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Avant-propos

Apres des études de physique et de chimie a I’Ecole Supérieur de Physique et de
Chimie Industrielle de la Ville de Paris, j’ai été attirée par I’étude du cerveau, de la
cognition et du comportement humain et animal. J’ai ainsi suivi le Master de Sciences
Cognitive (EHESS, ENS Paris, ENS Ulm, Université Paris 5) et réalis¢ mon stage
dans le laboratoire IRIS, Physiopathologie de la Vision et Motricit¢é Binoculaire,
dirigé par Zoi Kapoula.

J’ai ensuite réalisé¢ ma these pendant les années 2006 a 2009. J’ai mené dans ce cadre,
les études présentées dans cette thése, centrées sur le substrat cortical de la
coordination motrice binoculaire dans ’espace 3D chez ’adulte sain. La méthode de
stimulation magnétique transcranienne a ¢été utilisée et les €tudes ont été réalisées
dans le service d’ophtalmologie du docteur Orssaud (hopital européen Georges
Pompidou). Ces travaux démontrent I’implication du cortex pariétal postérieur dans le
contréle moteur des mouvements oculaires dans I’espace 3D.

En parallele de ces études, j’ai participé a plusieurs opérations de recherche du
laboratoire IRIS. J’ai pu co-encadrer avec Zoi Kapoula deux étudiantes de master 1 de
Neurosciences (Paris 6) lors une étude sur les capacités d’alternance des jeunes
adultes et des adultes d’age moyen, réalisée au Collége de France. J’ai également
participé aux opérations de recherche menées par Zoi Kapoula et Qing Yang dans
plusieurs hopitaux. Les études chez les patients souffrant d’acouphénes ont été
menées a 1’hdpital européen Georges Pompidou en collaboration avec le professeur
Bonfils et le docteur Londero. Les études chez les patients souffrant de démence a
corps de Lewy et maladie d’Alzheimer ont ét¢ menées a I’hopital de la Pitié-
Salpétriere en collaboration avec le professeur Verny. Les études chez les enfants
dyslexiques sont ét¢ menées a 1’hopital Robert Debré. L’ensemble de ces études
révele I’oculomotricité comme un outil puissant pour 1’étude de la fonction cérébrale,
tant chez les sujets sains que chez les patients.
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Introduction

Nos yeux bougent sans cesse. Grace a leurs mouvements, mais également ceux de notre téte
et de tout notre corps, nous avons un acces privilégié au monde qui nous entoure, nous
pouvons ’explorer visuellement. L’exploration elle-méme, automatique ou volontaire, est
active, guidée par ce qui est saillant, par ce qui attire notre attention, par 1’information que
I’on recherche ou par la curiosité et le plaisir esthétique.

Nos yeux bougent car depuis la premiére cellule photosensible qui est apparue dans les
organismes, ’appareil visuel s’est hautement spécialisé, permettant la détection des formes,
des couleurs, de la perspective, la localisation dans 1’espace, la perception de la profondeur
etc. En particulier se sont développées une vision centrale et une vision périphérique. La
vision centrale est la base d’une vision haute résolution ; les projections de I’objet regardé
arrivent au centre de la rétine de chaque ceil, appelée fovéa, ou le pouvoir de résolution est le
meilleur. Nous utilisons constamment et parallelement notre vision périphérique qui nous
permet d’avoir une image large et continue, bien que moins précise, du monde autour de nous.
Le plus souvent, nous bougeons donc nos yeux pour aller fixer, c'est-a-dire placer a la fovéa
de chaque ceil, I’objet que I’on souhaite examiner. Ainsi, regarder, c’est bouger nos yeux.

Il n’aura pas échappé au lecteur un fait essentiel, que nous allons développer tout au long de
cette thése : nous avons deux yeux. Avoir deux images rétiniennes, bidimensionnelles, au lieu
d’une, nous permet d’améliorer notre vision tridimensionnelle du monde. Non seulement les
images projetées sur les deux rétines, mais aussi les informations sur la position des yeux
nous permettent de construire une vision cohérente dans 1’espace. Ainsi, bouger nos yeux,
c’est permettre I’exploration de I’environnement 3D.

D’autre part, étudier le mouvement des yeux est un outil privilégié pour la compréhension des
mécanismes de perception et d’action orchestrés par le cerveau. En effet, les réseaux sous-
tendant les mouvements oculaires sont parmi les mieux connus chez ’Homme. Cette
connaissance permettra sans doute en médecine clinique 1’¢laboration de puissants outils
d’exploration et de diagnostic. L’oculomotricité est également un outil intéressant pour
explorer les grandes questions cognitives : perception, attention, controle automatique ou
volontaire, développement, vieillissement, lecture, plaisir esthétique, etc. Pourtant, malgré la
connaissance ¢étendue sur la physiologie oculomotrice, de grandes questions restent entieres.
La question qui nous intéressera principalement au cours de cette thése concerne la
binocularité.

A la différence de certaines espéces animales, la plus connue étant les caméléons, nos yeux
bougent le plus souvent ensemble. Sont-ils commandés indépendamment 1’un de 1’autre et
apprennent-ils a se coordonner au cours du développement ou bien sont-ils soumis a une
méme commande ? Cette question a été soulevée il y a un siécle et demi et reste au cceur de



16 @ Introduction

débats passionnés en oculomotricité. Ce probléme a motivé cette thése et nous espérons
qu’elle contribuera a faire avancer cette grande controverse théorique.

Au cours de la thése, nous nous intéresserons principalement a deux grands types de
mouvements : les saccades et les vergences. Si vous pointez 1’index de votre main gauche
droit devant, puis I’index de la main droite a quelques centimétres a droite de votre index
gauche et que vous allez regarder successivement le bout de chaque index, vous réalisez des
saccades : vous changez la direction de votre regard. Si maintenant vous pointez 1’index de
votre main gauche droit devant, puis I’index de votre main droite plus preés de vous, a
quelques centimétres de votre nez, et que vous allez regarder successivement le bout de
chaque index, vous réalisez des vergences : vous changez la profondeur de votre regard. Cette
these s’intéresse a la coordination de ces deux types de mouvement, lorsque 1’on change a la
fois la direction et la profondeur de notre regard. Deux types de coordination seront
particulierement examinées. Nous chercherons a comprendre 1’interaction des systémes de
saccade et de vergence pour leur déclenchement ainsi que pour le maintien de la coordination
binoculaire des saccades. Afin de déterminer I’implication corticale dans ces mécanismes,
nous avons utilisé¢ la méthode de stimulation magnétique transcranienne, qui nous a permis de
déterminer si le cortex pariétal postérieur, au sein d’un vaste réseau d’aires corticales et sous-
corticales oculomotrices, était activement impliqué dans la coordination motrice binoculaire.

Dans la partie théorique, nous ferons le point sur les connaissances actuelles et les questions
qui restent encore non résolues. Nous commencerons dans le chapitre 1 par une revue des
¢tudes qui ont établi les connaissances de base sur le systétme oculomoteur contrdlant les
saccades et les vergences, depuis les muscles extra-oculaires jusqu’aux circuits centraux. Le
chapitre 2 examinera 1’existence d’interaction entre commandes de saccades et de vergences.
Le chapitre 3 fera un point détaillé sur la coordination binoculaire des saccades et son lien
avec la vergence. Le chapitre 4 réexaminera ces questions dans le cas particulier de la lecture,
expérience quotidienne pendant laquelle nous réalisons un grand nombre de saccades. Enfin
le chapitre 5 récapitulera nos questions théoriques sur la coordination binoculaire.

Dans la partie expérimentale, nous détaillerons les contributions des 5 études que nous avons
réalisées. Le chapitre 6 synthétisera la méthodologie expérimentale concernant
I’oculomotricité et la stimulation magnétique transcranienne. Le chapitre 7 examinera nos
deux premiéres études concernant I’initiation des saccades et des vergences lors des
mouvements complexes dans I’espace 3D. Le chapitre 8 sera consacré aux trois études
s’intéressant a la coordination binoculaire des saccades, c’est-a-dire a 1’évolution de la
vergence pendant les saccades. Enfin, le chapitre 9 offrira une synthése de nos résultats sur le
substrat cortical de la coordination des mouvements oculaires dans I’espace 3D et permettra
de dégager les conséquences théoriques de nos travaux et les perspectives ouvertes.

Le lecteur trouvera un sommaire en début de chaque chapitre. Il nous reste a vous souhaiter
une bonne lecture, qui mettra en jeu, nous I’espérons, de nombreuses saccades bien
coordonnées.
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1.1 Description comportementale

Nos yeux ne sont jamais immobiles. L’évolution a permis de développer un organe de vision
hautement spécialisé, alliant une vision centrale et une vision périphérique. Au centre de la
rétine se situe la fovéa, zone ou le pouvoir de résolution est meilleur. Nous utilisons en
paralléle notre vision centrale, qui permet d’avoir une image en haute définition, et notre
vision périphérique, qui nous permet d’avoir une vision large et continue, bien que moins
précise, du monde autour de nous. Le plus souvent nous allons fixer, c'est-a-dire nous plagons
a la fovéa de chaque ceil, ’objet que nous souhaitons examiner. Pour cela, nous pouvons
bouger la téte, ou plus rapidement et efficacement, nous pouvons bouger les yeux.

Les différents types de mouvements des yeux peuvent étre classés d’aprés leur mode
d’initiation (mouvements volontaires ou mouvements réflexes), d’aprés leurs caractéristiques
physiques (mouvements lents ou mouvements rapides), d’apres la direction du déplacement
d’un ceil par rapport a I’autre (mouvements de version changeant la direction du regard et
mouvements de vergence changeant la profondeur du regard). Nous allons brievement décrire
les différents mouvements possibles selon leurs caractéristiques fonctionnelles.

1.1.1 Description fonctionnelle des différents mouvements des yeux

Les différents mouvements oculaires permettent d’apporter 1’objet d’intérét au centre de la
rétine (saccades, vergences), de garder un objet mobile sur la fovéa (poursuite), de réagir par
réflexe a un mouvement du monde visuel par déplacement du monde et/ou déplacement de
I’observateur (réflexe optocinétique et réflexe vestibulo-oculaire) ou encore de prévenir
I’évanouissement de I’image pendant la fixation (micro-mouvements de fixations).

