe des ordonnées). Cet e�et n'est observé que lorsque la ible oupele 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 onséquenesomportementales et physiologiques d'une mirostimulation de FEF (�gure 1.8). En stimulantséletivement FEF ave un ourant su�samment fort, il est possible de susiter un mouvement4FEF : frontal eye �eld est l'une des prinipales aires oulomotries. Elle est située dans le lobe frontal. Onreparlera plus en détails de ette aire en setion 3.3.35SC : superior olliulus est l'une des prinipales aires oulomotries. Elle est située au sommet dumésenéphale. On reparlera plus en détails de ette aire en setion 3.2.2



1.2. Attention visuelle endogène guidée par les buts 19oulaire en diretion 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 oulaire. Ils onstatent alors que ette mirostimulation favorise ladétetion d'une ible positionnée dans le hamp réepteur aligné ave le hamp de mouvementdu site stimulé. Ils montrent également dans une autre étude [Moore et Armstrong, 2003℄ qu'unemirostimulation de FEF produit des e�ets dans V4 similaires aux e�ets de l'attention spatialementionnés préédemment [Reynolds et Chelazzi, 2004℄. Dans [Wardak et al., 2006℄, les auteursmontrent qu'en inativant temporairement un site de FEF, non seulement la faulté de produiredes saades visuellement guidées est altérée mais la reherhe d'une ible visuelle parmi desdistrateurs, sans mouvement oulaire, l'est également.Des expérienes d'ativation et d'inativation réversible de SC ont également été réalisées [Ca-vanaugh et Wurtz, 2004,Müller et al., 2005,MPeek et Keller, 2004℄ et ont onduit à des résultatssimilaires. Ces résultats viennent renforer la proposition de la théorie prémotrie de l'attentionselon laquelle le ontr�le oulomoteur et le déploiement de l'attention spatiale sont intimementliés.Dans ette setion, nous avons vu deux e�ets de l'attention visuelle spatiale sur la réponse deertains neurones. Nous retiendrons que l'attention spatiale favorise le traitement d'un signal sielui-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 quees e�ets attentionnels pourraient être expliqués par des a�érenes des strutures oulomotries,en aord ave la théorie prémotrie de l'attention. Dans la prohaine setion, nous disutons del'in�uene d'une onnaissane 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 onnaissane a priori d'une aratéristique d'une ible àreherher in�ue à la fois sur le temps de réponse du sujet pour la tâhe mais également surle niveau physiologique. Nous traiterons dans e paragraphe des attributs non spatiaux ommel'orientation, la ouleur, la diretion du mouvement. Pour reherher de tels orrélats neuronaux,il est naturel de ommener par étudier les ellules le long de la voie ventrale, du ortex visuel auortex inférotemporal. Comme nous le verrons plus en détail dans la setion 3.3.1, les struturesortiales le long de ette voie sont spéialisées dans le traitement d'attributs visuels tels que laouleur, l'orientation ou des formes plus ou moins omplexes omme par exemple les visages.Dans [Moran et Desimone, 1985℄, les auteurs montrent l'in�uene de l'attention sur la réponsede neurones dans V4 et IT. Dans leur expériene, ils présentent deux stimuli qui peuvent ou nonouper simultanément le hamp réepteur 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 oupent le hamp réepteur de la ellule enregistrée, sa réponseest prinipalement déterminée par la réponse au stimulus pertinent présenté seul ;



20 Chapitre 1. L'attention visuelle séletive� lorsque seul le bon stimulus oupe le hamp réepteur de la ellule, sa réponse est lamême, que l'attention soit portée sur le bon stimulus ou sur le mauvais.Ils onluent ainsi que lorsque deux stimuli oupent le hamp réepteur d'un neurone, sa réponseest déterminée par les propriétés du stimulus pertinent, omme si l'in�uene du distrateur étaitsupprimée.

Fig. 1.9 � a) Trois paradigmes d'une tâhe delayed math-to-sample sont onsidérés : lorsque laible est présente et qu'elle susite une réponse forte de la part de la ellule enregistrée, lorsquela ible est présente et qu'elle susite une réponse faible et lorsque la ible n'est pas présente.b) Réponse à la présentation de l'indie 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 diretion de la réponse au stimulus reherhé 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 évidene dans destravaux ultérieurs [Chelazzi et al., 1998,Reynolds et al., 1999℄. [Chelazzi et al., 1998℄ soulignenten partiulier l'évolution temporelle de l'ativité d'un neurone de IT dont le hamp réepteurest oupé par deux stimuli (bon et mauvais) pendant une tâhe delayed math-to-sample. Cetteexpériene 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 réepteur)puis diverge signi�ativement omme si seul le stimulus attendu était présent (�gure 1.9). Enpartiulier, si la ible est le stimulus qui évoque la réponse la plus faible, la réponse est e�etive-ment faible même si le stimulus évoquant une réponse forte est enore présent dans le hampréepteur 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 prinipes du paradigme de �ompétition biaisée� proposé par [Desimone etDunan, 1995℄. Selon e paradigme, lorsque plusieurs stimuli oupent le hamp réepteur d'uneellule, 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'oupentpas simultanément le hamp réepteur 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 réepteurs augmente (de 3° dansV4 à 25° dans TE).Les résultats préédents illustrent un e�et suppressif loal de l'attention guidée par les at-tributs, lorsque plusieurs stimuli oupent un même hamp réepteur : lorsque plusieurs stimuli,dont l'un est la ible, sont présentés dans le hamp réepteur d'une ellule, la réponse de la el-lule est uniquement déterminée par la réponse à la ible présentée seule, omme si l'in�uene dudistrateur était supprimée. D'autres études montrent une in�uene globale [Motter, 1994a,Mot-ter, 1994b, Treue et Martínez-Trujillo, 1999℄. Dans [Motter, 1994a℄, les auteurs présentent unindie de ouleur au entre du hamp visuel puis un ensemble de stimuli (paradigmes math etnon-math de la �gure 1.10a). Les stimuli sont disposés de telle manière qu'ils n'oupent pas lehamp réepteur d'un même neurone de V4. Après un délai, toutes les ibles sont éteintes saufdeux : l'une est de la ouleur de l'indie, l'autre non. L'animal a pour tâhe de disriminer l'ori-entation de la barre dont la ouleur est elle de l'indie. Les auteurs onsidèrent deux as : dansle premier, le stimulus qui oupe le hamp réepteur d'une ellule enregistrée est de la ouleurde l'indie (math). Dans le seond, il n'a pas la ouleur de l'indie (non-math). Les auteursmontrent que la réponse des neurones est plus forte lorsque le stimulus a la ouleur de l'indieque lorsqu'il ne l'a pas. Cette di�érene 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 préédents dans laquelle ils hangentla ouleur de l'indie après la présentation de l'ensemble des stimuli (paradigme ue swith dela �gure 1.10a). Ils montrent alors que la réponse des neurones de V4 hange dynamiquementave l'indie (�gure 1.10) ave une latene variant de 150 à 300ms selon les as (non-math versmath ou math vers non-math).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'ativité de ellules dans MT est enregistrée. L'un de esensembles de points se trouve dans le hamp réepteur de la ellule, l'autre dans l'hémihampopposé. L'expériene onsiste à déplaer es deux ensembles de points soit dans la même dire-tion, soit dans une diretion opposée tout en �donnant� l'instrution à l'animal de disriminer la6MT (ou V5) est une aire visuelle dont les ellules sont séletives au mouvement visuel. On reviendra plus endétails sur ette aire dans la setion 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 disriminer l'orientation dustimulus qui a la ouleur du point de �xation. Cette tâhe permet uniquement de forer l'animalà se mémoriser la ouleur du point de �xation. Avant de réaliser ette tâhe de disrimination, 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 paradigmesmath et non-math mais hange de ouleur dans le paradigme ue-swith. Pendant que le singeréalise la tâhe, on enregistre l'ativité d'une ellule dont le hamp réepteur est représenté parle erle en pointillés. b) Que le stimulus qui oupe le hamp réepteur de la ellule ait ounon les attributs préférés de la ellule (di�érene 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 pertinene du stimulus quioupe le hamp réepteur de la ellule enregistrée. Adapté de [Motter, 1994a,Motter, 1994b℄



1.3. Bilan des résultats expérimentaux sur l'attention visuelle 23diretion du mouvement de l'ensemble en dehors du hamp réepteur. Les auteurs observent quela réponse des ellules est plus forte lorsque l'ensemble de points en dehors du hamp réepteurse dirigent dans la même diretion que l'ensemble de points dans le hamp réepteur, que dans ladiretion opposée. Ils montrent également que lorsque plusieurs stimuli oupent le même hampréepteur d'une ellule de MT, sa réponse est biaisée en faveur du stimulus sur lequel l'attentionest portée, en aord ave le paradigme de �ompétition biaisée� proposée par R. Desimone et J.Dunan. 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 tâhe dans laquelle le sujet est engagé et la séletivité desneurones. Cet e�et peut être modélisé par un gain multipliatif sur les entrées de la ellule quin'altère pas la forme de la séletivité des ellules.Les études présentées préédemment illustrent qu'une onnaissane a priori d'un attributpertinent pour le omportement a un e�et sur l'ativité de ellules dans V4, IT et MT. Cettein�uene 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 réepteurd'une même ellule.1.3 Bilan des résultats expérimentaux sur l'attention visuelleDans les setions préédentes nous avons présenté di�érents travaux expérimentaux soulig-nant les orrélats psyhologiques et physiologiques de l'attention visuelle. Nous retiendrons dees résultats qu'il y a di�érents fateurs 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 setion 1.1, est remarquablementbien mise en avant par les expérienes de reherhe 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�uene a été présentée respetivement dans lessetions 1.2.1 et 1.2.2. L'un des e�ets de l'attention visuelle spatiale est d'aentuer la représen-tation d'un stimulus, dont l'amplitude est par exemple trop faible pour susiter une réponseforte de la part de la ellule. Nous avons vu que et e�et pouvait être modélisé par un gainmultipliatif sur les entrées d'une ellule. Nous avons également vu l'in�uene de l'attention surl'ativité de ellules dont le hamp réepteur est oupé par plusieurs stimuli. En partiulier,l'attention guidée par les attributs visuels permet de favoriser le traitement de ertains stimuliau détriment des distrateurs.Dans la prohaine partie, nous présentons trois modèles attentionnels. Ces trois modèlesapportent trois ontributions distintes 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 onnaissane a priori dans un modèle attentionnel



24 Chapitre 1. L'attention visuelle séletive1.4 Revue des prinipaux modèles attentionnelsDi�érentes approhes ont été proposées pour modéliser l'attention visuelle dont on trouveraune revue détaillée dans [Frintrop, 2005a℄. Historiquement, la proposition de [Koh et Ullman,1985℄ est la première, et repose sur les prinipes 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 ensuiteombinées dans une arte de saillane à partir de laquelle on détermine quelle région de l'espaevisuel doit être traité en priorité. Un algorithme winner-take-all (WTA) est appliqué sur ettearte de saillane pour déteter 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 partiulier 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 atuelle.Il n'intègre que depuis très réemment un biais représentant des onnaissanes a priori, 'est laraison pour laquelle nous mettrons essentiellement l'aent sur la manière dont e système extraitles régions de l'espae visuel les plus pertinentes uniquement sur la base des propriétés intrin-sèques de la sène visuelle. Dans la proposition originelle de la FIT, si la ible n'est pas détetéedu premier oup, tous les stimuli sont séletionnés séquentiellement. [Wolfe et al., 1989,Wolfe,1994,Wolfe et Ganarz, 1996℄ a été le premier à ritiquer et aspet et propose dans le guidedsearh model qu'une onnaissane 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 faiseau lumineux séletionnant une région ontiguë de l'espae visuel. Laproposition de [Ahmad, 1992℄ est littéralement une implémentation de ette métaphore. LesShifter iruits [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'espae est séletionnée et aiguillée vers un système de reonnaissane a�n de réaliser des sys-tèmes de reonnaissane invariante. Cette idée qu'une partie de l'information disponible estséletionnée et transmise aux niveaux de traitement supérieurs se retrouve également dans leFeatureGate Model [Cave et Bihot, 1999℄ et dans le Seletive Tuning Model [Tsotsos, 1995℄ quenous détaillerons dans le paragraphe 1.4.2. Ces modèles reposent sur une struture hiérarhiquede niveaux de traitement ave un méanisme de séletion qui détermine si l'information est au-torisée à passer au niveau de traitement supérieur. Ils mettent ainsi l'aent sur la ompétitionà un niveau de traitement, en vue d'aéder 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 partiulier, [Lanyonet Denham, 2004℄ propose une séparation entre une voie spéialisée dans la reonnaissane desstimuli et une voie spéialisée dans le traitement des informations spatiales. Leur modèle re-produit des résultats expérimentaux sur l'in�uene de l'attention dans V4 et IT. [Deo et al.,2005℄ implémente les prinipes de la �ompétition biaisée� de R. Desimone et J. Dunan, 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 soure ainsi que des vidéos illustrant le fontionnement du système sont disponibles sur le site del'équipe de Laurent Itti http ://ilab.us.edu/bu/



1.4. Revue des prinipaux modèles attentionnels 25préédents mais exploite également la proposition de la �théorie prémotrie de l'attention� deG. Rizzolatti selon laquelle le déploiement de l'attention spatiale et l'exéution d'un mouvementoulaire sont intimement liés. Selon l'hypothèse de la réentrée (reentry hypothsesis) que l'auteurpropose, des onnaissanes a priori (spatiales ou non spatiales) in�uenent 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 saillane : attention bottom-up, L. IttiLe modèle proposé par [Koh et Ullman, 1985℄ (�gure 1.11haut) repose sur les prinipes 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 saillane qui onstitue une représentation uni�ée de la pertinene omportementale de haqueposition de l'espae visuel. Un algorithme winner-take-all est ensuite appliqué pour déterminersur quelle position spatiale l'attention visuelle est déployée. Cette arhiteture onstitue la basedu modèle développé par [Itti et al., 1998, Itti et Koh, 2001℄ (�gure 1.11bas). Di�érents anaux(mouvement, orientation, luminane, ouleur) sont extraits à di�érentes éhelles puis, au sein d'unmême anal, les di�érents niveaux sont ombinés pour onstruire des artes de saillane intermé-diaires qui sont ensuite elles-mêmes ombinées pour représenter la arte de saillane prinipale.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 saillane a�n que l'attention sedéploie par ordre de saillane déroissant.Ce modèle intègre prinipalement l'attention bottom-up et dé�nit la saillane omme unontraste loal dans di�érents anaux. Di�érentes études montrent que la saillane ainsi dé�nieest orrélée aux mouvements oulaires réalisés par des sujets humains observant la même sène[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 reonnaissane hiérarhiquedéveloppé par l'équipe de Tomaso Poggio [Riesenhuber et Poggio, 1999℄ : seules les informationsde la région la plus saillante atteignent le système de reonnaissane. Dans [Navalpakkam et Itti,2005℄, les auteurs adjoignent au modèle originel une mémoire à long terme représentant des on-naissanes a priori qui peuvent fournir une information omplémentaire et ainsi biaiser la artede saillane. Par exemple, si la sène est un bord de mer et que la tâhe onsiste à reherherune personne, il est plus probable de la trouver marhant sur la plage que volant dans le iel.En�n, une version légèrement modi�ée, mais qui repose sur les mêmes prinipes que [Itti et al.,1998℄, est présentée et amplement détaillée dans [Frintrop, 2005b℄.L'une des prinipales hypothèses de e modèle est qu'il existe une arte topographiquereprésentant la pertinene omportementale de haque position du hamp visuel. Or, plusieurs
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Fig. 1.11 � Haut : Shéma de prinipe proposé par [Koh et Ullman, 1985℄. Des aratéristiquesvisuelles, extraites en parallèle et représentées dans les artes primaires onvergent sur la arte desaillane. Une ompétition est engagée et la région la plus saillante apture l'attention. b)Bas :Modèle proposé par [Itti et Koh, 2001℄. Plusieurs aratéristiques visuelles (ouleur, orientation,luminane, mouvement) extraites en parallèle sont ombinées pour former la arte de saillane.La ombinaison de es artes primaires peut être biaisée par des onnaissanes a priori (in�uenetop-down). Le méanisme d'inhibition de retour mémorise les positions spatiales sur lesquellesl'attention a été déployée pour biaiser la ompétition en faveur d'une région non séletionnéepréédemment.



1.4. Revue des prinipaux modèles attentionnels 27études montrent que la saillane serait beauoup plus distribuée : di�érentes aires exhibent despropriétés qui en font des andidats potentiels pour représenter la saillane. [Gottlieb et al.,1998℄ montrent en partiulier que les neurones de l'aire LIP dans le pariétal postérieur ont uneativité orrélée à la pertinene omportementale des stimuli, qu'ils apparaissent subitement ouqu'ils deviennent pertinents pour la tâhe. [Thompson et Bihot, 2005℄ mènent une série d'é-tudes desquelles ils onluent qu'une population de neurones de FEF exhibe toutes les propriétésaratéristiques d'une arte de saillane, et que FEF, onnu pour son impliation dans la produ-tion d'une saade oulaire, pourrait également être impliqué dans le déploiement de l'attentionspatiale sans mouvement oulaire. C'est une idée dont s'inspire en partiulier 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 olliulisupérieurs, le noyau pulvinar du thalamus ou enore l'aire visuelle primaire pourraient être desandidats pour une arte de saillane. La multipliité des aires dont les neurones ont des ativitésdépendantes de la pertinene omportementale des stimuli onduit à une vision beauoup plusdistribuée de la saillane que la proposition d'une représentation unique. Néanmoins, e systèmes'avère très e�ae pour prédire quelles régions de l'espae visuel sont plus suseptibles d'êtreobservées par un sujet.1.4.2 Seletive Tuning Model : ompétition pour la représentation, J.K. Tsot-sosLe Seletive Tuning Model est un modèle qui dérive d'une théorie mathématique développéepar ses auteurs [Tsotsos, 1995℄ reposant sur une formalisation d'une tâhe de reherhe 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�érene notable par rapport aux modèles à base de arte de saillane est qu'il n'y pasde représentation entralisée de la saillane. Au ontraire, elle est déterminée de manière itérativele long d'une struture hiérarhique pyramidale (�gure 1.12). L'information visuelle présentée auniveau le plus bas de la pyramide, la ouhe d'entrée, est propagée jusqu'au niveau le plus haut.Le long de la pyramide, les hamps réepteurs étant de plus en plus grands, l'information visuelled'une position spatiale se propage selon un �ne divergent (non représenté sur la �gure). Uneompétition winner-take-all est engagée sur tout le hamp visuel, dans la ouhe de plus hautniveau, a�n de déterminer le gagnant global, 'est à dire l'unité dont l'ativité est maximale.Cette ompétition peut être biaisée par des onnaissanes a priori si elles sont disponibles, maise n'est pas néessaire. Le vainqueur ative une ompétition entre ses entrées diretes a�n dedéterminer la région la plus ativée dans son hamp réepteur. Toutes les projetions n'ayant pasontribué à la vitoire du gagnant global sont inhibées. L'inhibition de es projetions onduit àun ra�nement itératif de l'ativité du gagnant. Ce proessus de séletion du gagnant est répétéréursivement jusqu'à la ouhe d'entrée. Ainsi, à partir d'un gagnant global, la ause de savitoire est loalisée dans le hamp visuel. Le hemin obtenu du gagnant global à la ause loaledans le hamp visuel est appelée pass zone tandis que les projetions inhibées réursivementforment un anneau inhibiteur. D'après les auteurs, en fontion de la tâhe onsidérée (détetion,loalisation, reonnaissane), les deux passes (montante puis desendante) ne sont pas toujoursnéessaires. Par exemple, pour déteter si un stimulus est présent dans la sène, la première passemontante peut su�re s'il est le gagnant de la ompétition. En revanhe, pour le loaliser, il est
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Fig. 1.12 � Shéma de prinipe du Seletive 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 séletionne la région la plus saillante. Legagnant délenhe réursivement une ompétition parmi ses entrées diretes qui onduit à laséletion du stimulus le plus saillant dans son hamp réepteur et à l'inhibition du voisinageimmédiat.néessaire de propager le gagnant jusqu'à la ouhe sensorielle.Le adre théorique duquel dérive e modèle onduit les auteurs à proposer un ertain nombrede ontraintes qu'un système de vision doit respeter, qu'il soit informatique ou biologique. Pourle système visuel des primates, ertaines de es ontraintes onstituent des préditions, d'autresont été véri�ées expérimentalement. Par exemple, les auteurs prédisent que lorsqu'une régionest séletionnée 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 saillane. Comme nous l'avons vu dans le paragraphe préédent,di�érentes aires dans le ortex exhibent des propriétés attentionnelles qui onduisent les auteursà les onsidérer omme des artes de saillane. Les auteurs suggèrent également que la latenede l'in�uene de l'attention augmente en se rapprohant des aires visuelles inférieures. Plusieurstravaux, revus dans [Tsotsos et al., 2001℄, on�rment ette prédition.La prinipale appliation de e modèle onerne le traitement du mouvement [Tsotsos et al.,2005℄. Certaines extensions sont proposées, omme la reonnaissane d'objets [Dolson, 1997℄ oul'adjontion d'un système gérant le parours d'une sène visuelle à l'aide de saades oulaires [Za-haresu et al., 2004℄. L'un des aspets essentiels de e modèle est la modi�ation itérative, toutau long de la hiérarhie, de la représentation des informations. Ces modi�ations de la représen-tation s'opèrent au travers de ompétitions suessives 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 préédents, et propose que l'at-tention est une propriété émergente plut�t qu'une fontionnalité reposant sur un iruit ad ho.Parmi ses prinipales aratéristiques, le modèle est onstitué d'une distintion laire entre unevoie spéialisée pour la reonnaissane des stimuli et une voie spéialisée dans le traitement desinformations spatiales, qu'on peut assimiler à la voie ventrale et la voie dorsale que nous avonsbrièvement évoquées dans l'introdution et sur lesquelles nous reviendrons au hapitre 3. Il viseégalement à modéliser les in�uenes 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 aratéristiques visuelles (ouleur, orientation, inten-sité) extraites en parallèle. Di�érents niveaux de es pyramides sont ombinés a�n de former desartes de saillane topographiques pour haune de es aratéristiques (artes V4 de la �gure1.13). Cette information alimente deux voies. La première (de V4 vers IT) ombine l'observationa priori ave une onnaissane sur la ible à reherher, le résultat étant envoyé en retour surles artes V4 a�n de favoriser les positions spatiales oupées par des stimuli qui partagent lesattributs de la ible. La seonde 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 séletionnée. Nous présentons lefontionnement de e modèle de manière séquentielle mais il est essentiel de omprendre que laséletion 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 séletionnée et quel'auteur intitule the reentry hypothesis [Hamker, 2005℄, est inspiré de la �théorie prémotrie del'attention� de G. Rizzolatti. La symétrie entre la séletion par des informations spatiales et nonspatiales permet par exemple d'extraire les attributs visuels d'une ible séletionnée spatialementsans qu'un méanisme ne soit dédié à ette fontionnalité (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 onnaissane a priori (par exemple, les attributs visuelsd'une ible reherhée ou une position spatiale séletionnée) permet de favoriser la représenta-tion d'une information au dépend d'une autre. Ce prinipe est illustré sur la �gure 1.14 : étantdonnée une population odant l'information disponible dans son hamp réepteur (�gure 1.14a),une onnaissane a priori biaise ette représentation (�gure 1.14b) pour favoriser la représen-tation d'une partie de l'information. Ce prinipe de rehaussement du ontraste d'une partie del'information montante, grâe 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 prinipe dans leur modèle ART (Adaptive Resonane 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 arhiteture est onstituée de deux ouhes : une ouhe de omparaison et uneouhe de reonnaissane. La ouhe de omparaison est exitée par l'entrée visuelle ainsi que
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Fig. 1.13 � Shéma de prinipe du modèle proposé par [Hamker, 2004℄. Di�érentes aratéris-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�uenée par une onnaissane a priori sur une ible àreherher et vient en retour biaiser la représentation dans V4. La voie spatiale séletionne unerégion et fournit à V4 un biais en faveur de ette position.par la ouhe de reonnaissane. La ouhe de reonnaissane, quant à elle, est une mémoire deslasses des formes, qui est exitée par la ouhe de omparaison. Un dernier élément, essentieldans le modèle ART, est un terme de vigilane qui détermine dans quelle mesure une nouvellelasse d'objets doit être apprise. L'un des onepts introduits par les auteurs est que la ouhereonnaissane, dans laquelle la lasse la plus prohe de l'objet présenté est séletionnée parompétition, module l'information montante qui atteint la ouhe de omparaison, permettantainsi de ra�ner l'information représentée dans la ouhe de omparaison ainsi que les prototypesde lasses appris dans la ouhe de reonnaissane. On dispose ainsi d'un iruit réurrent quipermet de supprimer des informations non pertinentes pour favoriser la représentation des infor-mations pertinentes.Ce prinipe de modulation des entrées par une onnaissane a priori est similaire au ontrastgain model proposé par J. Reynolds pour modéliser les e�ets de l'attention spatiale sur l'ativ-ité de neurones de V4 (paragraphe 1.2.1). A�n d'illustrer omment l'attention module l'ativitéd'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 partiulière, une orientationpartiulière), l'ativité rV 4
d,i,x(t) du neurone V4 assoié 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 réep-teur de la ellule. Nous nous limiterons dans e paragraphe à la desription du terme IA
d,i,x qui
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Fig. 1.14 � Illustration de l'in�uene d'un gain multipliatif représentant des onnaissanes apriori. a) Lorsqu'une entrée, ii onstituée de deux stimuli, est présentée à une population sansbiais représentant des onnaissanes a priori, la représentation de la population est uniquementguidée par l'information d'entrée. b) Lorsqu'une onnaissane a priori est disponible (représentéeii par une bulle d'ativité dans la population la plus en haut), elle est utilisée pour biaiser lamanière dont la population intègre ses entrées en agissant omme un gain multipliatif. Adaptéde [Hamker, 2004℄.représente l'in�uene 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 dérirons que les idées sous-jaentes 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'ativité entrante de la el-lule (ei est représenté par la présene du terme I↑d,i,x). La troisième idée est que l'in�uene del'attention dépend de l'ativité de la ellule : plus la ellule est ative, moins l'attention a d'e�et(ei est représenté par le terme σ(α − rV 4
d,i,x) où α est un terme à dé�nir et représente l'ativitéà partir de laquelle la modulation top-down n'a plus d'in�uene). En�n, l'attention sur les at-tributs dépend de l'ativité des ellules de IT, qui appartiennent à la voie ventrale, et qui sontmodulées par la onnaissane a priori d'une ible reherhée. L'attention spatiale dépend quantà elle de l'ativité des ellules de FEFm, qui appartiennent à la voie dorsale, et qui représen-tent une ible séletionnée spatialement (ette population est appelée premotor sur la �gure 1.13).Étant donnée ette équation, l'auteur reproduit dans [Hamker, 2005b℄ les résultats oner-nant :



32 Chapitre 1. L'attention visuelle séletive� 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 loale observé par [Desimone et Dunan, 1995,Chelazzi et al., 1998℄(paragraphe 1.2.2)Nous avons mis l'aent sur une population de ellules partiulière mais elle s'intègre à unmodèle plus global. On trouvera une desription détaillée de e modèle ainsi qu'une appliationà des tâhes de reherhe 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 pare qu'il illustre un prinipe que nous présenterons plus en détaildans le prohain hapitre, à savoir qu'un phénomène omplexe omme l'attention visuelle peutémerger de l'interation de ellules élémentaires simples.
ConlusionDans e hapitre, nous avons présenté l'attention visuelle en mettant l'aent sur son r�ledans la séletion de l'information visuelle pertinente. Nous avons vu qu'il existe di�érents fa-teurs qui modulent la pertinene 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 failement observée dans des tâhes de reherhe visuelle pour lesquelles onmesure le temps de réation du sujet. D'autre part, nous avons également vu, qu'en plus de esfateurs exogènes, les buts internes peuvent biaiser la séletion attentionnelle. En partiulier, uneinformation spatiale ou une onnaissane a priori des propriétés visuelles d'un stimulus peuventguider l'attention. Des mesures életrophysiologiques permettent de souligner ette ontribution.De manière intuitive, on omprend que le biais apporté par une onnaissane a priori permetde rendre le déploiement de l'attention visuelle plus e�ae, puisqu'il favorise le traitement deertaines informations visuelles (régions spatiales à examiner ou attributs visuels à reherher)en fontion d'un objetif 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 exlusive, haun apportant une ontribution omplémen-taire intéressante. En partiulier, les modèles à base de arte de saillane mettent l'aent 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'espae visuel lesplus ontrastées. Néanmoins, di�érentes aratéristiques 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 séletionnée spatialement qui néessite de déoder expliitement larégion spatiale séletionnée par l'attention. D'autre part, la séletion spatiale s'opère grâe àun méanisme Winner-Take-All qui peut être vu omme un observateur extérieur qui estime larégion la plus ativée dans la arte de saillane. Nous verrons dans les prohains hapitres om-



1.4. Revue des prinipaux modèles attentionnels 33ment e méanisme de séletion peut résulter d'une ompétition plus dynamique et distribuée.En�n, l'hypothèse de l'uniité de la arte de saillane est à l'heure atuelle très ontroverséepuisque di�érents travaux suggèrent que des régions du thalamus [Koh 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 enore du ortex frontal [Thompson et Bihot,2005℄ pourraient ontenir une arte de saillane.Le modèle de Seletive Tuning met, quant à lui, l'aent sur la ompétition pour la représen-tation. C'est une idée que nous avons renontrée lorsque nous avons présenté la ompétitionbiaisée. La néessité de ette forme de ompétition s'appréie plus failement quand on onsidèreles représentations visuelles le long de l'axe oipito-temporal. Les ellules le long de et axe ontdes hamps réepteurs qui ouvrent une région de l'espae de plus en plus grande, de 0.1° pourV1 jusqu'à 25° dans le ortex inférotemporal. Si auun méanisme ne permettait de biaiser lamanière dont les ellules intègrent leurs entrées, l'information traitée par les ellules dans ITserait ambiguë. Le Seletive Tuning Model utilise à tous les niveaux un méanisme de Winner-Take-All et omme nous l'avons mentionné pour les modèles à base de arte de saillane, quiutilisent également e méanisme, nous verrons dans le prohain hapitre omment un méan-isme de séletion, 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-naissanes a priori, peut être modélisée par des projetions de strutures de plus haut niveau(omme par exemple une mémoire d'attributs visuels pertinents) sur des strutures de plus basniveau (omme par exemple des aires visuelles). Cette arhiteture est d'autant plus intéressanteque le phénomène d'attention visuelle est la onséquene de l'interation des ellules qui on-stituent l'arhiteture. Le onstituant de base du modèle est la ellule et la fontion intéressanteest observée au niveau global, omme résultant de l'interation de es ellules élémentaires. Dansle hapitre 2, nous développons plus en détail e phénomène d'émergene de fontions omplexespar l'interation de ellules élémentaires simples. Puis nous étudions omment l'attention visuellepeut être onsidérée omme émergente dans une arhiteture que nous proposons.
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Chapitre 2Emergene de l'attention visuelle surun substrat de aluls numériques etdistribués
A material model is the representation ofa omplex system by a system whih isassumed to have some properties similarto those seleted for study in the originalomplex system.[...℄ It may enable thearrying out of experiments under morefavorable onditions than would beavailable in the original system.A. Rosenblueth, N. WienerThe Role of Models in Siene, 1945IntrodutionNous visons deux objetifs dans ette thèse qui onduisent à deux letures di�érentes denos travaux. Ces deux objetifs s'insrivent respetivement dans le domaine des neurosienes etdans le domaine de l'informatique. Pour les neurosienes, on herhe 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 fontionnement du système physique, desquels on extrait desprinipes fontionnels qui permettent de guider le développement d'un modèle. En informatique,l'objetif est di�érent. Il onsiste à explorer de manière empirique les possibilités o�ertes par unparadigme de alul original.Nous avons déjà évoqué en introdution que le erveau est onstitué de neurones. Ces quelquesentaines de milliards de neurones ommuniquent prinipalement par l'émission d'un signal éle-trique, transporté par des �bres. Nous présenterons plus en détails dans la setion 2.1 quelques35



36Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuéspropriétés essentielles d'un neurone. Nos travaux s'insrivent dans la thèse onnexionniste selonlaquelle les fontions ognitives omplexes, omme la mémoire, la navigation ou l'attention vi-suelle, sont le résultat de l'interation de es ellules élémentaires. Nous présenterons plus endétails la thèse onnexionniste dans la setion 2.2 en soulignant quatre prinipes fondamen-taux que sont le alul loal, numérique, distribué et adaptatif. La présentation de es quatreprinipes nous permettra d'expliiter e que nous entendons par l'émergene de phénomènesomplexes d'un réseau d'unités qui réalisent des aluls simples. Nous présenterons ensuite, dansla setion 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 prinipes men-tionnés préédemment.Dans la dernière setion 2.4, nous montrons omment une fontion, analogue à l'attentionvisuelle, peut émerger d'un substrat de aluls loaux, numériques et distribués. Nous feronsl'impasse sur l'adaptabilité de la struture, non pas que ette propriété ne nous paraisse pasessentielle, mais pare que nous pensons que la onstrution d'un modèle dans le formalisme deshamps neuronaux, est une première ontribution ; l'intégration de l'adaptabilité de la struturedu modèle est une étape supplémentaire. La dé�nition du modèle repose sur les prinipes fon-tionnels de l'attention visuelle présentés dans le hapitre préédent. Pour des raisons didatiques,la présentation du modèle se fera en plusieurs étapes, en présentant suessivement les di�érentsomposants fontionnels qui omposent le système, à savoir :� un méanisme de séletion� auquel est adjoint un méanisme de mémoire spatiale� auquel est adjoint un méanisme pour traiter les attributs non spatiaux (ouleur, orienta-tion) de l'information visuelle



2.1. Une introdution aux neurones biologiques 372.1 Une introdution aux neurones biologiquesLe erveau est onstitué d'environ 105 neurones par mm3 de tissu érébral. Ces ellulessont spéialisées pour la génération de signaux életriques, en réponse à des signaux életriquesou himiques, qu'ils transmettent à d'autres ellules. Les prinipaux onstituants d'un neuronesont représentés sur la �gure 2.1a. On distingue notamment l'arbre dendritique grâe auquelle neurone reçoit les signaux envoyés par les autres neurones, qu'on appelle neurones a�érents,ainsi que l'axone grâe auquel le neurone ontate les autres neurones, qu'on appelle neuronese�érents. Le signal életrique pertinent pour le système nerveux est la di�érene de potentiel entrel'intérieur du neurone et le médium extraellulaire 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 onentrations d'ions dansla ellule, qui sont ontr�lées par des anaux ioniques, eux mêmes sous l'in�uene des entrées de laellule. 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. Auontraire, 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). Cetteroissane brutale du potentiel membranaire, d'une amplitude de l'ordre de 100 mV et d'unedurée de l'ordre d'une milliseonde, est appelée potentiel d'ation (spike). Ces potentiels d'ationtransitent le long des axones pour ontater les synapses des dendrites des neurones e�érents. Auontraire des petites variations du potentiel membranaire, les spikes sont transmis e�aementle long de l'axone, en partiulier grâe aux noeuds de Ranvier qui favorisent leur propagation.C'est prinipalement 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 séquene 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 ontatsentre les axones des neurones a�érents et l'arbre dendritique du neurone, sont dites exitatries,d'autres inhibitries. Leur in�uene respetive sur l'évolution du potentiel membranaire n'estpas la même : les premières favorisent la dépolarisation du potentiel membranaire, les seondesfavorisent son hyperpolarisation. Une manière ommode pour représenter la sortie d'un neuroneest de représenter l'évolution de sa fréquene de déharge au ours du temps. Il existe di�érentesméthodes pour évaluer la fréquene de déharge d'un neurone8 mais l'idée reste toujours dealuler le nombre de spikes émit pendant une ertaine durée et de diviser es deux quantités.La �gure 2.2b illustre l'évolution de la fréquene de déharge du neurone dont l'enregistrementest représenté sur la �gure 2.2a.Que représentent es trains de spikes ? Qu'enodent-ils ? Ne sont-ils que du bruit ou peut-onleur assoier une sémantique ? Di�érents travaux d'életrophysiologie soulignent que les neuronesont tendane à déharger préférentiellement dans ertaines onditions. Pour être plus expliite,prenons l'exemple d'un neurone du ortex moteur qu'on enregistre pendant qu'un singe exéutedes mouvements du bras. [Georgopoulos et al., 1982℄ montre que ertains neurones du ortex8On trouvera di�érentes proédures pour approximer la fréquene de déharge d'un neurone dans [Dayan etAbbott, 2001℄
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noeuds de Ranviera) b)Fig. 2.1 � a) Un neurone intègre les potentiels d'ation qu'il reçoit par ses dendrites, et transmetles potentiels d'ation qu'il émet via son unique axone. La myéline qui entoure l'axone, ainsi queles noeuds de Ranvier, favorisent le transport des potentiels d'ations jusqu'aux boutons ter-minaux qui ontatent l'arbre dendritique de neurones e�érents par l'intermédiaire des ontatssynaptiques. b) Représentation de l'évolution du potentiel membranaire, et de l'émission d'unpotentiel d'ation, ou spike. Au repos, le potentiel de membrane d'un neurone, dé�ni omme ladi�érene de potentiel entre l'intérieur de la ellule et le médium extraellulaire avoisinant, estde l'ordre de -70 mV. Sous l'in�uene des potentiels d'ation 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�aement.
a)
b)Fig. 2.2 � a) Enregistrement d'un train de spikes émit par un neurone du singe. Les spikesorrespondent à des roissanes rapides et brutales du potentiel membranaire du neurone, quise propagent e�aement le long de l'axone. b) Une façon ommode de représenter les trains despikes est de aluler la fréquene de déharge d'un neurone, évaluée par le nombre de spikesémis par seonde. Adapté de [Dayan et Abbott, 2001℄



2.1. Une introdution aux neurones biologiques 39moteur déhargent des spikes à une fréquene plus élevée lorsque le mouvement du bras estdirigée dans une diretion qu'on appelle diretion privilégiée. En répétant l'expériene pourdi�érentes diretions de mouvement, on peut alors traer la fréquene de déharge de la elluleen fontion de la diretion du mouvement. La �gure 2.3a représente, pour haque diretion dumouvement du bras, l'ativité de la ellule enregistrée pour inq essais. La �gure 2.3b est uneillustration plus synthétique de es résultats. Elle représente la fréquene de déharge de la elluleen fontion de la diretion du mouvement du bras. On observe plusieurs hoses :� la fréquene de déharge de la ellule est maximale pour une diretion qu'on appelle dire-tion privilégiée ou diretion préférée,� la fréquene de déharge déroît lorsqu'on s'éloigne de la diretion préférée. L'évolutionde la fréquene de déharge peut être approximée par un osinus entré sur la diretionpréférée.En faisant varier la diretion du mouvement, on obtient ainsi la ourbe de réponse ou tuningurve 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'ativité d'une ellule du ortex visuel du singe en fontion de l'orientation d'une barre présen-tée dans une région de l'espae 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'espae visuel qu'on appelle hamp réepteur. La �gure 2.3d représente l'ativité dela ellule en fontion de l'orientation de la barre présentée dans son hamp réepteur. Commepour le neurone du ortex moteur illustré préédemment, e neurone du ortex visuel déhargemaximalement pour une orientation donnée, qui dé�nie l'orientation privilégiée de la ellule, puisdéroît lorsque l'orientation de la barre s'éloigne de la diretion préférée du neurone.De ette brève présentation des neurones biologiques, nous retiendrons que e sont des ellulesspéialisées dans la prodution d'un signal életrique, propagé dans un réseau formé des axones etdes synapses. Nous avons également vu que ertains neurones répondent préférentiellement pourertains attributs qu'on appelle attributs privilégiés ou attributs préférés. Le ode neuronal,'est à dire savoir assoier une sémantique aux trains de spikes que les neurones s'envoient,est un problème enore ouvert. Nous avons néanmoins vu que pour ertaines ellules (illustréii dans le ortex moteur et le ortex visuel), on peut identi�er lier la déharge de la elluleet un attribut enodé (la diretion d'un mouvement, l'orientation d'une barre). Néanmoins, ladéharge d'une seule ellule est ambiguë et 'est seulement en onsidérant une population deellules, dont les attributs préférés éhantillonnent l'espae de l'attribut enodé, qu'on peut enavoir une bonne estimation. Cei onstitue un exemple de odage par population, sur lequel nousreviendrons dans la setion 2.2.3. Dans la prohaine setion, nous présentons quatre prinipesfondamentaux de la thèse onnexionniste, dans laquelle s'insrit nos travaux, que sont le alulloal, numérique, distribué et adaptatif. Ces quatre prinipes sont en relation étroite ave labiologie en onsidérant qu'un neurone est une ellule prinipalement indépendante, qu'il transmetun message sous la forme de trains de spikes aux ellules e�érentes, qu'il fait parti d'un réseaugrâe à ses projetions a�érentes et e�érentes et que ette struture s'adapte ave l'expériene. Cedernier point, l'adaptation de la struture, est évoqué dans la prohaine setion pour des souisd'exhaustivité. Néanmoins, il n'a été que peu abordé pendant nos travaux, non pas que nousonsidérons que e ne soit pas une propriété essentielle, mais plut�t pare que nous la voyonsomme une étape supplémentaire.
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a) b)

) d)Fig. 2.3 � Courbe de réponse et séletivité d'un neurone du ortex moteur et d'un neurone duortex visuel. a) Enregistrements de l'ativité d'un neurone du ortex moteur pendant qu'un singeexéute un mouvement du bras dans di�érentes diretions. Les graphiques au bout de haque�èhe représentent les spikes enregistrés pour la ellule, en répétant inq fois l'expériene. b)Quand on trae la fréquene de déharge de la ellule en fontion de la diretion du mouvementdu bras, on onstate qu'elle est bien approximée par un osinus entré sur une diretion qui dé�niela diretion privilégiée du neurone. ) Enregistrements de l'ativité d'un neurone du ortex visuelprimaire d'un singe, quand on présente une barre dans di�érentes orientations. d) Quand on trael'ativité de la ellule en fontion de la diretion de la barre, on observe qu'elle est entrée surune valeur qui dé�nie la diretion préférée de la ellule, et qu'elle déroît lorsqu'on s'éloigne de ladiretion préférée. a,b adaptées de [Georgopoulos et al., 1982℄ ; ,d adaptées de [Dayan et Abbott,2001℄



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs412.2 Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Calulsloaux numériques distribués et adaptatifsComme nous l'avons évoqué dans l'introdution, nous visons deux objetifs. D'une part,proposer des modèles, en analogie ave le fontionnement du système nerveux, pour aider à saompréhension. D'autre part, nous herhons à étudier les possibilités o�ertes par un paradigmede alul original. Dans ette setion, nous expliitons les quatre prinipes qui nous paraissentessentiel pour atteindre es objetifs que sont :� le alul loal et l'émergene� le alul numérique� le alul distribué� l'adaptabilité du systèmeSelon la thèse onnexionniste, les fontions ognitives omplexes, sont le résultat de l'inter-ation de ellules élémentaires, qui e�etuent des aluls loaux simples. Pour bien omprendreles prinipes fondateurs du onnexionnisme, il est intéressant de regarder d'un point de vuehistorique omment les di�érentes éoles de pensées se sont onstruites et se sont ombattues.Nous proposons de restreindre e bref aperçu historique aux idées apparues ave le mouvementybernétique, au milieu du XXième sièle. La ybernétique est un mouvement dont le nom estdevenu populaire grâe à l'ouvrage de Norbert Wiener publié en 1948 intitulé Cybernetis orControl and Communiation in the Animal and the Mahine dont le titre souligne l'ambitiondes ybernétiiens d'unir la pensée animale et arti�ielle. Entre 1942 et 1953 se déroulent lesonférenes MACY qui regroupaient des neurophysiologistes omme Arturo Rosenblueth, War-ren MCulloh, des mathématiiens tels que John Von Neumann, Norbert Wiener, Walter Pitts,Alan Turing et même des ingénieurs, des anthropologues et des psyhanalystes. Le point ommunde tous es ateurs était leur intérêt pour les systèmes auto-régulés et le onept de rétroationqui est l'un des piliers de la ybernétique. Une ontribution majeure du mouvement ybernétiqueest due à Warren MCulloh qui introduit ave Walter Pitts en 1943 une unité élémentaire dealul qui porte leur nom [MCulloh et Pitts, 1943℄. La vision de MCulloh et Pitts était quele erveau réalise des opérations qui sont le fruit de l'interation d'unités élémentaires dont lealul peut se omprendre omme des règles appliquées sur des états logiques.On retiendra également des onférenes MACY l'interation d'ateurs de di�érentes disi-plines en vue d'étudier la pensée humaine, animale ou arti�ielle. Cette renontre entre plusieursdisiplines en vue de omprendre les méanismes de la pensée humaine, animale ou arti�ielledonne naissane aux sienes ognitives. Le adre d'étude des sienes ognitives donne naissaneà au moins deux éoles de pensées : le ognitivisme et le onnexionnisme.Selon l'approhe ognitiviste, le erveau est un système de traitement de l'information quireprésente et manipule des symboles omme le ferait un ordinateur. L'un des prinipaux re-prohes faits au ognitivisme est qu'il présuppose l'existene de symboles sur lesquels le systèmeagit, sans remettre en question la manière dont es symboles sont onstruits et aquièrent dusens. Le ognitivisme a eu ses heures de gloire notamment au travers de l'intelligene arti�ielle�lassique� ou �symbolique�. En partiulier, des systèmes experts, qui reposent sur la manipula-tion de bases de onnaissanes à l'aide d'un moteur d'inférene, ont été développés pour analyser



42Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésdes omposants himiques (système DENDRAL, 1965) ou aider au diagnosti médial (systèmeMYCIN, 1972). Malheureusement es systèmes deviennent vite très lourds à mettre en ÷uvre enpartie pare qu'il devient di�ile d'assurer la ohérene du système lorsque le nombre de règlesdevient important. On retiendra trois aspets du ognitivisme :� les symboles forment des représentations loalisées ;� les règles manipulant les symboles sont appliquées séquentiellement ;� le système appliquant les règles est entralisé.Le onnexionnisme est une approhe di�érente du ognitivisme. Certains onsidèrent que leonnexionnisme est une approhe sub-symbolique là ou le ognitivisme est une approhe sym-bolique ; haque éole travaillant à un niveau d'abstration di�érent [Varela, 1996℄. Néanmoins,il y a des di�érenes fondamentales entre les prinipes ognitivistes et onnexionnistes ; [Medler,1998℄ distingue trois prinipes essentiels pour le onnexionnisme :� le erveau est onstitué d'unités élémentaires ;� le erveau a une arhiteture 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 projetions pondérées modi�ables ave l'expéri-ene.Ces trois prinipes mettent en avant la distribution des aluls et des représentations ainsique la modi�ation de la struture du système par l'apprentissage. Les premiers suès du on-nexionnisme remontent aux travaux de Rosenblatt qui publia en 1958 un artile introduisant lepereptron : un système onstitué de deux ouhes d'unités, apable d'apprendre à assoier desentrées et des sorties [Rosenblatt, 1958℄. Mais des ritiques sévères ont été adressées envers lepereptron, en partiulier par Minsky et Papert [Minksy et Papert, 1969℄. Ils mettent en avantles limites du pereptron onernant les fontions qu'il est apable de aluler en démontrantqu'une fontion aussi simple que le ou-exlusif n'est pas alulable ave ette arhiteture. Celaonduit à un désintéressement du domaine avant que des résultats importants ne lui donne unseond sou�e, ave en partiulier l'introdution des mémoires assoiatives [Hop�eld, 1982℄, dupereptron multi-ouhes (MLP, multilayer pereptron) ainsi que d'un algorithme e�ae pourfaire apprendre une telle arhiteture (la rétropropagation du gradient de l'erreur, bakpropaga-tion) [Rumelhart et al., 1987℄.Les prohains paragraphes sont onsarés à l'illustration des quatre aspets du paradigme dealul que nous avons utilisé pour développer les méanismes présentés dans ette thèse :� le alul loal et l'émergene� le alul numérique� les aluls et les représentations distribuées� le alul adaptatif2.2.1 Calul loal et émergeneEn 1875, le psyhologue George Henry Lewes introduit le terme d'émergene pour quali�erdes systèmes et des proessus inompréhensibles du point de vue méanistique. 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



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs43niveau global du système et pas au niveau loal.Les automates ellulaires sont un exemple élèbre en informatique pour introduire le prinipede alul loal et d'émergene. 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 systèmeomposé de ellules qui se trouvent dans un état parmi un ensemble �ni d'états possibles. L'étatd'une ellule évolue au ours du temps grâe à l'appliation d'une règle loale faisant intervenirl'état des ellules dans un ertain voisinage. Il existe di�érentes formes d'automates ellulairesen fontion 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'émergene d'un omportement global ausé par l'interation loale de ellules, dé�nie par desrègles simples, on se limite à présenter un exemple d'automate ellulaire à une dimension, deuxétats (0 ou 1), synhrone, ave un voisinage très loalisé limité aux deux voisins les plus prohes.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 transription déimale du nombre binaire 00011110 qui aratérise 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 appliation de la règle. Parexemple, si toutes les ellules sont dans l'état 1 (toutes les ellules sont noires) ou si toutes lesellules sont dans l'état 0 (toutes les ellules sont blanhes), 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 uneellule 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'oupent au ours du temps la ellule initialement dans l'état 1,il semblerait qu'il n'y ait auune 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 ertainslogiiels de aluls numériques dans leur générateur de nombres aléatoires [Wolfram, 2002℄, e quisouligne la omplexité du omportement émergent des interations loales 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 MCulloh et Pitts [MCulloh et Pitts, 1943℄(�gure 2.5). Une unité a un état qui peut être 0 ou 1 (l'équivalent du aratère 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 exitatries et les entrées inhibitries.Si un neurone a�érent inhibiteur déharge, la ellule reste dans l'état 0. Si, au ontraire, auunneurone a�érent inhibiteur ne déharge, l'état de la ellule est déterminé en omparant le nombrede ellules a�érentes exitatries 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 elluleentrale étant donnés l'état de la ellule et de son voisinage. Le bas de la �gure illustre l'évolutiondu système dans une représentation espae-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 auune régularité dansl'évolution du système.l'état 1, sinon il reste dans l'état 0. Il existe di�érentes variations de e modèle. En partiulier,on peut attribuer des poids aux projetions a�érentes (négatif si l'a�érene est inhibitrie, positifsinon). Le nouvel état de la ellule est alors obtenu en alulant la somme pondérée des entréeset à omparer le résultat de ette somme à un seuil.
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Fig. 2.5 � L'état du neurone proposé par [MCulloh et Pitts, 1943℄ est 0 ou 1 à omparer àla nature tout ou rien des spikes. Le nouvel état du neurone est alulé en sommant les entréesexitatries (dont l'état est 0 ou 1) et en omparant le nombre de ellules exitées net à unseuil ; L'ativité du neurone est 1 si la somme net dépasse le seuil, 0 sinon. Si l'une des a�érenesinhibitries est atives, l'état du neurone reste 0.On retrouve dans la dé�nition de ette unité les prinipaux éléments présents dans la dé�nitionde tous les neurones arti�iels :� une unité élémentaire reçoit des entrées, par des projetions pondérées, qu'elle intègre� le résultat de l'intégration des entrées est transformé en un signal par l'appliation d'unefontion de transfert



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs45� e signal est transmis aux ellules e�érentesOn retrouve également des prinipes 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 onnetée. Néanmoins, une di�érene 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 leprohain paragraphe, nous abordons d'un point de vue pratique, la manière dont on simule nosmodèles.2.2.2 Calul numériqueUne di�érene fondamentale entre l'intelligene arti�ielle lassique qui repose sur les prinipesognitivistes et l'approhe 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 abstration ou une interprétation des ativités des réseaux.Tous les méanismes que nous allons présenter dans e manusrit reposent sur la dé�nition d'uneativité qu'une ellule transmet aux ellules auxquelles elle est onnetée. Dans le as du neu-rone de MCulloh et Pitts, la mise à jour de l'ativité dépend de la di�érene entre les ativitésreçues par la ellule et son seuil d'ativation. Dans le adre du paradigme de alul des hampsneuronaux que nous allons présenter au paragraphe 2.3, l'évolution de l'ativité 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'ativité de la ellule i au temps t, fi une fontion qui dé�nit la dynamique de laellule et ses interations 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'ativité 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 néessaire de simuler numériquement es systèmes. D'un point de vuepurement tehnique, la simulation de ette équation di�érentielle requiert de la disrétiser 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 expliiteromment 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 disuterons en onlusionde ette setion.Pour simpli�er les expliations, onsidérons l'équation di�érentielle 2.2
dy

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

y(t0) = y0 (2.2)



46Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésLes méthodes de Runge-Kutta [Press et al., 2007℄ reposent sur une estimation de la fontion y(t)à des temps disrets. Pour des raisons de simpliité, nous noterons y0, y1...yn les valeurs de y(t)estimées aux instants t0, t1, ...tn, ave ti+1 − ti = h le pas de disrétisation. Il existe di�érentesméthodes de Runge-Kutta pour disrétiser ette équation :� les méthodes expliites reposent uniquement sur des valeurs déjà alulées de y et un pasde disrétisation h onstant� les méthodes impliites dé�nissent des équations pour lesquelles le terme à déterminerdépend de sa propre valeur (par exemple y1 est dé�ni omme une fontion de y1)� les méthodes adaptatives pour lesquelles le pas de disrétisation h est modi�é pendant lasimulationA titre d'illustration, nous n'évoquons qu'une méthode expliite, la méthode de Runge-Kuttad'ordre 4, qui est dé�nie par les équations 2.3 :
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k4 = f(tn + h, yn + hk3) (2.3)Le prinipe est que la valeur de y(tn+1) est alulée à partir de la valeur de y(tn) et d'uneestimation de la pente de y(t) multipliée par le pas de disrétisation. L'ordre de la méthode on-sidérée aratérise l'erreur réalisée par l'approximation. La méthode présentée préédemment 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 méanismes présentés dans ette thèse ont été simulé en utilisant la méthode d'Eulerbien qu'il soit assez faile de passer à une autre méthode d'évaluation. Les méanismes présentésdans ette thèse repose sur un paradigme de alul proposé par la théorie des hamps neuronaux,sur laquelle nous reviendrons dans la setion 2.3. L'équation d'évolution du système, proposéedans le adre de ette théorie, est à temps ontinu. Une approhe pour simuler un système dontl'évolution est régie par une équation di�érentielle est de onsidérer le shéma de disrétisationpour lequel l'erreur ommise par la simulation est la plus petite possible, de telle sorte qu'onsimule le plus préisément possible l'équation di�érentielle. Néanmoins, plus la simulation dusystème à temps disret est préise vis à vis du système à temps ontinu, plus sa mise en oeu-vre est oûteuse en ressoures de aluls. Puisque l'un des objetifs de es travaux est d'étudierles phénomènes émergents, nous avons utilisé le shéma 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 prinipe de l'interation de ellules qui e�etuent un alul simple. Et omme nous le verronsdans la suite de e hapitre, nous onservons la possibilité d'observer des phénomènes émergents.