Réflexe vestibulo-oculaire et réflexe optocinétique

Le réflexe vestibulo-oculaire permet de maintenir I’axe visuel constant pendant les
mouvements de la téte et du corps. Le mouvement de la téte entraine un mouvement
compensatoire de 1’ceil dans I’orbite, d’amplitude égale et de direction opposée a celle du
mouvement de la té€te. Ce réflexe est issu des analyseurs labyrinthiques des canaux semi-
circulaires détectant I’accélération angulaire de la téte et sa latence est treés courte, environ 10
ms (Biguer et Prablanc 1981). Ce réflexe est fondamental pour conserver une vision claire
quand on se déplace. La plupart des mouvements naturels de la téte sont petits et entrainent de
petits mouvements oculaires compensateurs. Des mouvements amples de la téte ou une
rotation prolongée du corps provoque un nystagmus. Le nystagmus est un enchainement
rythmique rapide d’une phase lente, corrigeant approximativement la rotation du corps, et de
phases rapides (saccades) dirigées dans le sens opposé. Les phases rapides permettent de
recentrer 1’ceil dans 1’orbite et de ne pas atteindre les limites mécaniques des positions trop
excentrées. Bien que le mode d’incitation soit différent, leur fonction ne differe
fondamentalement pas de celle des saccades volontaires (voir plus loin).
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Le réflexe optocinétique provoque des mouvements similaires a celui de réflexe vestibulo-
oculaire. Le réflexe vestibulo-oculaire est déclenché directement par le mouvement de la téte
et du corps ; le réflexe optocinétique est déclenché par le glissement des images sur la rétine.
Ce glissement existe quand le corps se déplace dans le monde mais aussi quand le monde se
déplace par rapport au corps, par exemple quand nous regardons le paysage depuis un train en
marche. Les systémes vestibulo-oculaire et optocinétique sont donc complémentaires et
I’activité des noyaux vestibulaires est aussi bien modulée par les entrées visuelles que
labyrinthiques (Waespe et Henn 1977).

Poursuite

La poursuite oculaire permet une vision claire et continue d’objets se déplacant dans un
environnement stable. La vitesse de I’objet mobile est détectée et déclenche des mouvements
oculaires dont la vitesse est approximativement celle du mouvement de 1’objet sur la rétine.
La poursuite peut étre entrecoupée de saccades de rattrapage (catch up saccades) qui
permettent d’annuler le retard éventuellement accumulé.

Lorsque la poursuite est réalisée également par des mouvements de la téte, le systéme de
poursuite peut participer a ’annulation du réflexe vestibulo-oculaire (Robinson 1981). Le
systéme de poursuite pourrait également participer a la fixation oculomotrice, en éliminant les
mouvements involontaires de dérive des yeux.

Enfin, certains individus sont capables de poursuivre leur doigt dans le noir ou de poursuivre
une cible imaginaire. Le glissement rétinien n’est pas le seul signal & pouvoir stimuler la
poursuite : d’autres systémes sensoriels ou des représentations internes du mouvement d’une
cible dans I’espace peuvent déclencher une poursuite.

Saccade et vergence

Le terme de saccade désigne tout mouvement rapide changeant la direction du regard. La
fonction de la saccade, décrite par Dodge (1903) est directement li¢e a la présence de la fovéa.
Une saccade sert principalement a apporter 1’objet d’intérét au centre de la rétine, mais des
saccades existent ¢galement chez des especes dépourvues de fovéas. Les saccades peuvent
collaborer avec d’autres systémes, par exemple lors du nystagmus optocinétique et vestibulo-
oculaire, elles sont dans ce cas extrémement réflexes. Elles peuvent étre volontaires, quand
nous choisissons de regarder une nouvelle cible d’intérét.

Les vergences sont les mouvements disjonctifs, pendant lesquels les déplacements des deux
yeux s’effectuent en direction opposée. Les divergences ¢loignent le point de fixation ; ’angle
de vergence entre les deux axes optiques diminue. Les convergences rapprochent le point de
fixation ; I’angle de vergence entre les deux axes optiques augmente. Les divergences et
convergences peuvent &tre déclenchées par plusieurs stimuli. Les principaux sont les
disparités, c’est-a-dire les défauts de correspondance rétinienne, le flou rétinien, qui déclenche
I’accommodation et une vergence associée ou encore la sensation de proximité.
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Cette these s’intéresse particulierement aux saccades et vergences, décrites plus en détail ci-
apres. Ces descriptions sont largement basées sur 1’ouvrage de référence de Leigh et Zee
(2000).

1.1.2 Caractéristiques des saccades

Les saccades sont les mouvements tres rapides qui permettent de changer la direction du
regard. En d’autres mots, la profondeur du regard n’est pas modifiée, les positions de départ et
d’arrivée des yeux se situent sur un plan d’isovergence (méme angle de vergence requis), en
premicre approximation, un plan fronto-parallele. Le signal déclenchant la saccade oculaire
peut étre une erreur rétinienne de position identique pour les deux yeux, a savoir I’excentricité
de la cible par rapport a la fovéa. Les saccades peuvent toutefois étre déclenchées en
I’absence de tout stimulus visuel.

VL - T4 DEG
MR — 1

HL \k

VA A

Figure 1.1. Position des yeux au cours du temps pendant une saccade vers la gauche. VL : position verticale de
I’ceil gauche (un signal vers le haut/bas correspond a un mouvement vers le haut/bas). HL et HR : positions
horizontales de 1’ceil gauche et de 1’ceil droit (un signal vers le haut/bas correspond a un mouvement vers la
droite/gauche). VA : angle de vergence (un signal vers le haut/bas correspond a une convergence/divergence).
Source : Mays et al. (1986).

On peut recenser différentes classes de saccades: les saccades volontaires, par exemple
pendant la recherche d’objets dans le monde visuel, les saccades réflexes qui surviennent
quand le regard est attiré par 1’apparition soudaine d’un stimulus (visuel, sonore ou tactile)
dans I’environnement, les saccades spontanées, les phases rapides des réflexes optocinétique
et vestibulo-oculaire et enfin les saccades pendant les phases de sommeil paradoxal (REM,
rapid-eye-movement sleep).

Bien que d’origines trés différentes, ces saccades ont en commun plusieurs caractéristiques
que nous allons brievement décrire. Nous allons nous restreindre aux caractéristiques de
personnes en bonne santé. Toute modification peut constituer un signe clinique de troubles
neurologiques.
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Nature balistique de la saccade et vision pendant la saccade

Les saccades sont des mouvements trés rapides (leur vitesse peut atteindre 500°/s), qui durent
généralement moins de 100 ms. Les informations visuelles n’ont donc pas le temps
d’influencer le mouvement une fois démarré : on a d’abord pensé qu’elles fonctionnaient
principalement en boucle ouverte. Les saccades ne sont pourtant pas totalement balistiques.
Robinson (1975) est le premier a supposer que les saccades seraient sous le controle d’une
boucle de rétroaction rapide, principalement basée sur une copie efférente des signaux
moteurs.

D’autre part, nous expérimentons un monde stable méme quand nous bougeons nos yeux a
plusieurs centaines de degrés par seconde. Plusieurs phénomenes pourraient contribuer a cette
stabilité perceptive. Premi¢rement, des images glissant rapidement sur la rétine pourraient étre
floues et non perceptibles. Ensuite, une suppression saccadique permettrait de couper les
entrées visuelles pendant les déplacements rapides du regard (Zuber et Stark 1966). Cette
suppression se ferait par un masquage proactif et rétroactif des images visuelles avant et apres
la saccade. Ce masquage peut-étre levé en manipulant les stimuli visuels, par exemple en
présentant une scene visuelle uniquement pendant la saccade (Campbell et Wurtz 1978), ou
en déplacant un élément du monde visuel pendant la saccade (Brooks et al. 1980), ou encore
en présentant un déplacement trés rapide non perceptible pour I’ceil stable mais détectable au
moment du pic de vitesse de la saccade (Castet et Masson 2000).

Morphologie des saccades

Une caractéristique trés solide des saccades est la relation entre leur taille, leur vitesse et leur
durée. Plus la saccade est grande, plus elle est rapide et plus elle dure longtemps. Cette
relation est souvent décrite sous le terme de séquence principale de la saccade (main sequence,
Boghen et al. 1974, Bahill et al. 1975). Certains facteurs, non contrdlables par la personne
réalisant les saccades, peuvent tout de méme influencer cette séquence principale : variabilité
journaliere, fréquence de présentation des stimuli visuels, direction du mouvement, etc.
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Figure 1.2. Séquences principales des saccades. (A) Pic de vitesse en fonction de ’amplitude des saccade et (B)
Durée de la saccade en fonction de I’amplitude. Points : données issues de 10 sujets sains. Croix : données issues
de patients avec une maladie Niemann-Pick de type C. Source : Leigh et Zee (20006).
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La forme des saccades est ¢galement bien particuliere. Pendant une saccade, les yeux
accélérent, jusqu’a atteindre un pic de vitesse maximal, puis décélerent. La phase
d’accélération est en générale plus courte que la phase de décélération : le pic de vitesse
maximal arrive au début du mouvement. Le rapport de la durée de la phase d’accélération sur
la durée totale de la saccade est appelé skewness et varie en fonction de la durée des saccades
(van Opstal et van Gisbergen 1987).

Pendant une saccade, le mouvement des deux yeux n’est pas parfaitement le méme. En
général, 1’ceil abducteur (qui se tourne vers I’extérieur) va plus vite et plus loin que I’ceil
adducteur (qui se tourne vers l’intérieur), et son pic de vitesse arrive plus tot. Les yeux
divergent en début de saccade pour converger en fin de saccade. Néanmoins, la convergence
ne compense pas parfaitement la divergence initiale. La saccade se termine donc avec une
erreur de I’angle de vergence. Pour compenser, pendant la fixation, un glissement disconjugué,
c’est-a-dire différent pour les deux yeux, convergent, peut avoir lieu (Collewijn et a. 1988a,
1998b). Nous reviendrons en détail, dans le chapitre 3, sur cette asymétrie de la saccade,
appelée disconjugaison.

Une saccade peut dépasser sa cible, étre hypermétrique (overshoot), ce qui est généralement
observé pour les petites saccades; elle peut avoir au contraire manqué sa cible, étre
hypométrique (undershoot), ce qui est généralement observé pour les grandes saccades. Ce
phénomene est particulierement observé quand les cibles apparaissent a différentes positions
(range effect, Kapoula 1985). Une saccade corrective, démarrant environ 100-150 ms apres la
premicre saccade, peut ensuite amener rapidement les yeux plus prés de la cible visuelle
(Becker et Fuchs 1969). Les saccades correctives sont basé€es sur les signaux d’erreurs
rétiniennes a la fin de la premiere saccade, mais des signaux extrarétiniens peuvent également
renseigner sur la précision de la saccade primaire (Ohtsuka et al. 1989). Apres la saccade, des
mouvements de glissement des yeux peuvent étre observés pendant la fixation. Nous avons
déja parlé du glissement de fixation disconjugué, susceptible de réduire la disparité induite par
I’asymétrie des saccades. On observe également un glissement de fixation conjugué, identique
pour les deux yeux, qui serait li¢ a ’activité en pulse-slide-step des motoneurones (voir partie
sur les commandes motrices). Dans des cas pathologiques, un fort glissement pourrait refléter
un défaut d’intégration causant un mauvais appariement des commandes phasiques et
toniques (pulse-step mismach).

Les saccades permettent de modifier la direction du regard, elles peuvent donc étre
horizontales, verticales, ou obliques. Nous verrons que cette distinction n’est pas arbitraire car
les générateurs de saccades horizontales et verticales sont distincts au niveau du tronc cérébral.
Pour les saccades obliques, les composantes horizontales et verticales sont généralement
démarrées en méme temps. Si elles sont d’amplitude égale, la trajectoire est rectiligne, mais
en cas d’asymétrie des déplacements horizontaux et verticaux, les trajectoires peuvent étre
incurvées (Bahill et Stark 1975, Becker et Jiirgens 1990).
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1.1.3 Caractéristiques des vergences

La fonction de la vergence est d’aligner les axes optiques des deux yeux a la profondeur a
laquelle se trouve I’objet d’intérét. En effet, pour qu’un petit objet soit vu avec une bonne
résolution et de fagon unie, il doit étre projeté sur les deux fovéas, points rétiniens
correspondants majeurs. D’autres points du monde visuel sont également percus de maniére
unie, car ils stimulent d’autres points rétiniens correspondants. Pour une fixation donnée,
I’ensemble des points du monde visuel stimulant des points rétiniens correspondants est situé¢
sur le cercle de Vieth-Miiller. D’un point de vue psychophysique, la courbe est 1égérement
différente ; on I’appelle I’horoptere. Une petite déviation de part et d’autre de ce plan peut
¢galement provoquer la fusion des deux images rétiniennes : on appelle cette zone 1’aire de
fusion de Panum.

Un objet situé¢ au-dela de ’aire de fusion de Panum est donc a une profondeur différente de la
profondeur a laquelle le regard est fixé: les points rétiniens pour cet objet ne sont pas
correspondants et la disparit¢é qui en résulte provoque une vision double. Faites cette
expérience de placer un stylo devant vous. Si vous fixez votre stylo, un objet loin derriére
apparaitra double. Si vous fixez au contraire I’objet loin derriére, c’est votre stylo qui
apparaitra double. Cette diplopie naturelle n’est généralement pas génante dans la vie
quotidienne. Au contraire, les disparités stimulées par des projections sur des points rétiniens
non correspondants constituent des indices trés importants (parmi d’autres indices
monoculaires) permettant une vision 3D et la perception de la profondeur.

Un autre indice de profondeur serait donné par 1’angle de vergence (angle formé par les deux
axes visuels), indicatif de la profondeur a laquelle le regard est fixé. Il y a en effet une
vergence tonique, qui permet de garder le regard a une profondeur donnée (Owen et
Leibowitz 1983). Deux sortes de mouvements permettent d’ajuster 1’angle des axes optiques
selon la profondeur : la divergence, quand le point de fixation s’¢loigne et que 1’angle de
vergence diminue, la convergence, quand le point de fixation se rapproche et que I’angle de
vergence augmente. Nous allons a présent voir quelques caractéristiques de ces mouvements
de vergence.

Les stimuli déclenchant la vergence

Deux grands types de stimuli déclenchent les mouvements de vergence. Il s’agit de la
disparité, qui produit une diplopie et engendre des mouvements de fusion, et du flou rétinien,
qui engendre des mouvements de vergence couplés a I’accommodation. Un troisieéme stimulus
peut également participer. Il s’agit de la sensation de proximité des cibles, qui peut survenir
grace a de nombreux indices de profondeur monoculaire, comme les indices de taille,
d’interposition, de hauteur dans le champ visuel, de texture, de perspective, de parallaxe du
mouvement, d’effet cinétique de profondeur, etc. (voir la revue dans Leigh et Zee 2006).
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La vergence fait partie de la triade de proximité (near triade) : vergence, accommodation et
taille de la pupille s’influencent mutuellement, méme s’il existe une certaine indépendance
entre ces trois composantes. Comme les saccades, la vergence peut étre déclenchée
volontairement, mais le plus souvent elle est faite de maniére inconsciente.

Morphologie de la vergence

Les vergences sont des mouvements plus lents que les saccades : elles sont déclenchées plus
tardivement et leurs vitesses sont moins grandes. Le mouvement en réponse au déplacement
soudain d’une cible en profondeur suit une exponentielle négative avec une constante de
temps de 1’ordre de 150-200 ms, qui correspondent a celle de 1’appareil orbital en réponse a
un échelon. La commande motrice de vergence est donc principalement une commande
tonique (step, Robinson 1966, Mays 1984), quoique des commandes phasiques (pulse) et
phasiques-toniques (pulse-step) aient également été identifiées (Mays et al. 1986). Comme
pour les saccades, il existe une séquence principale liant la vitesse, I’amplitude et la durée des

vergences.
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Figure 1.3. Position des yeux au cours du temps pendant une convergence (a gauche) et pendant une divergence
(a droite). VL : position verticale de 1’ceil gauche (un signal vers le haut/bas correspond a un mouvement vers le
haut/bas). HL et HR : positions horizontales de 1’ceil gauche et de 1’ceil droit (un signal vers le haut/bas
correspond a un mouvement vers la droite/gauche). VA : angle de vergence (un signal vers le haut/bas
correspond a une convergence/divergence). Source : Mays et al. (1986).

Dans les cas de grands mouvements de vergence, on peut distinguer deux composantes :
I’initiation et la complétion (Westheimer et Mitchell 1969, Jones et Stephens 1989).
L’initiation refléterait un mécanisme de déclenchement, en boucle ouverte, et la complétion
d’un mécanisme sous feedback visuel, stimulé par les erreurs de disparités résiduelles et
destiné a rétablir la fusion (fusion-lock).

De la méme fagon que les saccades correctives, des vergences correctives peuvent exister.
Enfin, les mouvements de vergence peuvent étre stimulés par 1’apparition brusque d’un objet
en avant ou en arriére du point de fixation (ou par le déplacement volontaire du regard en
profondeur), mais il existe également une vergence de poursuite en réponse au déplacement
lent d’un objet en profondeur.
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Dans la vie quotidienne, les mouvements de vergence pure sont rares. En général, les
déplacements du regard change a la fois la direction et la profondeur. Au cours du chapitre 2,
nous reviendrons sur ces mouvements complexes dans I’espace 3D, qui peuvent étre
interprétés soit comme des combinaisons de saccades et de vergences, soit comme des
saccades asymétriques pour les deux yeux.

Méme quand les stimuli ne requiérent qu’un changement de profondeur, la vergence, et en
particulier la divergence, est souvent accompagnée d’intrusions saccadiques (Enright 1996).
Celles-ci amenent rapidement un ceil, généralement I’ceil dominant, preés de la cible visuelle,
permettant sans doute une rapide identification de 1’objet avant que le mouvement de
vergence ne soit enticrement terminé (Enright 1998).

Des mouvements de fusion verticale et de torsion peuvent également exister, mais ils sont
plus lents et d’amplitudes plus restreintes. Nous nous intéresserons particulicrement a la
vergence verticale quand nous aborderons le probléme de la coordination binoculaire et de
son adaptation (chapitre 3).
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1.2 Neurophysiologie de la saccade et de la vergence : structures sous
corticales

Nous allons a présent décrire les mécanismes neuronaux des mouvements de saccades et de
vergences. A partir des signaux rétiniens, codant des erreurs de position en deux dimensions
dans des coordonnées rétinotopiques, sont élaborées des signaux temporels (fréquence et
durée de décharge de neurones), codant des commandes motrices en trois dimension dans des
coordonnées craniotopiques (par rapport a la téte). Nous allons commencer notre description
par les muscles et les motoneurones et remonter jusqu’aux circuits corticaux activés lors des
mouvements de saccade et de vergence. Le lecteur pourra se référer a 1’ouvrage de référence
de Leigh et Zee (2006), ainsi qu’aux revues de Pierrot-Deseilligny (1985) et de Sparks (2002).

1.2.1 Muscles extra-oculaires

Chaque globe oculaire peut tourner selon 3 axes (X, Y et Z), perpendiculaires deux a deux.
Leur intersection se trouve au centre du globe oculaire (point fixe). L’axe X, transversal, dans
le plan médio-frontal, permet I’¢lévation et I’abaissement du globe oculaire. L’axe Y, antéro-
postérieur, dans le plan médio-sagittal, permet 1’intorsion ou I’extorsion. L’axe Z, vertical, a
I’intersection des deux plans cités précédemment, permet 1’adduction (direction nasale) et
I’abduction (direction temporale). Dans la suite, nous nous intéresserons a deux types de
rotation seulement. Nous négligerons systématiquement les composantes de torsion (axe Y),
auxquelles sont dédiés toute une partie de la recherche oculomotrice (pour une revue sur ce
théme, voir Wong 2004).