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs472.2.3 Caluls et représentations distribuésIl y a prinipalement deux notions liées à l'aspet distribué du paradigme dans lequel nousnous plaçons : les aluls distribués et les représentations distribuées. Nous allons détailler danse paragraphe es deux notions.Caluls distribués : synhrone versus asynhroneLes unités élémentaires interonnetées pour former les réseaux que nous allons présenterpar la suite peuvent être onsidérées omme des unités de alul élémentaires indépendantespar rapport au alul qu'elles exéutent et au moment de l'exéuter. Nous avons déjà abordédans le paragraphe préédent l'aspet numérique des opérations réalisées par les ellules. D'uneertaine manière, haque ellule �sait� quel alul exéuter puisqu'il est dé�ni par ses projetionsa�érentes, sa fontion d'intégration et sa fontion d'ativation qui lui sont propres. Elle est égale-ment indépendante par rapport au moment d'exéuter son alul : il n'existe pas de superviseurindiquant aux ellules quand elles doivent être mises à jour. Cette notion de temps disret demise à jour des ellules peut d'ailleurs être onsidérée omme un arti�e prinipalement introduitar le temps est disrétisé pour évaluer numériquement les équations qui régissent l'évolution del'état des ellules.On peut onsidérer deux méthodes d'évaluation extrêmes : l'évaluation synhrone et l'éval-uation asynhrone. Nous ommençons par présenter brièvement es deux shémas d'évaluationavant de justi�er pourquoi il nous parait plus intéressant d'utiliser une évaluation asynhrone.La méthode lassique pour implémenter une évaluation synhrone onsiste, à haque pas detemps, à évaluer toutes les unités et à stoker le résultat dans un bu�er. Puis, un signal globalindique à toutes les ellules que leur nouvelle ativité est l'ativité qu'elles ont alulées. De ettemanière, l'état des ellules à l'instant t + ∆t est alulé uniquement à partir de l'état des autresellules à l'instant t. Pour l'évaluation asynhrone, bien qu'il existe di�érents shémas pour l'u-tiliser [Cornforth et al., 2005℄, le prinipe repose sur l'évaluation de haque unité élémentaire,onsidérée omme indépendante, et la di�usion immédiate du nouvel état alulé. Au ontraired'une évaluation synhrone, il n'est pas néessaire de stoker le résultat des aluls dans un bu�erintermédiaire ni de synhroniser les ellules à intervalle régulier.On trouve deux prinipaux avantages à l'évaluation asynhrone. D'une part, elle est du pointde vue du shéma d'évaluation plus réaliste pour modéliser le système nerveux onstitué d'unitésélémentaires (les neurones) largement indépendantes. D'autre part, l'évaluation asynhrone al'avantage d'être intrinsèquement parallèle au ontraire d'une évaluation synhrone qui, par dé�-nition, néessite que les ellules se synhronisent à intervalle régulier. Ce parallélisme intrinsèqueonstitue un atout majeur d'un point de vue informatique pour la distribution des aluls.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 synhrone b) Lorsqu'on utilise un shémad'évaluation asynhrone, le omportement est omplètement di�érent.l'introdution de l'asynhronisme omplique grandement la tâhe. Par exemple, dans le adre desautomates ellulaires, plusieurs théorèmes ont été prouvés dans le as d'une évaluation synhronemais il est montré que le omportement de es systèmes peut être radialement di�érent lorsqu'onutilise une évaluation asynhrone [Fates, 2008℄. La �gure 2.6 illustre par exemple l'évolution dela règle 30 dans le as d'une évaluation synhrone et dans le as d'une évaluation asynhrone.On trouvera également une autre illustration de l'intérêt de l'évaluation asynhrone dans [Vitay,2006℄, en partiulier onernant le méanisme de séletion présenté au paragraphe 2.4.1 dontle fontionnement dépend de l'introdution d'une forme d'asynhronisme. Ce méanisme sertégalement d'illustration dans les travaux de [Rougier et Hutt, 2008℄, qui onstitue une étude plusdétaillée de l'in�uene d'une forme d'asynhronisme dans son évaluation.Représentation loalisée versus distribuéeDans e paragraphe, on se propose d'illustrer les avantages d'une représentation distribuée,omparée à une représentation loalisée. Les ritères de omparaison sont le pouvoir d'enodagede 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 séletivité σ. Pour des raisons de simpliité, on onsidère que les attributs préférésdes ellules sont uniformément répartis sur l'espae à enoder. A titre illustratif, imaginons quel'espae à enoder soit l'ensemble des réels [1.0 ;2.0℄ (on pourrait imaginer un espae 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 séletivité d'une ellule orrespond au domaine de l'espae d'entrée à enodersur lequel la ellule va répondre, relativement à son attribut préféré. Par exemple, onsidéronsque l'ativité Ai de la ellule i est dé�nie par une gaussienne, entrée sur son attribut préféré xiet de variane σ :
Ai = e−

(xi−x)2

σ2On peut voir le odage loalisé omme un as limite de l'enodage préédent, quand la varianetend vers 0, 'est à dire Ai = δ(x − xi) où δ est le symbole de Kroneker (δ(x) = 1 si x =
0 , 0 sinon). Au ontraire, on parlera de odage distribué quand la variane est non nulle. La



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs49�gure 2.7a représente la réponse de la population enodant la valeur x = 1.5 pour une varianeprohe de 0. La �gure 2.7b représente la réponse de la population enodant la même valeur maisette fois-i ave une variane plus grande, égale à 0.1.

a) b)Fig. 2.7 � a) Réponse de la population loalisée enodant la valeur 1.5 ave une très petitevariane σ = 10−11. Dans un odage loalisé, au plus une ellule est ative lorsque la populationenode une valeur. Ii, seule la ellule 50 est ative. b) Réponse de la population distribuéeenodant la valeur 1.5 ave une variane plus grande σ = 0.1. La variane est dé�nie dansl'espae d'entrée. Puisque l'espae enodé est [1.0 ;2.0℄, elle orrespond ave une variane de
0.1N = 10 ellules dans l'espae neuronal.Nos deux ritères d'évaluation des deux enodages 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'enodage de la population, en fontion d'un taux de perte de ellules. Puisque dansun odage loalisé, haque ellule n'est séletive qu'à son attribut préféré, l'erreur d'enodagede 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 disrétisation tend vers 0. Au ontraire, dans un odage distribué,puisque les ellules sont séletives sur un domaine de l'espae d'entrée, elles auront une ativiténon nulle tant que la valeur à enoder est dans leur domaine de séletivité. Il est ainsi possiblede représenter l'espae ontinu [1.0 ;2.0℄ ave un nombre �ni de ellules. Par ailleurs, le odageloalisé est très sensible à la perte de ellules puisque la suppression d'une ellule entraine l'ina-paité à représenter la valeur orrespondant à son attribut préféré. Au ontraire, dans un odagedistribué, et si la séletivité est su�samment grande, les domaines de séletivité des ellules se re-oupent de telle sorte que plusieurs ellules sont atives lorsque la population enode 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 loalisé : 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 disrétisation de l'espae d'entréediminue. Par ailleurs, si les ellules sont trop séletives, d'une part ertaines valeurs de l'espaed'entrée ne sont pas représentées et d'autre part la population est très sensible à la perte d'u-nités. En diminuant la séletivité des ellules (elles répondent ainsi sur un domaine plus large



50Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésde l'espae d'entrée), on augmente le pouvoir de représentation de la population et on diminuela sensibilité à la perte de ellules puisque plusieurs ellules sont atives lorsque la populationenode une valeur. Néanmoins, si la séletivité est trop large (à la limite, les ellules répondenttoutes de la même façon quelle que soit l'entrée), le pouvoir de représentation de la populationhute. La séletivité 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 ii que la séletivité des ellules.Dans l'étude du système nerveux, les premiers résultats onernant le odage par populationremontent à [Georgopoulos et al., 1982℄. Dans ette étude, les auteurs enregistrent l'ativité deneurones du ortex moteur d'un singe, pendant que elui-i exéute des mouvements du brasdans di�érentes diretions (�gure 2.3a,b). En traçant la réponse des ellules en fontion de ladiretion du mouvement, on onstate deux hoses :� les ellules déhargent maximalement pour un mouvement dans une diretion donnée, qu'onappelle diretion préférée,� les ellules déhargent également lorsque le mouvement n'est pas dans la diretion préférée ;l'amplitude de la réponse dépend de l'éart angulaire entre la diretion préférée et la di-retion du mouvement par une fontion en osinus.Ces résultat montrent que dans le ortex moteur, le odage de la diretion d'un mouvement estun odage par population. On retrouve également un odage par population dans les ouhesprofondes du olliulus supérieur [Lee et al., 1988℄. Les neurones de es ouhes sont impliquésdans le odage d'une ible d'un mouvement oulaire. 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, Averbek et al.,2006,vanHemmen et Shwartz, 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 aluler le réseau ; etapprentissage est alors appelé supervisé. D'autres règles d'apprentissages ne néessitent pas l'esti-mation d'une erreur ; et apprentissage est appelé non-supervisé et peut être utilisé pour extraireles régularités d'un espae d'entrée. En�n, l'apprentissage par renforement peut être onsid-éré omme un intermédiaire entre l'apprentissage supervisé et l'apprentissage non-supervisé. Ildépend d'une réompense qui indique l'adéquation d'une ation engagée par un agent dans unenvironnement. Cette réompense n'est pas aussi préise que l'erreur fournie dans le as d'unapprentissage supervisé mais sert néanmoins d'indiateur 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 assoiés et d'une fontion de oût. L'apprentissage supervisé repose alorssur trois étapes :



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux 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 struture du réseau (e.g. les poidsdes projetions ou le nombre de ellules)
���
���
���
���
���
���

���
���
���
���
���
���

���
���
���
���
���
���

���
���
���
���
���
���

���
���
���
���
���
���

���
���
���
���
���
���

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 pereptron multi-ouhe (MLP) est dé�ni par une ouhe d'entrée, une ouhede sortie et une ou plusieurs ouhes ahées. Le réseau est feedforward (à distinguer des réseauxréurrents), 'est à dire que les projetions vont toutes dans le même sens : de la ouhe d'entréevers la ouhe de sortie. L'algorithme de rétropropagation du gradient de l'erreur néessite l'é-valuation d'une erreur, estimant la di�érene entre la sortie obtenue et la sortie désirée, qui estrétropropagée de la ouhe de sortie vers la ouhe d'entrée. b) Chaque unité du MLP intègre sesentrées par une somme pondérée. Le résultat de ette somme est transformé en appliquant unefontion de transfert dérivable ('est un ritère néessaire 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 alulerle réseau. Si le réseau est entrainé sur une fontion onnue à l'avane, l'estimation de etteerreur est immédiate. On peut également imaginer des systèmes pour lesquels l'estimation d'uneerreur est indirete 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 bakpropagation). Cet algorithme d'apprentissagea été introduit pour doter les pereptrons multi-ouhes de faultés d'apprentissage a�n d'obtenirune arhiteture dépassant les limites du pereptron [Rumelhart et al., 1987℄. Cet algorithmed'apprentissage repose sur une loi de modi�ation des poids synaptiques. Plus préisément, soitun pereptron multi-ouhes onstitués de K ouhes et de {Nk}k∈[1:K] ellules pour haqueouhe (�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 veteur de R
N1 qui représente l'état de toutesles ellules de la ouhe d'entrée), on évalue l'état de sortie du réseau. Puisque le pereptronmulti-ouhes est un réseau feedforward, l'évaluation se fait de la première à la dernière ouhe(�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 fontion d'ativation 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 ouhe de sortie

δj = f ′(netj)
∑

k

δkwkj pour les neurones des autres ouhes (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'ativité du neuronepré-synaptique oi. La dé�nition du terme d'erreur δj dépend de la ouhe à laquelle appartientle neurone post-synaptique. Si le neurone appartient à la ouhe de sortie, son erreur dépendde la di�érene entre l'ativité désirée Tp,j et l'ativité obtenue oj , ainsi que de la dérivée de lafontion d'ativation. Si le neurone n'appartient pas à la ouhe de sortie, son terme d'erreurdépend de l'erreur de ses neurones e�érents. On peut l'interpréter omme une estimation de laontribution 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 ouhe de sortie vers la ouhe d'entrée.Une deuxième illustration d'apprentissage supervisé onerne les réseaux RBF (Radial BasisFuntions) [Moody et Darken, 1989,Ghosh et Nag, 2000℄ qui sont des réseaux à trois ouhes(une ouhe d'entrée, une ouhe ahée et une ouhe de sortie, omme l'arhiteture présentéesur la �gure 2.8a). Pour être plus exat, 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 ouhes sont appris, mais en plus, les fontions de transfert (qui sont à base radiale,omme par exemple une gaussienne) des neurones de la ouhe ahée sont également appris.La première phase d'apprentissage onsiste à déterminer, à l'aide de méthodes appropriées9, lesparamètres des fontions de transfert des neurones de la ouhe ahée. Par exemple, si on hoisitdes fontions de transfert gaussiennes, ela revient à déterminer le entre et la variane 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 ouhe de sortie vers la ouhed'entrée pour déterminer les poids du réseau.A travers les deux exemples préédents, on onstate que l'apprentissage supervisé reposetoujours sur la dé�nition expliite d'un terme d'erreur, utilisé pour mettre à jour la struturedu réseau. Dans le prohain paragraphe, nous présentons une autre approhe, l'apprentissagenon-supervisé et qui n'a pas besoin de la dé�nition expliite 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-organisatries.9Les méthodes dites de quanti�ation vetorielle ou de lustering en sont des exemples



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs53La règle d'apprentissage de Hebb [Hebb, 1949℄ stipule que la mise à jour d'un poids on-netant deux ellules dépend de la oativation 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 ativitésrespetives. Telle qu'elle est proposée, ette règle est divergente puisque si les deux unités pré-et post-synaptiques sont tout le temps atives en même temps, la règle implique que le poidsroît indé�niment. Il existe di�érentes variantes de la règle Hebb qui permettent de ompenseret inonvénient omme la règle anti-Hebb qui introduit un terme qui s'oppose à la roissanein�nie du poids ou la règle de Oja qui introduit de la ompétition entre les projetions a�érentesd'une ellule de telle sorte que la somme des poids de es projetions soit bornée.[Gerstner et Kistler, 2002℄ proposent une généralisation élégante d'une règle d'apprentissagequi repose sur deux prinipes du postulat de Hebb : la loalité et la oopération. Ils dé�nissentde manière générale une règle d'apprentissage omme la dé�nition d'une fontion 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 respetivement les ativités des neurones pré- et post-synaptique. Si la fontion 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 pourinlure des termes d'ordre supérieur. Une règle d'apprentissage est ainsi dé�nie par la donnéedes oe�ients du développement limité, qui sont des fontions qui dépendent du poids. Enpartiulier, 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 mêmeellule est obtenue ave : cpost

2 (wji) = −γwji, c
corr
2 = γLes artes auto-organisatries de Kohonen sont un deuxième exemple élèbre d'apprentissagenon-supervisé [Kohonen, 1982, Kohonen, 1995℄. Elles permettent d'extraire la struture d'unorpus de données sur lequel le réseau est entrainé. Dans sa dé�nition lassique, un réseau deKohonen est onstitué d'une ouhe d'entrée de M neurones et d'une ouhe de sortie de N ×Nneurones qui a une ertaine topologie dé�nie par une fontion de voisinage Λ. L'apprentissageonsiste en deux étapes, une première qui onsiste à déterminer le neurone le plus ativé et uneseonde qui est la phase d'apprentissage à proprement parler. Chaque neurone j de la ouhe desortie est onneté aux neurones de la ouhe 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'espae d'entrée, haque neurone évalue son ativité par oj = f(
−→
Pj ×

−→
E ) =
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f(

∑M
i=1 wjiEi). Le neurone j∗ d'ativité 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 prohe de l'exemple présenté. Le neurone gagnant j∗ véri�e :

‖Pj∗ − E‖ = minj‖Pj − E‖La seonde 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 fontion de voisinage qui peut, par exem-ple, être la distane Eulidienne entre les neurones j et j∗ en supposant qu'une position spatialeest attribuée à haque neurone en aord ave la topologie du réseau. Le prinipe de l'apprentis-sage onsiste à rapproher le prototype du neurone gagnant de l'exemple présenté, ainsi que lesprototypes des voisins du gagnant, ave une amplitude dépendant de leur �distane� au neuronegagnant. Une fois l'apprentissage terminé, on onstate que les neurones voisins topologiquementdans la arte ont des prototypes prohes dans l'espae d'entrée. On appelle e phénomène auto-organisation ar le système s'organise sur l'espae d'entrée sans jamais spéi�er e que doitaluler haque ellule.Dans l'approhe des artes auto-organisatries de Kohonen, la struture est un a priori hoisiavant l'exéution 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 struture d'un réseau :� le nombre de ouhes et le nombre d'unités par ouhe ;� la onnetivité entre les unités ;� la fontion 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 ouhes et dunombre d'unités par ouhes d'un pereptron multi-ouhes est ritique. D'autres algorithmesomme le Growing Neural Gas permettent de s'a�ranhir de ette ontrainte [Fritzke, 1995℄. Leprinipe de et algorithme est de partir d'un réseau de petite dimension et d'ajouter des ellulessi néessaire. 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 néessitent pas qu'un terme d'erreur soit ex-pliitement fourni au réseau. L'apprentissage supervisé a le désavantage, d'un point de vue de saplausibilité biologique, de néessiter un terme d'erreur pour haque ellule du réseau. Une solutionintermédiaire en l'apprentissage supervisé et non-supervisé est l'apprentissage par renforement,que nous détaillons dans le prohain paragraphe.Apprentissage par renforementL'apprentissage par renforement peut être vu omme un intermédiaire entre l'apprentissagesupervisé, qui néessite qu'un terme d'erreur soit alulé pour haque ellule de manière expliite,



2.2. Le onnexionnisme omme adre de modélisation : Caluls loaux numériques distribués et adaptatifs55
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 néessaire, à omparer aux artesde Kohonen dont la struture est �xée a priori. Adapté de [Fritzke, 1995℄
et l'apprentissage non-supervisé qui extrait les régularités d'un espae d'entrée sans fournir determe d'erreur. L'apprentissage par renforement repose sur la donnée d'une �erreur� plus ab-straite que pour l'apprentissage supervisé : un signal de réompense. Ce signal peut être uneréompense négative ou une réompense positive, mais en auun as n'est dé�ni pour haqueellule.[Barto et al., 1983℄ introduit l'apprentissage par renforement omme l'apprentissage des a-tions qu'un agent doit réaliser dans un environnement pour maximiser une ertaine réompense.Il est important de noter une di�érene fondamentale ave l'apprentissage supervisé. Alors quel'apprentissage supervisé enseigne au système quelle ation réaliser, l'apprentissage par renfore-ment implique que le système apprenne de lui-même, par son expériene de ses interations avel'environnement, quelle ation maximise sa réompense ; auun signal n'indique de manière ex-pliite la meilleure ation à engager. Sutton et Barto étudient l'apprentissage par renforementqu'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 délivranedu signal de réompense. Dans leurs travaux ultérieurs, ils se rapprohent de la ommunauté duontr�le optimal qui leur permet de formaliser l'apprentissage par renforement dans le adredes Proessus de Déision Markoviens (MDP), en onsidérant l'apprentissage par renforementomme un problème plus ontraint que le ontr�le optimal, dans lequel la fontion de transitionet la fontion de réompense ne sont pas onnues par avane [Sutton et Barto, 1998℄. L'apprentis-sage par renforement, ainsi formalisée dans le adre des MDP, est une théorie omputationnellegénérique non spéi�que aux réseaux de neurones artii�els. Réemment, [Sherrer, 2003℄ a mon-tré qu'il est possible de repasser du formalisme des MDP à une formulation onnexionniste del'apprentissage par renforement.La seonde raison pour mentionner l'apprentissage par renforement est que di�érentes ré-gions du erveau ont des ellules dont les ativités sont liées à une réompense attendue ouobtenue. C'est notamment le as des ganglions de la base par leurs interations ave le systèmedopaminergique et dont nous reparlerons au hapitre 3.3.4 [Hikosaka, 2007℄. C'est égalementle as d'aires oulomotries, qui, lorsqu'elles sont enregistrées pendant la réalisation de tâhesimpliquant des mouvements oulaires réompensés (dans le as d'un singe, la réompense peutêtre une ertaine quantité de jus d'orange), déhargent en relation ave la réompense espéréeou obtenue [Amador et al., 2000,Kobayashi et al., 2002℄.



56Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribués2.2.5 Bilan du alul loal, numérique, distribué et adaptatif
Dans les paragraphes préédents, nous avons illustré les quatre prinipes d'un paradigme dealul qui nous paraissent intéressants, à savoir :� le alul loal et l'émergene d'un phénomène global à partir de l'interation loale d'unitésélémentaires ;� le alul numérique ;� les aluls et les représentations distribués et massivement parallèles ;� le alul adaptatif par la modi�ation de la struture du réseau par apprentissage.La loalité des aluls est un élément essentiel du système nerveux puisqu'elle n'implique pasl'existene d'un superviseur ou d'un système qui ontr�le/supervise le système. Dans e adre,les fontions ognitives telles que la mémoire ou l'attention visuelle ne seraient que le résultatémergent de l'interation des ellules élémentaires du système nerveux que sont les neurones. L'in-teration des neurones semble se faire prinipalement par l'envoi de potentiels d'ations. 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 prohes que possible du neurone biologique. Nous prenons le parti de simpli�er e messageen onsidérant des neurones à taux de déharge moyen. En faisant e hoix, on pourrait nousreproher de faire l'hypothèse que les temps d'émission des spikes et la synhronisation entre lesneurones ne sont pas importants. Il serait plus juste de onsidérer que dans l'optique d'étudier leomportement de grandes populations de ellules, nous faisons l'hypothèse simpli�atrie de selimiter à une grandeur qui pourrait s'assimiler au taux de déharge moyen. Nous ne prétendonspas que les temps de déharge ne sont pas importants pour le fontionnement du système maisnous onsidérons qu'un modèle de neurone à taux de déharge moyen est un niveau d'abstrationsu�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 lesanaux ioniques ne jouent pas un r�le dans le fontionnement des neurones mais qu'en en faisantl'abstration, on onserve des propriétés intéressantes des neurones. Ces modèles de neurone àdi�érents niveaux d'abstration sont des approhes omplémentaires. Le niveau d'abstrationhoisi est un ompromis entre e que peut expliquer le modèle et les ressoures néessaires pourle simuler.Nous avons également illustré l'intérêt des représentations distribuées par rapport aux représen-tations loalisées en soulignant leur robustesse à la perte de ellules et leur pouvoir de représen-tation. En�n, on dispose d'algorithmes e�aes pour que le système modi�e sa struture, soiten modi�ant les poids synaptiques, soit en modi�ant le nombre ou la dynamique des neuronesimpliqués dans le alul. C'est une propriété essentielle du système que de s'adapter à l'environ-nement dans lequel il se trouve.Dans la prohaine setion, nous présentons le paradigme de alul des hamps neuronauxqui s'insrit dans le adre des méanismes de alul loal, numérique, distribué et adaptatif.Nous présentons l'intérêt des hamps neuronaux grâe à quelques exemples illustratifs avant deproposer un méanisme de déploiement de l'attention visuelle. La présentation de e méanismeest faite en plusieurs étapes en présentant ses di�érents omposants fontionnels.



2.3. Les hamps neuronaux 572.3 Les hamps neuronauxDans les années 1930, Niolas 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 prinipe est alors de dérire un phénomène marosopique endé�nissant un système d'équations di�érentielles dérivant les interations quantitatives entre leséléments onstituants [Dupuy, 1999℄. Cette démarhe 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 ortial. En s'intéressant à la proportionde ellules devenant atives par unité de temps dans un volume donné de neurones dans unréseau onneté aléatoirement, Beurle a été apable d'étudier le délenhement et la propagationd'ativités dans e réseau. Il n'a étudié que des réseaux de neurones exitateurs et l'extension auxpopulations exitatries et inhibitries ainsi que l'introdution de la période réfrataire 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'ativités apparaissentdans des hamps neuronaux à une ou deux dimensions. Ils montrent en partiulier l'existene dequatre omportements :� des pro�ls périodiques en temps ou en espae ;� des régions d'ativités loalisées dans l'espae 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 exitation ou au ontraire omplètement exité.Dans ette setion, nous ommençons par illustrer quelques omportements des hamps neu-ronaux à une dimension, ave une ou deux ouhes de ellules exitatries ou inhibitries, 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 expliitant 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 fontion de poids est homogène, isotrope etdé�nie par une di�érene de gaussiennes, plus ouramment appelée �hapeau mexiain�. L'évo-lution de l'ativité u(x, t) d'un neurone à la position x, au temps t dépend de son ativité, del'intégration de l'ativité des neurones latéraux, de l'in�uene des neurones a�érents et de lastimulation extérieure I(x, t) et du taux de déharge spontanée h. La fontion de transfert desellules est l'éhelon 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�érene de gaussiennes. La gaussienne deparamètres (A+, σ+) est dite exitatrie et la gaussienne de paramètres (A−, σ−) est dite in-hibitrie. La gaussienne exitatrie a une amplitude plus grande et une variane plus petite quela gaussienne inhibitrie de telle sorte que la di�érene de es deux gaussiennes onduit à unein�uene loalement exitatrie qui devient inhibitrie sur de plus grandes distanes puis tendvers zéro.
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Fig. 2.10 � Le pro�l de poids en �hapeau mexiain� est la di�érene d'une gaussienne exitatrieétroite et d'une gaussienne inhibitrie large. Ave l'équation 2.7, la fontion de poids représentéeest dé�nie ave A+ = 2.0, σ+ = 10.0, A− = 1.0, σ− = 50.0Dans les prohains 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�érene de gaussiennes, et à laquelle on applique unestimulation extérieure onstituée de deux exitations gaussiennes. Pour une même onnetiv-ité, le omportement de la population di�ère en fontion de la distane 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 ativité osillante. Lorsqu'une stimulation est appliquée, on peut observer lapropagation d'ondes d'ativité. Une étude exhaustive de es deux derniers phénomènes (osilla-tion et vague d'ativité) est proposée dans [Amari, 1977℄.



2.3. Les 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 fontion de l'interation latérale entre lesellules et de la stimulation appliquée au réseau, on peut observer di�érents omportementsdont la oexistene, la séletion ou la fusion des stimulations. Considérons un réseau 1D deellules dont les poids latéraux sont dé�nis par une di�érene 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 fontion de la distane 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�uenent pas de tellesorte que deux exitations demeurent dans le réseau (�gure 2.11a),� lorsque les deux sites stimulés sont plus prohes, les deux régions exitées entrent en om-pétition de telle sorte que seule une des deux exitations demeure. Puisque le réseau estsymétrique, le vainqueur peut être l'une ou l'autre des deux exitations (�gures 2.11b,),� Lorsque les deux sites stimulés sont enore plus prohes, il y a oopération : les deuxexitations fusionnent (�gure 2.11d).
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a) b) ) d)Fig. 2.11 � Di�érents omportements d'une population de 100 ellules, onnetées latéralementpar une di�érene de gaussiennes, et soumises à deux exitations dont on fait varier la distane. a)Lorsque les deux régions stimulées sont su�samment éloignées, deux exitations oexistent. b,)Lorsque les deux régions stimulées sont plus prohes, seule l'une des deux exitations demeure.d) Si on rapprohe enore les deux sites stimulés, les exitations fusionnent. Les paramètres dela di�érene 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'ativités, stables auours 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�érene de gaussiennesà laquelle on ajoute une omposante qui est la dérivée de ette di�érene de gaussiennes. Puisquela di�érene de gaussiennes est paire, sa dérivée est impaire. En pondérant l'in�uene de etteomposante impaire, on introduit une instabilité dans le réseau qui permet de déplaer ontin-uement des patterns d'ativités, sa vitesse étant dépendante du poids attribué à la omposanteimpaire [Zhang, 1996℄. Un exemple d'une telle fontion de poids est présenté sur la �gure 2.12a.La �gure 2.12b illustre le omportement de la population pour une stimulation ave une varianeassez large. Une exitation prend naissane au niveau du maximum de la stimulation puis, à ause



60Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésde l'instabilité ausée par l'asymétrie des poids, l'exitation se propage vers la gauhe du réseau.Puisque l'inhibition latérale déroit à partir d'une ertaine distane, il arrive un moment où larégion exitée s'est su�samment déplaée pour qu'une deuxième région exitée puisse émergeret qui �hasse� la première exitation ave plus de fore.Ce méanisme de déplaement dynamique d'un pro�l d'ativité modulé par une informationde vitesse est notamment utilisé dans le méanisme proposé par [Dominey et Arbib, 1992℄. Danse méanisme, les auteurs mémorisent, dans un réseau de neurones, la position spatiale de iblesqui lui sont présentées. Les auteurs introduisent des projetions latérales asymétriques a�n demettre à jour ontinûment ette mémoire pendant le déplaement des yeux. Nous reviendrons surette hypothèse de ontinuous remapping au hapitre 3, l'objet ii étant uniquement d'illustrerertains omportements de es populations de ellules.Les deux exemples illustratifs préédents permettent d'illustrer la formation de pattern sta-tiques ou dynamiques dans une population de ellules, dont la fontion de voisinage est dé�niepar une di�érene de gaussiennes (exitatrie dans le voisinage immédiat puis inhibitrie sur deplus longues distanes), à laquelle on ajoute ou non une omposante asymétrique. Le prohainparagraphe illustre l'apparition d'ativité osillante, sans stimulation extérieure ('est à diregénérée et entretenue par la dynamique de la population), ainsi que la di�usion d'ativité 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 exitatrie ex et popu-lation inhibitrie inh. Les unités de la population ex ont des projetions latérales exitatriesainsi que des projetions inhibitries a�érentes de la population inh (�gure 2.13). Les unités dela population inh possèdent des a�érenes pontuelles de la population ex. Nous utilisons parla suite les notations introduites dans [Amari, 1977℄. La seule di�érene est que les équations2.8 sont une version disrétisée en espae des équations introduites par l'auteur. On note u1 lesativités de la population ex et u2 les ativités de la population inh.
∀i, τ

du1

dt
(i, t) = −u1(i, t) +

∑
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∀i ∈ {1, 2, 3}, wi(x) =
Ai√
2πσi

e
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σi

√
2Les deux phénomènes d'osillation et de vague d'ativité sont obtenus ave la même arhi-teture, en hangeant simplement la valeur du taux de déharge 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 fontion de poids asymétrique peut être obtenue en ajoutant à la di�érenede gaussiennes, sa dérivée pondérée par un poids qui module l'amplitude de la omposanteasymétrique b) Ativités de la population de 100 ellules au ours du temps, étant données uneonnetivité latérale représentée sur la �gure a) et une stimulation représentée en bas de la �gureb). L'exitation qui émerge au niveau du maximum de la stimulation, est instable à ause del'asymétrie des projetions latérales. Lorsque la région exitée s'est su�samment déplaée, unedeuxième région exitée émerge et hasse la première ave plus de fore, jusqu'à e qu'à son tour,elle se fasse hasser par une nouvelle région exitée. Les paramètres des projetions 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 populationexitatrie ex ont des projetions latérales exitatries et des a�érenes inhibitries de la pop-ulation inh. Les ellules de la population inh ont des a�érenes pontuelles exitatries de lapopulation ex. Les paramètres des projetions ainsi que de la dynamique des ellules sont don-nés dans la table i-dessous. Les poids exitateurs sont représentés en trait plein tandis que lesprojetions inhibitries sont représentées en tirets.
Nom Type Valeur
w1 Gaussienne Amplitude 2.0, Variane 1.0
w2 Gaussienne Amplitude 4.0, Variane 1.5
w3 Pontuel Amplitude 2.0
h1 Taux de déharge spontanée 0.1 (Osillation) ou −0.1 (Vague)
h2 Taux de déharge spontanée −1.0
s1 Stimulation extérieure 0.0 (Osillation), 1.0 pontuel (Vague)
s2 Stimulation extérieure 0.0

Les �gures 2.14 illustrent les ativités des populations exitatries et inhibitries dans ungraphique espae-temps. L'axe des absisses représente les di�érentes ellules, le temps évoluantle long de l'axe des ordonnées. La �gure 2.14a représente l'ativité de la population Ex et la�gure 2.14b représente l'ativité de la population Inh. Sans stimulation extérieure, les populationsexhibent des ativités osillantes qui sont uniquement le résultat de la dynamique du réseau.En modi�ant légèrement le taux de déharge spontanée, on observe un deuxième omporte-ment intéressant : la propagation d'une onde d'ativité. Les �gures 2.15 illustrent les ativitésdans les populations selon les mêmes onventions que préédemment. Cette fois-i, on exite àintervalle régulier la ellule entrale de la population exitatrie. On observe alors qu'une onded'ativités se propage dans les deux populations.
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a) b)Fig. 2.14 � Ativités dans les deux populations faisant apparaître des osillations. Ces osillationssont uniquement la onséquene de la dynamique interne du réseau puisqu'auune stimulationextérieure n'est appliquée. a) Ativité de la population Ex au ours du temps. b) Ativité dela population Inh au ours du temps.
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a) b)Fig. 2.15 � Ativités dans les deux populations au ours du temps faisant apparaître la propaga-tion d'ondes d'ativités, depuis un site stimulé à intervalle régulier. La stimulation est pontuelle,et uniquement dans la population exitatrie. a) Ativité de la population Ex au ours du temps.b) Ativité de la population Inh au ours du temps.



64Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésDisussionPour onlure e paragraphe d'introdution 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 alul qui s'insrit dansle adre des aluls loaux, numériques, distribués et adaptatifs10 que nous avons détaillé dansle paragraphe 2.2. Par ailleurs, les équations di�érentielles proposées sont relativement simples.Malgré leur simpliité, nous avons vu qu'il peut y avoir di�érents omportements émergents del'interation de populations de ellules, que nous avons illustré au travers de quelques exemples.Certains de es omportements ont été observés dans le vivant. En partiulier [Prehtl et al.,1997℄ montre qu'un stimulus visuel produit des vagues d'ativité 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'ativités 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 méanismes du système nerveux [Shwabe 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 méanisme d'attention séletive dans le adre des hampsneuronauxNous avons introduit et illustré dans les paragraphes préédents les hamps neuronaux. Lesprohains paragraphes sont onsarés à la présentation d'un méanisme de �déploiement de l'at-tention visuelle�. Il apparaît néessaire de nuaner e que nous appelons déploiement de l'attentionvisuelle. Nous avons présenté dans le hapitre préédent l'état de l'art onernant la ompréhen-sion de l'attention visuelle hez le primate. Nous avons notamment vu qu'il y a prinipalementdeux interprétations pour le déploiement de l'attention qui ne sont pas enore 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 méanisme que nousproposons dans le reste de e hapitre repose sur ette seonde 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 tâhe de reherhe visuelle qui onsiste à trouver une ible parmi unensemble de distrateurs.L'équation di�érentielle disrétisée (en espae 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 struture du réseau n'est pas, à proprement parler, une propriété du formalisme deshamps neuronaux. Néanmoins, puisque e formalisme ne dérit que les lois d'évolution des ativités des unités,rien n'empêhe d'y adjoindre des algorithmes pour modi�er la struture 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 déharge spontanée, α, τ ∈ R

+∗ paramètrent la dynamique, f est la fontionde transfert, ii onsidérée omme une reti�ation, et w(x) la fontion de poids latéraux endi�érenes de gaussiennes (pour des poids gaussiens, il su�t de prendre A+ ou A− nul).Le méanisme est présenté par étapes en déomposant e qui nous parait être des méanismesfontionnels élémentaires :� un méanisme de séletion, présenté dans le paragraphe 2.4.1� auquel est adjoint un méanisme pour biaiser le déploiement de l'attention spatiale versdes régions sur lesquelles elle n'a pas été réemment déployée, présenté dans le paragraphe2.4.2� auquel est adjoint un méanisme pour biaiser le déploiement de l'attention en faveur deertains 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 prohains paragraphes, nous parlons d'attention visuelle pour dérire lesméanismes proposés, elle doit être omprise omme une analogie fontionnelle à l'attentionvisuelle hez le primate.2.4.1 Un méanisme de séletionPrésentation du méanismeDans e paragraphe nous proposons d'illustrer un méanisme de séletion qui repose sur leparadigme des hamps neuronaux. On ommene par présenter le méanisme sans faire référeneà la biologie puis nous terminons par une disussion sur l'analogie entre e méanisme et lesméanismes attentionnels que nous avons présentés au hapitre préédent.L'arhiteture est onstituée de deux artes à deux dimensions Input et Fous (�gure 2.16a).La arte Input fournit l'entrée au système. Les unités de la arte Fous ont des a�érenes dela arte input ainsi que des projetions latérales en di�érene de gaussiennes pour lesquellesl'amplitude de la gaussienne exitatrie étroite est égale à l'amplitude de la gaussienne inhibi-trie large. L'équation 2.10 est un exemple d'une telle fontion, illustrée sur la �gure 2.16. Lesonnexions latérales sont ainsi uniquement inhibitries et leur amplitude dépend de la distaneentre les unités pré- et post-synaptiques.
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w1(x) = Ae−

x2

σ2

w2(x) = 0.65e
x2
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a) b)Fig. 2.16 � a) Arhiteture du système. La arte input exite la arte fous dont les unités ontdes projetions latérales en di�érene de gaussiennes. b) Les poids des projetions, dé�nis parles équations 2.10, sont uniquement inhibiteurs.Ces projetions latérales inhibitries induisent de la ompétition entre les ellules omme onva le voir dans le prohain paragraphe.Simulation et résultatsPour illustrer e omportement de séletion, on onsidère une entrée onstituée de deuxstimuli gaussiens de même variane et de même amplitude (�gure 2.17a). On lane la simulationdu réseau et, à intervalle régulier, on réinitialise l'ativité des unités de la arte fous. La�gure 2.17 illustre les ativités de la arte input et de la arte fous dans une représentationespae/temps. On observe sur la �gure 2.17b qu'à haque instant, une seule ible est présentedans la arte fous. Cette séletion d'une des ibles émerge des interations latérales inhibitries.La simulation préédente permet d'illustrer que des projetions latérales inhibitries su�sentà obtenir un méanisme de séletion. Nous aimerions aller plus loin en liant la ible séletionnéeet des paramètres (dans le as d'une ible gaussienne, es paramètres peuvent être l'amplitude,la variane mais pourquoi pas également des mesures moins diretes qui permettraient de ara-tériser la �saillane� d'une ible) qui la aratérisent. En partiulier, on onsidère en entrée deuxibles gaussiennes de même variane mais d'amplitude di�érente. Pour rendre le méanisme deséletion exploitable, il serait intéressant que la ible dont l'amplitude est la plus importantegagne statistiquement plus la ompétition que le distrateur d'amplitude moins importante. Desexpérienes préliminaires montrent que le méanisme préédent ayant uniquement des onnexionslatérales inhibitries, ne permet pas d'avoir ette propriété :� soit l'une des deux ibles est séletionnée ave une probabilité de 1.0� soit elles sont séletionnées 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 variane. b) Les onnexions latérales inhibitries dans la arte fousinduisent de la ompétition entre les régions exitées de telle sorte que seule une des deux régionsgagne la ompétition. L'ativité dans la arte fous est réinitialisée tous les 40 pas de tempspour relaner la ompétition.On onsidère alors un méanisme de séletion dans lequel les projetions latérales ont des om-posantes exitatrie et inhibitrie dé�nies par l'équation suivante :
w2(x) = 1.0e

x2

5.02 − 0.65e
x2

(
√

2N)2L'expériene onsiste à présenter les deux ibles et à mesurer quelle ible a été séletionnée. Onreproduit ette expériene un grand nombre de fois (ii 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 distane entre les deux ibles est �xée. La �gure 2.18b représentela fontion de poids en trait plein ainsi que les deux ibles s1 et s2 relativement à la ellule laplus exitée par s1. On observe en partiulier que la ible s2 est dans son voisinage inhibiteur. La�gure 2.18 représente la probabilité de séletionner la ible s1 en fontion de l'amplitude de laible s2. On observe que la probabilité de séletionner s1 diminue si l'amplitude de s2 augmente.Si les deux ibles ont la même amplitude, la probabilité de les séletionner est de 50%, e quise omprend intuitivement puisque, le problème étant symétrique, il n'y a auune 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 séletion. Nous utiliserons e prinipe dans le paragraphe 2.4.3où nous présenterons une manière d'introduire un biais dans la arte de saillane pour favoriserertains attributs visuels. Puisque la séletion 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 séletionnées.DisussionLe méanisme présenté dans e paragraphe, onstruit dans le adre du paradigme des hampsneuronaux, permet de séletionner une région spatiale lorsque plusieurs sont exitées. Bien
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b) )Fig. 2.18 � a) On présente deux ibles gaussiennes en entrée du méanisme. Ces deux iblesont la même variane. L'amplitude de s1 est �xée tandis qu'on fait varier l'amplitude de s2.On estime, en répétant 500 fois l'expériene et en mesurant la ible qui a gagné la ompétition,la probabilité de séletion la ible s1 en fontion de l'amplitude de s2 b) La fontion de poidsqui dé�nie les projetions 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 exitées par la ible s1. ) L'amplitude de s1 étant �xée à 1.0,la probabilité de la séletionner est une fontion déroissante de l'amplitude de s2. Lorsque lesdeux ibles ont la même amplitude, la probabilité de séletionner l'une ou l'autre des ibles estidentique.



2.4. Un méanisme d'attention séletive dans le adre des hamps neuronaux 69évidemment, les onditions pour que le méanisme fontionne dépendent de plusieurs paramètresomme la forme des stimuli et les paramètres des poids latéraux. Nous avons illustré son fontion-nement par une approhe empirique puisque nous ne disposons pas, à ma onnaissane, d'outilspermettant de formaliser son fontionnement. Les résultats nous montrent que sous ertainesonditions, la probabilité de séletionner une ible dépend de son amplitude. D'autres propriétésde e méanisme de séletion sont étudiées dans [Vitay, 2006℄ dont la robustesse au bruit et larobustesse aux distrateurs lorsqu'une ible est séletionnée.Ce méanisme est une analogie au déploiement de l'attention spatiale que nous avons présen-tée au hapitre préédent. Il repose sur l'hypothèse qu'à un ertain point, seule une régionspatiale est séletionnée. L'hypothèse que l'attention spatiale est déployée séquentiellement estenore ontroversée. Néanmoins, si on voit e méanisme omme un méanisme de séletion d'uneposition spatiale vers laquelle engager une ation (omme un mouvement oulaire), la séletiond'une unique région prend du sens. Par ailleurs, d'après la théorie prémotrie de l'attention, esont les mêmes aires ortiales qui sont impliquées dans le déploiement de l'attention spatiale etla préparation d'un mouvement.Avant de pouvoir vraiment parler d'un méanisme analogue au déploiement de l'attentionspatiale, il nous reste enore au moins une hose à inlure : la possibilité de désengager l'attentionspatiale pour qu'elle puisse être déployée sur une autre région. C'est ette extension que nousabordons dans la prohaine setion.2.4.2 La néessité d'une forme de mémoire spatialePrésentation du méanismeComme nous l'avons vu au paragraphe 1.1, il existe un méanisme qui évite que l'attentionvisuelle ne soit redéployée sur des positions spatiales sur lesquelles elle s'est déployée réemment.Il existe di�érentes hypothèses quant aux méanismes 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 stokées. Mais e pourrait également êtreune période réfrataire qui empêhe les ellules, dont le hamp réepteur ouvre la position surlaquelle l'attention s'est réemment déployée, de déharger. Pour la dé�nition d'un modèle, lephénomène d'inhibition de retour, qu'il soit ausé par l'un ou l'autre des méanismes mentionnés,peut être modélisé par une représentation spatiale.Dans le méanisme préédent, nous avons utilisé une di�érene 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 exitées nepuissent pas oexister. Dans le as d'une mémoire de travail, on peut onsidérer des onnexions endi�érenes de gaussiennes loales. Dans le as préédent, l'inhibition ouvrait toute la arte. Ii,on onsidère des onnexions uniquement loales et qui par ailleurs ont une omposante exitatrieloale. L'exitation loale permet aux unités voisines de s'auto-entretenir et l'inhibition évite quel'ativité ne se propage dans toute la arte. Par exemple, onsidérons les onnexions latérales



70Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls 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'arhiteture onsidérée. L'objetif de e méanisme est de séle-tionner séquentiellement les ibles présentées en entrée. Pour e faire, on adjoint au méanismede séletion présenté dans le paragraphe préédent la mémoire de travail wm qui mémorise lesibles séletionnées. L'entrée d'une ible en mémoire de travail est onditionnée par la oati-vation des artes input et fous. 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 fous. L'exitationde la arte input permet également de onserver une ible en mémoire de travail lorsque le fousattentionnel hange de ible, 'est à dire lorsqu'un foyer d'ativation de la arte wm n'est plusexité par la arte fous. La mémoire de travail permet de biaiser la ompétition dans la artefous pour favoriser les ibles sur lesquelles l'attention se s'est pas enore déployée. L'in�uenede la mémoire de travail sur la séletion dans la arte fous est représentée par la projetionde prinipe en pointillé entre wm et fous. Si es projetions inhibitries onnetent direte-ment les deux artes, le fous 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 méanisme grâeauquel 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 méanisme de séletion présenté dans le paragraphe préédent une mémoire de travailspatiale qui n'est rien d'autre qu'une arte dont les unités ont des projetions latérales loalesave une omposante exitatrie non nulle.Simulation et résultatsPour illustrer le méanisme, on ommene par présenter une simulation n'impliquant que lamémoire de travail puis une simulation de l'arhiteture omplète ave les artes input, fouset wm.



2.4. Un méanisme d'attention séletive dans le adre des hamps neuronaux 71Mémoire de travail seule. On onsidère dans e paragraphe l'arhiteture onstituée unique-ment des artes input et wm (�gure 2.19b). Considérons une entrée onstituée de trois stimulidont on fait varier l'amplitude. L'expériene onsiste à simuler la séletion par l'attention dehaune 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 seonde ible est ensuite augmentée puis diminuée et on faitde même ave la troisième ible. La �gure 2.20b illustre l'ativité dans la mémoire de travail.Initialement, l'exitation d'entrée est trop faible pour qu'une exitation émerge dans la mémoirede travail. Au pas de temps 150, l'ativité 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�ete pas la présene de la ible en mémoire de travail.Plus préisément, l'amplitude de la ible reste su�samment importante pour que, ombinée avel'exitation 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 projetions latérales exitatries permettent de maintenir une information en mémoirede travail lorsque l'amplitude de l'entrée diminue, en ompensant la diminution de l'exitationa�érente par des exitations latérales. Il est également intéressant de remarquer que la mémoirede travail reste sensible à l'entrée. Pour l'illustrer, on déplae 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 restentohérentes 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'exitation 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 = 12.0Méanisme de déploiement de l'attention spatiale. On onsidère maintenant l'arhi-teture omplète ave les trois artes input, fous et wm (�gure 2.19b). Il y a trois aspetsintéressants de la simulation préédente :� une exitation initiale sous une valeur ritique ne su�t pas à faire émerger une ible enmémoire de travail,� lorsque l'exitation atteint la valeur ritique, la ible émerge en mémoire de travail,� dès qu'une ible est en mémoire de travail, une faible exitation su�t à la onserver enmémoire de travail grâe à des exitations latérales su�samment fortes pour ompenser ladiminution de l'exitation a�érente et su�samment faibles pour rester sensible à l'entrée.Dans l'arhiteture omplète, l'exitation initiale, trop faible pour faire émerger une ible en mé-moire de travail, est fournie par l'entrée. Dans l'arhiteture omplète, l'augmentation d'ativitéorrespond à la séletion par la arte fous d'une des ibles. La �gure 2.21 illustre le fontion-
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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 séletion spatiale. A partir du pas de temps 600, les stimuli sont déplaés pour illustrer lespropriétés dynamiques de la mémoire. b) Ativité 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 laible diminue jusqu'à sa valeur initiale. Les onnexions latérales exitatries sont su�sammentfortes pour ompenser la diminution de l'exitation 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 exitées dans la artefous entrent en ompétition et seule l'une d'elle la gagne. La oativation des artes input etfous permet l'émergene de la ible séletionnée dans la mémoire de travail wm. ) Les posi-tions mémorisées en mémoire de travail sont inhibées dans la arte fous, de telle sorte qu'unenouvelle ompétition s'engage mais, ette fois-i, en faveur des régions non enore séletionnées.La deuxième ible séletionnée entre en mémoire de travail. d) Les deux ibles préédentes étantorretement mémorisées, la dernière ible gagne la ompétition dans la arte fous.Trois ibles sont présentées en entrée (�gure 2.21a). Les trois régions de la arte fous, ex-itées par l'entrée, entrent en ompétition jusqu'à e qu'une des ibles la gagne (�gure 2.21b). Laoativation des artes input et fous produit une exitation 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 fous par un méanisme 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 méanisme. En onséquene, une nouvelle ompétitions'engage entre les trois régions, ave néanmoins un biais en défaveur de la position mémorisée.



74Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésUne position spatiale sur laquelle l'attention ne s'est pas enore déployée est ainsi séletionnée(�gure 2.21). On observe deux phénomènes intéressants. Le premier est que la ible séletionnéeentre en mémoire de travail par la oativation des artes input et fous. Le seond est quemalgré le désengagement de l'attention, qui implique que la région préédemment séletionnéen'est plus exitée dans wm par fous, la ible reste en mémoire de travail. Cela est dû auxprojetions latérales exitatries qui, ombinées ave l'exitation 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

4.0fous : τ = 0.75, h = 0.0, α = 7.0wm : τ = 0.75, h = −0.25, α = 12.0DisussionDans ette setion, nous avons montré omment une mémoire spatiale peut émerger d'inter-ations latérales loales. Si la omposante exitatrie de es interations 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 exitatrie 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 onséquene des interationslatérales des ellules.Le méanisme �nalement obtenu, onstruit à partir du méanisme de séletion de la setion2.4.1 et du méanisme de mémoire de travail spatiale, peut être onsidéré omme une analo-gie fontionnelle au déploiement séquentiel de l'attention spatiale. A haque instant, seule unerégion spatiale est séletionnée. Lorsqu'elle est séletionnée, elle est mémorisée. La mémoire spa-tiale peut ensuite être utilisée pour biaiser la ompétition en faveur d'une région qui n'a pasenore été séletionnée. 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. Ii, 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 uneertaine durée, il est néessaire soit de modi�er les paramètres de la mémoire, soit de modi�erl'arhiteture. 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 enore déployée, le méanisme est fontionnel.



2.4. Un méanisme d'attention séletive dans le adre des hamps neuronaux 75Nous avons vu dans le hapitre préédent que parmi les di�érentes faettes de l'attentionvisuelle, elle peut être guidée par les attributs visuels. Jusqu'à maintenant, nous n'avons traitéque des informations spatiales. Dans le prohain paragraphe, nous proposons un méanisme grâeauquel on peut inlure les attributs visuels omme la ouleur ou l'orientation.2.4.3 Intégrer des attributs non spatiaux : un méanisme de reherhe vi-suellePrésentation du méanismeLes deux méanismes préédents permettent de parourir séquentiellement plusieurs iblesprésentées en entrée. Pour le moment, nous nous sommes intéressés uniquement à l'informationspatiale. Dans e paragraphe, nous proposons d'étendre le méanisme préédent en inluant desattributs visuels en vue d'obtenir un méanisme d'exploration visuelle guidée par des attributsvisuels. Cette extension est en partie inspirée des travaux de [Hamker, 2004,Hamker, 2005℄ quenous avons présentés suintement au paragraphe 1.4.3.Comme nous l'avons vu au paragraphe 2.4.1 traitant du méanisme de séletion, la proba-bilité de séletionner 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 desprinipes que nous allons utiliser dans le méanisme présenté dans e paragraphe. Le méanismeomprenant le méanisme de séletion ainsi que la mémoire de travail peut être onsidéré ommeun méanisme 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 séletionnée spatialementL'arhiteture 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 méanisme présentédans le paragraphe préédent (méanisme de séletion 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 saillane pre-motor est modulée pour favoriser ertaines positions spatiales qu'oupent 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'ativité 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 spatialeséletionnée 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
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Fig. 2.22 � Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle. A la voie �Where� détailléedans les paragraphes préédents, on adjoint des méanismes qui permettent de moduler la artede saillane premotor en fontion des attributs visuels reherhés. L'entrée visuelle est �ltréeselon plusieurs dimensions. Le résultat de es �ltres dé�nit l'ativité des unités des artes I∗. Cesartes exitent les artes V 4∗ qui servent de niveau intermédiaire dans le système. Ces artes ontdes a�érenes de l'entrée visuelle, des unités représentant les attributs à reherher PF∗ ainsique de la arte de séletion spatiale fous. Toutes les équations d'évolution des unités ainsi queles paramètres du modèle sont disponibles dans les annexes A.1 et A.2



2.4. Un méanisme d'attention séletive dans le adre des hamps neuronaux 77positions spatiales qui ontiennent une ible partageant l'un des attributs, en agissantomme un gain sur l'information montante provenant des artes I∗.Puisque nous avons déjà détaillé la voie �Where� dans les paragraphes préédents, nous allonspasser plus de temps sur la voie �What�. Cette voie est onstituée de deux prinipaux ensemblesde artes. D'une part, les artes IT∗ ont des a�érenes des artes V 4∗ qui leur sont assoiées.Par exemple, la arte ITbleu n'a des a�érenes que de la arte V 4bleu. Par ailleurs, haque arte
IT n'est onstituée que d'une seule unité dont le hamp réepteur ouvre tout le hamp visuel etqui alule le maximum des ativités des unités dans son hamp réepteur. Les ativités de esunités fournissent ainsi une indiation sur la �quantité� d'un attribut dans tout le hamp visuel,extraite des ativités des artes V 4∗. Toute l'astue onsiste à modi�er les ativités des unitésdans V 4∗ pour que les informations extraites par les unités IT∗ représentent les attributs de laible séletionnée spatialement dans la voie �Where�. Les artes PF∗ représentent la mémoiredes attributs visuels qui sont pertinents pour la tâhe. 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'oupent des stimuli qui partagent au moins unattribut ave la ible. Il est possible d'assoier une sémantique à l'ativité des deux ensemblesde artes IT∗ et PF∗ :� les artes IT∗ permettent de déoder les attributs visuels de la ible séletionnée spatiale-ment dans la voie �Where�� les artes PF∗ déterminent les attributs visuels reherhésPuisque les ellules PF∗ favorisent la représentation dans V 4∗ des positions spatiales oupéespar des stimuli qui partagent au moins un attribut visuel ave la ible, la arte premotor,qui intègre les ativités des artes V 4∗ peut être onsidérée omme une arte de saillane. Ene�et, elle onstitue une représentation spatiale, indépendante des attributs visuels, qui représentela pertinene omportementale de haque position du hamp visuel. C'est sur la base de ettereprésentation que la arte fous séletionne la prohaine région sur laquelle déployer l'attentionspatiale. La région séletionnée exite 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 tâhe, sont également modulées par la position spatialeséletionnée. Cette seonde modulation a la onséquene indirete de biaiser les représentationsdans les artes IT∗, de telle sorte que les attributs visuels d'une ible séletionnée spatialementdans la voie �Where�, peuvent être déodés dans la voie �What� des ativités des artes IT∗.L'adéquation entre les attributs visuels reherhés et les attributs visuels de la ible séletion-née spatialement est estimée par des ellules du module deision. Le résultat de l'intégrationde es ellules permet de déider quel omportement adopter :� soit la région séletionnée ontient la ible reherhée, auquel as la reherhe est terminée� soit la région séletionnée ne ontient pas la ible reherhée, auquel as l'attention spatialedoit être désengagéeLe désengagement de l'attention spatiale est obtenu en inhibant dans la arte fous les régionssur lesquelles l'attention spatiale s'est déjà déployée. Le méanisme qui permet de désengagerl'attention est la arte swith de la voie �Where� qui a des a�érenes des unités de déisionainsi que de la mémoire de travail et dont les unités inhibent la arte fous. Le méanisme leplus simple onsiste à utiliser une arte, telles que l'exitation de la mémoire de travail seule nesu�se pas à exiter ses ellules. Une exitation omplémentaire des unités de déision su�t àexiter es ellules qui inhibent ainsi la arte fous. On trouvera dans [Vitay et Rougier, 2005℄un méanisme de désengagement de l'attention plus sophistiqué et inspiré du fontionnement des



78Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésganglions de la base.Simulation et résultatsOn onsidère une tâhe de reherhe visuelle très simple qui onsiste uniquement à loaliserune 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 loaliser est la barre bleue orientée à 45° quiest unique dans les exemples proposés, et entourée de distrateurs.
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sa) b)Fig. 2.23 � a) Exemple de parours de l'attention visuelle spatiale. La tâhe onsiste à loaliserla ible bleue orientée à 45°. L'attention visuelle est d'abord déployée sur deux distrateursverts avant de séletionner la ible. b) Pendant que le système réalise la tâhe, on enregistreles ativités des ellules ITbleu, ITvert, IT45°, IT135° ainsi que l'ativité moyenne normalisée de laarte premotor. Ces artes onstituent de bons indiateurs de l'état du système à un instantdonné.La �gure 2.23 illustre le déploiement de l'attention ainsi que l'enregistrement de ertainesellules du méanisme pendant la réalisation de la tâhe. Sur la �gure 2.23a, le parours parl'attention visuelle spatiale, dont la position est déodée dans la arte premotor, est représentépar les erles en pointillés. Pour expliiter e que �perçoit� le système, l'ativité des ellules IT∗ainsi que l'ativité moyenne normalisée dans la arte premotor sont représentées sur la �gure2.23b. L'ativité dans la arte premotor permet de savoir quand une ible est séletionnéespatialement. A haque séletion, il est possible de déoder les attributs visuels de la ible séle-tionnée spatialement à partir des ativités des ellules IT∗. Ces inq mesures onstituent ainside bons indiateurs de l'état du système. On observe ainsi que les ibles séletionnées sont :� une ible verte orientée à 45 °� suivie d'une ible verte orientée à 45°



2.4. Un méanisme d'attention séletive 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 séletion du deuxième stimulus ainsiqu'une fois la tâhe terminée et la ible loalisée. Sur la �gure 2.24a on peut noter plusieurshoses intéressantes. Puisque la ible à reherher est bleue et orientée à 45°, l'amplitude desativités des artes V 4bleu et V 445° est plus importante que l'amplitude des ativités des artes
V 4vert et V 4135°. Sur les illustrations, es modulations sont relativement faibles et di�ilementpereptibles. Elles sont beauoup plus failement pereptibles dans la arte de saillane premo-tor. On onstate en e�et que toutes les positions spatiales oupées 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 séletionnée spatialement dansla arte fous a un biais en amplitude supplémentaire. C'est e biais en amplitude qui permetde biaiser indiretement les ativités des artes IT∗ desquelles sont extraites les attributs de laible qui oupe la position spatiale sur laquelle l'attention est déployée. En�n, puisque le stim-ulus séletionné n'a pas tous les attributs reherhés, le neurone swith déharge et modulel'inhibition de la mémoire de travail spatiale wm (qui ontient les deux premières régions spa-tiales séletionnées) sur la arte fous. La �gure 2.24b représente l'état du système une fois latâhe terminée. La région séletionnée dans la arte fous ontient la ible reherhée. Ainsi, leneurone que nous avons noté ok sur les illustrations déharge, indiquant que la ible est loalisée.D'autres exemples de parours par l'attention sont présentés sur les �gures 2.25 pour dif-férentes on�gurations de l'entrée.DisussionDans ette setion, nous avons montré omment il était possible d'inlure 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'uneible séletionnée spatialement. Il y a une forme de symétrie entre la séletion spatiale et la séle-tion par les attributs. On pourrait par exemple imaginer que la séletion spatiale se fasse dansune autre modalité, par exemple auditive. Si le signal sonore est loalisé, sa position pourraitvenir en feedbak biaiser les représentations V 4∗, ayant pour onséquene de biaiser les représen-tations IT∗. Ainsi, ave la même arhiteture, il est possible d'inlure la séletion spatiale dansd'autres modalités. L'arhiteture que nous proposons onsidère un ensemble limité d'attributsvisuels. Les travaux lassiques sur le alul de la arte de saillane utilisent néanmoins des �ltresplus omplexes ave notamment le alul d'oppositions de ouleurs (vert/rouge ou bleu/jaune)ou le alul 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'arhiteture que nous venons de présenter, nous onfondons dimen-sion et valeur : une ellule de la arte Ibleu déharge si il y a beauoup de bleu dans son hampréepteur ; une ellule de la arte I45° déharge uniquement si dans son hamp réepteur, lestimulus est orienté à 45°. Une approhe plus réaliste serait de onsidérer des populations deellules pour haque dimension, de telle sorte qu'une ellule dans la population ait une ertaineourbe de séletivité (tuning urve) pour les valeurs de la dimension onsidérée. En pratique'est e que propose [Hamker, 2005℄ mais pour des raisons de simpliité, nous ne l'avons pasonsidéré. Inlure es propriétés aurait deux avantages. D'une part, les stimuli dans des sènes
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Fig. 2.25 � Exemples de parours par l'attention spatiale pour di�érentes on�gurations destimuli. La ible reherhée 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 (enpartiulier, les ibles vertes orientées à 135° ne sont jamais séletionnées). Les ibles séletionnéesspatialement sont représentées par un erle en pointillé. Le sens du parours est orienté par les�èhes.



82Chapitre 2. Emergene de l'attention visuelle sur un substrat de aluls numériques et distribuésnaturelles ne pourraient pas être disriminés uniquement sur la base des attributs élémentairesque nous onsidérons ii. Enrihir la représentation des attributs est un pas vers l'appliationde es méanismes en vision par ordinateur. Par ailleurs, [Navalpakkam et Itti, 2006℄ montrentque des variations de valeur dans une même dimension peuvent guider les mouvements oulaires.Sous l'hypothèse que l'attention se déploie sur une région de l'espae avant qu'un mouvementoulaire 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 préédemment sont des extensions possibles du méanisme. Néanmoins,nous pensons qu'en prinipe, ette arhiteture est une arhiteture minimale relativement simple,dé�nie dans le adre des hamps neuronaux, dont le omportement peut être onsidéré omme uneanalogie fontionnelle au déploiement de l'attention visuelle spatiale ou guidée par les attributsvisuels.ConlusionDans e hapitre, nous avons proposé un modèle d'attention visuelle overt dé�ni dans leadre des hamps neuronaux. La question à laquelle nous herhions à répondre est : est-il possi-ble de onstruire un méanisme tel que l'attention visuelle puisse émerger de l'interation loalede ellules élémentaires. Pour e faire, nous avons ommené par présenter les fondements duonnexionnisme que sont le alul loal, 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 alul qui inlut es ontraintes. Nous avons illustré les intérêts de e paradigmede alul au travers de quelques exemples. Notre hoix s'est porté sur e paradigme en partiulierpuisqu'il nous paraît être un bon ompromis entre les ressoures néessaires pour le simuler etson réalisme biologique.Dans la deuxième partie du hapitre, nous avons présenté un modèle de déploiement del'attention visuelle en le déomposant en e qui nous paraissent être des omposants fontionnelsélémentaires et qui sont :� un méanisme de séletion,� auquel est adjoint un méanisme de mémoire spatiale,� auquel est adjoint un méanisme pour inlure les attributs visuels.L'arhiteture obtenue a en�n été appliquée à une tâhe de reherhe visuelle. On peut onsid-érer ette arhiteture omme une arhiteture minimale qui ontient uniquement les omposantsnéessaires 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 analogiefontionnelle. Ii, nous évoquons également que l'arhiteture est minimale. Cela signi�e que laomparaison entre les artes de neurones et les aires ortiales n'est pas immédiate. En parti-ulier, les fontions élémentaires que nous présentons sont très loalisées dans le système, mêmesi elles émergent de l'interation en parallèle des di�érentes ellules. Dans le système nerveux,es �fontions� sont ertainement plus distribuées.Dans le reste du manusrit, on étudie omment il est possible d'inlure les mouvements



2.4. Un méanisme d'attention séletive dans le adre des hamps neuronaux 83oulaires dans ette arhiteture en se reposant sur l'hypothèse que la même arhiteture peut êtreutilisée pour le déploiement overt et overt de l'attention, 'est à dire ave ou sans mouvementoulaire. Dans le prohain hapitre, nous résumons l'état atuel de nos onnaissanes sur leontr�le des mouvements oulaires et nous proposons dans le dernier hapitre des méanismesqui permettent de les prendre en ompte.
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Chapitre 3Le ontr�le ortial et sous ortial dessaades oulaires : représentation etmanipulation de l'information spatiale
The more we �nd out about the way inwhih our eyes seek out and aptureobjets of interest in the visual world, themore remarkable does its seeminglye�ortless preision and sophistiationappear. At the same time, it funtions ata level of omplexity between thebanality of the spinal re�ex and theinsrutability of the voluntary atRoger CarpenterMovements of the eyes, 2nd ed., 1988IntrodutionL'organe sensoriel de la vision est l'÷il, dont la rétine est tapissée de photoréepteurs quionvertissent un signal lumineux en signal életrique. Comme nous le verrons plus en détail danse hapitre, es photoréepteurs sont lassés en deux atégories : les bâtonnets et les �nes. Lesbâtonnets sont essentiels pour la vision noturne, 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 fontion du domaine de longueursd'onde auquel ils sont sensibles, et plus denses dans une région loalisée de la rétine qu'on appellela fovéa. Les dimensions de la fovéa orrespondent environ aux dimensions de la projetion, surla rétine, d'un itron qu'on observe lorsqu'il est tenu dans la main, bras tendu. Cette grandedensité de photoréepteurs en une région loalisée de l'espae permet d'extraire les détails �nsd'un stimulus visuel. La densité des �nes déroît rapidement ave l'exentriité par rapport àla fovéa. L'un des avantages de ette densité des photoréepteurs est de pouvoir onentrer son85



86 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesanalyse sur une région restreinte de l'espae visuel mais l'un des inonvénients est que les infor-mations visuelles extraites dans la vision périphérique sont beauoup moins préises.Chez les primates, l'exploration d'une sène visuelle onsiste alors à �déplaer� la fovéa sur lesrégions de l'espae visuel. Il existe di�érents mouvements oulaires pour réaliser ette fontion,ertaines sont monoulaires, d'autres binoulaires, ertains déplaent lentement les yeux poursuivre une ible, d'autres hangent rapidement et brutalement l'orientation du regard. Les sa-ades oulaires appartiennent à ette dernière atégorie de mouvement oulaire : ils sont rapides,potentiellement de grande amplitude et fréquents. Les primates e�etuent en e�et de l'ordre detrois saades par seonde. L'une des onséquenes de es saades est que la région de l'espaevisuel, de laquelle la rétine reçoit un signal lumineux, est brutalement modi�ée. Pour expliiterles onséquenes 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 fréquene de trois fois parseonde. 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'ilenore 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 saadiques, 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 strutures ortiales et sous ortialesimpliquées dans le ontr�le oulomoteur dans l'objetif d'en extraire des prinipes fontionnelsqui permettent de guider le développement des modèles que nous présenterons dans le hapitre4. Nous mettrons en partiulier l'aent sur la manière dont l'information spatiale est représentéedans es strutures, que ette information soit sensorielle ou motrie.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 musles 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 simpliitéapparente du ontr�le des yeux, un vaste ensemble d'aires ortiales et sous ortiales sont im-pliquées. Le r�le spéi�que de haune de es aires et leurs interations peuvent être étudiésen ombinant des études psyhophysiques ou des enregistrements ellulaires à des perturbationstemporaires (stimulation életrique ou magnétique, inativation réversible grâe à l'injetion d'a-gents pharmaologiques) ou dé�nitives (lésion, ablation) des iruits oulomoteurs.Nous proposons dans une première partie une revue des di�érents mouvements oulaires ob-servés hez le primate (setion 3.1) qui nous permet de situer les saades oulaires par rapportaux autres mouvements oulaires, d'en présenter les propriétés dynamiques ainsi que quelquesprotooles expérimentaux qui permettent d'étudier leur ontr�le. Nous ommençons ensuite la de-sription du iruit oulomoteur en partant des musles extraoulaires qui mettent en mouvementles yeux. Nous verrons ensuite que les motoneurones, qui ontr�lent les musles extraoulaires,sont sous le ontr�le d'une struture qui ode temporellement une saade oulaire, à savoir



87la formation rétiulée. Dans la setion 3.2, nous présenterons également le olliulus supérieur,une des a�érenes de la formation rétiulée, qui, à la di�érene de la formation rétiulée, odespatialement la ible d'une saade. Nous aborderons ensuite, dans la setion 3.3, les di�érentesstrutures ortiales dont on onnaît, à l'heure atuelle, l'impliation dans le ontr�le des sa-ades oulaires. Puisque plusieurs de es aires se projettent sur le olliulus supérieur ou laformation rétiulée, il nous parait moins lair de ontinuité la présentation des aires oulomotri-es en remontant la hiérarhie de es aires en partant des strutures motries. C'est la raison pourlaquelle, dans la setion 3.3, nous partirons de l'organe sensoriel de la vision et étudierons lesdi�érentes strutures e�érentes au ortex visuel. Nous terminerons le hapitre en présentant, ensetion 3.4, deux méanismes pour résoudre les problèmes de transformation et de mémorisationd'une information spatiale.



88 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires3.1 Les mouvements oulairesOn distingue généralement trois atégories de mouvements oulaires :� les mouvements de dution ;� les mouvements de version ;� les mouvements de vergene.Les mouvements de dution sont des mouvement monoulaires. Les mouvements de versionet de vergene sont des mouvements binoulaires, respetivement onjugués (de même amplitudeet de même diretion) et disonjugués (d'amplitude di�érente et de diretion opposée). Uneseonde lassi�ation des mouvements oulaires est une lassi�ation fontionnelle. On distingueles mouvements de �xation, de stabilisation du regard et de déplaement du regard. Bien queela puisse paraître ontraditoire, on parle de mouvement de �xation ar, omme nous le verronspar la suite, ertaines strutures du erveau sont atives lorsque les yeux doivent rester �xes.Dans la atégorie fontionnelle des mouvements de stabilisation du regard, on distingue le ré�exevestibulo-oulaire qui permet de ompenser la rotation de la tête et le ré�exe opto-inétique quipermet de ompenser le déplaement de la sène visuelle. Dans la atégorie fontionnelle desmouvements d'orientation du regard, on distingue la vergene qui est un mouvement oordonnédes deux yeux dans une diretion 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 saades 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-oulaireest onstitué d'un déplaement lent et d'un déplaement rapide des yeux, et que la poursuitelente peut parfois s'aompagner d'une saade.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 atives lorsque les yeux restent�xes, et la seonde est que es mouvements dits de �xation semblent avoir un r�le important dansla pereption visuelle bien que le lien de ausalité ne soit pas enore établi. Nous reviendrons sure point à la �n de e paragraphe.On distingue trois mouvements de �xation, ou mouvements miniatures : le tremblement, ladérive et la mirosaade [Carpenter, 1988,Yarbus, 1967℄. La �gure 3.1a permet d'observer ex-périmentalement ertains de es mouvements de �xation [Verheijen, 1961℄. L'expériene onsisteà �xer le point noir entral pendant une minute, puis à diriger son regard sur le point blan.Si l'expériene fontionne, la persistane rétinienne permet de voir des lignes en mouvementontinu et éventuellement un déplaement rapide de l'image ; es deux déplaements orrespon-dent respetivement à la dérive et aux mirosaades. La troisième omposante des mouvementsminiatures est le tremblement. Ces trois omposantes sont représentées sur la �gure 3.1b. Letremblement ne s'observe pas failement sur la �gure puisqu'il est une osillation très rapide desyeux. La dérive est la variation plus lente de leurs positions tandis qu'une mirosaade, indiée
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a) b)Fig. 3.1 � a) En �xant pendant une minute le point noir puis en regardant le point blan, lapersistane rétinienne permet d'observer les mouvements de dérive et les mirosaades. Adaptéde [Verheijen, 1961℄ b) Illustration des mouvements miniatures des deux yeux. Les tremblementssont des mouvements d'osillations à haute fréquene que l'on ne distingue pas très bien surl'illustration. Le mouvement de dérive est l'évolution plus lente de la position des yeux. Unemirosaade, indiée par une �èhe, est un hangement brutal de leurs positions. Adapté de[Yarbus, 1967℄par la �èhe, orrespond à un hangement brutal de leurs positions.Le tremblement est un mouvement très rapide des yeux à une fréquene de l'ordre de 90 Hzet d'amplitude avoisinant le diamètre d'un �ne, une des deux atégories de photoréepteurs dela rétine. La dérive, simultanée ave le tremblement, est un mouvement beauoup plus lent, quipeut être onjugué ou non, dont l'amplitude peut ouvrir une dizaine de photoréepteurs. Lespériodes de dérive et de tremblement sont parfois séparées par des mirosaades. Ce sont desmouvements rapides, d'une durée d'environ 25ms, d'amplitude allant d'une dizaine à une entainede photoréepteurs. Au même titre que les saades de plus grande amplitude, les paramètresdes mirosaades (durée, latene, amplitude, vitesse) sont liés par des relations que l'on appelleséquene prinipale, et dont on reparlera dans le paragraphe 3.1.5 traitant des saades. 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 fontionnel de es mouvements miniatures n'est pas los [Martinez-Condeet al., 2004℄. Certains auteurs suggèrent qu'ils n'ont auune utilité [Kowler et Steinman, 1980℄,d'autres proposent qu'ils ont un r�le fontionnel bien préis que nous allons expliiter [Dithburnet al., 1959,Martinez-Conde et al., 2006℄. La fovéa est la région où l'auité visuelle est la plusimportante. Di�érentes études montrent que la vision d'un objet reste nette si sa vitesse n'exèdepas 5 degrés par seonde 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 ortial et sous-ortial des saades oulairesqu'une stimulation onstante susite 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�lefontionnel 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 VergeneAve 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 ouertains oiseaux [Wallman et Pettigrew, 1985, Zuidam et Collewijn, 1979℄, ont également ettefaulté. Les mouvements de vergene sont des mouvements disonjugués des yeux (au ontrairepar exemple des saades oulaires) permettant d'amener un même objet sur les deux fovéa. Lafaçon la plus simple de les observer est de �xer un objet qu'on déplae en profondeur.Il y a prinipalement deux propriétés visuelles qui onduisent à es mouvements disonjugués :la disparité entre les images des deux rétines et le �ou visuel [Leigh et Zee, 2006℄. Les mouvementsde vergene liés à la disparité visuelle sont mis en évidene en plaçant un prisme devant l'un desdeux yeux, e qui a pour onséquene de déplaer 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 prohe à un objet lointain), ou lent et ontinu (omme par exemple lorsque nous �xonsun objet qu'on déplae lentement en profondeur). La deuxième propriété utilisée pour ontr�lerles mouvements de vergene est le �ou visuel. En e�et, si on dispose un ahe devant un ÷il etque l'on déplae un objet selon l'axe optique de l'÷il non ahé omme illustré sur la �gure 3.2a,on onstate deux hoses : l'÷il non ahé bouge très peu (puisque l'objet se déplae dans son axeoptique, l'÷il n'a pas besoin de bouger pour le maintenir sur la fovéa) et l'÷il ahé onverge sila ible se rapprohe (�gure 3.2b) [Müller, 1843℄. Or, l'÷il ahé n'apporte auune informationvisuelle supplémentaire pour supprimer le �ou ausé par le rapprohement de la ible don onpeut interpréter son déplaement omme un mouvement ré�exe onjoint à l'adaptation de lalentille de l'÷il non ahé.Lorsque le déplaement de la ible �xée est prévisible, les mouvements de vergene sont engénéral réalisés par antiipation [Kumar et al., 2002℄. Lorsque le déplaement de la ible n'est pasprévisible, la latene des mouvements de vergene 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 vergene aompagnent desmouvements de stabilisation (par exemple le ré�exe vestibulo-oulaire) ou de déplaement duregard (par exemple une saade). Une question intéressante onerne alors l'interation entreles mouvements binoulaires disonjugués de vergene et les mouvements binoulaires onjuguésde stabilisation et de déplaement du regard. Par exemple, lorsqu'un mouvement de vergene etune saade sont ombinés, on observe que la saade est ralentie et que la vergene est aéléréee qui pourrait souligner une ertaine dépendane des iruits impliqués dans le ontr�le de la
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a) b)Fig. 3.2 � a) Le protoole expérimental de [Müller, 1843℄ permettant d'observer la vergeneausée par un �ou visuel onsiste à aher un ÷il pendant qu'une ible se déplae le long de l'axeoptique de l'÷il non ahé et à enregistrer leurs positions b) Lorsque la ible se rapprohe enpassant d'une position éloignée à une position prohe, les deux yeux ommenent par onvergerpuis l'÷il non ahé reprend sa position initiale alors que l'÷il ahé poursuit son mouvement.Adapté de [Leigh et Zee, 2006℄vergene et des saades [Collewijn et al., 1995,Kumar, 2005,Busettini et Mays, 2005a,Busettiniet Mays, 2005b℄.3.1.3 Ré�exe vestibulo-oulaire[Carpenter, 1988℄ distingue deux lasses de ré�exes vestibulo-oulaires, statiques et dy-namiques, selon qu'ils sont produits par une aélération linéaire ou en rotation, stimulant respe-tivement les otolithes et les anaux semi-irulaires, 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-oulaire 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 diretion, à une vitesse donnée, les yeux tournentdans la diretion opposée à la même vitesse. Il y a deux façons d'observer e ré�exe : dans desonditions 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. Danses onditions, il est possible de tourner la tête (en supposant que la tête est �xe par rapportau orps) d'un angle quelonque. 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 oulaire dans la même diretion 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 suession dephases lentes, dans la diretion opposée de la rotation de la tête, suivies de phases rapides dansla même diretion que la rotation de la tête, omme illustré sur la �gure 3.3a. C'est à ause dee mouvement osillant que le ré�exe vestibulo-oulaire est également appelé nystagmus11.11Nystagmus :n.m. Mouvement d'osillation involontaire et saadé du globe oulaire, aratérisé par une su-



92 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires
a) b)Fig. 3.3 � a) Lorsqu'un primate est mis en rotation sur une haise tournante, l'aélération enrotation onduit à une suession de phases lentes dans le sens ontraire de la rotation suivies dephases rapides dans le sens de la rotation. Cette suession de phases lentes et rapides s'appellele nystagmus vestibulo-oulaire. b) Les mouvements de la tête qui servent prinipalement, dansdes onditions naturelles, à orienter le regard sont plus lents que les mouvements des yeux.Ainsi, un déplaement rapide du regard est réalisé par un mouvement lent de la tête aompagnéd'un mouvement des yeux dans la diretion de la ible suivi d'un mouvement des yeux dans ladiretion opposée. C'est e mouvement des yeux qui ompense le déplaement de la tête que l'onappelle ré�exe vestibulo-oulaire. 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, alulée sommant Eet H. Adapté de [Carpenter, 1988℄

Le ré�exe vestibulo-oulaire 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 déplaement de la tête est pluspetite que la vitesse de déplaement des yeux étant donnée son inertie. Or, si on onsidère que ledéplaement du regard doit être le plus rapide possible, une solution onsiste à déplaer rapide-ment les yeux sur la ible puis, pendant que la tête est en mouvement, à ompenser e mouvementgrâe au ré�exe vestibulo-oulaire a�n de maintenir la diretion du regard �xe. Ce déplaementlent de la tête aompagné d'un mouvement rapide des yeux dans la même diretion suivi d'uneompensation dans la diretion 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 déplaeprogressivement vers la ible, que les yeux se déplaent rapidement vers la ible puis se déplaentdans 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'aélération étantnulle, le ré�exe vestibulo-oulaire ne peut plus ompenser la rotation de la tête puisqu'il reposesur des informations vestibulaires, fournies par les otolithes et les anaux semi-irulaires qui nesont sensibles qu'à l'aélération. Dans e as, e sont les informations visuelles, et prinipale-ment le �ot optique, qui prennent le relais des informations vestibulaires en alimentant le ré�exeession rythmée de mouvements onjugués hangeant alternativement de sens.12Le déplaement du regard est dé�ni par la somme du déplaement de la tête et des yeux.



3.1. Les mouvements oulaires 93opto-inétique. Ce ré�exe est observé lorsqu'une grande partie de l'information visuelle est enmouvement, que e déplaement soit ausé par un mouvement de l'animal (disposé sur une haisemise en rotation) ou par un mouvement propre de la sène (par exemple lorsqu'on observe lepaysage par la fenêtre d'un train) au ontraire des mouvements de poursuite lente provoqués parle déplaement d'un objet ou d'une petite région de l'espae visuel.Lorsque les yeux suivent une ible en mouvement, un premier déplaement rapide des yeuxamenant la ible sur la fovéa est suivi d'un déplaement plus lent et ontinu dont la vitesse esttrès prohe de elle de la ible. C'est ette seonde 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 déplaement d'une ible enmouvement par rapport à la fovéa, en ignorant le déplaement de l'arrière plan. Le déplaementde 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 pare 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-oulaire ar elle est dépendante desinformations visuelles et non pas d'informations vestibulaires. Dit autrement, la poursuite lenterepose sur le mouvement loal d'une ible tandis que le ré�exe opto-inétique dépend du mouve-ment global de la sène et le ré�exe vestibulo-oulaire dépend d'informations non-visuelles. Plusenore, puisque le ré�exe opto-inétique ompense le déplaement d'une sène, il doit être inhibélors d'un mouvement de poursuite lente, qui induit un déplaement de l'arrière plan opposé audéplaement des yeux [Lindner et Ilg, 2006℄.
3.1.5 Saade oulaireR�le fontionnelComme nous venons de le voir dans le as de la poursuite lente, un premier mouvement ou-laire rapide amène la fovéa sur la ible. Ce mouvement rapide et brutal est une saade oulaire.Le r�le fontionnel des saades oulaires est d'amener la fovéa sur une ible le plus rapidementpossible [Dodge, 1919℄, en partiulier pare que e mouvement induit un déplaement de l'infor-mation visuelle sur la rétine qui rend son traitement di�ile. Ave le développement de la fovéa,il est devenu ruial de pouvoir diriger ette région où l'auité visuelle est maximale sur les objetsd'intérêt. On en exéute environ trois par seonde, séparées par des périodes de �xation de l'ordrede 150 à 200 ms. Les saades peuvent être dirigées vers des objets vus, entendus, mémorisésou enore dirigées vers des ibles virtuelles (omme dans le as des tâhes d'antisaade où laible saadique est symétrique, par rapport à un point de �xation, du stimulus présenté). Ellespeuvent être volontaires (par exemple en faisant partie d'une stratégie de parours d'une sènevisuelle) ou ré�exes (par exemple en réponse à l'apparition soudaine d'un stimulus).
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a) b)Fig. 3.4 � La séquene prinipale (main sequene), pour les saades oulaires, est formée de deuxrelations liant l'amplitude, la durée et la vitesse maximale des saades oulaires, su�sammentaratéristiques pour lasser un mouvement oulaire dans l'une des atégories : saade normale,saade anormale, mouvement oulaire non saadique. 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 saades oulaires sont des mouvements stéréotypés. Elles peuvent être dérites par qua-tre paramètres : l'amplitude, la vitesse maximale, la durée et la latene. Il existe des relationsentre l'amplitude, la vitesse et la durée du mouvement, onnues sous le nom de �séquene prin-ipale� (main sequene) [Bahill et al., 1975℄, un terme emprunté à l'astronomie qui permet danse domaine de lasser les étoiles en fontion de leur luminosité et de leur température. Pourles mouvements oulaires, es relations sont su�samment ohérentes pour onstituer un indiepermettant de savoir si le mouvement onsidéré est une saade normale, anormale ou un mou-vement non-saadique [Leigh et Zee, 2006℄. Ces deux relations sont illustrées sur la �gure 3.4.En partiulier, la durée d'une saade 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 enore parlé est la latene, ou temps de réation,dé�ni par le temps séparant l'ordre de délenher un mouvement oulaire et le début de la saadevers ette ible. Ce temps de réation est très variable et dépend de di�érents fateurs omme parexemple la modalité de la ible (visuelle, auditive) [Zambarbieri, 2002℄, ses propriétés physiques(intensité, ontraste) [Doma et Hallett, 1988℄ ou la tâhe onsidérée (saade ré�exe, saademémorisée, antisaade13) [Montagnini et Chelazzi, 2005℄.13Paradigme d'antisaade : Dans e paradigme, le sujet doit exéuter une saade vers une ible imaginaire,située à l'opposé d'une ible visuelle par rapport au point de �xation [Hallett, 1978℄



3.1. Les mouvements oulaires 95Di�érents paradigmes pour étudier les saades oulairesDi�érents paradigmes sont utilisés en laboratoire pour étudier le ontr�le des saades etsouligner la ontribution relative de di�érentes strutures ortiales et sous-ortiales. La ontri-bution de es aires est mise en avant en étudiant les onséquenes de perturbations, temporaires(e.g. stimulation ou inativation réversible par injetion d'un agent pharmaologique) ou dé�ni-tives (e.g. lésions), sur la réalisation de es tâhes, ou en enregistrant l'ativité de es airespendant que le sujet réalise la tâhe.
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Fig. 3.5 � Gauhe : on�guration des ibles saadiques éventuelles et du stimulus de �xation.Droite : Représentation de l'allumage ou de l'extintion des ibles et du stimulus de �xation.L'indiation �go� signale quand le sujet doit relâher la �xation pour exéuter la tâhe. a) Dans leas d'une tâhe de saade simple, une ible (ii la ible A) est allumée au moment de l'extintionde la �xation. Le sujet est réompensé s'il exéute une saade vers ette ible ; b) Dans le asd'une tâhe de saade mémorisée, la ible est �ashée pendant la �xation. A l'extintion dustimulus de �xation, le sujet doit exéuter une saade vers la position mémorisée de la ibleprésentée ) Dans le as d'une tâhe d'anti-saade, le sujet doit exéuter une saade vers uneible imaginaire (ible B) opposée à la ible présentée (ible A) ; d) Dans le as d'une séquene desaades (double step), plusieurs ibles sont brièvement allumées dans un ertain ordre, pendantla �xation (ible A puis ible B). Le sujet doit exéuter les saades 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 tâhes varient en fontion desséquenes d'apparition et d'extintion du point de �xation et des ibles. Dans une tâhe desaade simple (�gure 3.5A), le sujet doit exéuter une saade vers la ible allumée lorsque la�xation est éteinte. Dans une tâhe de saade 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 saade vers etteible mémorisée une fois la �xation éteinte. La tâhe d'antisaade (�gure 3.5C) est un peu plusompliquée puisqu'elle néessite que le sujet exéute une saade vers une ible virtuelle (ible B)symétrique de la ible visuelle présentée (ible A), lorsque la �xation est éteinte [Hallett, 1978℄.En�n, les tâhes de séquene de saades (�gure 3.5D) requièrent de la part du sujet d'exéuter



96 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesune séquene de saades 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 dernièretâhe néessite d'une part que le sujet mémorise les ibles et d'autre part qu'il soit apable deprendre en ompte son premier mouvement oulaire pour déterminer la position de la deuxièmeible, qui sera di�érente de sa position rétinienne à sa présentation. En e�et, si le sujet onsidèrel'erreur motrie pour le seond mouvement au moment de la présentation de ette ible, sans lamettre à jour après la première saade, la séquene 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 saade vers la ible A pourrait onduire à une seonde saadevers le point de �xation.
3.2 Contr�le sous-ortial des saades oulairesLes yeux sont mis en mouvement par six paires de musles antagonistes (trois paires par ÷il).La �gure 3.6 représente les trois paires de musles extraoulaires de l'÷il droit. Les mouvementshorizontaux des yeux sont produits prinipalement par les musles médial et latéral retus (lret mr sur la �gure). Les mouvements vertiaux et de torsion sont réalisés par la oopérationdes musles retus supérieur et inférieur et oblique supérieur et inférieur (sr, ir, so, io sur la�gure). Les mouvements oulaires, qui ne sont ni purement horizontaux, ni purement vertiaux,impliquent la ontration de l'ensemble de es musles. Théoriquement, il existe une in�nité deon�gurations pour les musles extraoulaires de telle sorte que le regard soit orienté vers uneible. On imagine failement 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'oupe qu'un sous ensemble de toutes les positions envisageables. En partiulier,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 trajetoire qu'il a emprunté pour atteindre ette position. La loi de Listing(1854) quant à elle,spéi�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 perpendiulaire à la diretion 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 musles extraoulaires 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�uene de la formation rétiulée qui produit les signaux permettant de on-trater ou de relâher les musles (paragraphe 3.2.1). La formation rétiulée est elle-même sousl'in�uene du olliulus supérieur (paragraphe 3.2.2). La formation rétiulée ode temporellementla ible d'un mouvement oulaire tandis que le olliulus supérieur la ode spatialement. Cettesetion se foalise sur les strutures sous-ortiales impliquées dans le ontr�le des mouvementsoulaires, les strutures ortiales seront abordées dans le paragraphe 3.3. On notera néanmoinsque les ganglions de la base, qui sont un ensemble de noyaux sous-ortiaux, ne seront abordésqu'à la �n de la setion sur les strutures ortiales, essentiellement pare que nous metteronsl'aent sur leurs interations ave es strutures ortiales.
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Fig. 3.6 � a) Vue de dessus et de fae des trois paires de musles extraoulaires antagonistesde l'÷il droit. Les mouvements horizontaux sont ontr�lés par les musles retus latéral (lr) etmédial (mr). Les mouvements vertiaux et de torsion sont réalisés par une ombinaison de laontration des musles retus supérieur (sr) et inférieur (ir) et oblique supérieur (so) et inférieur(io). Adapté de [Sparks, 2002℄

Fig. 3.7 � Gauhe : Prinipales strutures ortiales, sous ortiales et érébelleuses impliquéesdans le ontr�le des mouvements saadiques et de poursuite des yeux. Droite : zoom surles strutures sous-ortiales et érébelleuses. CN=audate nuleus ; FEF=frontal eye �eld ;LIP=lateral intraparietal area ; MT=middle temporal area ; MST=medial superior temporalarea ; PMN=brainstem premotor nulei ; PON=preerebellar pontine nulei ; SC=superior ol-liulus ; SEF=supplementary eye �eld ; SNr=substantia nigra pars retiulata ;Verm=oulomotorvermis ; VN=vestibular nulei ; VPF=ventral para�oulus. Adapté de [Krauzlis, 2005℄



98 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires3.2.1 La formation rétiuléeLes musles extraoulaires sont ontr�lés par un ensemble de neurones moteurs dont le pro�ld'ativité ontient deux prinipales omposantes : une bou�ée d'ativité phasique ou une pauseet une déharge 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 vertiaux et obliques. Les musles horizontaux sont ontr�lés par les noyauxabduens. Le musle agoniste reçoit une déharge d'ativité phasique qui permet de mettre enmouvement l'÷il en luttant ontre les fores de frottement. Cette bou�ée d'ativité ontratele musle. Pendant e temps, les motoneurones ontr�lant le musle antagoniste sont silenieux,permettant de le relâher. Ce prinipe de ontration du musle agoniste et de relâhement dumusle antagoniste avait déjà été proposé par [Sherrington, 1894℄, onnu sous le nom de loi d'in-nervation réiproque (law of reiproal innervation). A la �n du mouvement, les motoneuronesdes deux musles déhargent à une fréquene onstante, proportionnelle à la position de l'÷ildans l'orbite [Sparks, 2002℄.

a) b) )Fig. 3.8 � a, haut) : Pro�l de déharge du motoneurone ontr�lant le musle agoniste. Unedéharge phasique, qui ontrate le musle et met en mouvement l'÷il, est suivie d'une déhargetonique proportionnelle à l'exentriité de l'÷il. a, bas) : Pro�l de déharge du motoneuroneontr�lant musle antagoniste. Le motoneurone est d'abord inhibé, e qui a pour onséquene derelâher le musle, puis il déharge à une fréquene onstante dépendant de l'exentriité de l'÷il.b) La fréquene de déharge de la omposante tonique des motoneurones est proportionnelle àl'exentriité de l'÷il. ) Illustration des di�érentes ellules de la formation rétiulée paramedianpontine qui transforment une ommande motrie spatiale envoyée par le olliulus supérieur (SC)en pro�l temporel phasique/tonique transmis au motoneurone abduens (VI) qui ontr�le lesmusles horizontaux. SC : superior olliulus ; LLBN : Long lead burst neurons ; EBN : Exitatoryburst neurons ; IBN : Inhibitory burst neurons ; VI : noyau abduens ; OPN : Omnipause neurons ;NPH : nuleus prepositus hypoglossi ; MVN : medial vestibular nuleus. Adapté de [Sparks, 2002℄Les noyaux abduens sont sous l'in�uene d'un ensemble de ellules de la formation rétiulée



3.2. Contr�le sous-ortial des saades oulaires 99paramedian pontine qui se distingue de la formation rétiulée mésenéphalique qui se projettesur les noyaux innervant les musles extraoulaires responsables des mouvements vertiaux desyeux. Dans la formation rétiulée paramedian pontine, les neurones responsables de la déhargephasique-tonique, que l'on regroupe sous le nom de générateur saadique du tron érébral(brainstem saadi burst generator) sont répartis en trois lasses [Sparks, 2002,Horn, 2005℄ :� les neurones omnipause (OPN)� les medium lead burst neurons (MLBN) répartis en neurones exitateurs (Exitatory 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 rétiulée, leur pro�l de déhargependant une saade ainsi que les projetions qu'ils partagent. Les OPN déhargent à unefréquene onstante lorsque l'÷il doit rester �xe et sont silenieux pendant une saade, quelleque soit sa diretion. Les EBN et LLBN déhargent de manière phasique pour des saades dansl'hémihamp ipsilatéral14. L'amplitude, la durée et la vitesse des saades (ipsilatérales) sontreliées respetivement au nombre de spikes, à la durée et à la fréquene de la bou�ée d'ativitéque les EBN envoient aux motoneurones. Les IBN inhibent les motoneurones ontralatéraux a�nqu'ils soient silenieux pendant des saades ipsilatérales. Certains auteurs proposent égalementque les IBN sont responsables d'une bou�ée d'ativité envoyée au musle antagoniste à la �n dela saade, e qui permet de le ontrater et ainsi de freiner, voire arrêter, le déplaement del'÷il. A titre d'exemple, pour une saade dirigée vers la gauhe, les LLBN, EBN et IBN quiontr�lent le musle gauhe déhargent, mais les OPN sont silenieux. La déharge des LLBN etEBN permet de ontrater le musle gauhe tandis que la déharge des IBN inhibe le motoneu-rone du musle droit.Conernant les mouvements obliques des yeux, qui ont une omposante vertiale et horizon-tale, les signaux qui déplaent les yeux horizontalement et vertialement ne sont pas indépen-dants. Si 'était le as, on devrait observer des trajetoires ourbées pour des saades obliques,or elles sont relativement droites [King et al., 1986℄. Les strutures qui génèrent les deux om-posantes sont largement indépendantes à ei 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 rétiulée pour ontr�ler le déplaementdes yeux est un odage temporel (aratérisé par une bou�ée d'ativité phasique suivie d'unedéharge tonique). Les strutures a�érentes (par exemple le olliulus supérieur ou les hampsoulomoteurs) qui fournissent la ible d'une saade oulaire 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 disussion dans [Sparks, 2004℄.Parmi les a�érenes sous-ortiales de la formation rétiulée, on trouve prinipalement le14Hémihamp ipsilatéral : Moitié du hamp visuel ou moteur du �té du musle ontr�lé par le neurone. Ex :l'hémihamp ipsilatéral d'un EBN ou LLBN ontr�lant le musle gauhe d'un ÷il, ontient l'ensemble des saadesdirigées vers la gauhe. L'hémihamp opposé est appelé hémihamp ontralatéral.