‘IIaxe optique

Ahduction
Adduction

Elevation _—r
Dépression |

Intorsion
Extorsion

Figure 1.4. Axes de rotation du globe oculaire. X : ¢élévation et dépression; Y : Intorsion et extorsion ; Z :
abduction et adduction. Source : cours du Dr. Xavier Perrot.
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Six muscles extra-oculaires (ou muscles oculomoteurs extrinséques), c’est-a-dire trois paires
de muscles complémentaires, permettent a chaque ceil de se mouvoir dans leur orbite par
rapport a la téte (coordonnées craniotopiques), selon les 3 axes décrit ci-dessus. Les muscles
droit latéral (ou externe) et droit médial (ou interne) sont responsables des mouvements
d’abduction et d’adduction, c’est a dire de rotation selon 1’axe Z. Les muscles droit supérieur,
droit inférieur, oblique supérieur (ou grand oblique) et oblique inférieur (ou petit oblique)
permettent des mouvements complexes selon la position des globes dans le plan horizontal.
Le muscle droit supérieur permet une ¢lévation (si I’ceil est en abduction) ou une intorsion (si
I’ceil est en adduction). Le muscle droit inférieur permet un abaissement (si 1’ceil est en
abduction) ou une extorsion (si I’ceil est en adduction). Le muscle oblique supérieur permet
une intorsion (si I’ceil est en abduction) ou un abaissement (si 1’ceil est en adduction). Le
muscle oblique inférieur permet une extorsion (si 1’ceil est en abduction) ou une ¢lévation (si
I’ceil est en adduction). Un abaissement du regard pourra donc faire appel conjointement au
muscle droit inférieur et au muscle oblique supérieur, une ¢lévation au muscle droit supérieur
et oblique inférieur.

Figure 1.5. Muscles extra-oculaires. mr : droit médial (medial rectus). Ir : droit latéral (lateral rectus). sr : droit
supérieur (superior rectus). ir : droit inférieur (inferior rectus). so : oblique supérieur (superior oblique). io :
oblique inférieur (inferior oblique). Source : Sparks (2002).

Les muscles extra-oculaires, comme tous les muscles du corps, obéissent a la loi de
Sherrington ou loi d’innervation réciproque. La contraction d’un muscle agoniste
s’accompagne d’une relaxation équivalente du muscle antagoniste pour le méme ceil. Par
exemple, le muscle droit latéral et le muscle droit médial sont antagonistes. De plus, afin de
réaliser des mouvements binoculaires conjugués, les muscles des deux yeux doivent étre
activés en synergies. Par exemple, pour une saccade vers la droite, le muscle droit latéral de
I’ceil droit et le muscle droit médial de I’ceil gauche doivent étre co-activés (agonistes crois€s).
La loi de correspondance motrice, ou loi de Hering, propre au systéme oculomoteur, formalise
cette assomption : les muscles synergistes (agonistes) des deux yeux recoivent la méme
innervation. Nous verrons que le respect de cette loi est encore débattu a nos jours. Nous
n’entrons pas plus dans le détail de la description des muscles. Leur anatomie et leurs
propriétés biomécaniques font actuellement 1’objet de recherches (pour une revue sur ce
théme, voir Demer 2007).
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1.2.2 Commandes motrices

Les muscles extra-oculaires sont innervés par des motoneurones qui contiennent les signaux
moteurs permettant d’atteindre rapidement la position désirée du regard et de s’y maintenir
pendant la fixation.

Nerfs craniens pour I’oculomotricité

Les motoneurones qui innervent les muscles extra-oculaires se trouvent dans les troisiémes,
quatriémes et sixiémes paires de nerfs craniens. Ils prennent leur origine dans trois noyaux du
tronc cérébral. Le nerf oculomoteur III prend naissance dans le noyau oculomoteur
(mésencéphalique haute) et innerve les muscles droit supérieur, droit inférieur, droit médial et
oblique inférieur ipsilatéraux. Le nerf trochléaire IV prend naissance dans le noyau trochléaire
(mésencéphalique basse) et innerve le muscle oblique supérieur controlatéral. Le nerf
abducens VI prend naissance dans le noyau abducens (jonction bulbo-protubérantielle) et
innerve le muscle droit latéral ipsilatéral, mais aussi, par ’intermédiaire d’interneurones a
travers le faisceau longitudinal médian, le noyau oculomoteur III controlatéral. Les

interneurones, dans le noyau III, contactent alors le muscle droit médial.
CEll gauche CEil droit
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Figure 1.6. Origine des nerfs craniens pour I’oculomotricité et innervation des muscles extra-oculaires. Source :
Tilikete et Milea (2004).
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Activité des motoneurones pour la saccade

Les travaux pionniers de Robinson et des études d’électrophysiologie chez le singe ont
montré que la fréquence de décharge des motoneurones était proportionnelle a la vitesse de
déplacement et a la position du globe oculaire. Par exemple, pour une saccade, il existe deux
types de décharges de potentiel d’action : une décharge a haute fréquence, phasique (pulse) et
une décharge a plus basse fréquence, tonique, en échelon (step).

La décharge phasique a une durée proportionnelle a la durée de la saccade (I’activité
commence en fait 8§ ms avant le début du mouvement, van Gisbergen et al. 1981) et son
activité est proportionnelle a la vitesse et a I’amplitude de la saccade. Elle permet de déplacer
rapidement les globes oculaires dans leur nouvelle position, en générant la force nécessaire
pour surmonter les forces de viscosité du globe oculaire. La décharge tonique a une durée
proportionnelle a la durée de la fixation et une activité proportionnelle au degré d’excentricité
des globes oculaires. Elle permet de maintenir les globes dans leur nouvelle position en
surmontant les forces d’¢élasticité du globe oculaire qui tentent de ramener le globe dans sa
position de repos. Entre I’activité tonique et 1’activité phasique se déroule une période de
transition appelée glissage (slide), qui peut durer jusqu’a plusieurs centaines de millisecondes.
Pour une saccade, I’innervation est donc en forme de pulse-slide-step (Robinson et al. 1990).
Cette activité provient de I’envoi simultané, aux motoneurones, des commandes phasiques et
des commandes toniques (voire des commandes de glissement) élaborées en amont dans le
tronc cérébral.

Le muscle antagoniste a une activité réciproque (Sindermann et al. 1978). Le motoneurone
qui I’innerve est silencieux pendant la saccade. A la fin du mouvement, il a une activité
tonique correspondant a la nouvelle position du globe oculaire.

Commandes motrices Mouvements résultants

Pulse
Pulse-
Step

Pulse-

Slide- -
Step /ﬁ

Figure 1.7. Commandes motrices hypothétiques et mouvements oculaires résultants. L’activité tonique (step)
permet de maintenir le regard a la position désirée, 1’activité phasique (pulse) permet de déplacer rapidement le
regard a la position désirée. Une combinaison d’activité tonique et phasique aux niveaux des motoneurones
permet donc de réaliser une saccade rapide vers une nouvelle position du regard et de conserver cette position.
Le mode¢le réaliste inclut une glissade (s/ide), qui permet une décroissance continue de ’activité phasique vers
I’activité tonique, source possible du glissement post-saccadique conjugué.

17\
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Motoneurones de vergence

La vergence fait appel aux motoneurones innervant les muscles droits médiaux et latéraux. Il
existe des motoneurones spécialisés dans la convergence (innervant les muscles droits
médiaux), recevant des innervations des noyaux prétectaux (Wasicky et al. 2004). Les
motoneurones abducens et internucléaires peuvent également contribuer a la vergence. Ainsi,
les mémes motoneurones peuvent décharger pour la saccade et pour la vergence, selon un
pattern d’activité phasique-tonique, codant pour la vitesse et la position (Keller et Robinson
1972, Gamlin et Mays 1992). La sensibilité de ces neurones est distribuée sur I’ensemble de
la population : chaque neurone peut jouer un plus ou moins grand réle pour les saccades ou
pour les vergences.

1.2.3 Commandes prémotrices pour les saccades

L’activité prémotrice a I’origine des saccades est exprimée dans plusieurs types de neurones
excitateurs ou inhibiteurs, codant des signaux liés au déclenchement de la saccade, a son
achévement, a sa vitesse, a son amplitude, etc. Nous allons énumérer ces neurones et leurs
localisations, en donnant a chaque fois les sigles issus du nom anglais ou latin (pour que le
lecteur familier de la littérature sur le tronc cérébral puisse s’y retrouver), puis nous décrirons
leur activité.

Les neurones prémoteurs des saccades et leurs localisations

La commande de vitesse (pulse) est encodée par les neurones phasiques (BN, burst neurons).
Pour les saccades horizontales, les neurones phasiques excitateurs (EBN, excitatory burst
neurons) se trouvent dans la formation réticulée paramédiane du pont (PPRF, paramedian
pontine reticular formation, Strassman et al. 1986a). Les neurones phasiques inhibiteurs (IBN,
inhibitory burst neurons), dans la formation réticulée médullaire (MedRF, medullary reticular
formation, Strassman et al. 1986b). Pour les saccades verticales, les neurones phasiques se
trouvent dans le noyau rostral interstitiel du faisceau longitudinal médian (riMLF, rostral
interstitial nucleus of medial longitudinal fasciculus, Blttner-Ennever et Biittner 1978). Les
neurones phasiques inhibiteurs se trouvent dans le riMLF et surtout dans les noyaux
interstitiels de Cajal (NIC, interstitial nucleus of Cajal, Horn et al. 2003).

La commande tonique en échelon (step), codant la position finale, est réalisée par un
intégrateur neuronal qui intégre, au sens mathématique du terme, la commande de vitesse
(pulse). L’intégration des signaux phasiques en signaux toniques se fait dans le noyau
périhypoglossal (NPH, nucleus prepositus hypoglossi) et le noyau vestibulaire médian (MVN,
medial vestibular nucleus) pour les saccades horizontales (Langer et al. 1986, Belknap et
McCrea 1988), et dans le noyau de Cajal (NIC, interstitial nucleus of Cajal) pour les saccades
verticales (Crawford et al. 1991).