100 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesolliulus supérieur qui fournit la ible d'un mouvement oulaire et le ervelet qui semble avoirun r�le dans l'adaptation à long terme.3.2.2 Le olliulus supérieurLe olliulus, struture au sommet du mésenéphale, est divisé en deux sous-strutures : leolliulus inférieur et le olliulus supérieur (SC, �gure 3.7). Le olliulus inférieur est impliquédans le traitement des informations auditives [Winer et Shreiner, 2005℄. Le olliulus supérieurest quant à lui très impliqué dans le ontr�le oordonné du mouvement des yeux et de la têteomme le montrent plusieurs études hez des primates dont le olliulus supérieur est stimuléou inativé temporairement [Moshovakis et al., 1996,May, 2005℄. Il a une struture laminaireque l'on divise généralement en trois ouhes : super�ielles, intermédiaires et profondes. Lesouhes super�ielles sont sensorielles et possèdent des a�érenes de la rétine et du ortex vi-suel [May, 2005℄. Les neurones de es ouhes, appelés ellules visuelles, déhargent lorsqu'uneible est présentée dans une région loalisée de l'espae visuel. Cette dernière dé�nit leur hampréepteur, que e stimulus soit ou non la ible d'un mouvement d'orientation du regard [Mays etSparks, 1980℄. On distingue également une atégorie partiulière de ellules visuelles dites quasi-visuelles. Comme les ellules visuelles, es ellules déhargent lorsqu'un stimulus est présentédans leur hamp réepteur. Mais, ontrairement aux ellules visuelles, elles déhargent de manièrepréditive lorsqu'une saade va amener une ible dans leur hamp réepteur [Walker et al., 1995℄

a) b)Fig. 3.9 � a) Certaines ellules dont l'ativité est orrélée à l'exéution d'une saade déhargentune bou�ée d'ativité peu de temps avant un mouvement d'une amplitude et d'une diretion don-nées. b) D'autres ellules motries ont une ativité qui roit progressivement jusqu'à l'exéutiond'une saade. Adapté de [Sparks et al., 1976℄Les neurones des ouhes intermédiaires et profondes peuvent être sensoriels, moteurs ousensorimoteurs et ont des a�érenes visuelles, auditives et somatosensorielles 15 [King et Palmer,1985,May, 2005℄. On distingue deux types de ellules motries : ertaines déhargent une bouf-fée d'ativité peu de temps (18 à 20 ms) avant l'exéution d'une saade (�gure 3.9a), d'autres15Somatosensoriel : relatif à la pereption de stimuli sensoriels sur la peau ou les organes internes.



3.2. Contr�le sous-ortial des saades oulaires 101déhargent progressivement entre l'apparition d'une ible et l'exéution de la saade qui dirigele regard vers ette ible (�gure 3.9b). Ces deux types de ellules sont respetivement appeléesneurones saade-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 motries des ouhes profondes du olliulus supérieur sont organiséestopographiquement : haque site olliulaire ode une saade d'une amplitude et d'une diretiondonnées. Adapté de [Sparks, 2002℄ b) Représentation des mouvements saadiques produits parla mirostimulation des sites représentées sur a).Les études par mirostimulation de [Robinson, 1972℄ révèlent que les ellules motries déhar-gent préférentiellement pour une saade d'une diretion et d'une amplitude données, qui dé�nitleur hamp de mouvement (movement �eld). Ces études onduisent à dé�nir une arte motrie(�gure 3.10) organisée selon un axe rostral-audal pour des saades d'amplitude de plus en plusgrande. La région rostrale, qui représente les saades de petite amplitude, est également trèsative lorsque les yeux doivent être maintenus �xes. Par ailleurs, le mouvement odé par unsite du olliulus supérieur profond est indépendant de la position des yeux : haque neuroneode préférentiellement un déplaement désiré plut�t qu'une position de l'÷il dans l'orbite. En-�n, [Sparks, 2004℄ souligne qu'un site olliulaire ode une diretion et une amplitude maximale,qui n'est atteinte que si la stimulation de e site est soutenue, une stimulation trop ourte évo-quant une saade hypométrique (trop ourte).Certains auteurs suggèrent que l'ativité dans le olliulus se propage du site représentant laible d'une saade vers la région rostrale, que l'on appelle région de �xation. Selon ette propo-sition, lorsqu'une saade est exéutée, une bulle d'ativité se forme dans la arte olliulaire auniveau du site odant ette saade puis se déplae, pendant le mouvement, jusqu'à la région de�xation. Une fois que l'ativité a atteint la région de �xation, les yeux sont stoppés puisqu'enpartiulier, la région de �xation se projette sur les neurones omnipauses de la formation rétiulée.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℄.



102 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesL'une des raisons pour lesquelles ette idée était séduisante est qu'elle proposait une solutionpour arrêter la saade lorsque le regard a atteint sa ible, qui est l'un des aspets du problèmeplus général de la transformation d'un ode spatial vers un ode temporel (Spatial to TemporalTransform Problem) néessaire pour ontr�ler les musles extraoulaires. Même si le olliulus neode pas l'erreur motrie dynamique (éart instantané entre la diretion du regard et la diretionde la ible), nous avons vu préédemment que le site olliulaire exité est aratéristique de lasaade qui va être exéutée. Les strutures en aval, en partiulier la formation rétiulée, doiventêtre apable de déoder la ible d'un mouvement oulaire a�n de produire le odage temporelnéessaire pour ontr�ler les musles extraoulaires. Deux hypothèses ont été proposées pour ledéodage de l'information olliulaire : par sommation ou par moyennage. Selon la première,la ible d'un mouvement oulaire est déodée par sommation des diretions privilégiés des el-lules atives du olliulus [vanGisbergen et al., 1987℄. Selon la seonde, la ible d'un mouvementoulaire est déodée par une somme pondérée des diretions privilégiées [Sparks et al., 1976℄.Ces deux alternatives, disutées réemment par [Badler et Keller, 2002℄, ne sont pas enore dé-partagées.Nous avons mentionné au début de e paragraphe que les ouhes super�ielles du olliulussupérieur reçoivent des a�érenes de la rétine et du ortex visuel. Elles reçoivent également desa�érenes d'autres strutures ortiales omme le ortex pariétal et le lobe frontal (en partiulierles hamps oulomoteurs frontaux, les hamps oulomoteurs supplémentaires, le ortex préfrontaldorsolatéral) par des projetions diretes ou indiretes via les ganglions de la base. Chaune dees strutures, qui ontribuent à la séletion d'une ible motrie et à l'exéution d'une saadeoulaire, est disutée dans le paragraphe 3.3.3.3 Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des sa-ades oulairesLe ontr�le des saades oulaires implique un vaste réseau d'aires ortiales, en plus des airessous-ortiales que nous venons de détailler (�gure 3.11). D'après [Lynh et Tian, 2005℄, on dis-pose d'au moins quatre ritères pour déterminer qu'une aire partiipe au ontr�le oulomoteur :� sa stimulation életrique produit ou modi�e un mouvement oulaire� son ativité, obtenue par enregistrement intraellulaire ou par imagerie, est orrélée àl'un des aspets du ontr�le oulomoteur (e.g. séletion d'une ible, délenhement dumouvement oulaire)� sa lésion ou son inativation temporaire onduit à des dé�its du ontr�le des mouvementsoulaires� elle possède des projetions diretes sur les prinipales strutures oulomotries du tronérébral.En se limitant aux saades oulaires susitées par des stimuli visuels, on distingue notammentl'organe sensoriel, 'est à dire l'÷il, dont la rétine est tapissée de photoréepteurs 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



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 103

a) b)Fig. 3.11 � a) Illustration des strutures ortiales hez le singe impliquées dans le ontr�le dessaades oulaires et des mouvements de poursuite. Adapté de [Krauzlis, 2005℄. b) Illustrationdes strutures ortiales hez l'homme ainsi que leur r�le respetif dans le ontr�le oulomoteur.Adapté de [Pierrot-Deseilligny et al., 2004℄. La signi�ation de l'ensemble des aronymes utilisésest disponible dans le glossaire.l'ensemble des strutures ortiales qui extraient et transforment l'information visuelle spatialepour fournir aux strutures ortiales les informations néessaires à la prodution d'une saadeoulaire. En partiulier, on disutera dans le paragraphe 3.3.2 de l'impliation de deux aires dulobe pariétal (LIP et 7a) qui se projettent diretement sur le olliulus supérieur et indirete-ment via des aires du lobe frontal. Dans le lobe frontal, on distinguera notamment les hampsoulomoteurs frontaux (FEF, Frontal Eye Fields) et supplémentaires (SEF, Supplementary EyeFields). On expliitera leur r�le dans la séletion �ognitive� (à distinguer des saades ré�exesqui sont supposées faire intervenir des projetions plus diretes, par exemple du pariétal, sur leolliulus supérieur) d'une ible saadique (par exemple sur la base d'informations mémorisées),et le ortex préfrontal dorsolatéral dont on onnaît l'impliation dans la mémorisation d'infor-mations spatiales (paragraphe 3.3.3). En�n, le dernier paragraphe est onsaré aux ganglionsde la base dont les interations ave l'ensemble des aires ortiales impliquées dans le ontr�leoulomoteur ainsi qu'ave les strutures limbiques pourraient lui permettre de ontribuer à desproessus ognitifs tels que la mémoire de travail ou la séletion de l'ation.On trouvera di�érentes revues du ontr�le oulomoteur en général ou de ertains mouvementsoulaires dans [Shiller et Tehovnik, 2005, Büttner et Büttner-Ennever, 2005, Lynh et Tian,2005,Krauzlis, 2005,Goldberg, 2000,Pierrot-Deseilligny et al., 2004,Shall, 1995℄3.3.1 De la rétine au ortex visuel strié et extrastriéLes primates apturent l'information visuelle grâe à leurs rétines qui oupent le fond desdeux yeux, et qui sont tapissées d'un ensemble de photoréepteurs appartenant à deux atégories :



104 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesles �nes et les bâtonnets. Les �nes sont eux mêmes divisés en trois atégories en fontion 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 respetivement à des ouleursprohes 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 photoréepteurs n'est pas uniforme.En partiulier, la densité des �nes est très importante dans une région loalisée de la rétine,que l'on appelle fovéa, et déroît rapidement ave l'exentriité. 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'exentrer 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 photoréepteurs 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 desphotoréepteurs n'est pas uniforme sur la rétine. La densité des �nes est maximale à la fovéa etdéroît rapidement ave l'exentriité. Au ontraire, les bâtonnets sont plus denses en périphériequ'à la fovéa. Adapté de [Purves et al., 2005℄Les photoréepteurs transforment la lumière qu'ils reçoivent en signal életrique à travers unesuession de ellules horizontales, bipolaires, amarines et ganglionnaires (�gure 3.13a). Les ax-ones des ellules ganglionnaires se regroupent pour former le nerf optique qui quitte la rétine enune région loalisée où l'absene de photoréepteurs dé�nit la tâhe 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 hémihamp se projettent vers le ortex visuel ipsilatéral via lesorps genouillés latéraux. C'est à dire que toutes les informations visuelles à gauhe des yeux, seprojettant sur la région à droite des deux rétines, onvergent vers le ortex visuel droit.



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 105En allant des ellules qui tapissent la rétine (photoréepteurs, ellules horizontales, bipolaires,amarines, ganglionnaires) aux ellules des aires visuelles striées ou extrastriées (�gure 3.13b),les hamps réepteurs (qu'on dé�nit par la région de l'espae visuel dans laquelle une stimulationlumineuse produit une réponse) modi�ent leurs propriétés (forme, séletivité). Ainsi, les elluleshorizontales ont des hamps réepteurs irulaires pour lesquels on distingue deux régions : leentre et la périphérie. Ces deux régions sont antagonistes et on distingue prinipalement 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 oupe la périphérie sont appelées ON-enter/OFF-surround,� au ontraire, les ellules pour lesquelles le entre est inhibiteur et la périphérie exitatriesont appelées OFF-enter/ON-surround.Les ellules ganglionnaires, qui sont hiérarhiquement les dernières ellules de la rétine avantle nerf optique, ont également des hamps réepteurs entre/périphérie antagonistes dont le tauxde déharge varie en fontion de la stimulation lumineuse. On distingue deux atégories de el-lules ganglionnaires : magnoellulaires et parvoellulaires [Purves et al., 2005℄. La périphérie etle entre des hamps réepteurs des ellules magnoellulaires sont alimentés par le même typede �nes de telle sorte que es ellules ne sont pas sensibles à des di�érenes de longueur d'ondeloales. Au ontraire, le hamp réepteur des ellules parvoellulaires ont un entre et une pé-riphérie alimentée par des �nes di�érents. Par exemple, les ellules ganglionnaires R+/G- ontun entre exité 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 parvoellulaires et magnoellulaires se retrouve au sein des orpsgenouillés latéraux (LGN, lateral geniulate nuleus) sur lesquels les ellules ganglionnaires seprojettent (�gure 3.13). On distingue nettement la ségrégation des ouhes magnoellulaires etparvoellulaires ainsi qu'une alternane entre une ouhe qui reçoit ses a�érenes des ellules gan-glionnaires de l'÷il gauhe et une ouhe qui reçoit ses a�érenes des ellules ganglionnaires del'÷il droit. La ségrégation des voies magnoellulaires et parvoellulaires, ainsi que du traitementdes informations visuelles de l'÷il gauhe et de l'÷il droit (que l'on appelle bandes de dominaneoulaire dans le ortex visuel primaire), reste très franhe 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 desellules �omplexes� [Hubel, 1988℄. Les ellules simples ont des hamps réepteurs plut�t allongésselon un axe, ave un entre et une périphérie antagonistes (�gure 3.14a). Ainsi, une ellule sim-ple de entre exitateur et de périphérie inhibitrie déharge préférentiellement pour des stimuliallongés et orientés le long de la région exitatrie de leur hamp réepteur. 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 réepteur des ellules simples pourrait s'expliquerpar des a�érenes de ellules entre/périphérie dont les entres sont disposés le long de la bandeentrale. Les ellules omplexes ont, omme les ellules simples, une région privilégiée de l'espae



106 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires

a)

b)

)Fig. 3.13 � a) L'information visuelle transmise par les photoréepteurs qui tapissent la rétine esttraitée par une suession de ellules horizontales, bipolaires, amarines et ganglionnaires avantd'être transmise aux strutures 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 gauhe et duhamp visuel droit se projettent respetivement sur le ortex visuel droit et le ortex visuel gauhevia les orps genouillés latéraux. ) Les orps genouillés latéraux sont formés d'une suessionde ouhes, ayant alternativement des a�érenes d'un ou l'autre des deux yeux. On observeégalement une nette séparation entre les e�érenes des ellules ganglionnaires magnoellulaireset parvoellulaires. Adapté de http ://leerveau.mgill.a/



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 107visuel dans laquelle elles répondent préférentiellement qui dé�nit leur hamp réepteur. 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 réepteur, tandis qu'une ellule simple ne répond que sile ontraste possède la bonne orientation à une position aratéristique (�gure 3.14b). Certainesellules omplexes sont également séletives à la diretion du mouvement. La séletivité des el-lules omplexes sur tout leur hamp réepteur pourrait s'expliquer par des a�érenes de ellulessimples, de même orientation privilégiée, qui formeraient un pavage de e hamp réepteur.

a) b)Fig. 3.14 � a) Trois exemples de hamp réepteur d'une ellule simple. La ellule déharged'autant plus que la région exitatrie (+) est illuminée et que la région inhibitrie (-) ne l'estpas b) Pour une ellule omplexe, une stimulation longue et �ne (retangle blan) évoque uneréponse forte (le diagramme à droite représente la déharge d'une ellule en fontion de la préseneou non de la stimulation), quelle que soit sa position dans le hamp réepteur (retangle gris)et évoque une réponse faible ou nulle dès lors qu'elle a une orientation non optimale. Adaptéde [Hubel, 1988℄Les ellules de V1 séletives à la ouleur se regroupent en tahes où on trouve des ellulesentre/périphérie antagonistes ave un entre inhibiteur ou exitateur séletif à un type de �ne(à une longueur d'onde) et une périphérie inhibitrie ou exitatrie séletive à un autre type de�ne. Il existe par exemple des ellules dont le entre est exité 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 failement 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 séletifs à des oppositions simples antagonistes. Ainsi V1 on-tient un ensemble de ellules séletives à des ontours orientés, au mouvement de es ontoursou à des ontrastes de ouleur. Nous allons voir dans le prohain paragraphe que es ellulessont organisées selon une topographie partiulière : elles sont regroupées de telle sorte que touteses propriétés visuelles sont extraites, pour une région de l'espae visuel, par des ellules voisines.



108 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesLa olonne ortialeLe ortex est une struture 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 oupant la boiterânienne en formant des sillons et des ironvolutions. On distingue généralement six ouhes,distinguées par rapport aux ellules qu'elles ontiennent (taille, densité, forme) ainsi que les af-férenes et e�érenes qu'elles ont (e.g. ave d'autres strutures ortiales, ave le thalamus ou desstrutures sous-ortiales). Ces ritères permettent ainsi de diviser le ortex en aires ytoarhi-tetoniques [Brodmann, 1909℄. Si on enregistre l'ativité de ellules du ortex visuel primaire àl'aide d'une életrode qu'on déplae perpendiulairement à sa surfae, on observe que les ellulesenregistrées répondent à des attributs loaux (ontraste orienté de luminosité ou de ouleur)identiques. Si on déplae l'életrode tangentiellement à la surfae 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 ortiales(ou miroolonne) [Mountastle, 1955, Mountastle, 1957℄, haque olonne étant sensible à unattribut visuel partiulier qui évolue progressivement pour les olonnes voisines. Chaque olonneortiale, qui ontient une entaine de ellules, est sensible aux stimuli présentés dans une régionpartiulière de l'espae visuel qui dé�nit son hamp réepteur. L'ensemble des olonnes ortialesqui sont sensibles au même hamp réepteur forment une maroolonne. Chaque maroolonnereprésente ainsi l'ensemble des valeurs possibles pour un attribut visuel (ontraste orienté deluminosité et de ouleur) dans son hamp réepteur.

a) b)Fig. 3.15 � a) Lorsqu'une életrode est insérée perpendiulairement à la surfae du ortex visuel,les ellules enregistrées ont la même séletivité à un ontour orienté. Quand l'életrode est inséréetangentiellement, les orientations privilégiées hangent au fur et à mesure de la pénétrationde l'életrode, et s'inversent de 180° tous les millimètres. b) Les régions du ortex visuel quitraitent les informations de l'÷il gauhe et de l'÷il droit sont alternées et forment des olonnesde dominane oulaire. Elles sont omposées de olonnes d'orientation, et de tahes. Les olonnesd'orientation sont formées de ellules simples ou omplexes sensibles à l'orientation d'un ontrastede luminosité, tandis que les tahes ontiennent des ellules séletives à la longueur d'onde dela stimulation, don à sa ouleur, indépendemment de son orientation loale. Adapté de [Hubel,1988℄



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 109Du 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 réepteurs plus larges, des ellules bino-ulaires sensibles aux informations des deux yeux et une séletivité à des formes plus omplexesque des simples ontours orientés [Hegde et VanEssen, 2000℄. L'aire V3 ontient des ellulesdont les hamps réepteurs sont plus larges que eux de V2 et qui sont séletives à la ouleur, àl'orientation et à la diretion du mouvement [Gegenfurtner et al., 1997,Felleman et VanEssen,1987,Gattass et al., 1988℄. Elle se projette prinipalement sur les aires MT et V4 dont les pro-priétés neuronales sont distintes. MT (Middle Temporal Area, ou V5) [Dubner et Zeki, 1971℄ontient des ellules séletives à la diretion du mouvement dans leur hamp réepteur 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 partiulier sur les aires du sillon intrapariétal. Auontraire, l'aire V4 [Zeki, 1973℄ ontient des ellules séletives à la ouleur et à l'orientationdes stimuli dans leur hamp réepteur et non à la diretion 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'extration du mouvement et letraitement des informations spatiales. Ces deux voies formeraient des extensions des voies parvo-ellulaires et magnoellulaires dont nous avons parlé préédemment. Cette ségrégation a onduitertains auteurs [Ungerleider et Mishkin, 1982,Goodale et Milner, 1992℄ (voir également [Meriganet Maunsell, 1993℄ qui nuane 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 oipital au lobetemporal (V1, V2, V4 et le ortex inférotemporal). Elle est plut�t impliquée dans l'extrationd'informations visuelles permettant la reonnaissane des objets. La seonde, la voie dorsale(ou voie Where dans la littérature anglo-saxonne), regroupant des aires allant du lobe oip-ital au lobe pariétal (V1, V2, V3, MT/MST et le ortex pariétal), est plut�t impliquée dansl'extration d'informations spatiales (position, diretion du mouvement, vitesse du mouvement).Cette distintion est renforée par des syndromes spéi�ques ausés par des lésions loalisés del'une ou l'autre des deux voies. En partiulier, des lésions du lobe pariétal d'un des hémisphèresonduisent, par exemple, au syndrome d'héminégligene ou au syndrome de Balint qui se ar-atérisent par des dé�its visuospatiaux (inapaité de diriger un geste vers une ible visuelleprésentée dans le hamp opposé au site lésé, négligene d'objets présentés dans le hamp visuelopposé au site lésé). Des lésions loalisées de la voie ventrale onduisent à des dé�its appelésagnosies et qui se traduisent par l'inapaité de reonnaître des objets.Dans le prohain paragraphe, nous nous onentrons sur la voie ventrale en expliitant lespropriétés des ellules du ortex inférotemporal. Le reste du hapitre sera onsaré aux airesimpliquées dans le traitement de l'information visuelle spatiale onduisant à la séletion d'uneible pour une saade oulaire, en inluant en partiulier les aires de la voie dorsale.
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Fig. 3.16 � Vue élatée du ortex érébral du singe. La voie ventrale, spéialisée dans la reon-naissane 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, spéialisée dans l'extration 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℄



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 111Spéialisation de la voie ventrale dans la reonnaissane des objets visuelsLe ortex temporal inférieur (IT, Inferior Temporal ortex ) est essentiel pour la pereptionet la reonnaissane des objets visuels [Gross, 1973℄ (voir également [Rolls, 1991, Miyashita,1993, Tanaka, 1996℄ pour des revues réentes). 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 projetions prinipalement des aires V4 et TEO. Ses neurones ont de largeshamps réepteurs, entre 15 et 20 degrés, entrés dans l'hémihamp ontralatéral mais qui peu-vent ontenir la fovéa et une partie de l'hémihamp ipsilatéral. Les neurones de TE sont séletifsà des formes beauoup plus omplexes que les aires visuelles inférieures, omme par exempleles visages [Rolls, 2000℄. L'une des méthodes employées pour étudier leur séletivité onsiste àprésenter plusieurs formes a�n d'en trouver une qui susite une réponse forte de la part de la el-lule puis à simpli�er systématiquement ette forme pour extraire les aratéristiques essentiellesdes objets qui exitent la ellule [Desimone et al., 1984℄. A partir de es travaux, on observe queles neurones sont séletifs à des formes géométriques omplexes et leur réponse est invarianteen translation (en déplaçant le stimulus dans leur large hamp réepteur) et à des variationslégères de la forme (rotation dans l'espae, olusion) [Ito et al., 1995,Kovas et al., 1995℄. Lesneurones de l'aire TE seraient organisés en olonnes, ave des neurones d'une même olonneséletifs à une forme partiulière et à des variations légères de ette forme (e.g. transformationgéométrique, rotation dans l'espae) [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 renontrer. L'idée qu'il existe, pour haque objetvisuel, un neurone qui déharge maximalement et que l'on appelle ellule grand-mère [Gross,2002℄, est simpli�atrie. 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 prinipales 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℄



112 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesNous avons vu préédemment que l'information visuelle est traitée le long de deux voies : lavoie ventrale plut�t spéialisée dans la reonnaissane des objets et la voie dorsale plut�t spéial-isée dans le traitement des informations spatiales. Nous nous sommes onentrés pendant la thèsesur le déploiement de l'attention spatiale et sur l'extration et la transformation des informationsspatiales néessaires au ontr�le oulomoteur (nous reviendrons sur e point au paragraphe 3.4),en utilisant un module de reonnaissane des objets qui pourrait très shématiquement 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 lesréférenes itées préédemment ainsi que dans les travaux de modélisation de l'équipe de TomasoPoggio (voir par exemple [Serre et al., 2007℄).3.3.2 Cortex pariétalIntrodutionLa première division ortiale 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 fontionnels 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 deshamps réepteurs visuels et tatiles alignés, entrés sur le visage. Ces neurones déhargentlorsqu'on applique une stimulation tatile sur une région loalisée de la fae ou lorsqu'uneible visuelle s'approhe 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 réepteurs 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 déhargent lorsqu'une iblevisuelle peut être manipulée ave la main. Ils sont séletifs à la forme et à l'orientation desobjets et déhargent préférentiellement pour des mouvements spéi�ques de la main [Sakataet al., 1995,Gallese et al., 1994℄� PIP (aire intrapariétale postérieure) ontient des neurones visuels séletifs à des formesélémentaires partiulières (ylindre, ube, sphère) et partiiperait ave l'aire AIP, au seind'un iruit pariéto-frontal, au odage de la position et des aratéristiques 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 saades oulaires. Ses neurones ont des réponses visuelles,motries, antiipatries et modulées par l'attention [Colby et al., 1996℄. Elle se projettesur le olliulus supérieur pour produire des saades ré�exes et elle est fortement inter-onnetée ave FEF (paragraphe 3.3.3) [Umeno et Goldberg, 1997℄ pour les saades plusomplexes à élaborer (saade vers une ible mémorisée, séquene de saade, hoix d'uneible) [Gaymard et al., 2003℄.Nous nous limitons par la suite à détailler l'aire LIP puisqu'elle est la prinipale aire duortex pariétal à avoir des réponses permettant de guider les saades oulaires. On pourrait



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 113également mentionner l'aire 7a, adjaente à LIP, dont les ativités visuelles, mnésiques et liéesaux saades soulignent son impliation dans le ontr�le oulomoteur. 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 leprohain paragraphe se onentre exlusivement 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 réepteur, quee stimulus soit ou non la ible d'un mouvement oulaire e qui tend à suggérer que leur réponsepeut être visuelle sans être motrie. Dans [Colby et al., 1996℄, le singe exéute plusieurs fois lamême saade vers une ible présentée à la même position. Puis, les essais suivants requièrent dela part du singe d'exéuter ette même saade mais ette fois, sans présenter la ible visuelle, lesignal d'exéution de la saade étant toujours l'extintion du point de �xation. Les auteurs ob-servent que même dans e as, lorsque le singe exéute une saade apprise sans ible visuelle, desneurones de LIP déhargent, e qui suggère que les neurones de LIP peuvent avoir une réponsemotrie sans réponse visuelle. Par ailleurs, si une ible est présentée brièvement pendant qu'unsinge �xe un point de �xation et que la tâhe onsiste à exéuter une saade après l'extintiondu point de �xation, en diretion de la ible présentée (tâhe de saade vers une ible mémorisée,�gure 3.5B), on observe que les neurones de LIP déhargent toniquement pendant le délai. Ainsiles neurones de LIP ont des réponses visuelles, motries, liées à la mémorisation d'une ible etomme nous le verrons par la suite, modulées par la pertinene omportementale des stimulidans leur hamp réepteur.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 réepteurs 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 protoole expérimentalutilisé pour observer ette propriété : pendant que le singe maintient son regard, tête �xée, surun point de �xation f, on enregistre l'ativité d'un neurone lorsqu'on présente un stimulus visueldont on fait varier la position. La �gure 3.18b représente l'ativité du neurone en fontion de laposition vertiale de l'÷il ey et de la position vertiale de la ible par rapport à la tête hy. Onobserve que le neurone déharge 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 déplae suivant la droite en pointilléereprésentée sur la �gure, l'ativité du neurone déroît progressivement. Cette ativité peut êtremodélisée, d'après les auteurs, par le produit d'un hamp réepteur rétinotopique gaussien parune fontion 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 fontion sigmoïdale de la position de l'÷il. Cesmêmes auteurs suggèrent que les hamps de gains permettent de déoder de la représentation deLIP n'importe quelle ombinaison linéaire de la position de la projetion d'une ible sur la rétineet de la position de l'÷il. Ainsi, les hamps de gains pariétaux pourraient par exemple servir de



114 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairessubstrat pour déoder une représentation entrée-tête. Nous reviendrons plus en détails sur epoint dans le paragraphe 3.4 dédié aux transformations sensorimotries.

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 tâhe,l'ativité des neurones de 7a ou LIP est enregistrée. b) Lorsqu'on trae l'ativité (en niveau degris, du blan au noir pour des ativités roissantes) des ellules enregistrées en fontion de laposition vertiale de l'÷il ey et de la position vertiale de la ible par rapport à la tête hy,on observe deux propriétés : les hamps réepteurs sont rétinotopiques (il y a une région del'espae visuel, �xe par rapport à l'÷il, dans laquelle les ellules déhargent maximalement) etleur ativité est modulée par la position de l'÷il. Adapté de [Andersen et al., 1985℄Une seonde propriété très intéressante des hamps réepteurs des neurones de LIP, observéepar [Duhamel et al., 1992,Colby et al., 1995℄, tient au fait que es derniers se omportent ommesi, quelques milliseondes avant de délenher une saade, ils se déplaçaient par antiipationsur leur future position. Dans [Duhamel et al., 1992℄, le singe doit exéuter une saade d'uneposition initiale à une position �nale, indiquées par des points lumineux. Pendant la tâhe, uneellule de LIP, dont le hamp réepteur a été préalablement identi�é, est enregistrée. On présentealors un stimulus visuel avant, pendant et/ou après la saade, dans le hamp réepteur de laellule enregistrée. La �gure 3.19 illustre deux des situations étudiées par les auteurs. Sur la �gure3.19a, le stimulus visuel est allumé avant d'exéuter la saade. Les auteurs observent dans e asque la ellule déharge 80 ms avant que la saade ne soit exéutée. Dans un as ontr�le danslequel on présente un stimulus dans le hamp réepteur de la ellule, sans exéuter de saade,sa latene est de 70ms. Ainsi, la ellule déharge omme si, peu de temps avant d'exéuter lasaade, son hamp réepteur ouvrait déjà la future position qu'il va ouper après la saade.Le as illustré sur la �gure 3.19b est légèrement di�érent : le stimulus visuel est brièvementallumé à la future position du hamp réepteur 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 saade)que le stimulus n'oupe jamais réellement le hamp réepteur lassique de la ellule. Néanmoins,les auteurs observent que la ellule déharge même si le stimulus n'a jamais oupé le hampréepteur de la ellule. Les auteurs interprètent es résultats en suggérant qu'il existerait un mé-anisme grâe auquel la représentation spatiale dans LIP est mise à jour, à partir d'une déhargeorollaire d'une saade qui va être exéutée, avant qu'elle ne le soit réellement. Ce méanismepourrait ontribuer à l'illusion de la pereption d'un monde stable malgré les fréquentes saadesoulaires [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'exéuter une saade età la position que va ouper le hamp réepteur d'une ellule que l'on enregistre, elle répondpar antiipation, de l'ordre de 80 ms avant l'exéution du mouvement. b) Cette réponse parantiipation s'observe également lorsque le stimulus est éteint avant l'exéution du mouvement.Dans e as, auun stimulus n'est jamais présent dans le hamp réepteur lassique de la ellule.Adapté de [Duhamel et al., 1992℄Interprétation fontionnelle des ativités des neurones de LIP[Gottlieb et al., 1998℄ réalisent un ensemble d'expérienes montrant que l'ativité des neu-rones de LIP dépend de la pertinene omportementale des stimuli qui oupent leur hampréepteur. 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 exéute une saade 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 sène visuelle est stabletout au long de l'expériene. 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 réepteur de la ellule. Dans la deuxième ondition stimulus apparu réemment,la ible qui va ouper le hamp réepteur de la ellule enregistrée n'est allumée que quelquesmilliseondes avant que le singe n'exéute la saade vers FP2. Dans e as, les auteurs observentdeux hoses : d'une part la réponse de la ellule a une latene plus faible que dans le as ontr�le,en aord ave les réponses par antiipation évoquées dans le paragraphe préédent. D'autrepart, la réponse est beauoup plus forte que dans la ondition stimulus stable. Les résultats dees expérienes suggèrent que la nouveauté est un fateur important pour l'ativité des ellulesde LIP.
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Fig. 3.20 � Lorsqu'une saade amène un stimulus dans le hamp réepteur d'une ellule donton enregistre l'ativité, ette ellule ne déharge que faiblement si e stimulus était présent bienavant d'exéuter la saade (ondition stimulus stable). Elle déharge au ontraire fortementlorsque le stimulus apparaît peu de temps avant d'exéuter une saade qui amène le hampréepteur d'une ellule sur elui-i (ondition stimulus apparu réemment). Adapté de [Gottliebet al., 1998℄La nouveauté est un fateur 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 fateurpermettant de guider l'attention puisqu'ils modi�ent la pertinene omportementale des stimuli.Nous allons voir qu'il en est de même pour l'ativité de LIP.Dans une deuxième série d'expérienes (�gure 3.21), les auteurs fournissent au singe un indie(en haut à droite du point de �xation FP) qui lui indique quelle séquene de saades exéuter.La première saade est toujours la même : le singe doit déplaer son regard au entre de lasène visuelle. L'indie détermine la ible (unique) de la seonde saade. Les deux onditionsillustrées sur la �gure 3.21 requièrent de la part du singe d'exéuter les séquenes de saadessuivantes :� sur la �gure 3.21a : une saade au entre de la sène puis une saade vers la ible quioupe le hamp réepteur de la ellule enregistrée ;� sur la �gure 3.21b : une saade au entre de la sène puis une saade vers une ible quin'oupe pas le hamp réepteur de la ellule enregistrée.
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a) b)Fig. 3.21 � Le singe �xe initialement le point de �xation FP. Il doit exéuter deux saades,une fois que le point de �xation est éteint : une première vers le entre de l'a�hage puis uneseonde vers une ible, dé�nie de manière unique par l'indie présenté pendant la �xation. Laellule déharge plus fortement lorsque la ible amenée dans le hamp réepteur de la ellule estpertinente pour la tâhe (�gure a) que lorsqu'elle ne l'est pas (�gure b). Adapté de [Gottliebet al., 1998℄
Les auteurs observent que lorsque le stimulus qui oupe le hamp réepteur de la elluleenregistrée sera la ible de la seonde saade, la ellule déharge beauoup plus, même avant lapremière saade ('est à dire avant la saade qui amène le stimulus dans son hamp réepteur),omparé au as où le stimulus amené dans le hamp réepteur de la ellule n'est pas la ible de laseonde saade. Cette expériene permet de souligner que l'ativité des ellules enregistrées n'estpas purement visuelle mais ne permet pas enore de distinguer entre une omposante motrie etune omposante attentionnelle. En e�et, la di�érene d'ativité pourrait s'expliquer par la pré-paration du singe à exéuter la saade vers la ible. Pour distinguer une réponse attentionnelled'une réponse purement motrie, les auteurs proposent une deuxième expériene qui onsiste àprésenter alternativement au singe un a�hage qui ontient la ible et un a�hage qui ne laontient pas, le singe étant réompensé s'il réalise la même saade dans les deux as. Dans etteexpériene, les auteurs observent que la ellule déharge lorsque le stimulus dans son hamp ré-epteur est présent et qu'il est la ible d'une saade mais ne déharge que faiblement lorsque lestimulus n'est pas présent, même si la saade est dirigée vers son hamp réepteur. La réponsede es ellules n'est don pas purement motrie mais visuelle et modulée par la pertinene om-portementale du stimulus qui oupe leur hamp réepteur. Tout es résultats suggèrent quel'ativité des neurones de LIP est fortement dépendante de la pertinene omportementale desstimuli qui oupent leur hamp réepteur. Elle est dé�nie, omme dans le as de l'attentionvisuelle, par des fateurs exogènes (omme la nouveauté) ou des fateurs endogènes (omme laible d'une saade dé�nie par ses attributs). Cette interprétation de l'ativité des neurones deLIP est très semblable à la notion de arte de saillane, dé�nie omme une représentation spa-tiale de la pertinene omportementale des stimuli, dont nous avons parlé au paragraphe 1.4 duhapitre sur l'attention visuelle.



118 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires3.3.3 Cortex frontalChamps oulomoteurs frontaux (FEF)On onnaît l'impliation dans le ontr�le oulomoteur des hamps oulomoteurs frontaux(FEF, Frontal Eye Field), loalisés sur le ban antérieur du sillon arqué, depuis les travauxfondateurs par stimulation életrique de David Ferrier [Ferrier, 1875℄. Des études ultérieures,par lésion ou inativation temporaire, montrent que FEF n'est pas essentiel pour produiredes saades ré�exes mais ritique pour des saades plus ognitives impliquant par exemplela mémorisation d'une ible, le hoix réompensé ou l'inhibition d'une saade [Deng et al.,1986,Pierrot-Deseilligny et al., 1991a,Pierrot-Deseilligny et al., 2002,Shiller et Chou, 1998,Diaset Segraves, 1999℄. Ces résultats sont à omparer aux lésions ou inativations temporaires dupariétal postérieur qui ont des onséquenes beauoup plus signi�atives sur les saades ré�exesaussi bien hez le singe [Lynh et MLaren, 1989℄ que hez l'homme [Pierrot-Deseilligny et al.,1991a,Braun et al., 1992℄.

Fig. 3.22 � FEF est interonneté ave les aires visuelles postérieures impliquées dans le traite-ment de l'information spatiale (LIP), le traitement du mouvement (MT, MST) et la reonnais-sane des objets visuels (V4, TEO). Il se projette sur les strutures du tron érébral impliquéesdans l'exéution d'une saade. Les projetions impliquant des aires frontales (SEF, dlPFC)ne sont pas représentées ainsi que l'interation de FEF ave les ganglions de la base. Adaptéde [Thompson et Bihot, 2005℄Les prinipales a�érenes de FEF proviennent des aires visuelles inluant V2, V3, V4, IT,MT et MST et de LIP : 50 % des a�érenes de FEF proviennent des aires visuelles assoiativeset 23% de LIP (�gure 3.22) [Barbas et Mesulam, 1981, Shall, 1995℄. Les aires V2, V3 et V4sont spéialisées dans l'extration de aratéristiques 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'extration du mouvement visuel et pourraient fournir à FEF les sig-naux néessaires à l'exéution de mouvement de poursuite [Krauzlis, 2005℄. FEF reçoit égalementdes projetions d'aires frontales omme les hamps oulomoteurs supplémentaires (SEF) [Shall



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 119et al., 1993℄ et le ortex préfrontal dorsolatéral (dlPFC) [Tian et Lynh, 1996℄. Comme nousle verrons par la suite, SEF est supposé être impliqué dans des tâhes saadiques omplexes(séquenes de saades, antisaade) [Isoda et Tanji, 2002℄ et ses ellules ont des ativités or-rélées à la prédition et l'obtention d'une réompense [Amador et al., 2000℄. dlPFC est quant àlui très impliqué dans des tâhes de mémorisation, dans l'inhibition de saades non désirées et,plus généralement, dans la régulation de ommandes motries [Goldman-Raki, 1987℄.La plupart des strutures a�érentes de FEF reçoivent en retour des projetions de etteaire. [Stanton et al., 1995℄ montrent par exemple que FEF se projette massivement sur LIPet [Moore et Armstrong, 2003℄ montre l'in�uene d'une mirostimulation de FEF sur l'ativitéV4 et le r�le potentiel de es projetions dans le déploiement de l'attention spatiale. FEF seprojette également sur la formation rétiulée [Stanton et al., 1988b,Segraves, 1992℄, le olliulussupérieur [Segraves et Goldberg, 1987,Shlag-Rey et al., 1992℄ et les ganglions de la base [Stantonet al., 1988a,Parthasarathy et al., 1992℄. Les projetions sur la formation rétiulée expliqueraientpourquoi il est enore possible de susiter des saades oulaires en stimulant életriquementFEF malgré des lésions du olliulus supérieur [Shiller et al., 1979℄ (voir également les travauxde [Hanes et Wurtz, 2001℄ qui omparent les onséquenes de léser ou d'inativer temporaire-ment SC sur les projetions entre FEF et la formation rétiulée). Les projetions sur le olliulussupérieur visent les ouhes intermédiaires et profondes qui regroupent les ellules motries deSC, et sont organisées topographiquement. En d'autres termes, une région de FEF, dont la stim-ulation életrique produit une saade d'une amplitude et d'une diretion données, se projettesur une région de SC dont la stimulation életrique produit une saade de la même amplitudeet de la même diretion [Sommer et Wurtz, 2000,Hanes et Wurtz, 2001℄. En�n, FEF se projetteégalement sur les ganglions de la base. Tandis que les projetions sur le olliulus supérieur on-tribueraient à fournir les ibles d'un mouvement oulaire, les projetions via les ganglions de labase pourraient ontribuer à la séletion de la ible la plus pertinente et à la détermination dumoment de son exéution [Segraves et Goldberg, 1987,Stanton et al., 1988a,Parthasarathy et al.,1992℄.

a) b) )Fig. 3.23 � Quelques exemples d'ativités de ellules de FEF. a) Une ellule visuelle phasiquequi déharge à la présentation d'un stimulus dans son hamp réepteur puis est silenieuse b)Une ellule visuelle tonique qui déharge une bou�ée d'ativité à la présentation d'un stimulusdans son hamp réepteur suivie d'une déharge tonique pendant le délai préédant l'exéutiond'une saade vers ette ible mémorisée ) Une ellule dont l'ativité roit signi�ativement àl'exéution d'une saade vers une ible mémorisée. Adapté de [Hanes et al., 1998℄



120 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires[Brue et Goldberg, 1985, Brue et al., 1985℄ ont montré que les hamps oulomoteursfrontaux ontiennent un ensemble de ellules ayant des réponses visuelles, motries présaadiquesou visiomotries. Les ellules visuelles déhargent lorsqu'un stimulus visuel est présenté dans unerégion loalisée de l'espae visuel, qui dé�nit son hamp réepteur. Les ellules motries déhar-gent peu de temps avant l'exéution d'une saade d'une amplitude et d'une diretion données.Cette région de l'espae moteur dé�nit leur hamp de mouvement. Par ailleurs es ellules sontorganisées topographiquement : la région ventrale de FEF ontient des ellules motries quireprésentent des saades de petite amplitude tandis que les saades de grande amplitude sontreprésentées par des ellules de la région dorsale. Les ellules visiomotries ont les deux types deréponses et déhargent à la fois à la présentation d'une ible dans leur hamp réepteur et à l'exé-ution d'une saade dans leur hamp de mouvement. En�n, ertaines ellules de FEF exhibentégalement des ativités liées à la mémorisation d'une ible [Umeno et Goldberg, 2001,Lawreneet al., 2005℄ et à la �xation [Hanes et al., 1998℄. La �gure 3.23 illustre ertaines de es réponses.En partiulier, la �gure 3.23a illustre l'ativité d'une ellule visuelle phasique qui répond à laprésentation d'une ible et reste silenieuse par la suite. La �gure 3.23b représente l'ativité d'uneellule visuelle qui a une omposante phasique à la présentation de la ible puis tonique pendantle délai préédant l'exéution d'une saade vers la ible. En�n, la �gure 3.23 illustre l'ativitéd'une ellule motrie qui roit signi�ativement au moment d'exéuter la saade.Certaines ellules ayant une réponse visuelle répondent également par antiipation, lorsqu'unesaade va amener un stimulus dans leur hamp réepteur visuel ; 'est la raison pour laquelle esellules sont appelées quasivisuelles [Umeno et Goldberg, 1997℄, au même titre que les ellulespréditives observées dans le olliulus supérieur [Mays et Sparks, 1980℄ ou dans le ortex pariétal[Duhamel et al., 1992℄. La �gure 3.24a orrespond au paradigme expérimental de double saadedans lequel on �ashe brièvement une ible (arré rouge) permettant d'observer les ativitésquasivisuelles. Comme pour une tâhe de double saade lassique (�gure 3.5d), le singe doitréaliser deux saades suessives en diretion de T1 et T2 présentées séquentiellement. L'astue,pour observer les réponses quasivisuelles, onsiste à �asher brièvement une ible (arré rouge)dans le hamp réepteur visuel (en pointillés sur la �gure) ourant (indiqué par RF) ou futur(indiqué par FF). Le futur hamp réepteur orrespond à la région de l'espae qui sera ouvertepar le hamp réepteur de la ellule après la saade oulaire. On distingue quatre as :� onditions RF, haut : la ible est présentée dans le hamp réepteur ourant, pendant la�xation et avant que la ible T1 de la première saade n'apparaisse ;� onditions RF, bas : la ible est présentée dans le hamp réepteur ourant, alors que laible T1 est allumée mais que le singe n'a pas enore exéuté la première saade ;� onditions FF, haut : la ible est présentée dans le futur hamp réepteur, pendant la�xation et avant que la ible T1 ne soit allumée ;� onditions FF, bas : la ible est présentée dans le futur hamp réepteur, alors que la ibleT1 est allumée mais que le singe n'a pas enore exéuté la première saade.Les enregistrements de l'ativité 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 réepteur �su�samment� t�t avant l'exéution de la saade (voir lesdeux illustrations en haut de la �gure 3.24b) mais que peu de temps avant d'exéuter la saade,le neurone est insensible à un stimulus présenté dans son hamp réepteur ourant. Certaines el-lules exhibent une propriété intéressante : elles sont sensibles à leur futur hamp réepteur peu de
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a) b)Fig. 3.24 � a) Pour faire apparaître les propriétés des ellules quasivisuelles, on entraine unsinge à exéuter deux saades suessives (vers T1 puis vers T2) pendant qu'un stimulus estprésenté dans le hamp réepteur (en pointillés) ourant (RF) ou futur (FF). La seonde saadesert exlusivement à dissuader le singe d'exéuter une saade vers le stimulus présenté. Quatreonditions sont testées en fontion que le stimulus périphérique est présenté pendant la �xationou peu de temps avant d'exéuter une saade, et en fontion de la position à laquelle le stimulusest présenté (dans le hamp réepteur ourant ou futur) b) La ellule enregistrée est sensibleà son hamp réepteur ourant pendant la �xation (première �gure) mais ne l'est plus peu detemps avant d'exéuter une saade (deuxième �gure). Elle devient également sensible à son futurhamp réepteur peu de temps avant d'exéuter une saade (quatrième �gure) alors qu'elle nel'est pas pendant la �xation (troisième �gure). Adapté de [Sommer et Wurtz, 2006℄



122 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairestemps avant d'exéuter une saade mais demeurent également sensibles à leur hamp réepteurourant. De plus, la ellule déharge lorsqu'un stimulus est présenté dans son futur hamp ré-epteur, peu de temps avant d'exéuter la saade. Cette réponse est d'autant plus surprenantequ'auun stimulus n'est jamais présent dans son hamp réepteur lassique étant donnée quele stimulus est éteint lorsque le singe exéute la saade. La ellule se omporte omme si, aumoment d'exéuter une saade, son hamp réepteur se déplaçait de manière préditive de saposition ourante à la future position qu'il va ouper.

a) b)Fig. 3.25 � a) On enregistre l'ativité de ellules de FEF, qui reçoivent des a�érenes de SCvia le noyau médiodorsal du thalamus (MD), pendant qu'un singe exéute les mêmes tâhes queelles présentées sur la �gure 3.24a. Deux onditions sont étudiées : ave ou sans inativation desellules relais de MD. b, Conditions RF) La ellule enregistrée est sensible à son hamp réepteurdurant la �xation et peu de temps avant d'exéuter une saade, dans les deux onditions (aveou sans inativation). b, Conditions FF) Avant inativation, la ellule est sensible à son futurhamp réepteur peu de temps avant d'exéuter une saade mais son ativité préditive estsigni�ativement réduite lorsque MD est inativé (�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-séquene d'une déharge orollaire d'un mouvement saadique envoyée par le olliulus supérieuraux hamps oulomoteurs frontaux et relayée par le noyau médiodorsal du thalamus. Pour efaire, ils ommenent par identi�er des neurones relais du noyau médiodorsal du thalamus situéssur le hemin des projetions entre le olliulus supérieur et FEF, puis ils inativent temporaire-ment es ellules relais (�gure 3.25a) et étudient les onséquenes de ette inativation sur lesperformanes dans une tâhe de double saade et sur les réponses quasivisuelles de FEF. La



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 123�gure 3.25b représente les ativités enregistrées, dans les mêmes onditions que préédemment(�gure 3.24a), avant et après injetion de l'agent pharmaologique dans le noyau thalamique.On observe essentiellement que la réponse de la ellule à un stimulus présenté dans son futurhamp réepteur peu de temps avant l'exéution d'une saade est signi�ativement diminuée.Par ailleurs, ette diminution signi�ative d'ativité ne s'observe que pour des saades ontraver-sives16, en aord ave les résultats de [Sommer et Wurtz, 2004a℄ selon lesquels les projetionsSC-MD-FEF dans un même hémisphère ne transportent que des signaux pour des saades on-traversives.Pour résumer, les hamps oulomoteurs frontaux ontiennent des ellules dont les ativitéssont orrélées à la présentation d'un stimulus dans leur hamp réepteur, à l'exéution d'unesaade volontaire dans leur hamp de mouvement ou répondent dans les deux onditions. Leshamps réepteurs 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 ouperaient par an-tiipation leur future position peu de temps avant d'exéuter une saade. Certaines ellulesdéhargent également toniquement lorsqu'il est néessaire de mémoriser la position d'une ible.Ces propriétés suggèrent que FEF fait partie d'un iruit impliqué dans la mémorisation d'uneinformation spatiale, via par exemple des projetions 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 projetions d'un iruit 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 partiulier dans le prohain paragraphe que FEF estinteronneté ave les hamps oulomoteurs supplémentaires dans lesquels l'information spatialesemble être odée dans un ontinuum de référentiels entré-tête, entré-÷il et entré-orps. Laseonde possibilité est que ette mémoire n'implique que des strutures qui représentent l'infor-mation dans un référentiel entré-÷il. Auquel as, la déharge orollaire de SC qui semble être laause des modi�ations de séletivité des hamps réepteurs de FEF, pourrait ontribuer à la miseà jour de ette mémoire en antiipant les onséquenes de la saade oulaire qui va être exéutée.Champs oulomoteurs supplémentaires (SEF)Les hamps oulomoteurs supplémentaires, situés sur la surfae dorsomédiale du lobe frontal[Shlag et Shlag-Rey, 1987, Shlag et Shlag-Rey, 1985℄, sont impliqués dans le ontr�le oulo-moteur omme le montrent des études par mirostimulation, lésion ou inativation réversible ; ontrouvera dans [Tehovnik et al., 2000℄ une revue des études par mirostimulation, lésion et ina-tivation réversible de SEF. SEF est interonneté ave FEF, dlPFC, LIP, 7a, MT, MST, SMA,le ortex ingulaire [Huerta et Kaas, 1990,Shall et al., 1993,Lynh et Tian, 2005℄. Il se projetteégalement sur les ouhes intermédiaires et profondes du olliulus supérieur et sur la formationrétiulée, deux strutures dont on onnaît l'impliation dans le ontr�le oulomoteur [Huerta etKaas, 1990℄.16Une saade ontraversive par rapport à une struture se trouvant dans un hémisphère est dirigée vers l'hémis-phère opposé. Par exemple, quand on parle de FEF droit, une saade ontraversive est dirigée vers la gauhe etune saade ipsiversive vers la droite



124 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesA partir des premières études par mirostimulation, on pensait que SEF enodait la ibled'une saade dans un référentiel entré-tête, de sorte qu'en stimulant életriquement 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 saade d'amplitude et de diretions �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 saade pour amener l'÷il dans une position dans l'orbite aratéristique 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 saade 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 fréquene d'observation.Comme FEF, SEF ontient des ellules qui déhargent avant l'exéution d'une saade. Parontre, les ativités de SEF peuvent également être orrélées à un signal de réompense dansdes tâhes où les saades sont onditionnées. Par exemple, dans des ountermanding task oùle singe doit exéuter une saade simple vers une ible périphérique et l'inhiber si le point de�xation réapparaît, on observe que des ellules de SEF déhargent sur les essais réussis, d'autressur les essais ratés [Stuphorn et al., 2000,Shall et al., 2000℄ et que leur réponse n'est pas orréléeà l'inhibition de la saade mais indiquerait plut�t que la saade a été ou non orretementannulée. Ces résultats sont en aord ave les travaux de [Amador et al., 2000℄ qui enregistrentdes ellules dans SEF dont l'ativité est orrélée à l'obtention d'une réompense (es neuronesdéhargent lorsque le singe reçoit une réompense) et d'autres dont l'ativité prédit une réom-pense (es neurones déhargent progressivement jusqu'à e que le singe reçoive une réompense,auquel as, les ellules arrêtent brutalement de déharger). SEF semble également être impliquédans l'apprentissage et la reonstitution de séquenes de saades [Isoda et Tanji, 2002,Tobleret Müri, 2002℄ et dans les tâhes d'antisaade [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 prinipal dans la partie antérieure du ortex érébral, semble êtreimpliqué dans au moins trois fontions liées au ontr�le oulomoteur [Pierrot-Deseilligny et al.,2004,Pierrot-Deseilligny et al., 2003,Constantinidis et Wang, 2004,Goldman-Raki, 1987,Fuster,1997℄ :� l'inhibition de saades non désirées dans les tâhes d'antisaade où le sujet doit exéuterune saade en diretion d'une ible imaginaire symétrique de la ible visuelle présentée,et ne doit pas exéuter de saade vers la ible visuelle ;� les proessus déisionnels ;� la mémoire spatiale à ourt terme (jusqu'à une vingtaine de seondes).Le ortex préfrontal dorsolatéral est onneté ave les autres hamps oulomoteurs, les airesvisuelles assoiatives et les strutures limbiques [Goldman-Raki, 1987, Selemon et Goldman-Raki, 1988℄. Il est e�etivement densément interonneté ave FEF dont on a vu le r�le dans



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 125le ontr�le oulomoteur préédemment [Barbas et Mesulam, 1985,Huerta et al., 1987℄, ave SEFdont on a expliité le r�le dans le odage de séquenes de saades oulaires et ave LIP et7a [Barbas et Mesulam, 1985,Goldman-Raki, 1987℄, les deux prinipales aires du ortex pariétalpostérieur impliquées dans le ontr�le oulomoteur. Selon [Goldman-Raki, 1987℄, les projetionsréurrentes organisées topographiquement entre dlPFC et le pariétal postérieur pourraient on-tribuer à la mémorisation à ourt terme d'une information spatiale. Il est également interonnetéave le ortex parahippoampique et la formation hippoampique, deux strutures impliquéesdans la mémorisation à long terme [Pierrot-Deseilligny et al., 2004℄.Di�érents travaux portant sur des lésions, des perturbations temporaires ou des enregistrementsellulaires de dlPFC soulignent son impliation 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 partiulier, [Müri et al., 1996℄ étudient les onséquenes d'une stimulation magnétiquedu ortex préfrontal dorsolatéral pendant une tâhe de saade dirigée vers une ible mémoriséepour laquelle le délai de mémorisation est de deux seondes. Ils montrent en partiulier 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�ete l'amplitude de la saadeque le sujet e�etue, lorsqu'elle est dirigée dans l'espae ontralatéral à l'aire iblée. Dans [Fu-nahashi et al., 1989℄, les auteurs enregistrent l'ativité de ellules dans dlPFC pendant qu'unsinge réalise une tâhe de saade vers une ible mémorisée. L'animal doit onserver les yeux�xés sur un point de �xation pendant 1 à 6 seondes. Pendant e temps, une ible est brièvementprésentée en périphérie, pendant 500 ms. Les auteurs observent que 30% des ellules enregistréesont une variation d'ativité signi�ative pendant le délai. De plus, 58% de es ellules ont uneativité plus forte pendant le délai et la plupart de es ellules sont séletives à la position de laible mémorisée (�gure 3.26). C'est à dire qu'elles déhargent toniquement pendant le délai si uneible à mémoriser se trouve dans une région loalisée de l'espae visuel. En�n, il est intéressantde noter que lorsqu'une réompense, ajoutée au paradigme standard de saade vers une iblemémorisée, est prévisible, les ativités soutenues pendant le délai dans dlPFC sont modulées parl'attente de la réompense [Kobayashi et al., 2002℄.En plus de son r�le dans la mémorisation à ourt terme, dlPFC serait également impliquédans le ontr�le oulomoteur en biaisant le omportement par failitation ou inhibition. En par-tiulier, dlPFC a des projetions inhibitries sur le olliulus supérieur suseptibles d'expliquerson r�le dans l'inhibition de saades non désirées (par exemple une saade ré�exe vers la iblevisuelle présentée pendant une tâhe d'antisaade) [Pierrot-Deseilligny et al., 1991b,Goldman-Raki, 1987℄. dlPFC est également en interation ave les ganglions de la base [Middleton etStrik, 2002℄. Le iruit ainsi formé pourrait former une mémoire de travail [Frank et al., 2001℄et ontribuer à la séletion de l'ation.En onlusion, le ortex préfrontal dorsolatéral semble ontribuer à la mémorisation à ourtterme ainsi qu'à la régulation de ommandes motries. Si on se restreint au ontr�le oulomoteur,il joue un r�le partiulièrement important dans les tâhes de saades dirigées vers des iblesmémorisées, d'antisaade, de séquenes de saades, en un mot toutes les saades volontairesreposant sur une information spatiale mémorisée réemment.



126 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulaires

Fig. 3.26 � Ativité d'un neurone du ortex préfrontal lors de la mémorisation de saades danshuit diretions. La période appelée 'C' orrespond à la présentation de l'indie, elle appelée 'D'au délai de trois seondes et elle appelée 'R' à l'exéution de la saade. Le neurone est atifpendant le délai lorsque la saade à exéuter est dans les diretions 90°, 135° et 180°, ave unmaximum en 135°. Adapté de [Funahashi et al., 1989℄



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 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 (séletion de l'ation, mémoire de travail, réompenseobtenue et attendue, apprentissage de séquenes motries) omme le soulignent de nombreux dé-sordres moteurs assoiés à des maladies a�etant 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 desstrutures ortiales et sous-ortiales. On distingue ainsi deux prinipales strutures d'entrée,le striatum (striatum, STR) et les noyaux sous-thalamiques (subthalami nuleus, STN) et deuxprinipales strutures de sortie, la partie rétiulée de la substane noire (substantia nigra parsretiulata, SNr) et le segment interne du globus pallidus (GPi). Le segment externe du globuspallidus (GPe) est la prinipale struture intrinsèque aux ganglions de la base en e sens qu'ilest onneté presque exlusivement ave les autres noyaux de BG. En�n, la partie ompatede la substane noire (substantia nigra pars ompata, SN) interagit fortement ave le systèmedopaminergique qui fournit une modulation liée à la réompense 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 fontionnellement distintes : lesegment interne (GPi) et le segment externe (GPe). La substane noire est omposée de la partieompate (SN) et la partie rétiulée (SNr). Les ganglions de la base omprennent également lesnoyaux sous thalamiques (STN).Les a�érenes des aires ortiales motries, oulomotries, préfrontales et assoiatives se pro-jettent sur des parties distintes du striatum et forment un des maillons de boules impliquantle ortex, les ganglions de la base et le thalamus, partiellement indépendantes [Alexander et al.,1986℄. Nous avons vu dans les paragraphes préédents que les hamps oulomoteurs pariétaux etfrontaux se projettent diretement sur le olliulus supérieur. Ces aires se projettent égalementindiretement sur le olliulus supérieur via les ganglions de la base (�gure 3.28). Ces proje-tions sont supposées avoir un r�le fontionnel omplètement di�érent des projetions ortialesdiretes. En e�et, tandis que les projetions diretes fourniraient la ou les ibles d'un mouve-ment oulaire, les ganglions de la base, par l'intermédiaire de projetions inhibitries toniquesde SNr sur le olliulus supérieur [Hikosaka et Wurtz, 1985b℄, permettraient de favoriser une



128 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairesible au détriment des autres. Les neurones de SNr, qui est onsidéré omme l'un des prini-paux noyaux de sortie des ganglions de la base en e qui onerne les mouvements oulaires,ont un taux de déharge spontanée élevé. Ils exerent ainsi une inhibition ative sur les ouhesintermédiaires et profondes du olliulus supérieur. Ils sont inhibés séletivement par le noyauaudé de telle sorte qu'une exitation du noyau audé produit une inhibition de SNr permettantde relâher séletivement l'inhibition sur le olliulus supérieur, autorisant ainsi l'exitation desneurones olliulaires qui sont la ible des projetions nigrales. Ce prinipe d'in�uene par inhibi-tion/désinhibition semble être un prinipe général de l'ation des ganglions de la base [Hikosakaet al., 2000,Penney et Young, 1983,Deniau et Chevalier, 1985℄. SNr a également des a�érenesexitatries des noyaux sous-thalamiques qui, omme nous le verrons par la suite, ont un e�etopposé aux projetions du noyau audé. Nous proposons par la suite de nous onentrer sur lestrois strutures mentionnées préédemment (noyau audé, noyaux sous-thalamiques, substantianigra pars retiulata) en soulignant les propriétés physiologiques, liées au ontr�le oulomoteur,des neurones de es strutures. On trouvera une revue réente de l'impliation des ganglions dela base dans le ontr�le des saades dans [Hikosaka, 2007℄.On distingue dans le noyau audé une région oulomotrie qui a des a�érenes 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 saade dans leur hamp de mouvement entré dans l'hémihamp ontralatéralou à la mémorisation d'une ible [Hikosaka et Wurtz, 1985a℄. En partiulier, les ellules quidéhargent lorsqu'une saade est dirigée vers leur hamp de mouvement ne déhargent pas pourdes saades spontanées (ou ré�exes). Ces neurones ont une ativité également très dépendantede la réompense et l'ativité de ertains de es neurones hange, même avant la présentationd'une stimulation visuelle, lorsqu'une réompense assoiée à une position dans l'hémihamp on-tralatéral est prévisible [Lauwereyns et al., 2002,Hikosaka et al., 2006℄.Le noyau audé a des projetions inhibitries diretes sur SNr ; es projetions forment la voiedirete des ganglions de la base qui émanent des ellules du noyau audé ayant des réepteursdopaminergiques 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-jetions exitatries sur SNr ; es projetions forment la voie indirete des ganglions de la basequi émanent des ellules du noyau audé possédant des réepteurs dopaminergiques D2 [Albinet al., 1989℄. La dopamine n'a pas la même in�uene sur le noyau audé en fontion du type deréepteur : elle a globalement un e�et exitateur pour les réepteurs D1 et un e�et inhibiteurpour les réepteurs D2. Nous reviendrons à la �n de ette setion sur le r�le respetif supposé desdeux �iruits� dopaminergiques, après la desription de l'arhiteture des ganglions de la base.SNr est l'une des prinipales strutures de sortie des ganglions de la base et projette desonnexions inhibitries sur les ouhes intermédiaires du olliulus. Ses neurones ont un tauxde déharge spontanée élevé, et sont silenieux avant les saades volontaires dirigées vers uneible 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 projetions nigrales surle olliulus supérieur serait d'empêher l'exéution d'une saade, leur inhibition devant être



3.3. Les strutures ortiales impliquées dans le ontr�le des saades oulaires 129

Fig. 3.28 � On distingue prinipalement deux méanismes parallèles et antagonistes quant à leurse�ets sur SNr : la voie direte entre le noyau audé et SNr, modulée par la dopamine qui agit surles réepteurs D1, et la voie indirete entre le noyau audé et SNr, par l'intermédiaire de deuxinhibitions suessives sur GPe puis sur STN. Les projetions dont la terminaison est noire sontinhibitries et elles dont la terminaison est blanhe sont exitatries. SN : partie ompate dela substane noire ; SNr : partie rétiulée de la substane noire ; STN : noyaux sous-thalamiques ;GPe : segment externe du globus pallidus. Adapté de [Hikosaka et al., 2000℄



130 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairessupprimée séletivement pour qu'une saade volontaire puisse être exéutée. En faveur de ettehypothèse, [Hikosaka et Wurtz, 1985b℄ observent que la suppression, à l'aide d'un agent pharma-ologique, de l'in�uene inhibitrie de SNr sur SC onduit à des saades spontanées et inévitablesen diretion d'un stimulus présenté dans l'hémihamp ontralatéral au site lésé, même si la tâherequiert de la part du singe de maintenir son regard sur un point de �xation.En plus des projetions inhibitries du noyau audé, SNr est également sous l'in�uene exi-tatrie des noyaux sous thalamiques (STN), eux-mêmes sous l'in�uene du noyau audé par unesuession de deux inhibitions, via le segment externe du globus pallidus (GPe) (�gure 3.28).Comme les neurones de GPe ont un taux de déharge spontané élevé, une stimulation du noyauaudé onduit à une inhibition de GPe qui relâhe alors son inhibition sur STN. STN ayant desa�érenes ortiales [Monakow et al., 1978,Nambu et al., 1996℄, il a ainsi la possibilité d'exiterSNr et d'avoir une in�uene opposée aux projetions diretes du noyau audé sur SNr. Ainsi, lenoyau audé peut avoir une in�uene soit inhibitrie soit failitatrie sur SNr via ses projetionsdiretes et indiretes, e qui est ohérent ave des expérienes de mirostimulation du noyauaudé [Hikosaka et al., 1993℄.D'après [Hikosaka et al., 2000℄, sahant que le olliulus supérieur a des a�érenes de dif-férentes modalités (e.g. auditive, visuelle) et de diverses aires ortiales (e.g. LIP, FEF), les pro-jetions inhibitries de SNr sur le olliulus supérieur o�rent un moyen privilégié de ontr�ler,de séletionner quelle ible, parmi plusieurs ibles potentielles, sera la ible d'un mouvement sa-adique, et e sur la base d'informations mémorisées ou de réompense attendue. La modulationde es projetions inhibitries (par failitation ou par inhibition) est la onséquene d'un réseauomplexe impliquant des projetions intrinsèques aux ganglions de la base et des projetionsprovenant de strutures extérieures aux ganglions de la base, qui rend leur ompréhension di�-ile. [Hikosaka, 2007℄ propose une interprétation des voies diretes et indiretes dans le ontr�ledes saades oulaires. Il observe que le bloage séletif de l'un ou l'autre des réepteurs dopamin-ergiques onduit à des omportements di�érents dans des tâhes saadiques réompensées, enfontion de l'amplitude de la réompense, et suggère que ette di�érene peut s'expliquer parune modi�ation de l'in�uene de la voie direte ou de la voie indirete sur la substane noirerétiulée SNr. En partiulier, l'auteur observe que le temps de réation est signi�ativementplus long pour des réompenses importantes lorsque le réepteur D1 est bloqué, et pour desréompenses plus faibles lorsque le réepteur D2 est bloqué. L'interprétation de l'auteur est lasuivante : puisque la dopamine a un e�et exitateur sur le noyau audé via le réepteur D1, sonbloage diminue l'exitation du noyau audé d'autant plus que la réompense est importante,tout en maintenant l'inhibition sur les ellules du noyau audé à réepteur D2. La diminutionde l'exitation du noyau audé onduit à une rédution de l'inhibition de SNr, via le hemindiret, et don à une rédution de la désinhibition de SC. Le olliulus supérieur étant inhibéplus fortement lorsque les réepteurs D1 sont bloqués, le temps de réation est plus long. Auontraire, la dopamine a un e�et inhibiteur sur le noyau audé via le réepteur dopaminergiqueD2. En le bloquant, le noyau audé étant moins inhibé, il inhibe plus fortement GPe. CommeGPe a un taux de déharge spontané élevé, son inhibition permet de relâher l'inhibition surSTN qui favorise ainsi l'exitation de STN sur SNr. Puisque l'ativité de SNr est plus impor-tante, elle maintient plus fortement son inhibition sur le olliulus, e qui expliquerait à nouveaul'augmentation du temps de réation. Le fait que le bloage du réepteur D1 n'a une in�ueneque pour les fortes réompenses tandis que le bloage du réepteur D2 n'a d'in�uene que pour



3.4. Méanismes de traitement de l'information spatiale : transformation et mise à jour 131les faibles réompenses pourrait s'expliquer par la sensibilité à la réompense des deux réepteursdopaminergiques. Ces résultats suggèrent que dans leur fontionnement normal, la séletion pardésinhibition des ganglions de la base est le résultat d'un équilibre entre l'in�uene inhibitrie dela voie direte sur SNr modulée par les réepteurs dopaminergiques D1 et l'in�uene exitatriede la voie indirete modulée par les réepteurs dopaminergiques D2.On trouvera également dans [Brown et al., 2004℄ une étude de modélisation réente donnantune interprétation fontionnelle aux di�érentes projetions internes aux ganglions de la base enterme de séletion, de rétention (pendant un délai) et de maintien (pendant son exéution) d'unplan d'ation, en onsidérant non seulement les voies diretes et indiretes mais également unevoie hyperdirete impliquant les entrées ortiales 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 méanismes ognitifs telsque la séletion de l'ation, la mémorisation à ourt terme ou l'apprentissage de séquenes motri-es.3.4 Méanismes de traitement de l'information spatiale : trans-formation et mise à jourLe début de e hapitre est exlusivement onsaré à l'étude des mouvements oulaires et àla desription anatomique et fontionnelle des prinipales strutures ortiales et sous-ortialesimpliquées dans le ontr�le de es mouvements, tout en essayant de mettre en avant les inter-ations entre es strutures. Dans ette dernière partie, on onsidère es strutures dans leurensemble en s'intéressant au problème qu'est la représentation des informations spatiales, desstrutures sensorielles aux strutures motries. On présente pour e faire des modèles qui trait-ent des transformations sensorimotries dans le paragraphe 3.4.1 puis des modèles de mise à jourde représentations spatiales pendant l'exéution d'une saade dans le paragraphe 3.4.2.3.4.1 Transformations sensorimotries : hamps de gainLes informations sensorielles sont traitées en premier lieu par des senseurs et représentéesdans des référentiels qui leur sont liés. En partiulier, 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 tatile sur le visage. Les ommandes motries sont quant à elles dépendantes del'e�eteur engagé dans l'ation. En partiulier, la mise en mouvement des yeux néessite de on-tr�ler les musles extraoulaires et il est don néessaire de fournir aux musles extraoulaires,via les motoneurones qui les innervent, une ommande adéquate à leur ontration ou à leurrelâhement et nous avons vu dans le paragraphe 3.2.1 que les noyaux de la formation rétiuléeétaient hargés de produire ette ommande temporelle. Les mouvements du bras néessitent deoordonner la ontration ou le relâhement des musles qui ontr�lent ses artiulations, donde 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



132 Chapitre 3. Contr�le ortial et sous-ortial des saades oulairestransformations sensorimotries omme la néessité de onvertir un signal sensoriel représentédans un référentiel propre au senseur, en un signal moteur représenté dans un référentiel propreà l'e�eteur.Les hamps de gains (gain �eld) sont un des méanismes essentiels qui semblent intervenirdans les transformations sensorimotries. Un hamp de gain est aratérisé par le hangementde l'amplitude de la réponse d'un neurone, indépendamment de sa séletivité ou des aratéris-tiques de son hamp réepteur [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 Mountastle [Andersen et Mount-astle, 1983,Andersen et al., 1985℄. Les auteurs ont observé que, dans le pariétal postérieur, lesneurones ont des hamps réepteurs 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�et.Les premiers travaux de modélisation de [Zipser et Andersen, 1988℄ ont révélé que les hampsde gains pouvaient être obtenus par apprentissage d'un pereptron à trois ouhes. La ouhed'entrée ontient deux représentations qui odent respetivement un stimulus visuel dans unearte 2D rétinotopique et la position des yeux par quatre populations sigmoïdales (deux popula-tions, à pente négative ou positive, par omposante, vertiale ou horizontale). La ouhe ahéeombine additivement les entrées par des poids initialement aléatoires. Une non-linéarité estintroduite par la fontion de transfert sigmoïdale des neurones de la ouhe ahée. En�n laouhe 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 ouhe ahéeont des réponses similaires aux hamps de gains observés dans le pariétal.Cette même démarhe onsistant à utiliser un pereptron multiouhes 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 arhi-tetures et en analysant les propriétés des neurones de la ouhe ahée. Les arhitetures 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 proprioeptives (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 prinipal résultat de es modèles est qu'en herhant à réaliser des transformations sen-sorimotries, apprises par rétropropagation du gradient de l'erreur sur un pereptron à troisouhes, les hamps de gains émergent de l'apprentissage, e qui suggère que les hamps de gainsont e�aes pour aluler es transformations.Pour montrer l'e�aité des hamps de gains dans le alul des transformations sensori-motries, [Pouget et Sejnowski, 1997℄ les représentent expliitement en utilisant des fontions àbases radiales (radial basis funtions) qui ombinent multipliativement une entrée sensorielleet une entrée motrie. Leur arhiteture, illustrée sur la �gure 3.29a, se ompose également detrois niveaux : les ouhes d'entrée représentent respetivement l'information visuelle ave desellules à hamps réepteurs rétinotopiques gaussiens et la position de l'÷il ave des ellules àhamps réepteurs sigmoïdaux. Chaque neurone de la ouhe ahée reçoit en entrée le produitde l'ativité de deux neurones : l'un de la ouhe visuelle, l'autre de la ouhe proprioeptive.Le modèle étudié par les auteurs onsidère des représentations 1D de telle sorte que la ouheahée est 2D a�n de représenter tous les ouples de deux neurones d'entrée. En�n, la ouhe desortie est onstituée d'une ou plusieurs représentations dont les ellules prennent leurs entréessur la ouhe ahée, les liens entre la ouhe ahée et la ouhe de sortie étant déterminés parapprentissage. L'un des prinipaux résultats des auteurs est que les hamps de gain (onstruitsexpliitement dans leur modèle) permettent de déoder 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 partiulier une représentation entrée-÷il et une représentation entrée-tête.Il est important de noter que es représentations sont déodées à partir du même substrat.Les auteurs vont même plus loin en proposant une arhiteture dans laquelle les projetionsentre les ouhes ne sont plus simplement unidiretionnelles mais réurrentes [Pouget et al.,2002℄. Dans e as, il y a une interation bidiretionnelle 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 résultatsonduisent les auteurs à proposer que les fontions radiales de bases pourraient onstituer l'in-terfae entre des modalités sensorielles (vision, audition, touher), des modalités proprioeptives(position de l'÷il par rapport à la tête, position de la tête par rapport au orps) et des modalitésmotries (mouvement de l'÷il, mouvement de la tête, mouvement de saisie du bras) (�gure 3.29b).Puisque les hamps de gains semblent être partiulièrement adaptés pour réaliser des trans-formations sensorimotries et qu'ils peuvent être modélisés par une interation multipliative
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champ de gain
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a)
b)Fig. 3.29 � a) Dans le adre des fontions radiales de base utilisées pour aluler des transfor-mations sensorimotries, haque neurone du hamp gain reçoit en entrée le produit de l'ativitéde deux neurones : un neurone sensoriel ayant un hamp réepteur gaussien rétinotopique et unneurone proprioeptif odant la position de l'÷il ave une réponse sigmoïdale. La transformationsensorimotrie, 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 ouhe de sortie. Adapté de [Pouget et Sejnowski, 1997℄ b) Leshamps de gains modélisés par des fontions radiales de base pourraient onstituer des interfaesentre des informations sensorielles (stimulus visuel, auditif), proprioeptives (position de l'÷il,position de la tête) et motries (mouvement de l'÷il, mouvement de la tête, mouvement du bras). Adapté de [Pouget et al., 2002℄



3.4. Méanismes de traitement de l'information spatiale : transformation et mise à jour 135entre des signaux sensoriels, moteurs et proprioeptifs, une question enore ouverte onerne lesorrélats biophysiques de ette modulation non-linéaire. Certains auteurs suggèrent que etteinteration multipliative peut être la onséquene d'interations latérales (exitation loale, in-hibition distale) [Salinas et Abbott, 1995,Salinas et Abbott, 1996℄. D'autres auteurs se penhentsur des modèles biophysiques détaillés [Chane et al., 2002,Meha�ey et al., 2005,Tiesinga et al.,2004℄ omme par exemple [Mel, 1993,Mel, 1999℄ qui étudient l'in�uene des synapses dans l'ap-port de ette non-linéarité.3.4.2 Mettre à jour une mémoire de travail spatialePlusieurs méanismes ont été proposés pour mettre à jour une mémoire de travail spatialeétant donnée une saade à exéuter. [Pouget et Sejnowski, 2002℄ distinguent deux familles deméanismes qui se di�érenient par la nature de l'information utilisée pour mettre à jour la mé-moire : l'amplitude et la diretion du déplaement ou la vitesse du déplaement. La premièrefamille néessite de onnaître l'amplitude et la diretion du mouvement oulaire, une informationque l'on trouve par exemple dans le olliulus supérieur ou les ellules motries de FEF, et l'utilisepour mettre à jour la mémoire en alulant une translation des pro�ls mémorisés. Nous avonsvu dans le paragraphe préédent di�érents méanismes pour aluler la position d'un stimulusvisuel dans un référentiel entré-tête étant donnée sa position dans un référentiel entré-÷il et laposition des yeux. Ces méanismes alulent e hangement de représentation en approximantette transformation par une translation des pro�ls d'ativité. C'est typiquement l'opération req-uise pour la mise à jour de la mémoire étant donnée la diretion et l'amplitude d'une saade. Depar leurs apaités de représentations, les méanismes feedforward reposant sur un pereptronmultiouhes [Zipser et Andersen, 1988,Xing et Andersen, 2000℄ peuvent réaliser ette opération,au même titre que les réseaux utilisant des fontions à bases radiales [Pouget et Sejnowski, 2001℄.La seonde famille utilise la vitesse de déplaement des yeux et met à jour la mémoire on-tinûment ave le déplaement des yeux. Cette vitesse est utilisée pour moduler des onnexionslatérales asymétriques qui déplaent les pro�ls d'ativités représentant les ibles mémorisées.Dans [Zhang, 1996℄, l'auteur onsidère des onnexions latérales ave une première omposanteen di�érene de gaussiennes et une seonde omposante qui est la dérivée de la di�érene degaussiennes modulée par le signal de vitesse (�gure 3.30a). Les onnexions latérales en di�érenede gaussiennes permettent de maintenir une ativité même en l'absene de stimulus puisque lesellules dans un voisinage loal s'exitent mutuellement, l'inhibition distante permettant d'éviterque l'ativité ne se propage sur toute la arte. Les onnexions asymétriques apportent un bi-ais diretionnel qui, modulé par la vitesse de déplaement des yeux, permet de translater lespro�ls mémorisés, sans altérer sa forme (�gure 3.30b, voir également la setion 2.3). La prin-ipale di�ulté imposée par l'utilisation de es méanismes est qu'il faut disposer de la vitessede déplaement des yeux. [Dominey et Arbib, 1992℄ proposent de la dériver de deux positionssuessives des yeux fournies diretement par les signaux proprioeptifs ou indiretement, parexemple via les hamps de gains pariétaux. Dans [Droulez et Berthoz, 1991℄, les auteurs utilisentun méanisme similaire au préédent, et soulignent que l'on peut imaginer di�érentes sourespour fournir, ou à partir desquelles aluler, le signal de vitesse. Il pourrait s'agir du �ot op-tique, ausé par le déplaement des yeux. Néanmoins, ette solution ne semble pas viable pourles saades oulaires étant données la vitesse de déplaement des yeux et la latene 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 déplaement du pro�l d'ativité. b) En hoi-sissant la omposante impaire dérivée de la omposante paire, le déplaement du pro�l d'ativitén'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 rétiulée dont nous avons parlé au paragraphe 3.2.1, étant donné qu'unedes informations odées par les a�érenes des neurones oulomoteurs est justement la vitesse dedéplaement des yeux.ConlusionNous avons vu dans e hapitre les di�érents mouvements oulaires ainsi qu'une majeurepartie des strutures ortiales et sous-ortiales impliquées dans le ontr�le de l'un de es mou-vements en partiulier, les saades oulaires. Le terme �ontr�le� reste néanmoins vague et om-prend un ensemble de proessus. Tout d'abord les informations sensorielles sont traitées pour enextraire à la fois les aratéristiques 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 saade. Nous avons présenté suintement les aires de la voie ventrale impliquéesdans la reonnaissane des stimuli visuels avant de s'intéresser plus spéi�quement au traitement,à la représentation et aux transformations de l'information spatiale le long de la voie dorsale.Le olliulus supérieur qui est la dernière struture à oder spatialement la ible d'une saadeoulaire (en omettant les projetions diretes des strutures ortiales sur la formation rétiulée)reçoit de ses a�érenes un ensemble de ibles potentielles. Ces ibles peuvent être des iblessu�samment saillantes pour l'organisme pour susiter 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 olliulus supérieur par l'intermédiaire de leur inhibitiontonique qui doit être levée séletivement pour qu'un mouvement oulaire puisse être exéuté. Ce



3.4. Méanismes de traitement de l'information spatiale : transformation et mise à jour 137r�le dans la séletion de la prohaine ible saadique est renforé par leurs nombreuses a�érenesortiales ainsi que par leurs interations ave le système dopaminergique, lié quant à lui à laréompense obtenue ou attendue. En�n, on a également mis en avant la ontribution du ortexfrontal dans les tâhes saadiques omplexes. Ces aires ontribuent à l'élaboration d'un pland'ations (omme SEF qui est impliqué dans la mémorisation et la reonstitution de séquenesde saades) ainsi que la mémorisation à ourt terme. Bien qu'ayant orienté notre disours surla mémorisation d'informations spatiales, en soulignant le r�le du ortex préfrontal dorsolatéral,la région ventrale adjaente est également impliquée dans la mémorisation à ourt terme de ar-atéristiques 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 prinipales aires oulomotries enodent une information spatiale, qu'elle soit sensorielle oumotrie. En partiulier, le olliulus supérieur, les hamps oulomoteurs frontaux, le ortex par-iétal ainsi que le ortex visuel ontiennent des ellules dont le hamp réepteur ou de mouve-ment est dé�ni relativement à la position ourante des yeux. Nous avons également vu que desstrutures omme les hamps oulomoteurs supplémentaires ou le ortex préfrontal dorsolatéralsemblent utiliser un enodage plus omplexe. En partiulier, on trouve dans SEF des neuronesdont le hamp réepteur est dé�ni dans un référentiel entré-tête, entré-÷il ou entré-orps. Quelpeut être l'intérêt d'avoir reours à des représentations plus évoluées si les strutures sensorielleset motries enodent 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 néessairement être mise à jour ave l'exéution d'un mouvement oulaire pour qu'elle resteohérente. 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 néessiterde mise à jour ave le déplaement 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 méanismes à base de hampsde gain ainsi qu'un méanisme de mise à jour ontinue d'une mémoire spatiale.Dans le prohain hapitre, nous proposons d'étudier plus en détails des méanismes de trans-formation et de mémorisation d'une information spatiale. Nous étudions en partiulier la possi-bilité qu'il existe une mémoire spatiale à ourt dans un référentiel entré-tête. Nous étudieronségalement un méanisme qui repose sur une mémoire spatiale entrée-÷il, mise à jour par an-tiipation. Comme nous l'avons vu dans e hapitre, di�érentes aires ortiales ont des ativitésantiipatries. C'est notamment le as de LIP ou de FEF. Conernant FEF, les travaux réentsde [Sommer et Wurtz, 2006℄ montrent qu'il a des a�érenes du olliulus supérieur. Le olliulussupérieur pourrait ainsi transmettre à FEF une opie d'un mouvement oulaire sur le point d'êtreexéuté. Du point de vue fontionnel, ette opie e�érente permet de prédire les onséquenessensorielles du mouvement oulaire. C'est un des prinipes que nous utiliserons dans le prohainhapitre. En�n nous verrons également omment il est possible d'étendre le méanisme d'atten-tion visuelle présenté dans le hapitre 2 pour réaliser une tâhe d'exploration visuelle ave ousans saade.
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Chapitre 4Antiiper pour assurer la ohérened'une mémoire de travail spatiale
Antiipatory system : A systemontaining a preditive model of itselfand/or its environment, whih allows itto hange state at an instant in aordwith the model's preditions pertainingto a latter instant. Robert RosenAntiipatory Systems, 1985IntrodutionLa vision est une extraordinaire illusion. Nous exéutons en moyenne trois saades parseonde, à des vitesses pouvant atteindre 1000 degrés par seonde. Cei a au moins deux on-séquenes sur l'information visuelle qui se projette sur la rétine. D'une part, es mouvementsoulaires onduisent à un déplaement de l'information rétinienne. D'autre part, étant donnée lavitesse de es mouvements, l'image rétinienne est �oue durant la saade. Pour être plus exat,il faudrait également prendre en onsidération la distribution non-uniforme des photoréepteurssur la rétine, l'absene de photoréepteurs dans la région où le nerf optique quitte la rétine (lafameuse tâhe aveugle) ou enore la magni�ation ortiale (qui dérit la proportion de ellulesdu ortex visuel dont le hamp réepteur ouvre une région de l'espae visuel). Nous avons malgrétout l'expériene d'un monde visuel stable, ontinu et perçu dans ses moindres détails. Dans ehapitre, nous allons présenter des modèles des méanismes sous-jaents à l'apparente stabilitédu monde visuel. C'est un problème intéressant ar il permet d'appréhender la manière dont leerveau représente l'environnement.Dans le as des saades oulaires, seules trois informations peuvent ontribuer à la stabilitédu monde visuel [Wurtz, 2008℄ : 139



140 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatiale� la réa�érene visuelle [vonHolst et Mittelstaedt, 1950℄, qui orrespond aux onséquenespereptives d'une ation ;� la proprioeption, qui informe sur la position atuelle des yeux ;� la déharge orollaire ou opie e�érente d'un mouvement oulaire imminent. [vonHolst etMittelstaedt, 1950,Sperry, 1950℄La réa�érene visuelle orrespond aux informations visuelles qui indiquent le déplaement dela sène visuelle. En partiulier, le �ot optique, duquel peuvent être extraites la vitesse et la di-retion du déplaement de la sène 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 saades oulaires, puisque es mouvements sont très rapides,le temps d'intégration et la latene de l'information visuelle sont probablement trop importantspour que la réa�érene visuelle puisse in�uer sur la stabilité apparente de l'expériene visuelle.La seonde information est la proprioeption qui indique la position ourante des yeux. Denombreuses études montrent son in�uene sur la réponse de ellules dans le ortex visuel [Gal-letti et Battaglini, 1989℄, le ortex pariétal postérieur [Andersen et al., 1990b℄ ou enore le ortexfrontal [Cassanello et Ferrera, 2007,Shlag et al., 1992,Funahashi et Takeda, 2002℄, e qui onduitaux propriétés de hamps de gains qu'on a mentionnées au hapitre préédent. La proprioep-tion pourrait ainsi ontribuer aux transformations et aux représentations de l'information visuellespatiale en partiipant à la onstrution de représentations indépendantes de la position des ef-feteurs (e.g. une représentation entrée-tête intégrant les informations visuelles obtenues dansun référentiel entré-÷il).Néanmoins, puisque la proprioeption n'est disponible qu'une fois le mouvement oulaireexéuté, elle ne peut pas expliquer les réponses par antiipation observées par exemple dans leortex pariétal postérieur [Duhamel et al., 1992℄, les hamps oulomoteurs frontaux [Umeno etGoldberg, 1997℄ ou le olliulus supérieur [Walker et al., 1995℄, qui pourraient jouer un r�le dansla onstrution de représentations spatiales ohérentes malgré les saades oulaires.En�n, la dernière soure d'information provient d'une déharge orollaire ou d'une opie dela ommande qui met en mouvement les yeux. Selon e prinipe, introduit par [vonHolst et Mit-telstaedt, 1950,Sperry, 1950℄ (les premiers auteurs introduisent le terme de opie e�érente et lesseonds le terme de déharge orollaire), une opie de la ommande motrie est envoyée à d'autresrégions du erveau pour les informer de l'exéution d'un mouvement. Réemment, les travauxde [Sommer et Wurtz, 2006℄ ont permis d'identi�er des projetions entre le olliulus supérieuret les hamps oulomoteurs frontaux qui transportent un tel signal. En inativant des ellulesrelais du noyau médiodorsal du thalamus, les auteurs observent une baisse des performanesdans des séquenes de saades mémorisées ainsi qu'une diminution des propriétés antiipatriesdes ellules de FEF enregistrées. Cette diminution n'est pas totale, et omme le soulignent lesauteurs, puisque que les ellules motries de FEF déhargent séletivement peu de temps avantl'exéution d'une saade, elles peuvent également avoir aès loalement aux paramètres de lasaade qui va être exéutée.Dans e hapitre, on ommene par introduire un méanisme d'intégration non-linéaire des



4.1. Méanisme sigma-pi pour les transformations de représentations spatiales 141entrées des neurones qu'on applique au alul de transformations d'information spatiale dansdeux ontextes. On ommene par explorer la possibilité que la proprioeption puisse être om-binée ave une mémoire spatiale entrée-tête, de plus haut niveau qu'une mémoire entrée-÷il,pour réaliser des tâhes de séquenes de saades mémorisées. Puis on étudie un méanisme quin'utilise qu'une mémoire entrée-÷il pour réaliser un parours oulaire, mise à jour à l'aide d'uneopie e�érente d'une saade sur le point d'être exéutée. En�n, dans la dernière partie, le mé-anisme de mise à jour de la mémoire entrée-÷il est intégré au méanisme de déploiement del'attention visuelle présenté au paragraphe 2.4.3 pour obtenir un méanisme qui utilise à la foisl'attention guidée par les attributs visuels et l'attention spatiale ave ou sans saade oulaire.
4.1 Méanisme sigma-pi pour les transformations de représenta-tions spatialesNous avons vu dans le hapitre préédent omment réaliser des transformations sensorimotri-es en utilisant le prinipe des hamps de gain. Dans le alul de transformations sensorimotries,le hamp de gain est une ouhe ahée, dans un réseau à trois ouhes. Cette ouhe ahée peutêtre relativement grande. En prinipe, pour deux entrées de taille N ×N , le hamp de gain doitontenir N4 ellules pour que haque ellule de ette ouhe représente un ouple de deux entrées.Cette ontrainte sur les dimensions de la ouhe ahée peut onduire à un oût très importanten ressoures de alul. Dans e paragraphe, on présente un méanisme qui permet de alulerune transformation sensorimotrie (à omparer aux hamps de gains grâe auxquels on peutaluler n'importe quelle ombinaison linéaire des informations odées en entrée) en se passantd'une ouhe intermédiaire. La transformation sensorimotrie est ii diretement âblée et déter-minée par la onnetivité des ouhes d'entrées ave la ouhe de sortie. Nous allons onsidérerdes transformations non-linéaires qui ne peuvent pas être alulées par un réseau sans ouheahée 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 prinipe est illustré sur la �gure 4.1.Ces neurones intègrent leurs entrées en alulant la somme de produits des ativités desellules 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'ativité du neurone k et Ej l'ensemble des unités impliquées dans la onjontion duj-ième lien.Nous nous limitons par la suite à une dé�nition plus restritive qui n'implique que des on-jontions de deux unités. Dans le paragraphe 4.1.1 on propose une étude analytique d'une formede onnetivité que nous allons utilisé par la suite. Cette étude analytique suppose que l'espaeest ontinu, e qui failite les aluls. Dans le paragraphe 4.1.2 on présente une illustration del'utilisation de e méanisme mais ette fois-i dans le as disret.
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∑
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Con2 = uDuE

Fig. 4.1 � Shéma de prinipe d'un neurone sigma-pi. Un neurone sigma-pi intègre non-linéairement ses a�érenes. L'intégration de ses entrées est en e�et réalisée en alulant la sommede la ontribution de haque synapse, où la ontribution de haque synapse est le produit del'ativité des ellules présynaptiques. Seules des synapses onjontives à deux a�érenes sontreprésentées sur ette illustration mais on pourrait imaginer des onjontions 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 fontions 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 fontions 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 fontion c est symétrique en ~x0 ∈ R
2, de telle sorte qu'on peutdé�nir une fontion d symétrique en 0 :

∀~x ∈ R
2, d(~x) = c(~x + ~x0) (4.4)On peut alors réérire 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. Méanisme sigma-pi pour les transformations de représentations spatiales 143Le hangement de variable est ~u = −β
α
~y − ~δ− ~x0

α
. On va maintenant herher à déomposer lealul 4.5 pour omprendre e qu'il réalise.L'équation 4.5 est un produit de onvolution entre les fontions i0, d0 dé�nies par :

i0(~x) = i(−α

β
~x −

~δ − ~x0

β
)

d0(~x) = d(α~x)

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

β
~u − ~δ− ~x0

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

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

β
.Ainsi, le alul 4.5 peut se résumer en trois étapes :� Translater dans l'espae la fontion i ;� Convoluer le résultat par une gaussienne ;� Multiplier le résultat par un fateur d'éhelle α2

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

= 1.sous les onditions −α
β

= 1 et c est une fontion symétrique en un ertain x0.Nous allons maintenant voir le lien ave les transformations sensorimotries. Dans les appli-ations que nous allons onsidérer, la fontion i représente une mémoire spatiale 2D, la fontion
c représente une onsigne motrie de déplaement oulaire. Nous faisons l'hypothèse que la om-mande motrie est une gaussienne entrée sur le veteur de déplaement 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 ouhe de sortie. D'après le alul, il apparait qu'ave e pro�l de onnexion, les ativitésdans la ouhe de sortie sont les ativités de la ouhe d'entrée i déplaées d'une onsigne dé�niepar une gaussienne c. Il faut légèrement nuaner 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 fréquenes du signal onvolué ;'est une forme de �ltre passe bas. Plus la variane de la gaussienne est petite, moins le �ltrepasse bas est séletif, 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 méan-isme pour translater un pro�l d'ativité étant donnée une onsigne. Pour l'illustrer, on proposedans le paragraphe suivant un exemple onret de transformation.



144 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatiale4.1.2 Illustration dans le as 1D disretOn onsidère dans e paragraphe une arhiteture 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
2e qui onduit à une translation de veteur N

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

Fig. 4.2 � Les ativités des trois artes de 100 ellules sont représentées dans des graphiquesespae/temps. L'entrée est onstante et onstituée de trois gaussiennes. La onsigne est unegaussienne dont le entre dérit 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'ativité dela sortie est alors le pro�l d'entrée translaté d'un veteur dé�ni par la onsigne.



4.2. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinien 1454.1.3 ConlusionEn onlusion, nous venons de présenter un méanisme qui permet de réaliser des transfor-mations d'information spatiale. Il réalise des opérations similaires aux hamps de gain présentésdans le hapitre préédent, 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 alul sous-jaent est, lui, non-linéaire. Il implique en e�et deombiner des représentations de es variables. Puisque les variables sont en général odées par despopulations dont la réponse est une fontion non-linéaire de la variable à oder (une gaussienne,une sigmoïde), la transformation linéaire dans l'espae des variables odées est non-linéaire dansl'espae neuronal.Les méanismes à base de hamps de gain néessitent une ouhe ahée, à savoir le hampde gain à proprement parler, dont les dimensions peuvent être importantes. De ette représen-tation, qui ombine tous les neurones des ouhes d'entrée, on peut déoder n'importe quelleombinaison des variables d'entrée, e qui onduit à une ertaine forme de génériité quant à latransformation alulée. On peut voir le méanisme que nous venons de présenter omme unerestrition des hamps de gain à une transformation en partiulier. En se limitant aux ellulesdu hamp de gain qui sont impliquées dans la transformation reherhée, on peut diretementdé�nir la transformation dans les projetions entre les ouhes d'entrée et la ouhe de sortie.L'avantage est bien évidemment de s'abstraire d'une représentation intermédiaire oûteuse maisle revers de la médaille est que l'arhiteture onsidérée est plus ad-ho que les hamps de gain.Néanmoins 'est une restrition qui n'est pas forément un inonvénient.Ce méanisme sigma-pi est au oeur de toutes les transformations sensorimotries utiliséespar la suite que e soit pour aluler des hangements de référentiel entré-÷il vers entré-têteou l'inverse (paragraphe 4.2), ou bien antiiper les onséquenes d'un mouvement oulaire surl'état d'une mémoire de travail spatiale rétinotopique (paragraphe 4.3).4.2 Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinienIl existe di�érents paradigmes qui soulignent l'importane de la mémoire spatiale dans laséletion d'une ible saadique. En partiulier, dans les séquenes de saades double-step task,deux ibles sont présentées brièvement et le sujet doit exéuter deux saades 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 saade peuvent être mémorisés : dans un référentieloulo-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 néessaire après haque mou-vement oulaire 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 atuelle 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. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialeoulaires. Néanmoins, puisque la séletion semble s'opérer dans un référentiel entré-÷il (FEFet SC odent la ible d'une saade oulaire dans un référentiel ouloentré), il est néessairede disposer d'un méanisme qui puisse transformer la position des ibles mémorisées dans unréférentiel entré-tête, dans le référentiel entré-÷il de la séletion. Le méanisme présenté dansle paragraphe préédent peut réaliser ette opération en ombinant la mémoire entrée-÷il avela position atuelle de l'÷il fournie par la proprioeption.4.2.1 Arhiteture du méanisme proposéLe méanisme proposé pour réaliser la tâhe de double saades mémorisées est présenté sur la�gure 4.3. On suppose qu'il existe une représentation spatiale de la pertinene omportementalede haque position de l'espae visuel dans un référentiel rétinotopique. Comme nous l'avons vuau hapitre préédent, 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 réepteur rétino-topique, modulé par la position de l'÷il) qui permet de déoder de ette représentation n'importequelle ombinaison linéaire de la position de l'÷il et de la position rétinotopique d'un stimulusvisuel. Pour le méanisme proposé, on onsidère que deux représentations sont déodées : unetransformation entrée-÷il vers entrée-tête par l'intermédiaire des projetions de lip17 sur sefet une transformation entrée-÷il vers entrée-÷il par l'intermédiaire des projetions de lip surfefv. Les neurones de la arte sef possèdent des onnexions réurrentes ave la arte dlpf.Ces projetions onstituent pour le modèle une mémoire de travail spatiale dans un référentielentré-tête.La arte fefvm reçoit deux a�érenes. D'une part les a�érenes de fefv lui fournissent laposition rétinotopique des ibles visuelles. D'autre part, les projetions 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 estnéessaire de réaliser une transformation entré-tête vers entré-÷il. Pour e faire, on utiliseun méanisme sigma-pi, similaire à elui présenté au paragraphe 4.1, modulé par la positionourante de l'÷il fournie par la proprioeption qui est représentée dans la arte eye position.Nous utilisons dans e méanisme une représentation expliite en 2D de la position de l'÷il. Ilexiste pour le moment peu de résultats onernant la représentation de la position de l'÷il dansle ortex bien qu'on onnaisse son in�uene notamment pour les propriétés de hamps de gain.L'étude réente 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 fontion de l'exentriité de l'÷il. Dans l'annexe D nous montrons empiriquement qu'ilest possible de onstruire une représentation expliite 2D de la position de l'÷il étant donné unodage monotone 1D. La transformation est presque linéaire en e sens que, dans l'arhitetureonsidérée en annexe, les neurones qui représentent expliitement la position de l'÷il intègrentlinéairement la réponse des ellules des populations monotones. Seule une non-linéarité de lafontion de transfert est introduite pour que la transformation fontionne. Ce résultat présenté17On notera lip lorsqu'on fait référene à une arte dans le méanisme et LIP lorsqu'on fait référene à l'aireortiale
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Fig. 4.3 � L'information visuelle spatiale, représentée dans la arte lip se projettent diretementsur fef et indiretement via la mémoire de travail onstruite à l'aide du iruit réurrent sef-dlpf. La mémoire de travail, en entré-tête, fournit à fefvm la position mémorisée des ibles,en ombinant sa représentation ave la position atuelle de l'÷il représentée dans la arte eyeposition. La séletion de la prohaine ible saadique s'opère dans la arte fefm grâe à desonnexions latérales en di�érene de gaussiennes qui induisent de la ompétition entre les unités.La ible séletionnée se projette sur la arte motrie 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 expliiteà des représentations 1D monotone sans hanger l'arhiteture.La séletion de la prohaine ible saadique a lieu dans fefvm par l'intermédiaire de onnex-ions latérales exitatries loalement et inhibitries sur des plus longues distanes. Nous avons vuau hapitre 2 que e méanisme 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 séletionnéedans fefvm, elle se projette sur fefm. Les projetions e�érentes de fefm iblent deux artes :lip et s. Les premières projetions, sur lip, modélisent l'in�uene de l'attention spatiale surles premiers niveaux de traitement de l'information spatiale. Ces projetions n'ont pas de r�lefontionnel dans le méanisme mais permettent simplement de reproduire la modulation observéelors du déploiement overt ou overt de l'attention spatiale. En�n la arte s représente la artemotrie du modèle. Elle est exitée par fefm, qui lui fournit la ible d'une saade, et inhibéepar des ellules de �xation qui déterminent quand la saade doit être exéutée.Les projetions entre les artes sont des gaussiennes et la plupart des artes ont des onnexionslatérales en di�érene de gaussiennes loales. La seule exeption pour la loalité des onnexionslatérales onerne 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'exeption de la arte fefvm qui a des a�érenes sigma-pi des artes sef et eye position a�n de aluler la transformation entré-tête vers entré-÷il.