Les neurones omnipauseurs (OPN, omnipause neurons) se trouvent dans le noyau interstitiel
du raphé (NRI, nucleus raphe interpositus, Biittner-Ennever et al. 1988). Ces neurones



Mouvements oculaires dans ’espace 3D @ 33

inhibent I’ensemble des neurones phasiques excitateurs et inhibiteurs. Enfin, d’autres types de
neurones ont une activité liée a la saccade. Les neurones phasiques précoces (LLBN, long-
lead burst neurons) sont disséminés dans la formation réticulaire du tronc cérébral incluant
les noyaux réticulaires tegmentaux du pont (NRTP, nucleus reticularis tegmenti pontis,
Kaneko 2005). Les neurones loquets (latch neurons) sont situés dans la formation réticulée.
Enfin, le colliculus supérieur contient également des neurones phasiques. Nous allons a
présent détailler le réle de chaque type de neurones.
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Figure 1.8. Dessin du tronc cérébral d’un singe. III : noyau oculomoteur. IV : noyau trochléaire. VI : noyau
abducens. PPRF : formation reticulée paramédiane du pont. Med.RF : formation réticulée médullaire. riMLF :
noyau interstitiel rostral du faisceau longitudinal médian. NIC : noyau interstitiel de Cajal. NPH, noyau
périhypoglossal. SC : colliculus supérieur. MRF : formation réticulaire du mésencéphale (neurones de vergence).
Source : Sparks (2002).

Neurones phasiques pour les saccades horizontales

Les neurones phasiques excitateurs (EBN) pour les saccades horizontales commencent a
décharger a haute fréquence environ 12 ms avant le début de la saccade ipsilatérale. Le taux
de décharge instantané est fortement corrélé a la vitesse instantanée de 1’ceil. Le nombre total
de potentiels d’action est proportionnel a I’amplitude de la saccade (van Gisbergen et al.
1981).

Les EBN projettent directement dans le noyau abducens ipsilatéral (VI) ou ils contactent a la
fois les motoneurones abducens et les neurones internucléaires. Comme nous 1’avons vu, les
motoneurones abducens innervent directement le muscle droit externe ipsilatéral, et les
neurones internucléaires parcourent le faisceau longitudinal médian et projettent dans le
noyau oculomoteur controlatéral (III). De 1a, des motoneurones pourront innerver le muscle
droit interne controlatéral.

Les EBN innervent également les IBN ipsilatéraux, qui a leur tour innervent les EBN et IBN
controlatéraux. L’un des roles des IBN est d’inhiber 1’activit¢ du muscle antagoniste : la loi
d’innervation réciproque de Sherrington (I’activation d’un muscle s’accompagne du
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relachement du muscle antagoniste) est ainsi respectée. Un second role des IBN pourrait étre
d’aider a terminer la saccade lorsque les yeux sont sur la cible. Notons que les IBN innervent
a la fois les IBN et les EBN du noyau abducens controlatéral. L’ensemble EBN-IBN forme
donc une boucle rétroactive positive a courte latence. Les neurones omnipauseurs ont un role
fondamental pour empécher le systéeme d’osciller pendant les fixations, en inhibant
I’ensemble des EBN et IBN (Ramat et al. 2005).

Enfin, les EBN et IBN projettent ¢galement vers les noyaux périhypoglossal et vestibulaire,
importants pour I’intégration du signal phasique en signal tonique (Cannon et Robinson 1985)
et le tractus paramédian, qui relaient une copie de toutes les commandes oculomotrices
jusqu’au cervelet.

Neurones omnipauseurs et neurones loquets

Les neurones omnipauseurs (OPN), dans le noyau interstitiel du raphé, envoient leurs
projections inhibitrices, principalement croisées, aux EBN et IBN. Ils déchargent continiiment,
sauf juste avant et pendant la saccade, quelle que soit sa direction. Ils cessent également leur
déchargement pendant les clignements, et leur taux de décharge est modulé par le taux de
vergence statique. L’inhibition des OPN, permettant I’initiation des saccades, proviendrait du
pole rostral du colliculus supérieur (Gandhi et Keller 1997, 1999), mais également d’autres
aires corticales (Shook et al. 1988). Pendant la saccade, I’hyperpolarisation des OPN est
temporairement liée a la vitesse des yeux, ce qui leur permet de rester silencieux. Peut-étre les
EBN sont la source de cette hyperpolarisation par I’intermédiaire de neurones inhibiteurs
appelés les neurones loquets (latch neurons, voir Sparks 2002).

Neurones phasiques précoces

Certains neurones commencent a décharger plus de 40 ms avant la saccade: nous les
appellerons les neurones phasiques précoces (LLBN, long-lead burst neurons, Kaneko 2006).
Ils déchargent avant et pendant les saccades, selon la direction du mouvement. IlIs se trouvent
dans divers endroits du tronc cérébral (pont, mésencéphale). Ils projettent vers les neurones
phasiques et les omnipauseurs ; ils projettent également vers le noyau réticulaire tegmental du
pont (NRTP). Ils ont également des connexions réciproques avec le colliculus supérieur.
D’autres LLBN se trouvent dans le noyau réticulaire tegmental du pont et projettent vers le
cervelet, d’autres encore vers la PPRF (Scudder et al. 1987). Ils auraient ainsi plusieurs
fonctions. Les LLBN prendraient part a une boucle de rétroaction de par leurs connexions
colliculaires. Ils pourraient servir a synchroniser le début et la fin des saccades, de par leurs
projections vers les omnipauseurs et les neurones phasiques prémoteurs. IlIs pourraient enfin
coder la taille des saccades via les projections vers le noyau réticulaire tegmental du pont
(NRTP).
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Figure 1.9. Réseau neuronal simplifié du tronc cérébral pour les saccades horizontales. Les fléches vertes
correspondent aux innervations excitatrices, les fleches rouges aux innervations inhibitrices. Gras et lignes
épaisses : noyaux et neurones actifs pour une saccade vers la droite. Pointillés larges : noyaux et connexions non
encore identifiés. Le réseau omnipauseurs (OPN) dans le noyau interstitiel du Raphé (NRI) inhibe 1’ensemble
des neurones phasiques. Leur silence serait provoqué par un signal de déclenchement (Tr). Le silence des OPN
serait ensuite maintenu pendant la saccade grice aux neurones loquets (La), probablement innervé par les
neurones phasiques excitateurs (EBN). Les neurones phasiques précoces (LLBN) innervent les EBN. Les EBN
dans la formation réticulée paramédiane du pont (PPRF) innervent les neurones phasiques inhibiteurs (IBN) dans
la formation réticulée médullaire (MedRF) ipsilatéral, ces derniers inhibant les EBN et IBN controlatéraux. Les
EBN innervent également les neurones des noyaux hyperglossal et vestibulaire médian (NPH/MVN) qui
intégrent les signaux phasiques en signaux toniques. EBN et neurones des noyaux NPH/MVN contactent ensuite
les motoneurones (MN) et interneurones (IN) dans le noyau abducens (IV). Les MN du noyau IV innervent le
muscle droit latéral. Les IN du noyau IV traversent le faisceau longitudinal médian (MLF) controlatéral et
contactent les MN du noyau oculomoteur (III). Cers derniers innervent le muscle droit médial. Non représenté :
le colliculus supérieur fournirait les signaux aux LLBN, aux EBN, aux IBN et aux Tr. Adapté¢ de Pierrot-
Deseilligny (1985), Leigh et Zee (2006) et Sparks (2002).
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Colliculus supérieur

Le colliculus supérieur, qui regoit des innervations de tous les champs oculomoteurs corticaux,
pourrait jouer un rdle dans la coordination de la décharge des neurones phasiques et des
neurones omnipauseurs. Le colliculus supérieur est constitué de diverses couches ; la partie
dorsale serait « visuelle » et la partie ventrale « motrice ». Il y a des connexions directes entre
la partie dorsale et ventrale (Moschovakis et Highstein 1994, Moschovakis et al. 1988), ce qui
permettrait éventuellement un déclenchement direct des saccades express (voir la partie sur
les latences), mais la plupart des connexions innervant la partie ventrale proviennent d’aires
corticales.

La partie ventrale (couches intermédiaires et couches profondes) du colliculus supérieur
contient 4 types de neurones. Les cellules de fixation déchargent pendant les fixations et les
poursuites et sont silencieuses pendant les saccades (Munoz et Wurtz 1993a). Les neurones
phasiques (fectal long-lead burst neurons) ont un pic d’activité juste avant le début de saccade,
si la cible est située dans le champ de mouvement. Les neurones a accumulation (build-up
neurons) commencent a décharger a 1’apparition de la cible et leur activité augmente jusqu’a
I’initiation de la saccade (Munoz et Wurtz 1995). Les neurones quasi-visuels (quasi-visual
cells) répondent a des stimuli dans leur champ visuel, comme des neurones visuels, mais au
contraire de ces derniéres, ils continuent a décharger quand le stimulus disparait (Sparks et
Porter 1983). Ils peuvent aussi décharger sans aucun stimulus visuel, si une saccade doit étre
effectuée vers leur champ récepteur.

La partie ventrale du colliculus supérieur joue donc un rdle important dans la sélection des
cibles et dans I’initiation des saccades. Elle contribue également a la vitesse des saccades. Le
colliculus supérieur pourrait émettre un signal de déclenchement via ses projections vers les
neurones phasiques de vergence, les omnipauseurs et le cervelet. Le colliculus supérieur n’a
cependant pas le monopole du déclenchement : d’autres aires corticales (pariétal, frontal)
pourraient également jouer le role de déclencheur (voir la partie sur les circuits corticaux et
sous-corticaux).

Organisation prémotrice pour les saccades verticales et les torsions.

Le réseau prémoteur est le méme pour les saccades verticales et les torsions, a I’exception des
points suivants : les EBN (méme type de décharge que les EBN des saccades horizontales) se
trouvent dans le riFLM et projettent vers les noyaux oculomoteurs (III) et trochléaires (IV).
Notons que I’innervation est bilatérale pour les saccades vers le haut et unilatérale pour les
saccades vers le bas. Grace a la configuration des nerfs craniens, les commandes prémotrices
dans le riFLLM contactent ainsi les muscles des deux yeux (Moschovakis 1995).

En effet, les EBN des saccades vers le haut innervent bilatéralement les noyaux III
(Moschovakis et al. 1991a). Les motoneurones des saccades vers le haut innervent ensuite
ipsilatéralement le muscle droit supérieur et le muscle oblique inférieur. Les EBN des
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saccades vers le bas innervent ipsilatéralement les noyaux III et IV (Moschovakis et al.
1991b). Les motoneurones des saccades vers le bas, issus du noyau III, innervent ensuite
ipsilatéralement le muscle droit inférieur et les motoneurones des saccades vers le bas issus du
noyau IV innervent controlatéralement le muscle oblique supérieur.

Rappelons que les IBN pour les saccades verticales se trouvent dans le noyau interstitiel de
Cajal. Cette structure contiendrait également des neurones phasiques-toniques, contribuant a
I’intégration des signaux de vitesses en signaux de position pour les saccades verticales et les
torsions. A cette différence pres, le systeme vertical/torsionel fonctionnerait de la méme fagon
que le systéme horizontal.

1.2.4 Commandes prémotrices pour la vergence

Les circuits prémoteurs de la vergence sont moins bien compris que ceux des saccades. Deux
sites majeurs abritent les neurones prémoteurs de vergence. Il s’agit de la formation réticulée
du mésencéphale, et de la formation réticulée du pont.

Une région spécifique de la formation réticulée du mésencéphale, appelée l’aire supra-
oculomotrice (Gamlin 2002), contient des neurones qui déchargent en relation avec 1’angle de
vergence (neurones toniques), avec la vitesse de vergence (neurones phasiques) et avec
I’angle et la vitesse (neurones phasiques-toniques). La plupart des neurones toniques sont des
neurones de convergence, et augmentent leur décharge 10 a 30 ms avant une convergence. Un
plus petit nombre de neurones toniques codent la divergence (Mays 1984). Les neurones
phasiques déchargent avant et pendant la vergence. Leur activité est proportionnelle a la
vitesse de la vergence et le nombre de potentiel d’action est corrélé avec ’amplitude du
mouvement, similairement aux neurones phasiques pour la saccade (Mays et al. 1986).
Encore une fois, davantage de neurones ont été trouvés pour la convergence que pour la
divergence. Enfin, les neurones phasiques-toniques ont une activité mixte.

Le role des neurones internucléaires abducens et les neurones internucléaires oculomoteurs
dans la vergence n’est pas trés bien compris. Ces neurones projettent vers les autres noyaux,
probablement en traversant le faisceau longitudinal médian. Nous avons vu que le noyau
réticulaire tegmental du pont (NRTP) contenait des neurones phasiques précoces pour la
saccade. La stimulation électrique de ce noyau peut produire des mouvements combinés
saccade-vergence ; il pourrait participer a I’interaction entre ces deux systémes. Enfin, le
NRTP contient également des neurones enticrement dédiés a la divergence et a la
convergence ; des micro-stimulations dans ce site provoque des changements de I’angle de
vergence et de I’accommodation (Gamlin et Clark 1995). Le NRTP projette vers le cervelet
(vermis oculomoteur, noyaux interstitiel et fastigial, flocculus).

Enfin, le colliculus supérieur participerait é¢galement aux mouvements de vergence (Walton et
Mays 2003). Comme les neurones omnipauseurs recoivent des innervations du colliculus
supérieur, le réseau omnipauseur pourrait également étre impliqué dans la vergence. Nous y
reviendrons dans la partie sur les modeles d’interaction saccade-vergence (chapitre 2).
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1.2.5 Autres aires sous-corticales impliquées dans la motricité des yeux

En plus du tronc cérébral et du colliculus supérieur, les autres aires sous-corticales impliquées
dans 1’oculomotricité se trouvent dans le thalamus, les ganglions de la base, et le cervelet
(voir Leigh et Zee 2006). Le thalamus serait un lieu important pour relayer une copie des
commandes oculomotrices du tronc cérébral vers les aires oculomotrices corticales. Les
thalamus est aussi le relais de copies des signaux colliculaires et cérébelleux. Il aurait aussi un
role dans le désengagement de la fixation visuelle. Les ganglions de la base sont des noyaux
sous-corticaux interconnectés, appartenant a de grandes boucles impliquant les aires corticales,
le thalamus, le colliculus supérieur. Ils auraient un role de sélection des cibles visuelles, role
qui serait contextuel (mémoire, attente, attention et récompense). Ils permettraient également
de maintenir une fixation stable grace a leurs projections inhibitrices vers le colliculus
supérieur. Enfin, le cervelet joue un role cl¢ dans I’adaptation des mouvements. Il calibre les
mouvements, principalement par le biais d’adaptation a long terme, mais aussi grace a une
action immédiate (on-line).
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1.3 Circuits corticaux et sous-corticaux

Des ¢études d’¢électrophysiologie chez le singe, des études d’imagerie chez I’ Homme et des
¢tudes comportementales chez des patients ont permis d’identifier les réseaux corticaux et
sous-corticaux hypothétiques impliqués dans le mouvement des yeux.

1.3.1 Aires corticales impliquées dans le contréle des saccades et circuits
hypothétiques

Les aires corticales importantes pour le contréle des saccades sont les suivantes. Dans les
lobes frontaux, il s’agit du champ oculomoteur frontal (FEF, frontal eye field), champ
oculomoteur supplémentaire (SEF, supplementary eye field) et pré-champ oculomoteur
supplémentaire (pre-SEF), cortex préfrontal dorsolatéral (dIPFC, dorsolateral prefrontal
cortex), champ oculomoteur cingulaire (CEF, cingulate eye field) au sein du cortex cingulaire
antérieur (ACC, anterior cingulate cortex), cortex frontal dorsomédial (dmFC, dorsomedial
frontal cortex). Dans les lobes pariétaux, il s’agit du champ oculomoteur pariétal (PEF,
parietal eye field) et plus généralement du cortex pariétal postérieur (PPC, parietal posterior
cortex). Les lobes supérieurs du pariétal ainsi que le cortex vestibulaire ont également des
influences sur les saccades.

Ces structures sont recrutées différemment selon le type de saccades requises. Il existe des
saccades réflexes visuellement guidées, mais aussi des saccades intentionnelles, volontaires,
déclenchées vers un stimulus déja présent (saccades volontaires visuellement guidées), non
encore présent (saccades prédictives) ou déja absent (saccades mémorisées). Enfin, des anti-
saccades (saccades dirigées a 1’opposé€ de la cible) et des saccades spontanées (saccades
réalisées dans le noir) viennent compléter le tableau des différentes saccades.

Le groupe de Pierrot-Deseilligny a largement contribué a la compréhension des différents
circuits impliqués dans les différents types de saccades, grace a des études de patients atteints
de Iésions corticales localisées, des études utilisant la stimulation magnétique transcranienne
(TMS, transcranial magnetic stimulation) ou des études d’imagerie chez les adultes sains.
(voir les revues de Pierrot-Deseilligny 1989, Pierrot-Deseilligny et al. 1995, Gaymard et al.
1998, Pierrot-Deseilligny et al. 2002). Nous allons a présent brievement décrire les influences
des différentes aires corticales sur les saccades ainsi que les circuits hypothétiques proposés
par ces auteurs.

Trois sites sont répertoriés comme déclencheur de saccades : le PEF (via le colliculus
supérieur), le FEF et le SEF (Pierrot-Deseilligny et al. 2002). D’autres sites sont plus
généralement dédiés aux aspects cognitifs du controle des saccades, comme le CEF et le
dIPFC. Le colliculus supérieur est également fondamental pour le déclenchement des
saccades. Il est tres difficile de déclencher des saccades avec des 1ésions simultanées du FEF
et du colliculus supérieur. Ces deux structures regoivent des projections du lobe pariétal et, en
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cas de Iésion de celui-ci, ni le FEF ni le colliculus supérieur, malgré leurs afférences visuelles
directes, ne sont capables de déclencher des saccades avec des latences normales.

Le champ oculomoteur pariétal (PEF) est particulierement dédi¢é au déclenchement des
saccades visuellement guidées réflexes (Lynch et McLaren 1989) a I’apparition soudaine
d’une cible dans I’environnement. Il projette principalement vers les lobes frontaux et le
colliculus supérieur (Cavada et Goldman-Rakic 1989, Lynch et al. 1985). La voie colliculaire
semble étre principalement utilisée pour le déclenchement des cibles imprédictibles. Le
déclenchement des cibles prédictibles ou faisant intervenir la mémoire empruntera la voie
vers le frontal (Gaymard et al. 1998). L’intégration visuo-spatiale est plus généralement
localisée dans le PPC (voir Pierrot-Deseilligny et al. 1995, voir également plus loin
I’implication du PPC dans le déclenchement des saccades et vergences). Le site privilégié de
I’attention visuelle est localisé dans le lobe pariétal supérieur. Le role du PEF ne se limite pas
au déclenchement des saccades réflexes. Il participe a la précision des saccades
controlatérales, visuellement guidées ou mémorisées (Pierrot-Deseilligny et al. 1991b) et joue
un role important dans le désengagement de la fixation, en amont du FEF. Il est
particuliérement impliqué dans le controle des saccades déclenchées dans le paradigme gap et
le paradigme overlap (Pierrot-Deseilligny et al. 1987, 1991a; pour une description des
paradigmes gap et overlap, voir la partie sur les latences).