148 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialeTous les paramètres du méanisme sont disponibles dans l'annexe A.3
4.2.2 Simulations et résultatsLes �gures 4.4 et 4.5 représentent l'évolution du modèle pendant l'exéution d'une tâhe dedouble saades mémorisées. Deux ibles sont présentées et leur positions spatiales se propagentle long des projetions diretes de lip sur fef et le long des projetions indiretes, via la mémoirede travail formée par le iruit réurrent sef-dlpf (�gures 4.4a,b). Initialement, les yeux sontentrés, e qui est représenté par la bulle d'ativité entrée dans la arte eye position. Puisquela tâhe néessite initialement de �xer les yeux, les ellules de �xation déhargent toniquementet inhibent ativement la arte motrie s.Lorsque les ibles sont éteintes (�gure 4.4), le sujet doit exéuter deux saades sues-sives vers les deux ibles mémorisées. Puisque les ibles visuelles ne sont plus présentes, seule laontribution de sef permet la séletion dans fefvm de la prohaine ible saadique. La ibleséletionnée se propage sur la arte motrie qui n'est plus sous l'inhibition tonique des ellulesde �xation, e qui a pour onséquene de délenher une saade 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 desibles. 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 prohaine ible saadique est séletionnée dans fefvm et se propagesur la arte motrie, e qui délenhe un mouvement saadique.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'aent sur l'évolution temporelle des ativités au sein des di�érentes artes,nous proposons de réaliser la même expériene tout en enregistrant l'ativité de ellules aux inqpositions qui sont potentiellement oupées par un stimulus pendant l'expériene. La �gure 4.6areprésente les inq positions spatiales ouvertes par les hamps réepteurs des ellules enregistréesainsi que la position qu'ouperaient les ibles visuelles, pendant l'exéution de la tâhe, si ellesétaient visibles. La �gure 4.6b représente l'évolution de l'ativité pour inq ellules enregistréesdans les six artes input, lip, fefvm, fefm, sef et s. Les barres vertiales qui apparaissentsur les graphiques représentent respetivement :� l'instant de l'extintion des ibles ;� l'instant de l'exéution de la première saade ;� l'instant de l'exéution de la seonde saade.
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a) b)

) d)Fig. 4.4 � a) Pendant la �xation, les ellules de �xation déhargent toniquement et inhibent laarte motrie, les yeux sont �xés (aratérisé par la bulle d'ativité 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 iruit réurrent sef-dlpf. Puisque les yeux sont entrés, les positionsentrées-÷il et entrées-tête des ibles sont alignées. ) Lorsque les ibles sont éteintes, le sujetdoit exéuter la tâhe. Les ellules de �xation deviennent silenieuses et relâhent leur inhibitiontonique sur la arte motrie qui permet la prodution d'une saade. d) Immédiatement après la�n de la saade, la nouvelle position des yeux est représentée dans la arte eye position maisla position entrée-÷il des ibles n'est pas enore 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 seonde ible a gagné la ompétition dans fefm qui exites, e qui a pour onséquene de produire une saade vers ette ible. b) Une fois la saadeexéutée, la nouvelle position des yeux est disponible. ) La mise à jour de la proprioeptiononduit à la mise à jour de la représentation rétinotopique de fefvm.



4.2. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinien 151Le lien ave les illustrations des �gures 4.4 et 4.5 est omme suit :� les �gures 4.4a-b orrespondent à la simulation préédant l'extintion des ibles ;� la �gure 4.4 orrespond à la période entre l'extintion des ibles et l'exéution de lapremière saade ;� les �gures 4.4d et 4.5a orrespondent aux instants suivant l'exéution de la première saadeet préédant l'exéution de la seonde saade ;� les �gures 4.5b- orrespondent aux instants suivant l'exéution de la seonde saade.Les ibles sont présentées, pendant la �xation, aux positions x1 et x3. L'ativité liée à lareprésentation de es deux ibles se propage de lip vers fefvm et sef. Dans fefm, on observeque l'ativité en x3 roît au détriment de l'ativité en x1, e qui aratérise la séletion de laible en x3. Initialement les deux ibles sont également représentées dans lip. Puisque fefm ades projetions sur lip, la séletion de la ible en x3 dans fefm produit un biais en faveur deette ible dans lip. On observe e biais à la fois lorsque les ibles visuelles sont présentes etlorsqu'elles sont éteintes. La déroissane de l'ativité dans la voie direte lip, fefvm, fefm,suivant l'extintion des ibles, est la onséquene de l'absene de l'exitation visuelle.Après l'exéution du mouvement oulaire, 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 ativités en x0 et x2 dans fe-fvm. Les a�érenes exitatries de fefvm sur fefm exitent les ellules dont le hamp réepteurouvre les positions des deux ibles, qui entrent alors en ompétition. Les ellules qui ont gagnéla ompétition exitent la arte motrie s à la position x0, e qui onduit à l'exéution d'unesaade vers ette ible.Nous sommes restés élusifs sur le méanisme de ompétition. En e�et, la ompétition pour laséletion d'une ible dans fefm, qui est la onséquene des onnexions latérales au sein de ettearte, n'est pas biaisée pour favoriser la séletion de la seonde ible lorsque la première a déjà été�xée. La ompétition telle qu'elle est réalisée dans ette arhiteture n'est que le fruit du hasard,ave néanmoins quelques e�ets de bord. En partiulier, la vitoire de la seonde ible saadiqueest la onséquene d'un biais inhibiteur vers la première ible saadique. En e�et, l'ativité dansla arte fefm à la position de la première ible saadique, sous la perte d'a�érene exitatrie,met un ertain temps à déroitre. Par onséquent, les unités qui étaient exitées ontinuent àavoir une in�uene sur les unités voisines par l'intermédiaire des onnexions latérales, exita-tries loalement et inhibitries sur de plus longues distanes. Or, la première ible saadique,qui oupe le entre du hamp visuel à la suite du mouvement oulaire est justement sous unein�uene inhibitrie plus forte, rémanente de la séletion de ette ible, omparée à la seondeible potentielle.Une solution plus élégante pour la séletion de la prohaine ible saadique pourrait reposersur une mémoire des ibles qui ont été �xées. Cette mémoire est a priori distinte de la mémoireentrée-tête que nous utilisons dans le méanisme. En e�et, le iruit réurrent que nous utilisonspermet de mémoriser tous les stimuli qui seront la ible d'un mouvement oulaire. Au ontraire,la mémoire qu'il faudrait ajouter pour améliorer le système de séletion mémoriserait uniquementles stimuli qui ont déjà été �xés.
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a)

b)Fig. 4.6 � a) Pendant l'exéution de la tâhe de saades vers deux ibles mémorisées, l'ativité deellules dont le hamp réepteur ouvre l'une des inq positions x0, x1, x2, x3, x4 sont enregistrées.Ces positions partiulières sont potentiellement oupées par une ible à haque instant dudéroulement de la tâhe, omme illustré sur la �gure de droite qui montre la position que lesibles visuelles ouperaient si elles étaient visibles b) L'ativité de es ellules partiulièresest enregistrée simultanément dans les six artes input, lip, fefvm, fefm, sef et s. Lesbarres vertiales qui apparaissent sur les graphiques représentent respetivement les instantsd'extintion des ibles puis d'exéution de la première et de la seonde saade. La tâhe réaliséeest la même que pour les �gures 4.4, 4.5 de telle sorte que l'extintion des ibles orrespond àl'illustration 4.4, l'exéution de la première saade orrespond à l'illustration 4.4d et l'exéutionde la seonde saade orrespond à l'illustration 4.5b. Pour plus de détails, se référer au texte.



4.2. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel extra-rétinien 153
4.2.3 ConlusionOn vient d'illustrer les performanes du méanisme dans la réalisation de la tâhe de saadesvers deux ibles mémorisées. Au delà des performanes du méanisme, on aimerait revenir surla plausibilité biologique de e méanisme et sur ses impliations en terme de iruits neuronauximpliqués dans le ontr�le des saades oulaires.La première hypothèse sur laquelle repose le méanisme est l'existene d'une représentationspatiale rétinotopique de la pertinene omportementale des ibles visuelles. Nous avons vu dansle hapitre préédent que hez les primates, LIP et 7a pourraient être de bons andidats pour unetelle représentation. En e�et, l'ativité de leurs ellules semblent dépendre à la fois de fateursexogènes omme la nouveauté d'un stimulus visuel, et de fateurs endogènes omme la positiond'une ible pour un mouvement oulaire.De plus, les neurones des aires LIP et 7A exhibent la propriété d'un hamp de gains ave deshamps réepteurs rétinotopiques modulés par la position atuelle de l'÷il. Comme nous l'avonsvu dans le hapitre préédent, ette propriété de hamp de gain permet de déoder toutes lesombinaisons linéaires des variables enodées, à savoir la position rétinotopique des stimuli visuelset la position des yeux. Nous avons utilisé ette propriété pour déoder de l'aire lip modéliséeune représentation entrée-÷il et une représentation entrée-tête. Pour des raisons de simpliité,ette transformation entré-÷il vers entré-tête est réalisée dans le méanisme ave le même mé-anisme sigma-pi utilisé pour aluler la transformation entré-tête vers entré-÷il.Il est montré que les ellules de FEF peuvent être réparties en ellules visuelles, visiomotrieset motries. Dans l'arhiteture proposée, on distingue trois ouhes pour fef. Les ellules defefv ont des réponses purement visuelles, les ellules de fefm déhargent lorsque la ible d'unesaade oulaire oupe leur hamp de mouvement, et les ellules de fefvm onstituent uneouhe intermédiaire, ayant des a�érenes visuelles et des a�érenes liées à la mémorisation, quifournit à la ouhe motrie fefm les ibles potentielles pour un mouvement oulaire.Di�érentes études ont montré l'existene d'un ontinuum de référentiels dans lesquels lesneurones de SEF enodent l'information spatiale. Par ailleurs, SEF semble être impliqué à lafois dans l'apprentissage et dans la reonstitution de séquenes de saades oulaires. Dans leméanisme proposé, l'aire modélisée sef fournit la position des ibles mémorisées pour une tâhequi implique une séquene de saades. 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 séquene de saades, il est possible que les neuronesde ette aire enodent plus que la position spatiale des ibles, en ayant des ativités orréléesà l'ordre de la séquene motrie. Ses onnexions réurrentes 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 iruit réurrent entre dlPFC et



154 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene 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'enodage deséquenes oulaires, le parti pris du méanisme est de onsidérer un iruit réurrent qui odespatialement la position des ibles d'une séquene oulaire.FEF se projette par deux voies sur le olliulus supérieur. La première par des projetionsdiretes et la seonde par des projetions indiretes via les ganglions de la base. Nous avons prisle parti de modéliser les projetions indiretes, qui pourraient ontribuer à la fois à la séletionde la prohaine ation motrie et au délenhement de ette ation par désinhibition de la partdes ganglions de la base, par des ellules de �xation hypothètiques, qui déhargent toniquementtant que les yeux doivent rester �xes.Ce méanisme, qui a fait l'objet d'une publiation [Fix, 2007℄, permet d'illustrer omment laproprioeption pourrait ontribuer au ontr�le des saades oulaires. Nous avons mentionné enintrodution qu'une autre proposition repose sur l'existene d'une déharge orollaire qui permetd'assurer le lien entre les pereptions pré et post-saadiques. Dans le prohain paragraphe, onpropose d'exploiter le fait qu'une saade est un mouvement propre dont on peut prédire ertainesonséquenes.4.3 Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il : r�le de l'antiipation4.3.1 IntrodutionNous avons vu dans le paragraphe préédent qu'une solution pour réaliser des saades 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 oulo-motries la position des ibles mémorisées par rapport à la position des yeux. On propose danse 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 motrie.Il y a plusieurs raisons qui nous poussent à explorer ette possibilité. La première est qu'étantdonné que les prinipales aires oulomotries ont des ellules à hamp réepteur, 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 oulaires 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 failement 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 prinipe exposé préédemment (selon lequel la mise à jour de la représenta-tion de ibles par rapport à un e�eteur est réalisée à partir d'une représentation indépendantede la position de et e�eteur), ette mise à jour pourrait être réalisée à partir d'un référentiel



4.3. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il : r�le de l'antiipation155entré-orps. Et si le orps est en mouvement et que l'on suit toujours le même prinipe, onen arrive à devoir dé�nir un référentiel entré-monde en passant de représentations égoentréesà une représentation alloentrée pour mémoriser les ibles et de la représentation alloentréeaux représentations égoentrées pour dé�nir la ible des mouvements des e�eteurs. Une tellereprésentation mnésique alloentrée semble être utilisée dans l'hippoampe, en partiulier pourla navigation [Rougier, 2000℄. Néanmoins ette struture semble plus impliquée dans la mémoireà long terme que dans la mémoire à ourt terme. L'objetif de e paragraphe n'est pas d'exlurela possibilité que le erveau ait aès à une représentation alloentrée mais plut�t d'explorer lafaisabilité d'une mémoire, dans un référentiel lié à l'e�eteur, qui puisse être mise à jour ave lesmouvements exéutés.Le prinipe du méanisme repose sur l'antiipation des onséquenes d'une ation sur lareprésentation des ibles mémorisées. La proposition que l'antiipation 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'importane d'un signalolliulaire, transmis aux hamps oulomoteurs frontaux, dans les tâhes de saades vers desibles mémorisées et que nous avons mentionné au paragraphe 3.3.3 du hapitre préédent.

a) b)Fig. 4.7 � a) La tâhe onsiste à exéuter suessivement quatre saades, une vers haque ible,sans jamais exéuter deux saades vers la même ible. Les hi�res n'apparaissent sur les iblesque pour les besoins de l'expliation de telle sorte que le seul ritère permettant de disriminer lesibles est leur position spatiale. b) Pendant l'exéution de la tâhe, la position des ibles hangeradialement. Une des di�ultés dans ette situation est d'être apable de se souvenir quellesibles ont déjà été �xées.La �gure 4.7 illustre l'une des di�ultés de mémoriser les ibles dans un référentiel entré-÷il. La tâhe requiert de la part du méanisme d'exéuter quatre saades, une en diretion dehaque objet, peu importe l'ordre, mais il ne doit pas exéuter deux saades 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 desséquenes motries possibles. Toutes les ibles étant identiques, la seule information qui permetde les disriminer est leur position spatiale. La �gure 4.7b représente le déplaement du hampvisuel ausé par haque saade. En partiulier, 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 leprohain mouvement, exeptée la ible 2 : la ible 1 qui vient d'être �xée et la ible 3 qui ne l'apas enore été. Bien évidemment, puisque la ible 1 vient d'être �xée, 'est la ible 3 qui doit



156 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialeêtre séletionnée. 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 oulaire.Mais puisque e hangement est ausé par un mouvement propre, il est prévisible.4.3.2 Méanisme proposéLe méanisme proposé pour réaliser la tâhe de parours oulaire illustrée préédemmentest présenté sur la �gure 4.8. Il est onstitué de quatre artes fontionnelles. Tout d'abord,l'information visuelle spatiale est représentée dans la arte de saillane rétinotopique. Elle seprojette sur deux artes : la arte fous et la mémoire de travail. La arte fous réalise laséletion d'une ible pour un mouvement oulaire grâe à des onnexions latérales en di�érene degaussiennes qui induisent une ompétition entre les unités. La mémoire de travail, rétinotopique,est onstituée de deux artes onnetées réursivement (représentées sur la �gure par une seulearte ave une onnexion réentrante), qui reçoivent trois a�érenes :� la arte de saillane fournit la position spatiale de l'ensemble des ibles,� la arte fous fournit la position de la prohaine ible saadique,� la arte antiipation fournit la prédition de la position que les ibles mémorisées vontouper après le mouvement oulaire vers la ible représentée dans la arte fous.
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 SaccadeFig. 4.8 � L'entrée visuelle représentée dans la arte de saillane exite à la fois la arte deséletion fous et la mémoire de travail wm. La séletion d'une ible s'opère par des onnexionslatérales dans fous qui induisent de la ompétition entre les unités. L'exitation onjointe dela arte de saillane et de la arte fous permet de faire émerger une ible dans la mémoire detravail, tandis que l'exitation de la arte de saillane su�t à entretenir la mémoire. La arted'antiipation ombine les a�érenes des artes fous et wm pour prédire l'état de la mémoirede travail après l'exéution de la saade en diretion de la ible séletionnée. Les paramètresdes neurones et des projetions 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 présene onjointe de ette ible dans la artede saillane et dans la arte fous (les paramètres sont disponibles dans l'annexe A.4). Ainsi,lorsqu'une ible est séletionnée dans la arte fous, 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 séletionnée ultérieurement.



4.3. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il : r�le de l'antiipation157Pour qu'une ible mémorisée demeure en mémoire de travail, il su�t qu'elle soit exitée parla arte de saillane. Ainsi, dés lors qu'une ible est entrée en mémoire de travail, une autreible peut être séletionnée dans la arte fous sans que la première ne soit oubliée. En�n, latroisième a�érene provenant de l'antiipation 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 préseneonjointe dans la arte de saillane et la arte fous, une ible peut également être mémoriséepar l'ativation onjointe de la arte antiipation et de la arte de saillane. Ainsi, lorsqu'unmouvement oulaire est exéuté, la arte d'antiipation prédit la position future des ibles mé-morisées et ette prédition est ombinée ave la nouvelle entrée visuelle, une fois le mouvementexéuté, a�n de mettre à jour la mémoire. Une fois la saade exéutée, une nouvelle ompétitionest engagée entre les unités de la arte fous. Il peut arriver qu'une ible déjà �xée soit séletion-née étant donné qu'auun biais n'est apporté en faveur des ibles non enore �xées. Néanmoins,lorsqu'une ible déjà �xée est séletionnée, un méanisme, non représenté sur la �gure, permet dehanger la séletion. Un exemple d'un tel méanisme a déjà été proposé dans le hapitre 2 maisomme e n'est pas le point essentiel disuté dans e paragraphe, nous ne le détaillerons pas plus.Nous n'avons pas enore détaillé le méanisme qui réalise l'antiipation. Néanmoins il est basésur l'idée présentée tout au long de e hapitre qui onsiste à utiliser un méanisme sigma-pi,ombinant l'état atuel de la mémoire de travail et la ible d'un mouvement oulaire fournie parla arte fous. Tous les paramètres du méanisme sont disponibles dans l'annexe A.4.4.3.3 Simulations et résultatsFontionnement normal du méanismeLe fontionnement du méanisme est illustré sur la �gure 4.9. Le méanisme doit réaliser troissaades suessives vers les trois ibles visuelles présentées, sans jamais exéuter deux saadesvers la même ible. L'entrée visuelle, représentée dans la arte input exite la arte fous ainsique la arte wm, de telle sorte que trois régions sont exitées dans es deux artes (�gure 4.9a).La ompétition latérale dans la arte fous onduit à la séletion d'une des trois ibles. L'exi-tation onjointe de la arte fous et de la arte input onduit à l'entrée de la ible séletionnéeen mémoire de travail, qui est formée par le iruit réurrent wm-thal_wm. Les unités de laarte antiipation ombinent l'état atuel de la mémoire de travail (fourni par ses a�érenesde wm) ave la position de la ible saadique (fournie par ses a�érenes de fous) pour prédirela position oupée par ette ible après la saade exéutée pour la �xer.Pendant l'exéution d'une saade, 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 partiulier pare qu'ellepermet de s'assurer que les ibles dans la mémoire de travail sont �oubliées� avant que la nouvelleentrée visuelle n'arrive. Si les aniennes ibles mémorisées ne sont pas oubliées et qu'une stimu-lation visuelle oupe, après la saade, 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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e) f) g) h)Fig. 4.9 � Une séquene partiulière d'évolution du modèle durant le parours saadique. a)L'une des trois ibles gagne la ompétition dans la arte fous. La arte d'antiipationprédit l'état futur de la mémoire de travail spatiale, formée par le iruit wm-thal_wm. b)Les paramètres des neurones sont ajustés de telle sorte que les neurones de la arte antiipa-tion ont une latene plus longue, e qui a pour onséquene que les ativités de toutes les autresartes déroissent rapidement mais que l'antiipation demeure plus longtemps pendant l'exéu-tion d'une saade. ) La mémoire de travail est mise à jour en ombinant la nouvelle pereptionvisuelle ave la prédition et une nouvelle ompétition s'engage dans la arte fous. d) La iblegagnante émerge dans la mémoire de travail. e) L'état futur de la mémoire de travail est prédit.f) La saade est exéutée et seule l'ativité dans la arte antiipation demeure. g) La mémoirede travail est mise à jour en ombinant la nouvelle pereption visuelle et l'antiipation. h) Lamémoire de travail étant mise à jour, la dernière ible est séletionnée.



4.3. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il : r�le de l'antiipation159onservées en mémoire de travail non pas pare qu'elles ont été la ible d'un mouvement oulairemais pare qu'elles oupent la position rétinotopique d'une anienne ible mémorisée.Une fois la saade exéutée, la nouvelle pereption visuelle est ombinée ave l'antiipationpour mettre à jour la mémoire de travail. La �gure 4.9 représente l'état du méanisme peu detemps après la �n de la saade. La mémoire de travail est mise à jour et une nouvelle ible est entrain de gagner la ompétition dans fous. La nouvelle ible séletionnée, ombinée ave l'entréevisuelle, émerge dans la mémoire de travail (�gure 4.9d). Etant donné l'état atuel de la mémoirede travail ainsi que la ible pour la prohaine saade, la arte antiipation prédit la positiondes ibles mémorisées une fois que la saade sera exéutée (�gure 4.9e). Cette prédition estombinée ave la nouvelle pereption visuelle, une fois la saade réalisée, a�n de mettre à jourla mémoire de travail (�gure 4.9g). En�n, puisque l'entrée visuelle n'est onstituée que de troisibles et que deux ibles ont déjà été �xées, la dernière ible est orretement séletionnée (�gure4.9h).Le prinipal méanisme 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 pereption visuelle post-saadique ave la prédition de la position que les ibles mémorisées vont ouper après lasaade. Pour souligner l'importane du signal d'antiipation pour e méanisme, on proposed'étudier les onséquenes de son inativation.Que se passe-t-il si la prédition est altérée ?On a présenté dans le paragraphe préédent un méanisme qui permet de mettre à jourune mémoire de travail spatiale, rétinotopique, dont le prinipe réside dans la prédition desonséquenes de l'ation motrie qui va être engagée. On propose désormais d'étudier les on-séquenes de son inativation. Pour e faire, on onsidère une tâhe qui onsiste à réaliser deuxsaades suessives vers deux ibles visuelles. Pendant que la tâhe est réalisée, on enregistreles ellules de quatre artes (arte de saillane, arte fous, mémoire de travail et antiipation),dont les hamps réepteurs ouvrent inq positions du hamp visuel notées x0, x1, x2, x3, x4 surla �gure 4.10Pour forer la séquene motrie �saade vers la ible la plus à gauhe puis saade vers laible 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 méanisme ommenera par réaliser une saade vers la iblela plus à gauhe, suivie d'une saade vers la ible la plus à droite. Etant donné e sénario, ononnait a priori les ouples de positions du hamp visuel qui seront oupées 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 respetivement illustrés :� l'état ourant de l'entrée visuelle ave une �êhe indiquant la prohaine ible saadique,
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x2 x3 x4x0 x1

Fig. 4.10 � Pendant l'exéution de la tâhe, on enregistre simultanément l'ativité dans lesquatre artes input, fous, wm et antiipation aux inq positions x0, x1, x2, x3, x4 qui sontpotentiellement oupées par un stimulus (visuel, moteur, mémorisé ou antiipé) durant la tâhe.� un axe temporel sur lequel �gurent les moments d'exéution d'une saade,� l'évolution de l'ativité des ellules des quatre artes (arte de saillane, arte fous, mé-moire de travail et antiipation) aux inq positions du hamp visuelA la présentation des deux ibles, les deux positions x1 et x3 sont exitées dans l'entrée vi-suelle (ourbe en tirets). Ces deux positions sont également exitées dans la arte fous (ourbeen trait plein). Seule la ible en x1 gagne la ompétition tandis que l'ativité dans la arte fousà la position x3 s'évanouit rapidement. Puisque ette ible est séletionnée, elle entre en mémoirede travail (ourbe en tirets-pointillés). A partir de e moment, l'antiipation se onstruit petità petit et on observe que l'ativité roît dans la arte antiipation (ourbe en pointillés) à laposition x2 ('est à dire au entre du hamp visuel) qui sera oupée par la ible mémorisée,après la saade. Une fois que la saade pour �xer la ible en x1 est exéutée, les deux iblesoupent respetivement les positions x2 et x4 (ourbe en tiret). On observe la mise à jour de lamémoire de travail par le fait que son ativité en x2 roît, même en l'absene d'un signal de laarte fous. Nous avons observé préédemment que la séquene d'ativation préédant l'entréeen mémoire de travail était : input-fous-wm. Après la saade, on onstate que la arte fo-us n'est pas exitée en x2 mais 'est la oativation de l'entrée visuelle et de l'antiipation quipermet l'entrée en mémoire de travail de la ible.Un nouvelle ompétition s'engage entre les deux ibles dans la arte fous, mais puisqu'unbiais est apporté en faveur de la ible présente en x4, elle gagne la ompétition. On l'observepar l'augmentation de l'ativité en x4 dans la arte fous, au détriment de l'ativité en x2. Onnotera néanmoins une légère bou�ée d'ativité dans la arte fous 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 séletionnée, la arte antiipation prédit que les deux ibles, pour le momenten x2 et x4 vont ouper les positions x0 et x2. On l'observe failement à la position x0 où l'a-tivité roît progressivement dans la arte antiipation. A la position x2, le omportement estlégèrement di�érent qu'en x0. On l'observe par la petite variation d'ativité aux alentours de 55pas de temps. La diminution de l'ativité, qui orrespond à l'oubli de la prédition orrespondantà l'anienne saade, est suivie d'une augmentation d'ativité qui orrespond à la prédition de
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Fig. 4.11 � Haut : Pendant l'exéution de la tâhe, à haque instant, l'un des deux stimuli estphysiquement plus saillant (indiqué par une �êhe), pour forer l'ordre de la séquene motrie.La première saade, dirigée vers la ible en x1, amène les deux ibles en x2 et x4. La seondesaade, dirigée vers la ible en x4, amène les deux ibles en x0 et x2. Bas : Pendant l'exéutionde la tâhe, on enregistre l'ativité dans les quatre artes du méanisme aux inq positionspotentiellement oupées par une ible. Se référer au texte pour plus de détails.
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Fig. 4.12 � Le protoole expérimental est le même que pour la �gure 4.11, à l'exeption du signald'antiipation qui est désativé. Se référer au texte pour plus de détails.



4.3. Saades vers des ibles mémorisées dans un référentiel entré-÷il : r�le de l'antiipation163la position de la ible atuellement en x4.Lorsque la seonde saade est exéutée, les deux ibles oupent les positions x0 et x2. Laombinaison de la nouvelle entrée visuelle et de l'antiipation onduit à la mise à jour de lamémoire.La �gure 4.12 orrespond au même protoole expérimental que préédemment, dans la on-dition où le signal d'antiipation est inativé. La séquene de saades reste la même puisque laséletion de la prohaine ible est dépendante de la saillane des ibles, qui est ajustée de tellesorte que la prohaine ible saadique soit toujours la plus saillante. Dans e adre expérimental,la distintion ne se fait pas au niveau du omportement obtenu mais plut�t au niveau de l'ativitédes ellules dans la mémoire de travail. En e�et, en l'absene d'antiipation, la mémoire de travailn'est plus mise à jour. On l'observe en partiulier par l'absene d'ativité dans la mémoire detravail, après l'exéution de la première saade (à 40 pas de temps), à la position x2. Puisque lamémoire de travail n'est pas mise à jour, le omportement du méanisme est uniquement guidépar la saillane des stimuli visuels. Il serait en partiulier inapable de réaliser une tâhe dereherhe visuelle dans laquelle plusieurs ibles doivent être explorées. Dans e as, on s'attendà e que le méanisme privé d'antiipation réalise plusieurs saades vers les mêmes ibles, equi onduit à une exploration visuelle nettement moins e�ae que pour le méanisme qui metonvenablement à jour sa mémoire de travail.
4.3.4 ConlusionDans ette setion, nous avons présenté un méanisme 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 publiation [Fix et al., 2007b℄. Le prinipede la mise à jour repose sur la prédition de l'état futur de la mémoire de travail, alulée avantd'exéuter une saade. Cette prédition est ensuite ombinée ave la nouvelle pereption visuelleune fois la saade exéutée. Malgré son arhiteture simpliste, le prinipe que l'on souhaitaitmettre en avant réside dans l'utilisation d'une opie e�érente d'une saade oulaire sur le pointd'être exéutée a�n de prédire les onséquenes de e mouvement pour la mémoire de travail etutilise ette prédition pour la mettre à jour.Ce méanisme se limite au traitement de l'information spatiale pour guider l'exéution dessaades oulaires. En partiulier, en l'état, les aratéristiques visuelles des stimuli sont négligées.Dans la prohaine setion, nous allons voir omment intégrer simplement les saades oulairesdans le méanisme de déploiement de l'attention overt que nous avons exposé au paragraphe2.4.3.



164 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatiale4.4 Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle spa-tiale4.4.1 IntrodutionDans le paragraphe préédent, nous avons présenté un méanisme permettant d'assurer la o-hérene d'une mémoire de travail spatiale, entrée-÷il, malgré des saades oulaires. Néanmoinse méanisme se limite à la représentation et au traitement de l'information visuelle spatiale.Dans e paragraphe, nous proposons de l'adjoindre au méanisme présenté dans le paragraphe2.4.3, qui traitait du déploiement de l'attention visuelle spatial-based et feature-based, sans mou-vement oulaire. Pour illustrer le fontionnement du modèle, on onsidère une tâhe de reherhevisuelle qui onsiste à réaliser une séquene de saades dirigées vers des ibles dé�nies par leursattributs visuels. Pour des raisons de simpliité, 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 méanisme est ainsi apable de déployer l'attentionsur les attributs visuels et l'attention spatiale overt et overt. La tâhe a été hoisie pour êtrerelativement simple. En partiulier, la règle qui dite quelle saade exéuter est simpliste. Laraison de e hoix est que nous souhaitions avant tout nous foaliser sur un méanisme permettantde mettre à jour une mémoire de travail spatiale, par antiipation, et montrer omment l'ensembledes méanismes présentés jusqu'à maintenant peuvent s'intégrer.4.4.2 Méanisme proposéLe méanisme proposé est illustré sur la �gure 4.13. La majeure partie du méanisme a déjàété présentée dans le paragraphe 2.4.3. La seule di�érene réside dans l'ajout du méanismed'antiipation, présenté dans le paragraphe préédent. Les unités de la arte antiipation ontdeux a�érenes : l'une de la arte fous et l'autre de la mémoire de travail. Grâe à es deuxa�érenes, elles prédisent l'état futur de la mémoire de travail. Elles se projettent sur la mémoiredu travail, où la prédition est ombinée ave la arte de saillane post-saadique pour mettreà jour la mémoire.Pour souligner le r�le de haune des artes ainsi que leurs interations, on peut imaginerun sénario type de propagation des signaux dans le méanisme. La desription de e sénarioest suinte mais une desription plus omplète se trouve dans les paragraphes 2.4.3 et 4.3 danslesquels haune des parties du méanisme est dérite plus en détails. L'entrée visuelle est �ltréeselon quatre dimensions et représentée dans les artes rétinotopiques 2D feature maps. Cesartes se projettent le long de deux voies. La première voie, qui regroupe deux ensembles dequatre unités sous le nom de feature proessing, extrait les aratéristiques visuelles les plussaillantes depuis les arte feature maps. Les quatre unités pereived features alulenthaune le maximum de l'ativité des artes feature maps de la même aratéristique visuelle.Comme nous allons le dérire un peu plus tard, l'ativité dans les artes feature maps estbiaisée en faveur de la région sur laquelle l'attention spatiale est déployée, de telle sorte qu'il



4.4. Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle spatiale 165est possible de déoder les attributs de la ible sur laquelle est portée l'attention dans les artespereived features. Ces aratéristiques sont ombinées ave les attributs de la ible reher-hée, odés dans quatre unités regroupées sous le nom target, pour déterminer quelle ationengager. On onsidère deux ations, haune représentée par une ellule dans les artes motorommands. Si les aratéristiques visuelles extraites orrespondent à la ible reherhée, la el-lule move order déharge fortement, omparé à la ellule swith qui déharge lorsque la ibleséletionnée spatialement ne orrespond pas à la ible reherhée.

Fig. 4.13 � Le méanisme est onstitué du méanisme de déploiement de l'attention présentéau paragraphe 2.4.3 auquel est ajouté le méanisme d'antiipation. 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 proessing extrait uniquement la saillane des artes feature maps quiest représentée dans la arte de saillane. La arte de saillane exite la arte fous dans laque-lle s'engage une ompétition entre les unités par l'intermédiaire de leurs onnexions latérales enhapeau mexiain. L'ativation onjointe de la arte de saillane et de la arte fous permetl'entrée en mémoire de travail de la ible séletionnée. La arte fous projette également la ibleséletionnée vers la arte antiipation qui prédit l'état futur de la mémoire de travail à partirde son état atuel et de la ible d'une saade. Une fois la saade exéutée, la arte de saillaneexitée par la nouvelle pereption visuelle est ombinée à la prédition pour permettre la mise àjour de la mémoire de travail.



166 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialeL'interation entre les deux voies se fait par l'intermédiaire de la ellule swith order qui,en exitant la arte swith, indique lorsque l'attention spatiale est déployée sur un distrateur.
4.4.3 Simulations et résultatsA�n d'illustrer le fontionnement du méanisme, nous proposons de réaliser une tâhe dereherhe visuelle qui néessite d'exéuter un parours saadique vers les ibles dé�nies par unattribut visuel (barres bleues) parmi un ensemble de ibles ayant des aratéristiques 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 saade préédente,� la ible �xée,� une ible non enore �xée.A ela s'ajoutent des distrateurs qui ne doivent pas être la ible d'une saade oulaire.Dans le protoole expérimental hoisi, toutes les ibles vertes sont des distrateurs. La �gure4.14a représente le parours oulaire réalisé dans e ontexte. Les erles rouges en trait pleinreprésentent les saades oulaires. Le parours oulaire est ainsi onstitué de l'ensemble deserles rouges en trait plein reliés par des �êhes orientées pour indiquer le sens du parours. Lepoint de départ du parours est représenté par la �êhe sans erle à l'origine.Les erles en pointillés représentent le déploiement overt de l'attention. On observe ainsiqu'à trois reprises, un distrateur a été séletionné par l'attention spatiale, sans qu'il ne soit laible d'un mouvement oulaire. La raison de ette séletion par l'attention est prinipalement lasaillane de es distrateurs. En e�et, si la saillane des stimuli ibles (omprenant la ontributionbottom-up de la ible dans son environnement et la ontribution apportée par la onnaissane apriori des attributs de la ible reherhée) est inférieure à la saillane des distrateurs, e serontles distrateurs qui seront séletionnés puisque la ompétition engagée dans la arte fous fa-vorise les positions spatiales les plus saillantes. Néanmoins, une fois un distrateur séletionnépar l'attention, les attributs visuels extraits permettent de reonnaitre le stimulus omme undistrateur et de désengager l'attention.Les �gures 4.14b-k illustrent e que perçoit le méanisme après haque saade, à l'exeptionde la �gure 4.14b qui représente la pereption 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 partiulier, sur la �gure 4.14b, la améra est dirigée fae à la sènevisuelle, à omparer par exemple aux �gures 4.14i-k pour lesquelles l'exentriité est plus impor-tante. En�n, les instants d'exéution des di�érentes saades 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) Parours de l'attention spatiale overt et overt pendant l'exéution de la tâhe dereherhe visuelle des ibles bleues. Les erles rouges en trait plein représentent les points de�xation suessifs (le sens du parours est indiqué par des �êhes). Les erles rouges en pointillésreprésentent le déploiement overt de l'attention visuelle spatiale. b-k) Ces �gures représentente que le méanisme perçoit après haque saade, à l'exeption de la �gure b qui représentela pereption visuelle à la première �xation. Les moments d'exéution de haque saade sontindiqués sur l'axe temporel en bas de la �gure.



168 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialesaades) peut s'expliquer par au moins deux fateurs. D'une part, lorsque l'attention overt estdéployée sur un distrateur, et puisque la séletion par l'attention est séquentielle, l'attentiondoit d'abord se désengager du distrateur avant de se déployer sur une nouvelle ible. D'autrepart, ave l'exentriité, les ibles deviennent moins saillantes. Puisqu'elles sont moins saillantes,les ellules de la arte de saillane dont le hamp réepteur ouvre leurs positions exitent moinsla arte fous, e qui a pour onséquene d'allonger le temps mis pour séletionner une ibledans ette arte.
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Fig. 4.15 � Les quatre premiers graphiques représentent l'ativité des quatre ellules des artesfeature maps respetivement séletives aux attributs bleu, vert, 45° et 135°, au ours du temps.Les barres vertiales rouges représentent les instants d'exéution des saades et les barres vertesen pointillés représentent les instants de déploiement overt de l'attention. Ces quatre graphiquesaompagnés du dernier graphique représentant l'évolution temporelle de l'ativité moyenne nor-malisée dans la arte fous fournissent de bons indiateurs pour estimer le omportement duméanisme, à la fois sur le fait d'avoir séletionné une ible et sur la nature de la ible séletionnée.Une autre façon d'illustrer le fontionnement du méanisme onsiste à enregistrer l'ativité deellules pendant la réalisation de la tâhe. En partiulier, puisque la �déision� du omportementà adopter est prise par le modèle par l'intermédiaire des aratéristiques visuelles qu'il extrait, lesativités dans la voie ventrale fournissent un bon indiateur du omportement hoisi. L'ativitédans la arte fous est quant à elle un bon indiateur du déploiement de l'attention. La �gure



4.4. Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle spatiale 1694.15 représente l'ativité des quatre ellules de la arte pereived features qui représententrespetivement l'attribut visuel bleu, vert, 45°et 135°, ainsi que l'ativité normalisée dans la artefous. Les barres vertiales rouges en trait plein indiquent les moments d'exéution d'une sa-ade tandis que les barres vertiales vertes en pointillés indiquent un redéploiement overt del'attention spatiale.On observe plus failement sur es enregistrements ellulaires la séletion par l'attention destrois distrateurs aux trois instants 477, 709 et 1849 pas de temps. Il est également plus faile deomprendre la variabilité des durées de �xation. En partiulier, on onstate qu'entre les pas detemps 647 et 1197, l'attention ommene par se déployer sur un distrateur puis met un tempsrelativement long à se déployer sur une ible. Comme nous l'avons expliqué préédemment, letemps relativement long mis par l'attention pour se déployer sur ette région est une onséquenede la faible saillane 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 déodés dans les populations pereived features, la ible séletionnéepar 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 aratéristiques extraites par la population pereived features est un mélangedes attributs des deux ibles qui oupent 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 oupent le même hampréepteur de ellules des artes feature maps. Le biais apporté par la onnaissane de la ouleurde la ible reherhée 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 réepteurs roît.En utilisant des onnexions montantes et desendantes, le biais apporté aux feature maps sepropagerait sur les niveaux inférieurs pour lever l'ambiguïté sur l'orientation de la ible.4.4.4 ConlusionEn onlusion, nous proposons de revenir sur quelques aspets négligés jusqu'à maintenantonernant le méanisme présenté dans ette setion et qui permettent d'assurer son bon fon-tionnement.Pendant le déroulement de la tâhe, l'ativité des artes feature maps, salieny, fouset working memory sont réinitialisées après haque saade, e qui explique en partiulierpourquoi les ativités représentées sur la �gure 4.15 hutent brutalement à l'exéution d'unesaade. C'est un arti�e utilisé dans le méanisme pour supprimer les interférenes entre lespereptions pré et post-saadiques. Pour illustrer sa néessité, imaginons qu'une ible, à la posi-



170 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialetion A, soit mémorisée en mémoire de travail et qu'une saade soit exéutée. Après la saade, laible mémorisée oupera une autre position, disons B, et, en ombinant l'information de la artede saillane en B ave la prédition de la arte antiipation, la ible émergera e�etivementen B dans la mémoire de travail. Mais qu'en est-il de la position en A ? Si la arte de saillanene fournit pas d'exitation en A, l'ativité dans la mémoire de travail à ette position s'éteindraprogressivement. Néanmoins, si une ible se trouve à ette position après la saade, l'exitationdans la mémoire de travail demeurera à la position A, e qui onduit à un dysfontionnementde la mémoire de travail. La réinitialisation de l'ativité dans la mémoire de travail permet des'assurer que les aniennes ibles mémorisées ne seront plus en mémoire de travail lorsqu'ellesera mise à jour en ombinant l'antiipation et la nouvelle arte de saillane. On peut l'assimilerà un �oubli� des aniennes positions mémorisées, qui ne sont plus ohérentes ave la nouvellepereption visuelle.Il y a également un autre phénomène inhérent à l'antiipation et à la façon dont elle estutilisée dans le méanisme. Le signal d'antiipation est néessairement généré avant d'exéuterla saade. Puisque l'antiipation est générée avant la saade, elle exite la mémoire de travailavant d'exéuter le mouvement. Si les positions antiipées orrespondent à des positions exitéesdans la arte de saillane, es positions émergent en mémoire de travail, justement pare que'est la manière dont le système fontionne. Par ailleurs, puisque la arte fous représente à lafois le déploiement overt et overt de l'attention, l'antiipation peut faire émerger des ibles enmémoire de travail même lorsque l'attention est déployée sans mouvement oulaire. Pour lim-iter la portée de e problème, on pourrait imaginer inhiber toniquement la arte antiipationtant qu'un mouvement oulaire n'est pas sur le point d'être exéuté. Cette solution nous paraitraisonnable puisque l'antiipation, dans le méanisme onsidéré, n'a de r�le que lorsqu'une sa-ade est exéutée.Une des limites du méanisme 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 expliitedes positions spatiales des ibles. Puisque la mémoire de travail est ii utilisée pour biaiser laséletion d'une ible pour un mouvement oulaire, 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 reours à desreprésentations spatiales de plus haut niveau, omme des représentations égoentrées entrées-tête, entrées-orps, ou une représentation alloentrée. 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'espae ouvert par un mouvementde la tête est plus grand que l'espae ouvert par un mouvement de l'÷il, la mémoire entrée-têtepourrait aider à mémoriser des ibles qui ne sont plus diretement aessibles par un mouvementoulaire.En�n, la déision d'exéuter une saade est fortement dépendante de la tâhe que nousavons réalisée ave le méanisme. Ainsi, les ellules qui �déident� quel omportement adoptersont quelque peu ad-ho. Puisque l'objetif du méanisme était de s'intéresser à un méanisme



4.4. Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle spatiale 171qui permet de onsidérer les mouvements oulaires, 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 méanisme proposé, qui a fait l'objetd'une publiation [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 oulaire surle point d'être exéuté. Il s'intègre au méanisme de déploiement de l'attention que nous avonsprésenté au paragraphe 2.4.3 de telle sorte qu'un seul et même méanisme permet à la fois dedéployer l'attention sur les attributs visuels et l'attention spatiale overt et overt en antiipantles onséquenes d'un mouvement oulaire imminent.Il est également important de souligner que le méanisme proposé doit être onsidéré ommeune modélisation fontionnelle dans le sens où il nous semble que ette arhiteture pourraitonstituer une arhiteture minimale pour réaliser les omportements onsidérés, mais que laorrespondane entre les artes du modèle et les aires ortiales n'est pas direte. Pour expliitere dernier point, nous proposons de terminer la disussion de ette setion par des spéulationsquant au réseau d'aires ortiales qui seraient impliquées dans les méanismes :� de séletion de la prohaine saadique� de mémorisation de ibles spatiales� de mise à jour de ette mémoire
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Formation réticuléeFig. 4.16 � Quelques unes des aires ortiales et sous-ortiales impliquées dans le ontr�leoulomoteur. Les hamps oulomoteurs frontaux (FEF) et le olliulus supérieur (SC) ont desativités liées à la représentation spatiale de la prohaine ible saadique. Le ortex préfrontaldorsolatéral (dlPFC) a des ativités liées à la mémorisation à ourt terme d'une informationspatiale. Ces trois aires sont impliquées dans des boules ave les ganglions de la base (BG),qui a un rapport privilégié ave SC puisque l'inhibition tonique qu'ils exerent sur e dernierdoit être levée pour permettre l'exéution d'une saade. Les iruits impliquant FEF, BG etSC pourraient être prépondérants dans la séletion de la prohaine ible saadique, tandis quela boule impliquant dlPFC et BG pourrait permettre de mémoriser une information spatiale àourt terme, éventuellement mise à jour grâe à une opie e�érente transmise par SC et passantpar le thalamus.Nous mettons l'aent en partiulier sur inq strutures ortiales ou sous-ortiales, représen-tées sur la �gure 4.16, qui sont : les hamps oulomoteurs frontaux (FEF), le ortex préfrontal



172 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatialedorsolatéral (dlPFC), les ganglions de la base (BG), le thalamus et le olliulus supérieur (SC).Comme nous l'avons vu dans le hapitre préédent, FEF et SC ont des ativités liées à la représen-tation de la ible d'une saade et se projettent diretement sur la formation rétiulée qui estla dernière struture ontr�lant les motoneurones des musles extraoulaires. Ces aires peuventsoit être e�érentes au iruit de séletion de la prohaine ible saadique, soit faire partie de eiruit. Les ganglions de la base ont un r�le privilégié dans l'exéution de la prohaine saadepuisque la substantia nigra pars retiulata (SNr), un noyau des BG, inhibe toniquement SC ;ette inhibition doit être levée pour permettre l'exéution d'une saade. Comme nous l'avonsmentionné au hapitre préédent, les ganglions la base forment des boules [Alexander et al.,1986℄. On va distinguer deux types de boules : les boules ortio-basales dlPFC-BG-thalamuset FEF-BG-thalamus et sous-ortio-basales SC-thalamus-BG. La boule ortio-basale impli-quant FEF et la boule sous-ortio-basale impliquant SC pourraient jouer un r�le prépondérantdans la séletion de la prohaine ible saadique. La boule 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 préédent que dlPFC a des ativités liées à la mémorisation d'une ible spatiale.Par ailleurs, d'après [Alexander et al., 1986℄, la boule dlPFC-BG-thalamus implique le noyaumédiodorsal du thalamus, qui, nous l'avons également vu au hapitre préédent, est une strutureentre SC et FEF qui transporterait une déharge orollaire d'un mouvement saadique. Il estainsi possible que la boule dlPFC-BG-thalamus soit impliquée dans la mémorisation à ourtterme d'une information spatiale, et qu'elle aurait aès, via la déharge orollaire provenant deSC, aux paramètres d'une saade sur le point d'être exéutée pour mettre à jour ette mémoire.ConlusionL'objet de e hapitre était l'étude de di�érents méanismes qui permettent de prendre enompte la modi�ation brutale de l'information visuelle disponible, qui résulte des saades o-ulaires. Pour e faire nous avons étudié deux prinipes fontionnels distints. Le premier, quenous avons exposé dans la setion 4.2, repose sur l'utilisation d'une mémoire spatiale entréetête. Néanmoins, puisque les strutures qui déterminent in �ne la ible d'une saade oulairela représente dans un référentiel entré-÷il, il est néessaire de transformer les informations spa-tiales mémorisées dans un référentiel entré-tête, dans le référentiel de séletion entré-÷il. Cettetransformation est ii réalisée grâe à un méanisme d'intégration non-linéaire des entrées. Nousavons présenté e méanisme d'intégration sigma-pi dans la setion 4.1. Il onstitue une approheéonome au alul de transformations sensorimotries, en e sens que, omparé aux hamps degain, il ne néessite pas d'utiliser une représentation intermédiaire dont les dimensions peuventêtre importantes. Néanmoins, le revers de la médaille est que e méanisme est moins génériqueque les hamps de gain puisque la transformation sensorimotrie est diretement représenté parla onnetivité du réseau.Le deuxième prinipe fontionnel, que nous avons exposé dans la setion 4.3, repose sur l'u-tilisation de représentations entrées-÷il uniquement, sans faire référene, à auun 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 néessairement être mise à jour ave haque saade exéutée.La mise à jour de ette mémoire repose sur l'idée que, puisque les saades sont des mouvements



4.4. Méanisme de déploiement overt de l'attention visuelle spatiale 173volontaires, il est possible d'antiiper ertaines de leurs onséquenes. En partiulier, la om-mande motrie peut être utilisée pour prédire quelles positions spatiales vont ouper les iblesmémorisées après la saade.Ce seond méanisme a en�n été utilisé, dans la setion 4.4, pour étendre le méanisme dedéploiement de l'attention visuelle que nous présenté au hapitre 2. Le méanisme ainsi obtenupermet d'explorer une sène visuelle, ave ou sans saade oulaire. Il est important de remar-quer que e omportement d'exploration visuelle n'est que le résultat de l'interation de ellulesélémentaires, qui e�etuent des aluls simples.