2- Spatial memorization 1 - Spatial map
o F e e
dIPFC PEF vC

internal capsule
(anterior limb)

3 - Oculomotor
memorization loop

4 - Execution

CSwpC >

Superior colliculus and
brainstem premotor structures

Brainstem

Figure 1.10 Aires et connections hypothétiques impliquées dans le controle des saccades réflexes (a gauche) et
dans le controle des saccades mémorisées (& droite). Pour le contrdle des saccades réflexes, le champ
oculomoteur pariétal (PEF) intégre les informations visuo-spatiale regue du cortex visuel (VC) pour générer un
signal moteur qui est envoyé au colliculus supérieur (Sup C.) par un chemin direct pariéto-tectal a travers la
branche postérieure de la capsule interne. Une implication paralléle du champ oculomoteur frontal (FEF)
pourrait dépendre du degré de prédictibilité des cibles visuelles. Plus les cibles deviennent prédictibles, plus la
voie pariéto-tectale directe est abandonnée au profit de la voie frontale. Pour le contréle des saccades
mémorisées, le signal saccadique est maintenu dans un réseau impliquant le dIPFC, le FEF, et les ganglions de la
base, incluant le noyau caudé (CN), la sustante noire réticulée (SNpr) et le thalamus (Th). Quand la saccade est
requise, un signal moteur est envoyé a travers la branche antérieure de la capsule interne vers le tronc cérébral,
directement ou relayé par le colliculus supérieur. Source : Gaymard et al. (1998).
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Des ¢tudes chez des patients et des études par TMS ont montré que le champ oculomoteur
frontal (FEF) joue un réle majeur dans la préparation et le déclenchement des saccades
volontaires, par exemple les saccades guidées par la mémoire, les saccades prédictives et les
anti-saccades (Pierrot-Deseilligny et al. 1991b, Rivaud et al. 1994, Guitton et al. 1985, Miiri
et al. 1991). Le FEF recoit des afférences du PEF, du SEF et du PFC (Cavada et Goldman-
Rakic 1989, Schall et al. 1993). Il projette directement vers le pont ou bien vers le colliculus
supérieur, directement ou indirectement via les ganglions de la base (substance noire réticulée
et noyau caud¢, Stanton et al. 1988, Segraves 1992). Ce dernier chemin formerait un réseau
cortico-sous-cortical spécialis¢ dans le maintien en mémoire lors d’une tache des mouvements
guidés par la mémoire, mais ce réseau serait insuffisant, d’autres aires comme le dIPFC, mais
aussi la formation hypocampique et le cortex parahypocampique contribueraient a maintenir
I’information spatiale précise pendant la période de mémorisation (Pierrot-Deseilligny et al.
2002). Les deux premiers chemins (vers le pont ou vers le colliculus supérieur) permettraient
le contrdle des saccades volontaires, mais également des saccades réflexes. Comme le PEF, le
FEF participe a la précision des saccades controlatérales réflexives et volontaires (Rivaud et al.
1994) et joue un role dans le désengagement de la fixation. Il participe au controle des
saccades déclenchées dans le paradigme overlap et est par contre trés peu impliqué pour les
saccades déclenchées dans le paradigme gap (Rivaud et al. 1994, Pierrot-Deseilligny et al.
1991a ; pour une description des paradigmes gap et overlap, voir la partie sur les latences).

Le champ oculomoteur supplémentaire (SEF) joue un role important dans le contréle des
saccades spontanées et des séquences de saccades apprises. Engagé dans le contrdle temporel
des séquences de saccades visuellement guidées, il est également important pour le
déclenchement des saccades dans des programmes moteurs complexes faisant intervenir des
mouvements de la téte ou du corps (pour revue, voir Pierrot-Deseilligny et al. 2002). Il
projette vers le FEF, le noyau caudé¢ et le colliculus supérieur, mais aussi, comme le FEF,
directement vers les formations réticulaires (Schall et al. 1993, Shook et al. 1990). Alors que
le FEF contrdlerait des saccades rétinotopiques (Rivaud et al. 1994), le SEF controlerait des
saccades craniotopiques voire spatiotopiques (Schall et al. 1993). Son rdle principal est donc
de préparer les programmes moteurs, soit en combinant plusieurs saccades volontaires
(Gaymard et al. 1990, 1993, Miiri et al. 1995), soit en coordonnant des saccades
intentionnelles avec d'autres mouvements du corps, ce qui requiert un codage en coordonnées
craniotopiques ou spatiotopiques.

Le champ oculomoteur cingulaire (CEF), au sein du cortex cingulaire antérieur, serait un
modulateur motivationnel pour I’ensemble des saccades volontaires (Gaymard et al. 1998,
Paus 2001). 11 est connecté avec les autres aires oculomotrices frontales et le tronc cérébral
(Paus 1993, 2001). Il pourrait agir en augmentant 1’activité basique de ces aires motrices pour
que le déclenchement soit plus rapide lorsqu’une saccade est requise (Pierrot-Deseilligny et al.
2002).

Enfin, le cortex préfrontal dorsolatéral (dIPFC) est primordial dans I’inhibition des saccades
réflexes (Pierrot-Deseilligny et al. 1991a). En effet, des I¢€sions préfrontales provoquent une
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augmentation des latences express (trés courtes) dans le paradigme gap ainsi que de
nombreuses erreurs dans la tdche d’anti-saccade, par manque d’inhibition des saccades
déclenchées réflexivement vers la cible. Une lésion préfrontale pourrait provoquer une
désinhibition du colliculus supérieur, et donc un abaissement des latences par activation plus
rapide du circuit activateur principal des saccades réflexes (pariéto-colliculo-réticulaire).
D’autre part, le cortex préfrontal joue également un role dans le contréle des saccades
prédictives via ses projections vers le FEF. Son role serait donc d’empécher les saccades
réflexes non désirées, via le colliculus supérieur, et de déclencher les saccades prédictives, via
le FEF (Pierrot-Deseilligny et al. 1995). Enfin, le cortex préfrontal pourrait étre plus
largement impliqué dans la rétention des saccades guidées par la mémoire et le choix des
différentes stratégies oculomotrices possibles a un instant donné en inhibant certaines
saccades (Pierrot-Deseilligny 1991b). Codant les signaux en coordonnées rétinotopiques et
spatiotopiques, une mémoire réellement spatiale pourrait €tre organisée dans cette aire
(Pierrot-Deseilligny et al. 1995).

Spatial
memory

Figure 1.11. Circuits corticaux hypothétiques pour le contrdle des saccades. OC : cortex occipital. VC : cortex
vestibulaire. PEF : champ oculomoteur pariétal. PPC : cortex pariétal postérieur. PFC : cortex préfrontal. SLP :
lobe pariétal supérieur. FEF : champ oculomoteur frontal. SEF : champ oculomoteur supplémentaire. H :
formation hypocampique. T : thalamus. SC colliculus supérieur. RF formations réticulées. Source : Pierrot-
Deseilligny et al. (1995).
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1.3.2 Controle corticale des vergences

Le controle cortical des vergences est nettement moins étudié que celui des saccades. Les
¢tudes d’électrophysiologie chez I’animal ont néanmoins permis de déterminer le réseau
hypothétique de la vergence, en soulignant le réle du FEF et du cortex pariétal.

Gnadt et Mays (1995) ont enregistré des neurones dans 1’aire LIP chez le singe, aire
équivalente au PEF de I’Homme. Soixante et un neurones ont été identifiés comme neurones
de saccade en raison de leur activité accrue avant les saccades. En gardant la position de la
cible constante (champ de réponse du neurone enregistré) et en faisant varier le point de
fixation initial en profondeur (arrangement spatial pour des saccades pures, des saccades
combinées avec une convergence ou une divergence), les auteurs notent que 72% des
neurones modulent leur activité en fonction de la profondeur relative de la cible par rapport au
plan de fixation. Les neurones peuvent donc avoir une préférence pour les mouvements
convergents, divergents, ou iso-vergents. Enfin, les auteurs montrent que le mouvement n’est
pas codé en coordonnées rétiniennes, mais en coordonnées motrices dans 1’espace 3D. Ainsi,
signaux de vergence et signaux de saccades seraient déja présents depuis le cortex pariétal.

Gamlin et Yoon (2000) se sont intéressés a ’existence de neurones de vergence dans une
région proche du FEF, connue pour son activité¢ saccadique. Ils ont enregistré, chez deux
singes, dans le cortex prearcutate, immédiatement en avant du FEF, 34 neurones dont
I’activité était corrélée avec la vergence et ’accommodation : 24 pour la vision proche et 9
pour la vision lointaine. Vingt neurones avaient une activité phasique corrélée avec la
dynamique de la vergence, 9 une activité tonique corrélée avec I’angle de vergence et 5 une
activité phasique-tonique. L’activité des neurones était plus étroitement liée a une commande
motrice qu’a une commande sensorielle. Les auteurs suggerent donc d’étendre la région du
FEF de manicre a inclure cette région dédiée a la vergence. La FEF ainsi étendue encoderait
tous les mouvements oculaires volontaires.

Basé sur ces travaux ainsi que d’autres études sur les aires sous-corticales, Gamlin (2002)
propose un circuit hypothétique pour la vergence.

AIRES VISUELLES

CORTEX EXTRASTRIEES
FEF PARIETAL
AIRE 8a CORTEX VISUEL
. PRIMAIRE

medial NRTP

A
\THALAMUS ?
central

F Ple— MUSCLES __
SOA—> DROITS ERGENCE
CERVELET

Figure 1.12. Circuits neuraux hypothétiques pour le contrdle de la vergence. Les aires connues pour contenir des
neurones de vergence sont indiquées en gras, tandis que les aires qui semblent contenir des signaux de vergence
sont indiquées en italiques. Les points d’interrogation indiquent les connexions et aires devant encore étre
identifiées. FEF : champ oculomoteur frontal. NRTP : noyau réticulaire tegmental du pont. F : noyau fastigial.
IP : noyau interposé postérieur. SOA : aire supra-oculomotrice. D’aprés Gamlin (2002).
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Nos connaissances sur le controle cortical de la vergence chez I’ Homme sont principalement
basées sur des études d’imagerie que nous allons résumer ci-apreés. Des précisions seront
apportées ultérieurement quand nous aborderons les études sur la latence des mouvements
oculaires.

Une ¢étude de tomographie par émission de positron (PET, positron emission tomography) de
Hasebe et al. (1999) révele 'importance de trois aires pour la vergence : la jonction temporo-
occipital, le lobe pariétal inférieur et le gyrus fusiforme. Afin de déterminer quelle aire est
importante pour les mouvements de vergence, ils ont fait passer trois conditions a leurs sujets :
une tache de convergence, basée sur une disparit¢ changeant progressivement, une tache ou le
sujet devait ignorer la disparité et continuer a fixer le point « loin » et une tdche de fixation
simple. L’analyse comparative des signaux de la PET montre que le cortex pariétal, en
particulier gauche, ainsi que la jonction temporo-occipitale bilatérale, sont impliqués dans la
convergence, tandis que le gurus fusiforme droit serait davantage recruté pour 1’attention
spatiale requise par la tiche. L’absence d’activation frontale pour la convergence pourrait étre
lie a la taille de 1’aire recrutée, non détectable par la méthode employée.