174 Chapitre 4. Antiiper pour assurer la ohérene d'une mémoire de travail spatiale



Conlusion et perspetives
L'étude que nous avons menée es trois dernières années herhait à mieux omprendre lesphénomènes émergents de l'interation de ellules élémentaires, qui réalisent un alul simple.C'est à la fois un paradigme de alul intéressant pour l'informatique, mais également un ertainniveau d'abstration du fontionnement du système nerveux. Pour l'informatique, on part d'unonstat relativement simple : ertains des omportements observés dans le vivant sont souhaita-bles pour des systèmes informatiques mais pas enore 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 enore la reonnaissane d'objets visuels. Pour lesneurosienes, les modèles onstruits dans le adre de e paradigme ne peuvent évidemment pasexpliquer toutes les données expérimentales reueillies sur le erveau puisqu'ils reposent sur unensemble néessairement séletif d'hypothèses sur son fontionnement. L'hypothèse faite dansette étude est de se limiter à l'interation de ellules simples et de omprendre à quel point uneapaité ognitive omplexe peut émerger de e substrat. Pour illustrer ela, nous nous sommespenhés sur l'attention visuelle et le ontr�le oulomoteur, qui impliquent un vaste réseau d'airesortiales et sous-ortiales.Dans le hapitre 1, nous avons présenté les observations obtenues au travers d'expérienes depsyhologie expérimentale ou d'életrophysiologie qui révèlent quelques propriétés du phénomèned'attention visuelle overt. Nous en avons retenu quelques prinipes fontionnels, la plus impor-tante étant la séletivité 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 reherhe visuelle par exemple). Le hapitre s'est onlu sur la présentationde trois modèles d'attention visuelle. Les modèles à base de arte de saillane apportent une so-lution intéressante à la manière dont l'attention peut être guidée par des propriétés intrinsèquesde la sène visuelle. Le Seletive Tuning Model met, quant à lui, l'aent sur la ompétition pourla représentation. En�n le modèle de F. Hamker repose sur des hypothèses biologiques fortesomme la ségrégation entre une voie spéialisée dans le traitement de l'information spatiale etune voie spéialisée dans l'extration des attributs visuels. Il apporte également une ontributionintéressante sous la forme de la reentry hypothesis selon laquelle le signal de préparation d'unesaade en diretion 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 ommené par exposer le adre de modélisation au traversde quatre prinipes fondamentaux que sont le alul loal, numérique, distribué et adaptatif.175



176 Conlusion et perspetivesLa présentation que nous avons faite de es quatre prinipes nous a permis d'expliiter e quenous entendons par l'émergene d'un omportement omplexe d'un substrat de aluls 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 alul loal, 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. Sasimpliité 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 [Rohel, 2004℄. La dernière partie du hapitre 2 a été onsarée à la présentation d'unmodèle d'attention visuelle dans le adre des hamps neuronaux. Pour des raisons didatiques,nous avons isolé e qui nous paraît être des fontions élémentaires omme la séletion d'une ibleou la mémorisation d'une information spatiale en montrant omment es fontions pouvaientémerger de aluls loaux, 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 sènevisuelle. Même si l'illustration que nous avons onsidérée se limite à reherher 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 sènes 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 exéutent de l'ordre de trois saades oulaires par seonde. Par ailleurs,la théorie prémotrie de l'attention propose que e sont les mêmes aires ortiales qui sont im-pliquées dans le déploiement de l'attention visuelle spatiale et dans le ontr�le oulomoteur, 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 onséquenes des saades oulairesqu'est le brutal hangement de l'information visuelle disponible, qui semble aller à l'enontre del'apparente stabilité de l'expériene visuelle.Pour mieux appréier e que sont les saades oulaires ainsi que les aires ortiales et sous-ortiales impliquées dans leur ontr�le, nous avons proposé dans le hapitre 3 une revue desonnaissanes atuelles 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 desfontions ognitives (séletion d'une ible saadique, mémorisation d'une information spatiale,mémorisation d'une séquene de saades) orrélées à l'ativité observée dans di�érentes airesortiales et strutures sous-ortiales (essentiellement des aires du pariétal, du lobe frontal ainsique les ganglions de la base).Dans le hapitre 4, nous avons proposé deux méanismes pour mieux omprendre l'appar-ente stabilité de l'expériene visuelle ainsi qu'un méanisme qui modélise à la fois le déploiementovert et overt de l'attention visuelle. Les deux premiers méanismes reposent sur deux prinipesdistints pour onstruire des représentations de l'information spatiale : d'une part l'utilisation dela proprioeption 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 oulaire pour mettre à jour une représen-



177tation spatiale dé�nie par rapport à la position ourante de l'÷il. Ce deuxième méanisme partdu prinipe que, puisque les saades sont des mouvements oulaires volontaires, il est possibled'en prédire ertaines onséquenes. En partiulier, omme nous l'avons montré, il est possibled'antiiper les positions spatiales que vont ouper des ibles mémorisées après e mouvementoulaire. Nous avons alors utilisé e méanisme 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 oulaire. Ce dernier méanisme a été ap-pliqué à une tâhe de reherhe visuelle ave mouvements oulaires. La tâhe onsidérée ontraintfortement la déision d'exéuter une saade, et il faudrait poursuivre es travaux pour étudierles méanismes qui en motivent l'exéution.Au travers de es di�érents modèles, nous avons montré omment une fontion globale, ana-logue à l'attention visuelle hez le primate, est le résultat émergent de l'interation de ellulesélémentaires simples. Ces travaux sont très enourageants 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-gene de ette fontion. La brique de base de es modèles est une ellule simple, dont le oûten ressoures de aluls 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 fontion partiulière, et qu'elle peut être utilisée dans des arhi-tetures pour étudier d'autres apaités ognitives omplexes omme la navigation, la résolutionde problèmes, la plani�ation, la reonnaissane d'objets visuels, qui sont autant de apaitésdont l'étude est intéressante aussi bien du point de vue des neurosienes que du point de vuede l'informatique. Pour l'informatique, e substrat de aluls loaux, numériques et distribuésest très intéressant puisqu'il est intrinsèquement parallèle et ainsi, en théorie, implémentable surune arhiteture parallèle [Girau, 2007,Bonifae, 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 reoupant partiellement, de telle sorte qu'une perturbationsur l'un des éléments n'entraîne pas néessairement de onséquenes fâheuses sur le système.Les prinipes de e paradigme de alul sont à l'heure atuelle des sujets de reherhe en vue,notamment, de proposer de nouveaux supports matériels de alul [Berry, 2008℄.Néanmoins, le développement d'un méanisme dans le adre de e paradigme reste très om-plexe puisque la dé�nition de ses paramètres est dans une ertaine mesure empirique, notammentpare qu'il est di�ile de formaliser la fontion 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 beauoup, en nous élairant sur les �ux d'informations à privilégier ousur la manière dont l'information peut être traitée (le ortex visuel est spéialisé dans le traite-ment de l'information visuelle, ertaines aires sont séletives à des orientations, d'autres à desformes plus omplexes, les hamps oulomoteurs frontaux ont des réponses visuelles, motries,visiomotries, 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�uene 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 restritives 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 méanismes, e que nous avons ommené à faire



178 Conlusion et perspetivesdans [Alexandre et al., 2008℄.Si on souhaite appliquer es paradigmes de aluls, la non maîtrise du résultat émergent esttrès ertainement une faiblesse. Les arhitetures que nous avons proposées dans ette thèse on-tiennent une partie non négligeable d'a priori : nous �xons le nombre de ellules, le nombre deouhes, les poids entre es ouhes, la dynamique du réseau, et... Ces arhitetures sont ainsitrès rigides et ne sont pas néessairement les plus adaptées pour résoudre les tâhes 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 diretion à explorer pour relâher ette ontrainteest l'apprentissage. L'apprentissage peut se voir à di�érents niveaux : soit en partant d'une ar-hiteture ontrainte mais qui peut évoluer au ours du temps, soit en adoptant une approhe,que je quali�erais de développementale, dans laquelle les fontions émergent au fur et à mesurede l'interation du système ave l'environnement. Cette seonde approhe est très ertainementla plus prometteuse puisque d'une part elle met l'aent sur la modularité de l'arhiteture etd'autre part elle nous amène à onsidérer sous quelle forme et apprentissage doit avoir lieu, equi n'est pas un problème faile. La présentation que nous avons faite du méanisme d'attentionvisuelle overt et overt est un exemple illustratif de e que nous entendons par modularité. Il estpossible d'interpréter les ativités des neurones d'une arte omme une fontion élémentaire duomportement global (séletion d'une ible, mémoire spatiale, antiipation). Nous avons mon-tré dans le hapitre 4 que la destrution de la arte d'antiipation onduit à la perte intégralede la faulté d'antiiper les onséquenes d'une saade oulaire sur la position des ibles mé-morisées. Si on onsidère que le système s'est onstruit par un apprentissage itératif, dans lequelles fontions émergent au fur à mesure de l'interation du système ave son environnement,à la suite de la destrution d'une des parties du système, une population de ellules pourraitêtre rerutée pour pallier ette �panne� du système. Cette forme de plastiité, dans laquelle unepartie du ortex est impliquée dans une fontion autre que la fontion qui lui est habituelle-ment attribuée, est observée expérimentalement hez des sujets humains. Les travaux de [Cholletet al., 1991,Ward et Frakowiak, 2006℄ montrent en partiulier omment le ortex moteur seréorganisent pour ompenser la perte d'une fontion motrie à la suite d'un aident vasulaireérébral (AVC). Cet exemple met en avant le fait que le ortex n'est pas une struture rigidemais qu'il peut se réorganiser pour ompenser la perte de tout ou partie d'une apaité 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 partiulier, si on se limite aux modèlesprésentés dans e manusrit, les tâhes utilisées ontraignent très fortement le déploiement del'attention visuelle, ave ou sans mouvement oulaire. Une manière de relâher ette ontrainteonsisterait à lier les informations spatiales et non spatiales, qui sont pour le moment traitéesdans deux voies distintes et qui ne �ommuniquent� que par l'intermédiaire des ouhes visuellesde plus bas niveau, pour que le système onstruise ses propres représentations, aquiert des on-naissanes sur l'environnement, pour les utiliser a�n de produire ses propres buts internes. Cesperspetives pointent en diretion d'un système de pereption ative [Noe, 2005℄. Nous l'avonsillustré au travers de la vision, mais on peut également le onevoir pour d'autres modalitéssensorielles et motries. Imaginons par exemple que nous soyons en train de palper ave la mainune bouteille, les yeux fermés, de telle sorte que seule la sensation tatile nous permet d'identi�erl'objet. La pereption d'une bouteille ne se fait qu'au travers de l'exploration tatile de l'objet et



179il est surprenant que, malgré le fait que les sensations tatiles soient disontinues et qu'à auunmoment l'intégralité de l'objet n'est sentie, nous avons malgré tout l'impression de perevoir unebouteille.La notion de pereption ative met ainsi l'aent sur l'impliation du sujet dans la on-strution d'une pereption ; e n'est plus seulement un sujet passif qui reçoit des informations del'environnement mais 'est un sujet qui est ativement impliqué dans la pereption. Cela impliqueque le sujet soit apable de guider ses ations ; l'antiipation pourrait jouer ii un r�le important.Robert Rosen dé�nit un système antiipateur ainsi : �A system ontaining a preditive model ofitself and/or its environment, whih allows it to hange state at an instant in aord with themodel's preditions pertaining to a latter instant�. Dans nos travaux, nous avons surtout montréen quoi la prédition des onséquenes d'une ation pouvait être intéressante pour maintenir unereprésentation spatiale ohérente. Un système qui disposerait en plus d'un modèle préditif del'environnement serait apable de générer des hypothèses pour guider e�aement son omporte-ment.Ces dernières extensions que nous mentionnons restent antonnées à la vision (attention vi-suelle, pereption visuelle ative) et di�érents travaux, es dernières années, soulignent l'intérêtdu onnexionnisme dans l'étude d'autres fontions ognitives omplexes. On peut mentionner, àtitre d'exemples, des travaux de modélisation dans e adre sur le r�le de l'hippoampe 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 siene jeune, mais les travaux exposés dans ette thèse ainsi que les di�érents travaux men-tionnés préédemment nous laissent imaginer un avenir prometteur et des résultats intéressantsque e soit pour la maîtrise du alul distribué, ses appliations à la robotique autonome, laompréhension des phénomènes émergents et la mesure dans laquelle les apaités ognitivesomplexes peuvent s'expliquer dans e ontexte.
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Annexe AParamètres des modèles
Les modèles dérits dans ette annexe utilisent tous des artes neuronales qui sont des versionsdisrètes des hamps neuronaux présentés dans la setion 2.3. Ces artes omportent n × nneurones auxquels est attribuée une position spatiale xij en fontion 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'ativité 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 projetions entre deux artes prennent deux formes que l'on appelle respetivement neu-rones sigma et neurones sigma-pi. Chaque neurone sigma de la arte destination de position xijintègre ses a�érenes par une somme pondérée des ativités de la arte soure 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'ativité du neurone de la arte soure de position (k, l). Pour des raisons de simpli-ité, nous noterons abusivement par la suite σc = 0 pour des projetions point-à-point. Bien queela puisse paraître inohérent, pour des raisons de onision, nous noterons σc = max lorsqu'unneurone intègre ses entrées en alulant le maximum de l'ativité 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�érenes par unesomme pondérée du produit de l'ativité de la arte soure 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'ativité du neurone de la arte soure de position (k, l) et Jmn(t) est l'ativitédu neurone de la arte source2 de position (m,n). Les paramètres α, β, δ permettent de dé�nirla transformation alulée.



A.1. Equations du méanisme des paragraphes 2.4.3 et 4.4 183A.1 Equations du méanisme des paragraphes 2.4.3 et 4.4Dans e paragraphe, nous détaillons expliitement 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 Perept

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 Fous

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 Antiipation
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))



A.2. Paramètres du méanisme du paragraphe 2.4.3 185A.1.7 PFL'ativité des unités pf sont dé�nies par l'utilisateur puisqu'elles spéi�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 Swith
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 méanisme du paragraphe 2.4.3Les paramètres des neurones de toutes les artes de e modèle (I∗, V 4∗, IT∗, PF∗, perept, fous,wm, swith) sont donnés dans la table A.1. Les paramètres des fontions 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 partiularité pour les artes IT . Puisque le hamp réepteur de es ellules est très large(il ouvre tout le hamp visuel), on ajoute des onnexions latérales pour ampli�er le ontraste entre lesellules représentant des attributs antagonistes dans le monde qu'on onsidère. C'est à dire que les ellules
IT s'autoexitent 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'espae des attributs était disrétisé moins brutalement, on pourrait imaginer desprojetions latérales loalement exitatries et inhibitries sur de plus grandes distanes.



186 Annexe A. Paramètres des modèles
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 - - -perept 40x40 -0.1 0.5 2.0fous 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 4.0fous 1.0 0.65 5.0 N
√

2Tab. A.2 � Paramètres des fontions de voisinage des artes du modèle.
Soure Destination C σcI_* V4_* 0.25 point à pointI_*, PF_* V4_* 0.15 point à pointI_*, fous V4_* 0.5 point à pointV4_* IT_* 1.0 maxV4_* perept 1.0 maxperept fous 0.4 2.0perept wm 0.3 2.0fous wm 0.2 2.0sw, wm fous -4.0 point à pointPF, IT mv - -PF, IT sw - -Tab. A.3 � Paramètres des onnexions entre les artes du modèle.



A.3. Paramètres du méanisme du paragraphe 4.2 187A.3 Paramètres du méanisme 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 fontions de voisinage danshaque 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 fontions de voisinage des artes du modèle.Soure 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 méanisme du paragraphe 4.3Les paramètres des neurones de toutes les artes de e modèle (input, fous,wm, thal_wm,antiipation, swith) sont donnés dans la table A.8. Les paramètres des fontions 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 0.75fous 40*40 -0.05 14.0 0.75wm 40*40 -0.2 13.0 0.6thal_wm 40*40 0.0 13.0 0.6antiipation 40*40 0.0 5.0 4.0swith 1*1 0.0 1.0 10.0Tab. A.8 � Paramètres des neurones de haque arte du modèle.

Carte A B σa σbfous 1.7 0.65 4.0 25.0wm 2.5 1.4 2.0 3.5antiipation 1.6 1.0 3.0 4.0Tab. A.9 � Paramètres des fontions de voisinage des artes du modèle.



A.5. Paramètres du méanisme du paragraphe 4.4 189Soure Destination C σcinput fous 0.25 2.0input wm 0.3 2.0fous wm 0.20 2.0wm thal_wm 2.35 1.5thal_wm wm 2.40 1.5antiipation wm 0.2 2.0wm, swith fous -5.0 point à pointTab. A.10 � Paramètres des onnexions entre les artes du modèle.
Sources Destination α β δ Cwm, fous antiipation -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 méanisme du paragraphe 4.4Les paramètres des neurones de la arte antiipation sont donnés dans la table A.12.Les paramètres des fontions 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 desartes et des projetions du reste du modèle sont les mêmes que eux de l'annexe A.2.Carte Taille h α τantiipation 40*40 0.0 5.0 4.0Tab. A.12 � Paramètres des neurones de haque arte du modèle.Carte A B σa σbantiipation 1.6 1.0 3.0 4.0Tab. A.13 � Paramètres des fontions de voisinage des artes du modèle.Soure Destination C σcantiipation wm 0.30 2.0Tab. A.14 � Paramètres des onnexions entre les artes du modèle.Soures Destination α β δ Cwm, fous antiipation -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
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Annexe BDéomposition en valeurs singulières
B.1 IntrodutionLa Déomposition en Valeurs Singulières (SVD, Singular Value Deomposition) est une méth-ode de déomposition d'une matrie, réelle ou omplexe, de dimensions quelonques que l'on peutappliquer pour optimiser le alul d'un produit de onvolution. Dans le as de matries réelles,arrées, e théorème peut s'énoner de la manière suivante :Théorème 1 Soit M une matrie de Rm,n, il existe une matrie unitaire U ∈ Rm,m, une matrie
Σ ∈ Rm,n diagonale dont les oe�ients diagonaux sont positifs ou nuls, et une matrie unitaireV ∈ Rn,n telles que : M = U . Σ . VB.2 Appliation au alul d'un produit de onvolutionB.2.1 Position du problèmeSoit M une matrie réelle de taille n×n et K une matrie réelle de taille 2m+1×2m+1. Onutilise un noyau de taille impaire uniquement pour des raisons de simpliité des notations maisle résultat reste valable pour des matries de taille paire. On peut érire 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 matrie ; Dansl'équation B.1, nous n'avons pas préisé les bornes des sommes. Elles ne sont évidemment pas191



192 Annexe B. Déomposition en valeurs singulièresin�nies mais bornées par les dimensions des matries :
max(i − n + 1,−m) ≤ k ≤ min(i,m)

max(j − n + 1,−m) ≤ l ≤ min(j,m)Pour des raisons de simpliité des notations, nous ne préiserons pas par la suite les bornes dessommes.D'après le théorème de Déomposition en Valeurs Singulières, il existe deux matries unitaires
U et V et une matrie diagonale S telles que :

K = USV (B.2)La matrie S est diagonale à oe�ients positifs ou nuls. Ses valeurs diagonales sont appeléesvaleurs singulières de la matrie K et sont les valeurs propres de la matrie KK∗ où K∗ est lamatrie 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 réérire 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 alul initial. L'équation B.1 peut alors s'érire :
∀(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 ériture est de pouvoir déomposer le alul 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. Appliation aux réseaux de neurones 193Notons m′ = 2m + 1 l'une des dimensions de K. Le alul 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 matrie 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 inlure letemps de alul de la déomposition SVD qui peut être alulée en O(m′3) [Golub et VanLoan,1996,Press et al., 2007℄. Néanmoins, pour l'appliation que nous allons onsidérer au paragraphesuivant, on peut négliger e temps de alul. En e�et, nous allons appliquer la déompositionSVD pour évaluer les a�érenes d'un neurone. La matrie K orrespond alors à la matrie despoids des liens a�érents de la ellule. Sous la ondition que les poids ne varient pas pendant lasimulation, la matrie K est onstante, sa déomposition SVD l'est don également et il n'estnéessaire de la aluler qu'à la première exéution de la simulation.B.3 Appliation aux réseaux de neuronesB.3.1 PrinipeIl est relativement ourant dans nos modèles de aluler la ontribution de neurones a�érentsou latéraux en onvoluant un ensemble d'unités par un noyau représentant la matrie de pro-jetion. A�n d'optimiser es aluls, et si on ne onsidère pas d'apprentissage (e qui onstitueune restrition importante), il su�t de préaluler la déomposition en valeurs singulières desmatries de projetion. Ce alul étant réalisé au lanement de la simulation, il n'entraine pasde suroût pendant la simulation.B.3.2 Cas des projetions a�érentesConsidérons deux ouhes de neurones, pour le moment distintes. Chaque neurone xij de laouhe L2 alule la ontribution des neurones a�érents, de la ouhe L1 par :

∀xij ∈ L2 : Ii,j =
∑

xkl∈L1

w(i − k, k − l).u(xkl) (B.5)L'équation B.5 est l'ériture lassique de la somme pondérée des a�érenes d'une ellule. Enjouant simplement sur les indies et en onsidérant une matrie de poids W de taille 2m + 1 ×
2m + 1 entrée en m,m, on peut réérire 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 préédent. On peut ainsiutiliser le même raisonnement et utiliser la déomposition SVD de la matrie de poids W = USV .L'évaluation des a�érenes de la ellule se alule à deux étapes.



194 Annexe B. Déomposition en valeurs singulièresEtape 1 : Notons V S(W ) les valeurs singulières de la matrie de poids W . On onstruit unematrie 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 matrie temporaire temp alulée, les a�érenes de la ellule i, jsont alulées omme suit :
∀i, j : Ii,j =

∑

o

∑

l

σoVo,ltempi,j,o (B.7)Ainsi, pour aluler les a�érenes des unités de la ouhe L2, on ommene par aluler lamatrie temp par l'équation B.6, ommune à toutes les unités de la ouhe L2 puis on évalueindépendamment les a�érenes de haque unité grâe à l'équation B.7. En supposant les poidspartagés ('est à dire que la matrie de poids entre la ouhe L1 et la ouhe L2 est la mêmequel que soit le neurone de la ouhe L2) et n'évoluant pas pendant la simulation ('est à direqu'on ne réalise pas d'apprentissage), alors la déomposition SVD de la matrie de poids peutêtre alulée à l'exéution de la simulation. Ainsi, le alul des a�érenes des ellules ne se faitqu'en évaluant les deux équations B.6 et B.7.B.3.3 Cas des projetions latérales, évaluation asynhrone par arteSi le réseau est simulé en utilisant un asynhronisme total, dés qu'une unité est évaluée, elledi�use sa nouvelle ativité. Ainsi, dans le as d'un asynhronisme total, il faut adjoindre aux deuxétapes préédentes une étape supplémentaire qui onsiste à modi�er les matries temporaires desellules e�érentes. Pour les simulations présentées dans ette thèse, on utilise un asynhronismepartiel qu'on va appeler asynhronisme par arte. En e�et, l'évaluation des artes est séquentielleet l'évaluation des unités au sein d'une arte est asynhrone totale. En partiulier, les artes sontévaluées les unes après les autres. Ainsi, la mise à jour des matries temporaires, dans etteforme d'asynhronisme, n'est néessaire que si les unités ont des projetions latérales. Dans eas, après haque mise à jour de l'ativité d'une ellule, il est néessaire de mettre à jour lamatrie 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 asynhronisme total, il aurait fallu mettre à jour les matries temporaires detoutes les artes ontenant des e�érenes de l'unité, 'est à dire des unités sur lesquelles etteunité se projette.B.3.4 Evaluation des performanesDans e paragraphe, on présente brièvement les résultats d'oupation mémoire et de tempsde alul pour la simulation de deux arhitetures ave ou sans SVD. Les tests ont été réalisé surun Intel Core 2 Duo ave 2Go de mémoire.



B.3. Appliation aux réseaux de neurones 195Arhiteture à deux artes On onsidère dans e paragraphe une arhiteture onstituéede deux artes qu'on appelle input et fous. La arte input se projette sur la arte fousave des projetions gaussiennes et les unités de la arte fous ont des projetions latérales endi�érene de gaussiennes. La �gure B.1 présente le temps mis pour aluler 100 pas ainsi quel'oupation mémoire pour la simulation, dans laquelle les projetions sont dé�nies ave ou sansSVD. Sur la �gure B.1a sont représentés les temps mis pour aluler 100 pas ave ou sans SVD.Lorsque la dimension des artes augmentent, la simulation utilisant la déomposition SVD vapresque 4 fois plus vite. Sur la �gure B.1b est représentée l'oupation mémoire, en pourentagede la mémoire totale, pour les deux types de projetions (ave ou sans SVD), en fontion de lataille des artes. On onstate qu'au delà de artes de 55× 55 ellules, la mémoire sature ave lesprojetions normales, tandis qu'en utilisant les projetions SVD, puisque les poids sont partagés,la mémoire sature moins vite.

a) b)Fig. B.1 � L'arhiteture simulée ontient deux artes input et fous. La arte input a desprojetions gaussiennes sur fous. Les unités de la arte fous ont des projetions latérales endi�érene de gaussiennes. a) Temps mis pour simuler 100 pas ave ou sans SVD. La ourbe dutemps de alul sans SVD est limitée à des artes de 55 × 55 ellules puisque la mémoire satureau delà. b) Oupation mémoire pour la simulation ave ou sans SVD, en fontion de la tailledes artes. On onstate par exemple que pour une même oupation mémoire, on peut simulerun réseau ave des artes de 45 × 45 ellules sans SVD et un réseau ave des artes de 85 × 85ellules ave SVD.Arhiteture à quatre artes On onsidère ii une arhiteture onstituée de quatre artessimilaires à elle présentée dans la setion 2.4.2. Sans dérire en détail l'arhiteture, on utiliseinq projetions gaussiennes ainsi que trois projetions latérales en di�érene de gaussiennes. La�gure B.2a illustre le temps pour aluler 100 pas ave ou sans SVD. La ourbe du temps dealul 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 avedes artes de 35 × 35 ellules sans SVD et un réseau ave des artes de 60 × 60 ellules aveSVD. La �gure B.2b illustre l'oupation mémoire pour les deux simulations, en fontion de ladimension des artes. Le gain en oupation mémoire est plus important ave ette arhiteturequ'ave l'arhiteture du paragraphe préédent. Par exemple, à oupation mémoire onstante,on peut simuler un réseau ave des artes de30 × 30 ellules sans SVD et un réseau ave des



196 Annexe B. Déomposition en valeurs singulièresartes de 80 × 80 ellules ave SVD.

a) b)Fig. B.2 � On onsidère une arhiteture onstituée de 4 artes. Sans détailler l'arhiteture, ondistingue inq projetions gaussiennes et trois projetions latérales en di�érene de gaussiennes.a) Temps mis pour simuler 100 pas ave ou sans SVD. La ourbe du temps de alul sans SVDest limitée à des artes de 30 × 30 ellules puisque la mémoire sature au delà. b) Oupationmémoire pour la simulation ave ou sans SVD, en fontion de la taille des artes. On onstatepar exemple que pour une même oupation 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 Asynhronous Numerialand Adaptative omputations
C.1 Introdution

D.A.N.A. est l'aronyme de �Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative�, uneplateforme développée par N. Rougier que j'ai utilisé tout au long de ma thèse pour réalisermes simulations. Cette plateforme logiiel est onstituée d'un oeur érit en C++ et interfaé aulangage Python. L'interfaçage en Python permet une interation très faile et très rihe ave lasimulation tout en pro�tant de l'ensemble des outils développés par la ommunauté (matplotlibpour les aluls sienti�ques et le traé de graphiques, pyopengl pour de la visualisation 3D, ...).La librairie est enore 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 pakages ompilés indépendamment. Plut�t que de faire uneliste exhaustive des di�érentes lasses et méthodes disponibles dans haque pakage, on va voiromment les di�érents termes distribué, asynhrone, numérique et adaptatif sont instaniés. Jeprésenterais également suintement inq pakages 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 aluls en reposant sur la déomposition 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



198 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative omputationsC.2 Présentation des di�érents pakagesC.2.1 dana.ore : la librairie de base, alul loal et asynhroneDesriptionLa librairie dana.ore est la librairie de base qui dé�nit l'ensemble des lasses permettant deonstruire un réseau, onstitué de artes, elles-mêmes onstituées d'unités. Ce pakage fournitainsi le adre permettant de dé�nir les unités élémentaires de aluls. Elle dé�nit également unelasse link qui représente un lien entre deux unités, et qui ontient trois attributs :� une unité soure,� une unité destinatrie,� un poids.On dispose de deux façons pour onneter des unités entre elle. D'une part il est possible de lesonneter une par une, depuis le sript de simulation en spéi�ant une unité soure, destinatrieet un poids. Il est également possible d'utiliser une dé�nition plus élaborée des poids. Pour efaire, la lasse projetion utilise quatre attributs, haque attribut pouvant prendre un ensemblelimité de valeurs :� une forme : Point, Box, Dis ;� une distane : Eulidian, Manhattan, Max ;� une densité : Full, Sparse, Sparser qui dé�nissent haune une probabilité de réer uneonnexion ;� un pro�l : Constant, Linear, Uniform, Gaussian, DoG (Di�erene of Gaussians).Ce pakage dé�nit également le shéma d'évaluation asynhrone des unités. Les simulationsétant exéutées sur une mahine séquentielle, l'asynhronisme ne peut être que simulé. Il existedi�érentes façons de simuler l'asynhronisme sur une mahine 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 veteur, 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 séquenes d'évaluation des unités sont générées à l'exéution de la simulation età haque pas d'évaluation, l'une de es séquenes d'évaluation est hoisie aléatoirement.Dans DANA, le shéma d'évaluation n'est pas rigide et il est possible de le modi�er as-sez failement. Les simulations présentées dans ette thèse ont néanmoins été e�etué ave letroisième shéma d'évaluation dans lequel plusieurs séquenes d'évaluation sont générées à l'a-vane et, à haque pas de temps, l'une de es séquenes est hoisie aléatoirement.ExemplesLa struture générale des sripts de simulation est :



C.2. Présentation des di�érents pakages 199� inlusion des librairies,� onstrution 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 sript C.1 dé�nit un réseau très simple onstitué d'une seule arte, ontenant 30 × 30unités. Les onnexions latérales sont une di�érene de gaussiennes. La �gure C.1 illustre lesprojetions ainsi onstruites (le poids des onnexions est représenté par un gradient de ouleurde bleu vers rouge orrespondant à des projetions inhibitries puis exitatries).
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 sript permet de réer une arte de 30× 30 ellules. Les onnexions latérales dansla arte sont dé�nis par une di�érene gaussienne, illustrée à droite.



200 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative omputationsC.2.2 dana.nft : dé�nition de l'équation d'évolution des ellules, alul numériqueDesriptionLe pakage dana.nft introduit les unités dont l'ativité est régie par l'équation d'évolutiondu premier ordre disrétisée 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 déhargespontanée et lateral et input respetivement la ontribution des unités d'une même arte et laontribution des unités des autres artes. La distintion entre les unités latérales (pour le terme
lateral) et a�érentes (pour le terme input) est uniquement oneptuelle.ExemplesL'utilisation d'unités du pakage dana.nft est relativement simple, il su�t de le spéi�erlorsque les artes sont onstruites. Il est par ailleurs néessaire de dé�nir les paramètres del'équation, soit α, τ,minact,maxact, h. L'illustration C.2 est un exemple de sript 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 onstrutionde la arte. Il est également néessaire de spéi�er les paramètres qui régissent la dynamique desunités. Ces paramètres sont ommuns à toutes les unités d'une même arte.



C.2. Présentation des di�érents pakages 201C.2.3 glpython : une librairie de visualisationDesriptionLa libraire glpython fournis l'ensemble des objets et des méthodes qui permettent de visu-aliser un réseau. Il est néessaire de onstruire deux objets, un objet �gure et un objet window.L'objet window est le onteneur prinipal dans lequel plusieurs �gures peuvent être insérées. Enpartiulier, 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. Auun réseau n'appa-raît puisqu'auun réseau n'a été dé�ni dans le sript. En bas de la fenêtre apparaît un terminalpython grâe auquel il est possible de failement interagir ave la simulation (laner la simula-tion, l'arrêter, modi�er les paramètres des poids, des unités, visualiser les ativités 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 sript illustre quels pakages inlure et quelles méthodes appeler pour onstruire lafenêtre graphique. Il est omplémentaire aux sripts présentés préédemment et qui permettentde onstruire un réseau. La �gure de droite illustre la fenêtre de visualisation.C.2.4 dana.learn : une librairie d'apprentissage, alul adaptatifDesriptionLe pakage dana.learn permet d'introduire de l'apprentissage dans les réseaux de neuronesdans le adre dé�nis par DANA. Le prinipe 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



202 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial 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'ativité du neurone pré-synaptique et du neurone post-synaptique. C'est une dé�nitionassez générale qui repose sur le prinipe de loalité du postulat de Hebb.Le deuxième prinipe du postulat de Hebb est le prinipe de oopération qu'on retrouve si,en onsidérant la fontion F su�samment dérivable, on alule un développement de Taylor del'expression préédente 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 prinipe de oopération, qui stipule que l'e�aité synaptique dépend de la oativation 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 fontions) 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 spéi�ant les paramètres ck dudéveloppement de Taylor. Comme nous l'avons vu, es paramètres peuvent être des fontions maispour des raisons de simpliité d'implémentation, le pakage se limite à des fontions polynomialesen wij . Ainsi, haque paramètre ck est dé�nit en spéi�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 soure des liens à apprendre ;� dé�nir la arte destinatrie 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 puissane à laquelle est élevée l'ativité pré-synaptique ;� la puissane à laquelle est élevée l'ativité 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.



C.2. Présentation des di�érents pakages 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 haun des termes de la règled'apprentissage selon le formalisme présenté au paragraphe préédent. Lorsque la règle est dé�nie,un pas d'apprentissage est e�etué en appelant la méthode learn et en lui spéi�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 sripts illustrent omment dé�nir une règle de Hebb ou une règle de Oja.La règle est dé�nie en spéi�ant haun de ses termes grâe aux appels de la méthode add_one.
C.2.5 dana.sigmapi : Unités Sigma-PiLe pakage dana.sigmapi dé�nit la lasse et les méthodes permettant de réer et de onneterdes unités sigma-pi. La seule di�érene 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 typeprojetion permettant de dé�nir es liens. Un objet de link ontient le tableau des unitésdont le produit des ativités doit être alulé, 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 onnetées par le lien linki.Bien qu'il soit possible de dé�nir les liens à la main depuis le sript de simulation, la lasseprojetion introduit un ertains nombres de méthodes permettant de réer des liens d'une�forme� prédé�nie, utilisés pour les simulations présentées dans e manusrit, et qui manquentertainement de génériité, à omparer aux méthodes de dé�nition des liens proposées dans lalibrairie dana.ore .



204 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative omputationsC.2.6 dana.svd : Optimisation des alulsDesriptionDans le as où les matries 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 déomposition en valeurs singulières (SVD) omme nous l'avons mentionné dans l'annexe B.Le pakage dana.svd est la librairie permettant d'utiliser la déomposition SVD. On ne va pas,dans e paragraphe, entrer dans une desription 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 stokés dansette arte,� svd : les poids sont partagés et évalués ave la méthode de déomposition en valeurs sin-gulières.Pour dé�nir quel type d'évaluation on souhaite utiliser, il su�t, à la onstrution des liensdans le sript de simulation, de spéi�er l'attribut separable respetivement à 0, 1 ou 2. On vamaintenant détailler un tout petit peu plus la manière dont l'évaluation est implémentée. Leprinipe général onsiste à aluler, à la première exéution du sript de simulation, les déom-positions SVD des matries de poids. Ce alul n'est à faire qu'à la première exéution 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 alul en ne alulant la déomposition SVDqu'une seule fois.Comme nous l'avons vu dans l'annexe B, l'appliation de ette méthode se passe en deuxétapes. Une première étape est ommune à toutes les unités et une seonde est exéutée pourhaque unité. A l'exéution du sript de simulation, lorsqu'un poids est dé�nis à l'aide de l'objetde type projetion, la déomposition SVD des poids est alulée et les veteurs U,S, V obtenussont stokés dans la arte qui ontient les unités post-synaptiques. A l'évaluation d'un pas detemps, les artes ommenent par aluler une matrie temporaire, ommune à toutes les unitéset qui implique les ativités des unités pré-synaptiques ainsi que les matries S et V . Puis les el-lules évaluent leur ativité. Pour e faire, haque unité réupère le veteur U de la déompositionSVD dans la arte qui la ontient. Puisque les unités d'une arte peuvent avoir des a�érenesde plusieurs autres artes, un indie est a�eté à haque déomposition SVD et transmis auxunités pour qu'elles puissent réupérer le bon veteur de la transformation. L'unité utilise ainsile veteur V ainsi que la matrie temporaire alulée par la arte pour mettre à jour son ativité.Lorsque l'ativité d'une unité est mise à jour, il est néessaire de réperuter ette mise à jourdans les matries temporaires alulées au niveau des artes. Dans le shéma d'évaluation utilisépour les simulations qu'on présente dans e manusrit, 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 matrie temporaire de la arte qui ontient la ellule si et seulement siles unités de ette arte ont des projetions latérales. Pour utiliser un shéma d'évaluation danslequel les unités de tous le réseau seraient évaluées dans un ordre aléatoire ('est à dire en se



C.2. Présentation des di�érents pakages 205passant de la séquentialité d'évaluation des artes), il serait néessaire de modi�er la librairie.
ExemplesLa �gure C.5 illustre un sript permettant d'utiliser la déomposition SVD pour évaluer lespoids entre les artes intitulées input et focus.C.2.7 dana.image : Librairie de traitement d'imageDesriptionLe pakage dana.image propose un ensemble de méthodes pour réaliser des opérations sur desimages et injeter 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'extration des di�érents anaux permettant de onstruire laarte de saillane 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 lesartes de ellules DANA.Nous ne sommes pas, à proprement parler, intéressés par le alul de la arte de saillane maisplut�t par l'ensemble des aluls qui amènent jusqu'à la onstrution des artes intermédiairesqui sont, dans l'implémentation standard de L. Itti, ombinées pour former la arte de saillane.Le prinipe du alul de es artes de aratéristiques (feature maps) reposent sur la détetion,pour des attributs visuels donnés, des régions les plus ontrastées.ExemplesLes illustrations C.6 représentent l'image soure 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'ativité des ellules du réseau.18La librairie Mirage C++ est en libre aès à l'adresse http ://www.metz.supele.fr/metz/reherhe/ersidp/



206 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative omputations
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 déomposition SVD dans l'utilisation des poids, il su�t de dé�nirles poids ave la lasse projetion en spéi�ant l'attribut separable et d'utiliser les unitésproposées par le pakage. Ces unités héritent des unités de la librairie dana.nft
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Fig. C.6 � Illustration du pakage dana.image. Les illustrations du haut représentent l'imagesoure 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'ativité desunités du réseau.



208 Annexe C. Distributed Asynhronous Numerial and Adaptative omputationsC.2.8 glpython.world : Un environnement virtuelDesriptionLa librairie glpython.world dé�nit un environnement virtuel dans lequel un robot virtuel peutnaviguer. On distingue prinipalement 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 failement ajouter à la libraire en surhargeant la lasse objet fournispar glpython ;� le robot virtuel qui peut naviguer dans l'environnement et le perevoir au travers d'uneaméra 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. Leorps et la améra peuvent être déplaés 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.salienyqui alimentera ainsi le réseau ave une entrée visuelle.La prinipale di�ulté relative au déplaement de la améra onerne la transformation entreles oordonnées de la améra et l'espae neuronal utilisé dans le méanisme pour représenter laommande motrie. La orrespondane entre l'espae visuel de la améra et l'espae neuronalutilisé pour représenter la ommande motrie 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 visuelvertial ;� la taille de la arte neuronale utilisée pour représenter l'information motrie, 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 motrie pour la améra dansl'environnement.Pour e faire, on ommene 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 herhe 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 pakages 209Ainsi, lorsqu'une position pan2do, tilt2do du entre de masse est déodée d'une arte neuronalereprésentant la ommande motrie à exéuter, il su�t d'envoyer la ommande de rotation de laaméra 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 proprioeption :monotone ou expliite
D.1 IntrodutionUne des informations utilisées dans le modèle que nous avons présenté dans la setion 4.2est la position de l'oeil. Chez les primates, la position de l'oeil est fournie par la proprioeptionqui indique l'état de ontration des musles extraoulaires. Comme nous l'avons souligné, lesmesures expérimentales indiquent que la proprioeption est odée par des populations monotones(les ellules qui odent la position horizontale ou vertiale de l'oeil ont une fréquene de déhargequi dépend de façon monotone de l'exentriité horizontale ou vertiale de l'oeil). Or, dans leméanisme proposé, nous utilisons un odage expliite. 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 expliite de la position de l'oeil puisque ette positionexpliite peut être déodée linéairement d'une représentation monotone.D.2 Étude empiriqueD.2.1 Dé�nition du problèmeLa question à laquelle nous herhons à répondre est la suivante : est-il possible de déoderlinéairement une représentation expliite 2D de la position de l'oeil, à partir de quatre représen-tations monotones 1D odant respetivement la position horizontale et la position vertiale del'oeil (ave deux populations pour haque omposante : une population monotone roissante etune population monotone déroissante).Pour répondre à ette question, on mène une étude empirique d'apprentissage supervisé entreles ouhes d'entrées qui odent de façon monotone la omposante horizontale ou vertiale dela position de l'oeil et une ouhe de sortie qui ode expliitement la position de l'oeil par une211



212 Annexe D. Codage de la proprioeption : monotone ou expliitegaussienne dans une arte 2D. L'arhiteture onsidérée est représentée sur la �gure D.1
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Fig. D.1 � Arhiteture 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 ativités de



D.2. Étude empirique 213es di�érentes ouhes 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 onnete intégralement les ouhes d'entrées et la ouhe desortie, les neurones de la ouhe de sortie ayant pour fontion de transfert une sigmoïde. Lesativités des neurones de la ouhe 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 projetions 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 alulant la dérivée de la fontion de transfertqui est une sigmoïde et qui a une dérivée faile à exprimer en fontion de l'ativité du neuronepost-synaptique.D.2.2 Simulation et résultatsLes poids sont initialisés par des valeurs aléatoires de petite amplitude. Le réseau, ave uneouhe de sortie de 30 × 30 ellules, est entrainé sur 400 000 présentations de positions horizon-tales et vertiales hoisies aléatoirement.Une fois l'apprentissage terminé, on onstate (ça n'est pas illustré) que les poids d'une olonnede la ouhe de sortie ave les populations fh, gh sont onstants et les poids entre une ligne dela ouhe de sortie et les populations fv, gv sont onstants. On propose alors de moyenner surhaque olonne les poids entre fh, gh et la ouhe de sortie ainsi que de moyenner sur haqueligne les poids entre fv, gv et la ouhe 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 ouhe ahée et un neuroned'une des ouhes d'entrée. Les projetions entre les populations fh et gh et la ouhe ahéesont les mêmes sur une olonne de la ouhee ahée. Les projetions entre les populations fv et
gv et la ouhe ahée sont les mêmes sur une ligne de la ouhe ahée. a) Projetions entre lesneurones d'une ligne de la ouhe ahée et la population fh. b) Projetions entre les neuronesd'une ligne de la ouhe ahée et la population gh ) Projetions entre les neurones d'une olonnede la ouhe ahée et la population fv d) Projetions entre les neurones d'une olonne de laouhe ahée 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 fateur d'amplitude, qui sont deux fateurs d'autant plusimportants qu'on s'approhe 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 distane par rapport au entre de la population. Il ya également une modulation en amplitude qui dépend de la distane 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 prohain paragraphe, on propose uneétude analytique on�rmant la forme globale des poids en supposant les populations in�nies etontinues.D.3 Résultat analytiqueNous proposons dans e paragraphe un résultat analytique en 1D, dans le as ontinu, obtenuen ollaboration ave Thierry Vieville. Ces restritions permettent de proposer un résultat analy-tique qui est ertes réduteur (puisque dans le paragraphe préédent, on travaille dans un espae2D, disret et borné) mais qui on�rme en partie les intuitions sur la forme des poids que nousavons formulées à la �n du paragraphe préédent. L'extension au as 2D, ontinu est brièvementabordé à la �n du paragraphe.Étant données les deux fontions 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) :
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0 (D.6)Alors la fontion hh(x) dé�nie par :
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(D.8)est très prohe d'une gaussienne dé�nie par :
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216 Annexe D. Codage de la proprioeption : monotone ou expliiteave c = 0.4c0σ0 et σ = 2.32σ0On peut failement étendre le résultat préédent dans le as 2D, ontinu, en onsidérant lafontion suivante :
hhh(x, y) = f(hh(x) + hh(y) − hh(0)) (D.10)

f(x) =
x+ | x |

2
(D.11)La fontion f est une reti�ation. Le résultat indique que dans le as 2D, on peut égalementdéoder �linéairement� (dans le sens où les neurones intègrent linéairement leurs entrées) unereprésentation expliite 2D à partir de quatre représentations monotones (respetivement deuxreprésentations monotones pour la position horizontale et deux représentations monotones pourla position vertiale), sous ondition d'utiliser une non-linéarité dans la fontion de transfert quiest une simple reti�ation.
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218 Annexe E. PubliationsE.1 A Distributed Computational Model of Spatial Memory An-tiipation During a Visual Searh TaskJeremy Fix, Julien Vitay et Niolas RougierAntiipatory Behavior in Adaptive Learning Systems, p. 170�188, 2007AbstratSome visual searh tasks require to memorize the loation of stimuli that have been previouslyfoused. Considerations about the eye movements raise the question of how we are able to maintaina oherent memory, despite the frequent drasti hanges in the pereption. In this artile, wepresent a omputational model that is able to antiipate the onsequenes of eye movements onvisual pereption in order to update a spatial working memory.E.1.1 IntrodutionIn the most general framework of behavior, the notion of antiipation is intimately linkedwith the possibility to predit the onsequenes and the outomes of a given ation. If we on-sider that any ation is goal-motivated, then an ation is arried out in the �rst plae beauseit is antiipated that this ation ould lead to a situation where it is more straightforward toreah the goal. In this framework, antiipation an be viewed as a predition of the future and istightly linked to the notion of goal-direted behavior. However, there also exists more struturalreasons why antiipation is neessary.For example, when dealing with both aurate and very fast movements like athing a ballor sanning a visual sene, brain representations should be updated very quikly (even in advanein some ases) in aordane with the task that is arried out. The problem in this ontext isthat the time sale required for arrying out suh tasks may be dramatially smaller than thetime sale of a single neuron. Moreover, those neurons are also in interation with other neuronsin the network and the resulting dynami may be even slower. One solution to ope with thisproblem is to use a forward preditive model that is able to antiipate the onsequenes andoutomes of a motor ation. The resulting dynami at the level of the model is then faster thanthe dynami of its omponents.Let us onsider the ability to antiipate hanges in the visual information resulting from aneye saade. This antiipation is known to be largely based on unonsious mehanisms thatprovide us with a feeling of stability while the whole retina is submerged by di�erent informationat eah saade : produing a saade results in a omplete hange in the visual pereption of theouter world. If a system is unable to antiipate its own saadi movements, it annot pretend toobtain a oherent view of the world : eah image would be totally unorrelated from the others.One stimulus being at one loation before a saade ould not be easily identi�ed as being thesame stimulus at another loation after the saade. Consequently, the saadi eye movementsshould be antiipated in order to keep the oherene of the sene and to be able to trak down



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task219interesting targets. A number of works already addressed the spei� problem of visual searhof a target among a set of distrators. However, most of the resulting models do not deal withthe problem of saadi eye movements that produe drasti hanges in the available visual in-formation.Using neural �elds introdued 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 spei�problem of antiipation during visual searh using a purely distributed and numerial neuralsubstrate. After brie�y reviewing litterature related to visual searh in the �rst setion, we in-trodue a very simple visual experiment that helps illustrating the underlying mehanisms of themodel that is detailed in the same setion.E.1.2 Visual searhVisual searh is a ognitive task that most generally involves an ative san of a visual senefor �nding one or several given targets among distrators. It is deeply anhored in most animalbehaviors, from a predator looking for a prey in the environment, to the prey looking for a safeplae to avoid being seen by the predator. Psyhologial experiments may be less eologial andmay propose for example to �nd a given letter among an array of other letters, measuring thee�ieny of the visual searh in terms of reation time (the average time to �nd the targetgiven the experimental paradigm). In the early eighties, [Treisman et Gelade, 1980℄ suggestedthat the brain atually extrats some basi features from the visual �eld in order to perform thesearh. Among these basi features that have been reently reviewed by [Wolfe, 1998℄, one an�nd features suh as olor, shape, motion or urvature. Finding a target is then equivalent to�nding the onjuntion of features (that may be unique) that best desribes the target. In thissense, [Treisman et Gelade, 1980℄ distinguished two main paradigms (a more tempered point ofview an be found in [Dunan et Humphreys, 1989℄).Feature searh refers to a searh where the target di�ers from distrators against exatly onefeature.Conjuntion searh refers to a searh where the target di�ers from distrators against two ormore features.What haraterizes best the feature searh is a onstant searh time that does not dependon the number of distrators. The target is su�iently di�erent from the distrators to pop out.However, in the ase of onjuntion searh, the mean time needed to �nd the target is roughlyproportional to the number of distrators 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 proessed in separated feature maps. Competition insideone map would lead to Feature searh, based on the idea that the item di�ering the most from itsbakground would win the ompetition and be represented. For targets di�ering from distratorsby more than two features, there an not be any global ompetition. This would mean that�nding the target requires to suessively san every potential andidate until the orret target
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Fig. E.1 � Feature searh an be performed very quikly as illustrated on the left part of the�gure ; the dis shape literally pops out from the sene. However, as illustrated on the right partof the �gure, if the stimuli share at least two features, the pop out e�et is suppressed. Hene,�nding the dis shape with the stripes going from up-left to down-right requires an ative sanof the visual sene.is found. This explains the dependane of the searh time on the number of similar distratorsin onjuntion searh tasks.The main predition of this theory is that proessing visual inputs is not a global feed-forwardproessing, but more an iterative and sequential proess on sensory representations. We desribebelow the strategies used by the brain to ahieve this sequential searh, by putting emphasis onsaadi eye movements and visual attention. The sope of this artile is therefore to model theognitive strutures involved in this sequential proessing of visual objets, and not the visualproessing of features by itself.Saadi eye movementsThe eye movements may have di�erent behavioral goals, leading to �ve di�erent ategories ofmovements : saades, vestibulo-oular re�ex, optokineti re�ex, smooth-pursuit and vergene.However, in this artile we will only fous on saades (for a detailed study of eye movements,see [Leigh et Zee, 1999℄, [Carpenter, 1988℄).Saades are fast and frequent eye movements that move quikly the eye from the urrentpoint of gaze to a new loation in order to enter a visual stimulus on the fovea, a small areaon the retina where the resolution is at its highest. The veloity of the eyes depends on theamplitude of the movement and an reah up to 700 degrees per seond at a frequeny of 3 Hz.The question we would like to address is how the brain may give the illusion of a stable visualspae while the visual pereption is drastially modi�ed every 300 ms.While the debate to deide whether or not the brain is blind during a saade has not beensettled (see [Li et Matin, 1997,Burr, 2004,Kleiser et al., 2004,Ross et al., 2001℄ for the notion ofsaadi suppression and [O'Regan et Noë, 2001℄ for a disussion about the neessity of a saadisuppression mehanism), the oherene between the pereption before and after a saade annotbe established aurately solely based on pereption. One solution is to onsider that the brainmay use an e�erent opy of the voluntary eye movement to remap the representation it has



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task221built of the visual world. Several studies shed light on pre-saadi ativities in areas suh asV4 and LIP where the loations of relevant stimuli are supposed to be represented. In [Mooreet al., 1998℄, the authors suggest that �the presaadi enhanement exhibited by V4 neurons[...℄ provides a mehanism by whih a lear pereption of the saade goal an be maintainedduring the exeution of the saade, perhaps for the purpose of establishing ontinuity aross eyemovements�. In [Merriam et Colby, 2005℄, the authors review evidenes that LIP neurons, whosereeptive �eld will land on a previously stimulated sreen loation after a saade, are exitedeven if the stimulus disappears during the saade. In a reent study, [Sommer et Wurtz, 2006℄showed neurons in FEF that reeive projetions from the superior olliulus that ould explainthe origin of a orollary disharge signal, responsible for the presaadi ativity exhibited bythese neurons.Visual attentionFousing on a given stimulus of the visual sene is a partiular aspet of the more generalonept of attention that has been de�ned as the apaity to onentrate ognitive ressoureson a restrited 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 sene is not proessed as a whole but rather proessed bysuessively fousing on interesting parts of it, possibly involving eye movements, but this is notneessary. The seletion of a target for an eye movement is then losely related to the notionof spatial attention ( [Moore et Fallah, 2001℄) that is lassially divided into two types : overtattention whih involves a saade to enter a stimulus on the fovea and overt attention inwhih no eye movement is triggered. These two types of spatial attention were �rst supposedto be independent ( [Posner et Petersen, 1990℄) but reent studies suh 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 neuralstrutures but the movement is inhibited in overt attention. A more general disussion aboutthe overt and overt stages of ation an be found in [Jeannerod, 2001℄.The deployment of attention on a spei� part of the visual information an be the onse-quene of two phenomenas. Firstly it an rely on the salieny of a stimulus, ompared to itssurrounding (for example a sudden strong �ash light) ; this is known as bottom-up attention.Seondly, it an also depend on the task in whih the subjet is involved, whih ould need toenhane some parts of the pereption (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 orties. If we onsider a spei� neurontuned to a given orientation in his reeptive �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 reeptive �eld� the response of the neuron is low when an oriented bar with an orientation di�erent from



222 Annexe E. Publiationsthe prefered one (alled bad stimulus) is presented in its reeptive �eld� the response is between the two preedings when both a good and bad stimulus is presentedWhen a monkey is involved in a task that requires to selet one of the two stimuli, for examplethe good one, the response of the neuron is enhaned. The study of this suppressive intera-tion phenomena was extended by further authors ( [Luk et al., 1997℄, [Reynolds et Desimone,1999℄, [Treue et Maunsell, 1996℄).As we will see in setion E.1.3.0, we do not deal with how the saliene of the visual stimuli isomputed, whether or not it is a bottom-up or top-down proessing. The main points are thatfor eah loation in the visual spae, we are able to ompute its behavioral relevane, and thatonsidering eye movements neessarily implies dealing with overt attention.
Computational modelsOver the past few years, several attempts at modeling visual attention have been engaged( [Koh et Ullman, 1985℄, [Tsotsos et al., 1995℄, [Wolfe, 2000℄, [Itti et Koh, 2001℄, [Hamker,2004℄). The basi idea behind most of these models is to �nd a way to selet interesting loationsin the visual spae given their behavioral relevane and whether or not they have already beenfoused. The two entral notions in this ontext have been proposed by [Koh et Ullman, 1985℄and [Posner et Cohen, 1984℄ :� salieny map� inhibition of return (IOR).The salieny 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, aording to theirbehavioral relevanes. A winner-take-all algorithm an be easily used to �nd whih stimulus isthe most salient within the visual sene, that is identi�ed as the lous of attention. However, inorder to be able to go to the next stimuli, it is important to bias the winner-take-all algorithmin suh a way that it prevents going bakward to an already foused stimulus. The goal of theinhibition of return mehanism is preisely to feed the salieny map with suh a bias. The idea isto have another neural map that reords foused stimuli and inhibits the orresponding loationsin the salieny map. Sine an already foused stimulus is atively inhibited by this map, it annotpretend to win the winner-take-all ompetition, even if it is the most salient.The existene of a single salieny map is still not proved. In [Hamker, 2004℄ the author pro-poses a more distributed representation of these relevanes, making a lear anatomial distintionbetween the proessing of the visual attributes of an objet and its spatial position (aording tothe What and Where pathways hypothesized by [Ungerleider et Mishkin, 1982℄, see also [Goodaleet Milner, 1992℄). In this model, spatial ompetition ours in a motor map instead of a per-eptive one. It exhibits good performanes regarding visual searh task in natural sene, but isrestrited to overt attention. In most of the previously proposed models, the authors do not takeinto aount eye movements and the visual sene is supposed to remain stable : sanning is donewithout any saade. During the rest of this artile, we will keep the salieny map hypothesis,even if ontroverted, in order to illustrate the antiipatory mehanism.



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task223E.1.3 A model of visual searh with overt attentionThe goal of our model is to show the basi mehanisms neessary to ahieve sequential searhin a visual sene using both overt and overt attention. Using a salieny map, we need to omputethe loation of the most interesting stimulus that will be proessed to ahieve reognition. Thisfous of attention on a stimulus has to be displaed in two situations : in overt attention, thisfous has to be dynamially inhibited to represent another stimulus. There is therefore a needfor an inhibition-of-return mehanism than an inhibit the urrent fous of attention. Moreover,we have to memorize the loations of previously attended stimuli, by the mean of a dynamispatial working memory.The seond 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-saadi loations of memorized stimuli. This is where an antii-patory mehanism is mandatory.To desribe these mehanisms, we �rst present an experimental setup for whih previousomputational models would fail to ahieve e�ient sequential searh. We then present the ar-hiteture of our model and report simulated results.ExperimentIn order to aurately evaluate the model, we setup a simple experimental framework in whihsome idential stimuli are drawn on a blakboard and are observed by a amera. The task is tosuessively fous (i.e. enter) eah one of the stimuli without fousing twie on any of them. Weestimate the performane of the model in terms of how many times a stimulus has been foused.Hene, the point is not to analyze the strategy of deiding whih stimulus has to be fousednext (see [Findlay et Brown, 2006a,Findlay et Brown, 2006b℄ for details on this matter). In theontext of the proposed model, the strategy is simply to go from the most salient stimulus to theleast salient one, and to randomly pik one stimulus if the remaining ones are equally salient.Figure E.2 illustrates an experiment omposed of four idential stimuli where the visual sanpath has been materialized. The e�et of making a saade from one stimulus to another is shownand underlines the di�ulty (for a omputational model) of identifying a stimulus before andafter a saade. Eah one of the stimuli being idential to the others, it is impossible to performan identi�ation based solely on features. The only ritera that an be used is the spatial loationof the stimuli.ModelThe model is based on three distint mehanisms (f. Fig. E.3 for a shemati view of themodel). The �rst one is a ompetition mehanism that involves potential targets represented in asalieny map that were previously omputed aording to visual input. Seond, to be able to fous
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3Fig. E.2 � When sanning a visual sene, going for example from stimulus 1 to stimulus 4, asillustrated on the left of the �gure, the image reeived on the retina is radially hanged wheneah 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 whih stimuli have already been entered in order toenter another one. The �gures on the stimuli are shown only for explanation purpose and donot appear on the sreen ; all the stimuli are idential.
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anticipationFig. E.3 � Shemati view of the arhiteture of the model. The image aptured by the amerais �ltered and represented in the salieny map. This information feeds two pathways : one to thememory and one to the fous map. A ompetition in the fous map leads to the most salientloation that is the target for the next saade. The antiipation iruit predits the future stateof the memory with its urrent ontent and the programmed saade.only one on eah stimulus, the loations of the sanned targets are stored in a memory map usingretinotopi oordinates. Finally, sine we are onsidering overt attention, the model is requiredto produe a amera movement, entering the target on the fovea, used to update the workingmemory. This third mehanism works in onjuntion with two inputs : urrent memory andparameters of the next saade. This allows the model to ompute quite aurately a preditionof the future state of the visual spae, restrited to the targets that have already been memorized.The model is based on the omputational paradigm of two dimensional disrete neural �elds(the mathematial basis of this paradigm an be found in [Amari, 1977℄ for the one dimensionalase, extended to a two dimensional study in [Taylor, 1999℄). The model onsists of �ve n×nmaps of units, haraterized by their position, denoted x ∈ [1..n]2 and their ativity as a funtionof their position and time, denoted u(x,t). The basi dynamial equation that follows the ativityof a unit at position x, depends on its input I(x, t). Equation (E.1) is the equation proposed



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task225in [Amari, 1977℄, disretized in spae.
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 ativity of a�erent neurons, where a�erent neurons are de�ned as neuronsin other maps. We also onsider lateral onnetions that involve units in the same map. If wedenote waff the weighting funtion for the a�erent onnetions and wlat the weigthing funtionfor the lateral onnetions, 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 funtions as a Gaussian and di�erene 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 seond kind of units we onsider are sigma-pi units ( [Rumelhart et al., 1987℄) thatompute their input as a sum of produt of the ativity of a�erent neurons. We also onsider thelateral onnetion 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 desribe how the di�erent maps interat. Sine the sope of this artile is the antiipationmehanism, the desription of the salieny map, the fous map and the working memory willnot be aurate ; a more detailed explanation, with the appropriate dynamial equations, an befound in [Vitay et Rougier, 2005℄.Salieny map : The salieny map, also refered to as input in the following, is omputed byonvolving the image aptured with the amera of a robot used for the simulation with gaussian�lters. The stimuli we use are easily disriminable from the bakground on the basis of theolor information. This omputation leads to a representation of the visual stimuli with gaussianpatterns of ativity in a single salieny map. We do not deal with how this salieny map isomputed, 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 behavioralrelevane of eah loation in the visual spae. We point out again that this is one of our workinghypothesis, detailed in setion E.1.2.0.Fous : The units in the fous map have diret exitatory feedforward inputs from thesalieny map. The lateral onnetions are loally exitatory and widely inhibitory so that a



226 Annexe E. Publiationsompetition between the units within the map leads to the emergene of only one stimulus inthe fous map. This mehanism is not just a dynamial winner-take-all algorithm beause thewinning stimulus will still be represented in this map, even if the other stimuli in the visualsene beome more salient through time than it : it has to be expliitly inhibited. This fousedstimulus is onsidered as the next target to fous on and the movement to perform to enter iton the fovea is deoded from this map. This map then odes the parameters of the next saadeto make.Working memory : One a stimulus has appeared within the fous map and beause it isalso present in the salieny map at the same loation, it emerges within the working memory.Both the exitations from the fous map and the salieny map (at a same loation) are neessaryfor the emergene of a stimulus in the working memory area. If the foused stimulus hanges, itwill not be present anymore in the fous map suh that an additional mehanism is needed tomaintain it in the memory. It is not shown on the shemati illustration (E.3) but the memoryonsists in two maps wm and thal_wm that share exitatory onnetions in the two ways : the�rst map exites the seond and the seond exites the �rst, weighted so that the exitation islimited in spae.Memory antiipation : The memory antiipation mehanism aims at prediting whatshould be the state of the working memory, after an eye movement needed to enter the stimulusin the fous map, before the movement is triggered. This map, �lled with sigma-pi units, hastwo inputs : units of the fous map and units of the working memory. If we denote wm(x,t) theativity of the unit x of the working memory at time t, and f(x,t) the ativity of the unit x ofthe fous map at time t, we de�ne the input I(x,t) of the unit x in the antiipation map as :
I(x, t) = wsigma−pi

∑y∈ℜ2

wm(y, t)f(y− x, t) +
∑

aff

waffuaff (t) (E.5)The input of eah unit in the antiipation map is omputed as a onvolution produt of theworking memory and the fous map, entered on its oordinates. To make (E.5) learer, theondition of the sum is weaker than the one that should be used : sine the input maps are dis-rete sets of units, the two vetors y and y-x mustn't exeed the size of the maps. The equation(E.5) should also take into aount that the position eye entered is represented by a bell-shapedpattern of ativity entered in the fous map, so that an o�set should be inluded in the �rstsum when determining whih unit of the fous map multiplies wm(y, t)From (E.1) and (E.5), the ativity of the units in the antiipation 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 ativity in the antiipation map onverges to the onvolution produtof the working memory and the fous map. Sine the ativity in the fous map has a gaussianshape and the working memory an be written as a sum of gaussian funtions, the onvolutionprodut of the working memory and the fous map leads to an ativity pro�le that is the pro�lein the working memory translated by the vetor represented in the fous map. This pro�le isthe predition of the future state of the working memory and is then used to slightly exite the



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task227working memory. After the eye movement and when the salieny map is updated, the previouslysanned stimuli emerge in the working memory as a result of the onjuntion of the visual stimuliin the salieny map and the predition of the working memory : the predition is ombined withthe new pereption. This is exatly the same mehanism than the one used when a stimulusemerges in the working memory owing to the onjuntion of the ativity in the salieny map andthe fous map.Simulation and resultsThe visual environment onsists in three idential stimuli that the robot is expeted to sansuessively exatly one. A stimulus is easily disriminable from the bakground, namely a greenlemon on a white table. A omplete ativation sequene of the di�erent maps is illustrated onFig. E.4. The salieny map is �lled by onvolving the image aptured from the amera by a green�lter in HSV oordinates suh that it leads to three distint stimuli19.At the beginning of the simulation (Fig. E.4a), only one of the three stimuli emerges in thefous map, thanks to the strong lateral ompetition that ours within this map. This stimulus,present both in the fous map and in the salieny map, emerges in the working memory. Theativation within the antiipation map re�ets what should be the state of the salieny map,restrited to the stimuli that are in the working memory, after the movement that brings thefoused 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 antiipation map remain ative, whereas the ativity of the others tends to zero. Afterthe eye movement and as soon as the salieny map is fed with the new visual input, the workingmemory is updated thanks to the exitation from both salieny and antiipation map at a sameloation : the predition of the state of the visual memory is ompared with the urrent visualinformation. A new target an now be eliited in the fous map thanks to a swith mehanismsimilar to that desribed in [Vitay et Rougier, 2005℄, but not detailed here. This mehanism atslike the inhibition of return presented in setion E.1.2.0 : the memorized loations in the workingmemory are inhibited in the fous map, therefore biaising the ompetition in it, so that only anon-already foused stimulus an be the next target to fous on.In order to illustrate more expliitely the role of the antiipatory signal, we now onsider aseond experiment. In that experiment, the visual sene onsists in only two idential stimuli(Fig. E.5).The task is the same as previously, namely the robot must san eah stimulus only one,but the experimental onditions are slightly di�erent : we will enfore the robot to san thesetargets in a prede�ned order. To bias the spatial attention toward one of the two targets, we�rst inrease the intensity of the leftmost target. Then, when the saade to enter that targetis performed, we refresh the display and inrease the intensity of the rightmost target. In thatway, the senario is the following :1. Selet the leftmost target2. Fous on that target19A video of the model is available at http ://www.loria.fr/∼�x/publiations.php



228 Annexe E. Publiations3. After the saade, when the display is refreshed, selet the rightmost target4. Perform the saade to enter itThe visual bias we add makes us able to get the same experimental onditions over the trials.During a trial, we reord the ativity of the neurons whose reeptive �eld overs one of the �vepositions denoted x0, x1, x2, x3 and x4 on the �gures, in the four maps : visual, fous, wm andantiipation. In a typial trial, we will have a target at x1 and x3, then, after the �rst saade,the targets will be at x2 and x4 to �nally oupy, after the last saade, the positions x0 and x2(Fig. E.6 Top).Moreover, two onditions are onsidered ; In the �rst one (Fig. E.6), the antiipation is enabledwhereas in the seond one (Fig. E.7), the antiipatory 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 exited (dashed line) whereas the neurons at the other positions remain silent. Thetwo positions x1 and x3 ompete for the spatial attention. Sine we added a bias toward the targetat position x1, the spatial attention is on target x1, rather than on target x3, so that the ativityof the neuron at position x1 in the fous map (solid line) grows up, whereas the ativity of theneuron at position x3 in the same map dereases to zero. The attention on target x1 enables itto emerge in the working memory (dash-dot line). The task is now to produe an eye movementthat will enter that target. The antiipatory mehanism predits that when that target willbe entered, it will oupy the position x2 : the ativity of the neuron at position x2 grows up(dotted line). As soon as the saade is performed, we refresh the display. The two targets nowoupy the positions x2 and x4. The bias toward the rightmost target enfores that target to beattended. The ativity of the neurons at position x4 in the fous map and the working memorygrows up. Whereas the target at position x4 emerges in the working by the onjontion of anativity in the visual input and the fous map, the target at position x2 emerges thanks to thevisual input and the antiipatory signal. As we an see on �gure E.7 in whih the antiipatorysignal was disabled, the position of the �rst attended target annot be updated at position x2.Finally, a saade to enter the target at position x4 is performed. In the ase the antiipation ispresent, the new positions of the two targets are in the working memory at x0 and x2, whereaswhen there is no antiipation, only the last attended target is in the working memory.
E.1.4 DisussionIn this paper, we have presented a ontinuous attrator network model that is able to an-tiipate the onsequenes of its own movements by atually prediting the visual sene as it issupposed to be after the exeution of an ation. Furthermore, the model also illustrates how thisinformation is used in the ontext of a serial searh of a target among a set of distrators : eahalready foused 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 dynamial equation. When dealing with this kind of dynamimodel, the integration time of the units is a ritial fator as shown in [Rougier et Vitay, 2006℄,
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e) f) g) h)Fig. E.4 � A sequene of evolution of the model during an overt visual san trial. a) One of thethree stimuli emerges in the fous map and the antiipation's units predit the future state of thevisual memory (the maps wm and thal_wm). b) During the exeution of the saade, only theunits in the antiipation map remain ative. ) The foused stimulus emerge in the memory sineit is both in the salieny map and the antiipation map at the same loation. d) A new targetto fous is eliited. e) The future state of the memory is antiipated. f) The saade is exeutedand only the predition remains. g) The two already foused stimuli emerge in the memory. h)The attentional fous lands on the last target.
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x2 x3 x4x0 x1

Fig. E.5 � The sene onsists in two idential stimuli, the blak blobs, initially symmetriallypositioned around the enter of gaze. The task is to suessively fous on eah target. During atrial, we mesure the ativity of neurons whose reeptive �eld overs the �ve positions representedby the dashed irles and denoted as x0, x1, x2, x3 and x4, in several maps.
whih shares some ideas with the present model. It means that in our ase, even if we make thehypothesis that the pereption is available during the saade (ignoring also that the pereptionis smeared), the working memory ould be updated dynamially with the pereption only if themovement's speed doesn't exeed a ritial limit. In the ase of saadi eye movements, it is thenneessary to have an antiipatory mehanism. We are de�nitely speaking about antiipation sinea predition about the futur pereption is used to maitain a oherent memory whih is mandatoryto aomplish the task we designed. It is nonetheless not limited to that partiular ase sinesanning several potential targets is one of the basi primitives we use when performing a visualsearh task.The question of learning the underlying transformation of the antiipatory mehanism, namelythe onvolution produt of the fous map and the working memory, remains open and is stillunder study. We did implement a learning mehanism, under restritions and strong hypothesesthat relies heavily on the di�erene between the pre-saadi predition and the post-saadiatual pereption. This self generated signal is able to measure to what extent the prediitionis orret or not. Hene, it is quite easy to modify the weights aordingly. The main di�ultyduring learning remains the sampling distribution of examples within the input spae whih isa well known problem in information and learning theory. Without any additional motivationalsystem that ould bias the examples aording to a given task, it is quite unrealisti to rely ona regular distribution of examples.Finally, the oherene of the visual world is solely based on an antiipatory mehanism thatultimately allows to identify targets before and after a saade despite drasti hanges in thevisual pereption. The predition of the future state of the visual memory enrihes the pereptionof the visual world in order, for example, to prevent fousing twie on the same stimulus. Ofourse, this model does not pretend to be omplete nor aurate and does not takle a numberof problems that are diretly related to visual pereption. However, we think that the possibilityto unonsiously antiipate our own ations using a dynami working memory ould be extendedto other motor tasks involving other pereption as well.
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Fig. E.6 � Case with the antiipatory signal enabled. We reord the ativity of neurons whosereeptive �eld overs one of the �ve positions x0, x1, x2, x3 and x4, in the four maps : visual,fous, wm and antiipation. During the trial, we add a bias toward one of the targets so that theattention direts to the biased target (that target is shown by the arrow). Eah subplot representsthe ativity of the neurons in eah map at a given position. The dashed line represents the ativityof the neuron in the visual map, the solid line the ativity of the neuron in the fous map, thedash-dot line the ativity of the neuron in the working memory and the dotted line the ativityof the neuron in the antiipation 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 exept that the antiipatory signal isdisabled.



E.1. A Distributed Computational Model of Spatial Memory Antiipation During a Visual Searh Task233AppendixDynami of the NeuronsEah sigma neuron loc in a map omputes a numerial di�erential equation given by equation(E.7), whih is a numerized version of that proposed in [Amari, 1977℄ and [Taylor, 1999℄ :
actloc(t + 1) = σ(actloc(t) +
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wlatactlat(t))) (E.7)Eah sigma-pi neuron loc in a map omputes a numerial di�erential equation given byequation (E.8) :
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(t)) (E.8)where σ(x) is a semi-linear funtion assuring that 0 ≤ σ(x) ≤ 1, τ is the time onstant of theequation, α is a weighting fator for external in�uenes, 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 setion E.1.3.0 desribing 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 6.0fous 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 13antiipation 40*40 Sigma-Pi 0.0 2.0 5.0Connetions 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 distane between lat and loc in terms of neuronal distane on the map(1 for the nearest neighbour). In the ase of a �reeptive �eld�-like onnetion between two maps,



234 Annexe E. Publiationsthe 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 onnetions, all the weights are the same :

wsigma−pi = A with A ∈ ℜ∗+ (E.11)
The onnetions in the model are desribed the following table :

Soure Map Destination Map Type A a B binput fous reeptive-�eld 0.25 2.0 - -fous fous lateral 1.7 4.0 0.65 17.0input wm reeptive-�eld 0.25 2.0 - -fous wm reeptive-�eld 0.2 2.0 - -wm wm lateral 2.5 2.0 1.0 4.0wm thal_wm reeptive-�eld 2.35 1.5 - -thal_wm wm reeptive-�eld 2.4 1.5 - -antiipation antiipation lateral 1.6 3.0 1.0 4.0wm, fous antiipation sigma-pi 0.05 - - -antiipation wm reeptive-�eld 0.2 2 - -



E.2. From physiologial priniples to omputational models of the ortex 235E.2 From physiologial priniples to omputational models of theortex Jeremy Fix, Niolas Rougier et Frederi AlexandreJournal of Physiology - Paris, 101(1-3), pp. 32�39, 2007AbstratUnderstanding the brain goes through the assimilation of an inreasing amount of biologialdata going from single ell reording to brain imaging studies and behavioral analysis. The de-sription 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 spei� tasks to be emulated bymodels, eah of these levels also lays emphasis on priniples of omputation that must be obeyedto really implement biologially inspired omputations. Similarly, the advantages of suh a jointapproah are twofold : omputational models are a powerful tool to experiment brain theoriesand assess them on the implementation of realisti tasks, suh as visual searh tasks. They arealso a way to explore and exploit an original formalism of asynhronous, distributed and adap-tive omputations with suh preious properties as self-organisation, emergene, robustness andmore generally abilities to ope with an intelligent interation with the world. In this artile,we �rst disuss three levels at whih a ortial iruit might be observed to provide a modelerwith su�ient information to design a omputational model and illustrate this priniple with anappliation to the ontrol of visual attention.
E.2.1 MotivationsBuilding models and frameworks to ompute in a biologially inspired way is fruitful forboth neurosiene and omputer siene. On one hand, it leads to simulations that allow abetter understanding of the omplex relations between struture and funtion in the brain.Partiularly, it is possible to investigate the validity of hypotheses onto these relations. On theother hand, this approah allows to explore a formalism of omputation that is hardly usedin omputer siene, based on distributed, asynhronous and adaptive loal automata and tolearn to master properties suh as emergene, unsupervised learning, multimodal proessing,robustness, et. The most ritial issue in this proess is to get the pertinent information fromneurosiene and to selet or design the adequate omputational priniples. The information anbe extrated from raw data reorded in nervous systems or in behaving animals. It an also bemore elaborated and derive from a more oneptualized soure, like a funtional model. Theomputational mehanisms an be derived from a solid mathematial framework (if available)and bene�t from its properties (stability, onvergene proof). Else, it an be ad ho mehanisms,suitable for experimental investigations, the theoretial framework of whih remains to be built.To implement suh a omplex task as endowing an autonomous robot with visual searh behavior,the interplay between neurosiene and omputer siene involves several levels of desription.



236 Annexe E. PubliationsThe mirosopi levelThe mirosopi level requires to identify the adequate elementary unit of omputation de-pending on the purpose of the model. For tasks in whih the goal is to understand the innerneuronal funtioning, either at the level of a single ell or at the level of ommuniation andsynhronization between two neurons, spiking neuron models are generally preferred. In taskslike visiomotor oordination involving global patterns of erebral ativity and behavioral assess-ment, we rely on the mean �ring rate of neurons or even on the behavior of elementary iruitsof neurons that an be found in strutures like the erebral ortex [Burnod, 1989℄. Choosing suhan intermediate level of desription is also fundamental from a omputational point of view sinehandling 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 iruits, 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 reording of population of neurons (like Loal Field Potential). Suh automataaim at explaining the behavior of the ortial iruitry and generally lay emphasis on the varietyof inputs and outputs whih are integrated in ortial iruits [Bullier, 2001℄. Whereas thalamiinputs are generally implemented with a lassial integrative model emulating stimulus-spei�units [Ballard et al., 1997℄, ortio-ortial relations are represented as performing a gating e�et,implemented with multipliative onnetions, and representing feedbak as a modulatory ativityonto the pereptive �ow [Reynolds et al., 2000℄. Then, the implementation of a ortial area isonly spei�ed by the nature of feed-forward and feedbak loops feeding a map of interonnetedunits. The behavior of the whole is only a onsequene of patterns of events whih are presentedin the �ows and of the interplay of the units. In the simulation, everything is a matter of loalnumerial omputations.The mesosopi levelThe mesosopi level is that of erebral regions, homogeneous at a strutural as well as fun-tional level. In the ortex, ortial areas have been deteted for a long time, by pure observationof the ytoarhiteture (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 funtional role and to gatherthem in information �ows. This has bene�ted from great progresses in visualization and brainativity measurement tehniques (e.g. fMRI, antidromi methods). Sensory and motor poles, andthe nature of proessing between them have been intensively disussed. Partiularly, in the visualase, two main proessing �ows have been identi�ed from the oipital visual region [Ungerlei-der et Mishkin, 1982℄ : one toward the limbi temporal region (ventral pathway) dediated tovisual stimuli identi�ation and the other toward the proprioeptive and parietal regions (dor-sal pathway), the role of whih is still intensively disussed [Milner et Goodale, 1995℄, frompure spatial loalization to body involvement in visual objets 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 piture has to be made more omplex in several ways. Firstly, instead ofsequential proessing �ows, parallel and redundant proessing is reported, in dozens of inter-



E.2. From physiologial priniples to omputational models of the ortex 237onneted ortial 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).Seondly, even if this presentation lays emphasis on the feed-forward integration (how to trans-form visual information into representations of the identity and the loation of relevant objets),feedbak information seems to play a role at least as important as feed-forward in�uene [Bul-lier, 2001℄ (e.g. reeptive �elds of neurons in the parietal lobe hanging aording to body partsorientation [Cohen et Andersen, 2002℄ ; the features of a target to look modulate the ativityof V4 neurons [Desimone et Dunan, 1995℄). Thirdly, our misleading funtional and symboliintuition and the weaknesses of brain imaging tehniques initates us to imagine a step by stepproessing, where information follows yles of proessing and builds elaborated representations,whereas the funtioning is ertainly muh more distributed, asynhronous and sparse [Bullier,2001℄.To better understand and master this ounter-intuitive funtioning mode, omputationalmodels and simulations are of very high interest. From a pure strutural desription (numberand size of areas, onnetivity shemes between them) and from neessary funtional reom-mendations (loal and asynhronous evaluation of units), the loal funtioning rules of units (asdisussed in the previous setion) must be onfronted here to the ahievement of stable patternsof ativity, as observed in the living ortex. This is onsequently a way of re�nement for thefuntioning rules of the loal automaton. The overall ativity pattern whih is obtained an alsobe interpreted as a way to validate the behavioral level, as disussed at the marosopi level.The marosopi levelThe marosopi level is onerned with seleting the task or the behavior you are interestedin, and de�ning the adequate set of areas (together with their onnetivity) whih is supposedto emulate that task or behavior. Modern imaging tehniques and their assoiated statistialproessing o�er a valuable tool to relate experimental tasks to brain ativations but are not om-pletely satisfatory for several reasons. Firstly, the brain imaging tehnology itself gives somelimitations relative to the kind of behaviors and subjets that an be explored (whih are defato stereotyped), to the parts of the brain easy to observe and to their spatial and temporalresolution. More importantly, observing a pattern of ativity in the brain does not give a om-plete information neither about the role of the reorded region in the behavior nor about the kindof information it stores and proesses. More generally, the observed pattern of ativity does notprovide an interpretation of the underlying ognitive proesses. Consequently, these data mustbe orrelated with more behavioral, or even psyhologial, data and also with brain theories thatare themselves elaborated from the synthesis and interpretation of a large quantity of experi-mental results. In this piture, omputational models and simulations are omplementary waysof investigation, espeially interesting to assess the validity of an hypothesis or to tehniallyexplore an intuition. Using the asendant approah through levels of desription, as summa-rized here, also ensures that the model does not obey a too sequential, entralized, human-likeanalysis : whatever the possible bias toward suh an interpretation, the main onstraint is thatthe simulation has to work in a ompletely distributed way while yielding an emergent behaviorwith aeptable spatial and temporal harateristis and with omparable underlying distributedpatterns of ativity.
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Fig. E.8 � Feature searh an be performed very quikly as illustrated on the left part of the�gure ; the dis shape literally pops out from the sene. However, as illustrated on the right partof the �gure, if the stimuli share at least two features, the pop out e�et is suppressed. Hene,�nding the dis shape with the stripes going from up-left to down-right requires an ative sanof the visual sene.E.2.2 The omputational approahThe omputational approah requires in fat to ope with all these three levels at one inorder to have working omputational models that an explain or predit some experimentalresults. However, this is a daunting task sine we have to simultaneously integrate data fromboth anatomy, physiology and psyhology. This learly requires to make lear asumptions andhoies at several di�erent levels. We an hoose for example among elementary models of theneuron, arhitetures, granularity of models, adaptive algorithm, et. As an illustration, we wouldlike to introdue very brie�y one widely studied ognitive phenomenom (visual attention) andexplain what are the hoies we did, what those hoies implied on the model and what were theironsequenes regarding the onstraints brought by the framework of distributed, asynhronous,and numerial omputations we are using.Psyhologial and physiologial dataIn the early eighties, [Treisman et Gelade, 1980℄ proposed that the brain atually extrats, 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 searh behavior, this task is then equivalent to the �nding of onjuntion of featuresthat best desribes the target. In this sense, [Treisman et Gelade, 1980℄ distinguished two mainparadigms (see also [Dunan et Humphreys, 1989℄ who proposed a lassi�ation of visual searhe�ieny in terms of target-distrators similarities) :� Feature searh refers to a searh where the target su�iently di�ers from the distratorsto litteraly pop out from the searh sene� Conjuntion searh refers to a searh where the time to �nd the target is losely linkedto the size of a subset of the searh sene, whih ontains stimuli that are quite similar tothe target.The �gure E.8 illustrates these two searh modes using two tasks whose ommon goal is toloalize a given target. The seond task takes more time than the �rst one and the strategy
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3Fig. E.9 � When sanning a visual sene, going for example from stimulus 1 to stimulus 4, asillustrated on the left of the �gure, the image reeived on the retina is radially hanged aftereah eye movement. When the task requires to memorize the positions of the previously fousedstimuli, the di�ulty is to be able to update their memorised positions after eah saade. The�gures on the stimuli are shown only for explanation purpose and do not appear on the sreen ;all the stimuli are idential.generally used to perform the task is to suessively san eah irle until �nding the target. Thereation time then losely depends on the size of the subset of stimuli omposed by the irles.While the pop-out e�et an be explained solely on stimulus-driven ativities, it must beemphasized that in general, the seletion of a subset of potential targets highly depends on thetarget to look for. This seletion proess is one omponent of the more general onept of vi-sual attention. While the brain is submerged by a high quantity of information, and beause itsressoures are somehow limited, it must perform a seletion of the relevant information amongwhat it reeives.In the visual ase, this seletion mehanism is referred to as visual attention and an takedi�erent forms. On the one hand, feature based attention haraterises the modulation on theproessing of visual information by the knowledge of the features of an objet of interest [Motter,1994a℄. On the other hand, [Rizzolatti et al., 1987℄ provided evidenes for the in�uene of saadieye movements on direted attention, whih led to the premotor theory of attention. [Moore etFallah, 2001℄ have also shown that the preparation of an eye movement toward a spei� loationprovides a bias to the ells whose reeptive �eld overs that loation. This spatial bias is knownas spatial attention. Several experiments have provided evidenes that our brain an providesuh a spatial bias overtly in the absene of the overt deployment of eye movements [Posneret al., 1980℄, and that the underlying iruits 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 disovered by Moranet al. [Moran et Desimone, 1985℄ in V4 where neurons were found to respond preferentially for agiven feature in their reeptive �eld. When a preferred and a non-preferred stimulus for a neuronare presented at the same time in its reeptive �eld, the response beomes 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 ativity was also observed in other ortial areas. In [Treue et Maunsell, 1996℄, the



240 Annexe E. Publiationsauthor reported feature-based attentional modulation of visual motion proessing in area MT.An inreasing litterature is also reporting that the modulatory e�et of attention is not restritedto the extrastriate ortex but also extends to the early visual areas [Silver et al., 2007℄.The observed modulatory e�et of attention on the proessing of single units raises the in-triguing issue of determining its origin(s). As detailed in the introdution, the proessing ofvisual information is supposed to rely on two pathways. On the one hand, the ventral pathway,going from the oipital lobe through the temporal lobe is lassialy thought to mediate objetreognition [Gross, 1994℄. Several studies have shown the in�uene of the intrinsi properties ofan objet of interest on the proessing of single ells [Chelazzi et al., 1998℄. This feature-basedmehanism ould originate from the ventral pathway via massive feedbak onnetions [Roklandet VanHoesen, 1994℄, and might be generated in the ventrolateral prefrontal ortex to provide abias orresponding to the features of an objet of interest. On the other hand, the dorsal pathwaygoing from the oipital lobe through the parietal lobe is supposed to be involved in produingmotor representations of sensory information for the purpose of guiding movements [Cohen etAndersen, 2002,Matelli et Luppino, 2001℄. The temporal properties of neurons in the parietalortex annot be solely explained by proprioeptive feedbaks as a onsequene of a performedmovement. Rather, anterior areas might provide more posterior areas with the parameters of animpeding movement, then leading to antiipatory ativations or remapping, as observed by Colbyet al. [Merriam et Colby, 2005,Merriam et al., 2007℄. The later have shown that, in the ase ofsaadi eye movements, neurons in lateral intraparietal area (LIP) exhibit saade-related a-tivity ouring before, during and/or after a saade bringing a stimulus in the reeptive �eldof the reorded neurons. These reordings reveal that a iruit, involving parietal areas, is ableto predit the future position of urrently observed stimuli after an impeding eye movement.Moreover, in the ase of overt deployment of attention, a ruial issue is to be able to updatethe position of previously attended stimuli after eah saade (see �gure E.9).Saadi eye movements are too fast to suppose that a memory of the targets an be ontinu-ously updated with the visual input. Hene, a spei� mehanism using the memorized loationsof the targets and an impeding eye movement, prediting the future positions of these targetsmust exist. The frontal eye �eld (FEF) might be involved in suh a iruit. As shown by [Som-mer et Wurtz, 2004a℄, FEF reeives projetions from the superior olliulus (SC), relayed bythe mediodorsal thalamus, whih ould onvey a orollary disharge of movement ommands.Several studies have also shown memory related ativity in FEF [Lawrene et al., 2005℄ as wellas preditive responses [Umeno et Goldberg, 1997℄. This illustrates that the brain onsists inseveral ooperating areas and that a behavior observed in tasks suh as a visual searh atuallyemerges from distributed omputations.Computational approahes to visual attentionIn the �eld of omputational neurosiene, several attempts at modeling visual attention havebeen proposed. The pioneering work of [Koh et Ullman, 1985℄, relying on the Feature IntegrationTheory [Treisman et Gelade, 1980℄, distinguishes several hannels extrated from the visual input(olor, orientation, intensity), eah of them represented in di�erent sets of maps, used to buildonspiuity maps to �nally lead to a single spatial map representing the behavioral relevane



E.2. From physiologial priniples to omputational models of the ortex 241of eah loation in the visual �eld, the so-alled salieny map. The seletion of a loation toattend to is then determined by a winner-take-all operation on the salieny map. A memoryof the attended loations �nally biases that winner-take-all omputation to avoid attending topreviously attended loations. This phenomenon re�ets one omponent of the inhibition-of-return introdued by Posner and detailed in the previous setion : a ued loation failitatesthe deployment of attention at that loation when the time between the ue and the target isshort, but, for longer delays, we observe the reverse e�et and, if the target is presented at aued loation, its proessing takes longer. The model proposed by Koh and Ullman was the �rststep to further developments [Itti et Koh, 2001℄ but, from the past few years, we are observinga slight shift from purely feedforward models to models using both feedforward and feedbakprojetions [Tsotsos et al., 1995℄, sine it is now widely aepted that feedbak in�uenes play aruial role in single unit proessing. Among these models, we will fous in the rest of this artileon the work of [Hamker, 2004℄. This model learly distinguishes between the ventral and dorsalpathways with a feature-based and a spatial stream proessed along two separate pathways. Italso emphasizes the role of feedbak projetions that are supposed to be the ause of attentionale�ets. The ventral stream provides a feature-based bias orresponding to an objet of interest(an objet we are looking for in a visual searh 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 majorsoure of information arrying along the ventral and dorsal pathways, and the major target ofprojetions from higher ortial areas. The proposed model exhibits good performanes in visualsearh task but one of the limitations is that the model is restrited to the overt deploymentof attention, where no eye movement is initiated. We will see in the following setions a possibleextension of this approah to deal with saadi eye movements.A omputational modelThe models we propose are built in the framework of loal, distributed, asynhronous andnumerial omputations by onsidering assemblies of units that we all maps, eah unit beingonneted with other units in the same map by lateral onnetions and with units from othermaps by a�erent onnetions. A unit is a stand-alone omputational element, haraterised by anumeri ativity uM (x, t) that is loally updated by omputing the in�uene of input units. Theativity of eah 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 funtion omputing the in�uene of a�erentunits.A key point is to determine how the ells ombine their inputs to perform their loal om-putations. V4 neurons are a striking example of attentional modulation at the single ell (orsmall population) level, as explained in the previous setion. Let us onsider a population oforientation seletive ells, reeiving a�erent onnetions from lower level areas, these onnetionsbeing diretly modulated by feedbak onnetions oming from higher level areas. These feedbak
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a) b)Fig. E.10 � a) A population of orientation seletive ells sharing the same reeptive �eld. Thea�erent onnetions are modulated by feature-based and spatial attention as proposed in theontrast gain model b) When a prefered and non-prefered stimuli are both presented in thereeptive �eld, the response of the neuron is an average between the responses to the stimulipresented separately. When feature-based attention is direted either toward one or the otherstimulus, the ells respond as if only the attended stimulus was present. This e�et is evenstronger when spatial attention is direted toward the reeptive �eld. The plots are displayed inthe same order than the legend.projetions arry information about the features of an objet of interest (feature based atten-tion) and a loation that might be the target of an impeding ation (spatial attention) that havebeen shown to have an in�uene 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 feedbakmodulation, the ontrast gain model seems to be the most suitable (�gure E.10a). In this model,if we reord the ativity of one unit while presenting two stimuli in the reeptive �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 ativity of the ell toward its response whenonly the preferred stimulus is presented� attending the non-preferred stimulus drives the ativity of the ell toward its response whenonly the non-preferred stimulus is presentedThese modulatory e�ets re�et the biased ompetition mehanism introdued by [Desimoneet Dunan, 1995℄ and illustrate how we an deal with biologial 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 emergene of a global behavior. As an illustrating example, let us onsider the mehanismswith whih the brain might memorize the attended loations and update these positions aftereah eye movement, in the ase of an overt deployment of attention (�gure E.9). In [Vitay etRougier, 2005℄, we have proposed to onnet homogeneous assemblies of units to build a dynami
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Fig. E.11 � An example of model relying on loal, distributed, asynhronous and numerialomputations, used to perform a visual searh task. Further details an be found in the textbelow.working memory iruit. We have extended this model in [Fix et al., 2007b℄ to take into aountthe eye movements while performing a visual searh task, by adding a mehanism that preditsthe onsequenes of these saades on the visual pereption. We have shown that disrupting thismehanism drastially impairs the performanes of the system. At the single ell level, thesemodels are homogeneous and are built with the same basi units. The spei�ity of eah maponly omes from the pattern of onnetions that onnet it to the other maps. The struture ofthese projetions de�nes the arhiteture at a mesosopi level.We an also think about a model as a whole, and use it to perform visual searh tasks, measuringpsyhologial variables as, for example, the reation time. Let us onsider the model depited 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 psyhologial and physiologial data detailed in the previous setions. The purposeof this artile is not to explain deeply the patterns of onnetions between the maps. Rather, wewould like to emphasize how the �ows of information are ombined to allow the emergene of abehavior in a distributed arhiteture. The interested reader an �nd a omplete desription ofthe models in [Hamker, 2004℄ and [Fix et al., 2007b℄.The visual input is proessed in parallel in di�erent maps, extrating basi features. Thisdistributed representation of the visual input, labeled Feature Maps, then feeds two pathways,a spatial non-feature spei� one and a feature roughly non-spatial one. The main purpose of the�rst is to spatially selet a loation of interest (within the Salieny and Fous maps), to memo-rize that that given loation has been attended to (the memory onsists in a reurently onnetediruit labeled working memory), and to antiipate the onsequenes of an eye movement onthis memory, if the movement is triggered (with the Antiipation map). A key point of themodel is the use of feedbak projetions of the seleted loation to the Feature maps, biais-ing this distributed representation toward the features of the stimulus at the attended loation.



244 Annexe E. Publiations

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
0

10

20

30

40

50

60

Number of distractors

N
um

be
r 

of
 s

te
ps

 

 

Conjunction search
Feature search

Fig. E.12 � The reation time, de�ned as the number of omputational steps requiered to performthe task, inreases linearly with the set size in the onjuntion searh paradigm while keepingonstant in the feature searh paradigm.The feature spei� pathway then ombines this representation with a target template. Thistemplate might be a omplex ombination of basi features and is also projeted via feedbakonnetions to the Feature maps. The resulting ativities in the Feature proessing maps isthen propagated to the deision area so as to provide it with the neessary lues to deide whihbehavior to adopt. In our ase, we distinguish two deisions : one is to swith overtly the lousof attention (overt attention) and the other is to perform an eye movement toward that loation(overt attention). When an eye movement is performed, the target is deoded from the Fousmap. A striking onsequene of the distributed nature of the omputations is that the memoryis fed with an attended loation at the same time that the deision to swith overtly or overtlythe attention is taken.If we now use this model to perform a visual searh task20 and see it as a blak box, we anrestrit the measurements to the available ones from the point of view of an external observer,as it would be done by psyhologists 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 reord the number of saades performed by the �subjet�, the target ofthe movements, the sanpath, et.. The �gure E.12 represents the reation time, funtion of theset size, in the two paradigms of feature searh and onjuntion searh. In the �rst ase, the taskis to detet a blue bar, among green bars. In the seond ase, the task is to detet a blue barat 45 degrees among distrators 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 lassial set size e�et :in a feature searh, the time to perform the task does not depend on the number of distratorswhereas the time to perform a onjuntion searh linearly depends on the set size.The �gure E.13 is an illustration of a sanpath obtained during a visual searh task in whihthe model has to perform an eye movement toward eah of the blak targets, the visual �eldbeing limited to the dashed retangle21. The working memory ontains all the previously foused20Videos of the model performing visual searh tasks for the two paradigms of feature and onjuntion searhare available at http ://www.loria.fr/∼rougier/index.php ?n=Demos.Demos21A video of the model performing a visual searh task with expliit eye movements is available athttp ://www.loria.fr/∼rougier/index.php ?n=Demos.Demos
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Fig. E.13 � Example of sanpath obtained during a searh in whih the model has to perform aneye movement toward eah blak target. The dashed retangle represents the visual �eld and theirles represent its suessive positions. The target at the bottom right is never foused sine itnever appears in the visual �eld.stimuli and is updated after eah movement. It thus provides the seletion proess with aninhibitory bias so that, when several targets appear in the visual �eld, the next seleted targetis neessarily a non-previously foused one.E.2.3 DisussionThe interplay between neurosiene and omputer siene learly needs to be reinfored ifwe want to go any further in our understanding of ognition. This is one of the goals of the �eldof omputational neurosienes that aims ultimately at gathering knowledge and expertise fromseveral domains to propose new theories for brain and ognition. This artile highlights a possibleway of bridging the gap between omputer siene and neurosiene by explaining what are theinterests and the onstraints of modeling and how to ope with the huge amount of availabledata from psyhologial experiment, fMRI, single ell reording, et. We have to make hypothesisand hoies without neessarily having the legitimay to do so. However, we think that havingsuh a strongly onstrained and learly de�ned modeling framework helps us to make the rightasumptions. In this sense, we learly try to restrit ourselves to the design of the most simplemodel that an explain data without strong onsiderations for an exat model. For example, weknow that ommuniation 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 positionsine we annot take into aount a wide range of phenomena that are known to happen at thissale. However, at the funtional level, where virtually thousands of suh units are interating



246 Annexe E. Publiationstogether, 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 funtional 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 desription, to ompare it with more preise observations, without drawingagain the whole system.At the mesosopi level, modeling meets neurosiene on the analysis of impliated popu-lations and of their underlying behavior. Similarly to the re�nement proess in neurosienethat orresponds to iteratively better understand the funtional role of a ortial map in a task,omputational models an also enrih their desription of maps of omputing units, seen as therossroads of feed-forward, feed-bak and lateral information �ows. At this level, adding learningrules, designed as the way to desribe the mutual in�uene of these �ows, is ertainly the mostimportant task to onsider in the near future.The behavior of omputational models at the marosopi level is intended to have a deepimpat in the behavioral neurosiene and to o�er them a new behaving entity on whih toapply their measurement and analysis. This an be partiularly interesting if the simulations areembedded in suh autonomous agents as robots, giving a diret aess to an embodied ognition.
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