Plus généralement, un vaste réseau cortical est activé avant et pendant les saccades, les
vergences, et les mouvements combinés. Une étude par électroencéphalographie (EEG) avec
14 ¢lectrodes (Kapoula et al. 2002) suggere une plus grande activité corticale avant les
mouvements de vergence qu’avant les autres types de mouvements, principalement dans les
aires antérieures, sans doute en raison de I’attention réclamée par ces mouvements, rares dans
les conditions naturelles. Cette étude suggére ¢galement qu’en plus de I’implication du cortex
frontal dans la vergence, une plus grande activation du cortex pariétal postérieur pourrait
avoir lieu peu avant le début du mouvement. L’activation plus importante pour la divergence
que pour la convergence suggere une représentation multiple de I’espace, entre autre dans le
cortex pariétal postérieur. L’activation pour les mouvements combinés, différente de celles
des saccades pures et des vergences pures, supporte 1’hypothése d’une co-activation de deux
systemes distincts de saccade et de vergence.

Une autre étude (Tzelepi et al. 2004), plus précise (62 ¢€lectrodes) révele une plus grande
activation du cortex central et postérieur dans I’hémisphere opposé a la direction de la saccade.
En revanche, pour la vergence, on observe une activation bilatérale postérieure, I’activation
étant plus massive avant les convergences qu’avant les divergences.

1.3.3 Les latences des saccades et des vergences

La latence est le temps mis pour préparer le mouvement, entre le moment ou I’on demande de
bouger les yeux (par exemple a I’apparition d’une cible visuelle) et le moment ou le
mouvement est initié. Elle refléte le temps nécessaire a la préparation du mouvement, depuis
I’analyse visuelle de la cible périphérique jusqu’au déclenchement, en passant par
I’¢laboration des commandes motrices. L’étude de ce paramétre est particulierement
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intéressante car elle permet d’émettre des hypothéses sur les circuits corticaux et les
mécanismes cognitifs impliqués dans les différents types de saccade et de vergence.

Exemple des paradigmes gap et overlap

Saslow (1967) a été le premier a montrer que différentes taches de fixations influencent
différemment la latence. Trois paradigmes manipulant I’intervalle de temps entre 1’extinction
d’un point de fixation central et I’apparition d’une cible périphérique ont été extensivement
¢tudiés. Dans le paradigme gap, le sujet doit fixer un point de fixation central. Celui-ci
s’éteint et pendant un intervalle de temps (typiquement 200 ms), le gap, aucun point n’est
allumé. A la fin de cette période, la cible périphérique est allumée. Dans le paradigme overlap,
la cible s’allume alors que le point de fixation central est toujours allumé : la période pendant
laquelle point de fixation et cible sont tous deux allumés (typiquement 200 ms) s’appelle
overlap. Le paradigme intermédiaire, correspond a la simultanéité de I’extinction du point de
fixation et de 1’apparition de la cible (simultaneous). La latence des saccades est plus courte
dans le paradigme gap que dans le paradigme simultaneous, et plus courte dans ce dernier que
dans le paradigme overlap. Un autre phénoméne est observé dans un paradigme gap : une
proportion importante (20-30%) de saccades a trés courte latence (typiquement 80-120 ms)
émerge. Il s’agit des saccades express (Fischer et al. 1993, Takagi et al. 1995, Goldring et
Fischer 1997).

Différentes interprétations ont été proposées pour expliquer la réduction des latences dans le
paradigme gap. On a d’abord parlé d’un désengagement de ’attention pendant le gap, qui
faciliterait son déplacement et donc le déclenchement de la saccade (Fischer et al. 1993, Tam
et Stelmach 1993). On parle aujourd’hui davantage d’un désengagement de la fixation, qui
décroit la compétition entre la tendance a aller fixer de nouvelles cibles et la tendance a rester
sur le point de fixation (Saslow 1967, Kingstone et Klein 1993, Tam et Stelmach 1993, Tam
et Ono 1994, Klein et al. 1995). Des enregistrements dans le colliculus supérieur montrent en
effet que les neurones de fixation baissent leur activité pendant le gap ; d’autre part, les
neurones liés a la saccade ont une activité phasique liée a la cible, indiquant qu’il existe une
préparation motrice avancée pendant le gap (Dotris et al. 1997). Cette préparation avancée du
mouvement peut étre une préparation temporelle, un état d’alerte induit par le signal
d’avertissement que constitue 1’extinction du point de fixation (Ross et Ross 1980 et 1981,
Kingstone et Klein 1993, Findlay et Walker 1999), elle peut également étre une préparation
spatiale, avec les coordonnées des cibles potentielles déja prises en compte pendant le gap
(Rolfs et Vitu 2007).

En addition de ces interprétations, des modeles théoriques suggérent que les saccades
déclenchées dans le paradigme overlap et dans le paradigme gap, en particulier les saccades
express, sont produites par différents circuits cortico-sous-corticaux. Un circuit court
impliquant le colliculus supérieur et le tronc cérébral uniquement (Isa et Kobayashi 2004), ou
un circuit impliquant également le cortex occipital (Schiller et Tehovnik 2005) serait activé
pour les saccades aux latences les plus courtes. Les saccades plus longues seraient controlées
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par un circuit impliquant également le cortex pariétal et frontal (Isa et Kobayashi 2004,
Schiller et Tehovnik 2005). Pierrot-Deseilligny et al. (1995) suggerent de leur c6té que le
champ oculomoteur pariétal (PEF) et le champ oculomoteur frontal (FEF) sont tous deux
activés pour les saccades dans le paradigme overlap, tandis que seul le champ oculomoteur
pariétal joue un réle important dans le paradigme gap. Ainsi, le circuit serait toujours plus
court pour le paradigme gap que pour le paradigme overlap.

Latences de la saccade et de la vergence lors des mouvements combinés

Les effets gap et overlap ont été extensivement étudiés pour les saccades. Les études
concernant le déclenchement de la vergence et des combinaisons de saccade et de vergence
sont moins nombreuses. L’un des enjeux de cette thése sera de comprendre comment sont
initiées les deux composantes lors des mouvements combinés. Le premier a s’interroger sur la
combinaison des changements du regard en direction et en profondeur est Yarbus (1957, cité
par Enright 1984). Il propose que le mouvement de vergence lent soit initi¢ en premier.
Ensuite, une saccade rapide a lieu pendant que le changement de vergence lent continue.
Enfin, une phase de vergence lente et prolongée termine le mouvement.

Left eye

Right eye Left eye Right eye

Figure 1.13. Mouvements des yeux, selon Yarbus (1957) pendant des changements de fixation entre des cibles
localisées dans différentes directions et différentes profondeurs. Source Yarbus (1957) repris par Enright (1984).

Une analyse plus fine des mouvements combinés révele que cette description n’est pas tout a
fait exacte. Tout d’abord, les mouvements combinés ne révelent pas une simple addition des
composantes de saccade et de vergence. Nous y reviendrons en détail dans le chapitre 2.
D’autre part, I’initiation de la vergence ne précede pas nécessairement celle de la saccade.

Takagi et al. (1995) ont analysé extensivement le déclenchement des saccades, des vergences
et des deux composantes lors de mouvements combinés. Ils ont utilisé deux paradigmes gap
(75 ms et 200 ms de gap), un paradigme simultané et un paradigme overlap. L’effet gap
(latences plus courtes dans le paradigme gap que dans le paradigme simultané) est confirmé
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pour les saccades (41 ms) ; pour les vergences, il existe aussi, mais est plus discret (17 ms).
D’autre part, les vergences ne montrent pas de déclenchement express comme les saccades.
Une étude plus récente de Coubard et al. (2004) montre cependant l’existence d’un
déclenchement express pour la divergence. Takagi et al. (1995) montrent d’autre part que
I’effet overlap (latences plus longues dans le paradigme overlap que dans le paradigme
simultané) est présent pour les saccades mais pas pour les vergences. Pour les mouvements
combings, les effets gap et overlap sont les mémes pour les composantes de saccade que pour
les saccades pures et pour les composantes de vergence que pour les vergences pures.

Les latences des vergences et surtout des saccades ont tendance a étre plus longues pendant
les mouvements combinés que lorsqu’elles sont déclenchées isolément. Les latences des deux
composantes sont corrélées, avec des coefficients de corrélation d’environ 0.57 et un
coefficient directeur de la droite de régression aux alentours de 0.5. Notons que ces
corrélations sont obtenues aprés €limination des mouvements combinés pour lesquels les
déclenchements sont simultanés. En effet, la saccade est accompagnée de petits mouvements
de vergence que nous examinerons en détail dans le chapitre 3, et ceux-ci pourraient &tre
confondus avec D’initiation de la vergence. Il existe donc des cas ou la saccade démarre en
premier et d’autres ou les deux composantes semblent initiées simultanément. Dans la
majorité des cas, la vergence est initiée en premier, mais I’initiation des deux composantes
n’est pas indépendante, comme le montre la forte corrélation. Cette description ne dépend pas
des conditions de fixation (paradigme gap, simultané ou overlap).

Les auteurs proposent qu’une fois prise la décision de bouger les yeux en direction et en
profondeur, une activité est initiée dans deux circuits indépendants, 1’un pour la saccade et
I’autre pour la vergence. La prise de décision commune est reflétée par la corrélation entre les
latences des saccades et des vergences. Dans chacun des circuits indépendants, une activité
croit jusqu’a atteindre un seuil, fournissant alors un signal de déclenchement. La vitesse
d’augmentation de 1’activité ou bien le niveau du seuil serait différent pour la saccade et la
vergence, ce qui expliquerait le coefficient directeur de 0.5 décrivant la corrélation entre les
latences. D’autre part, les conditions de fixation (paradigme gap, simultané ou overlap)
influencerait la latence dans les deux sous-circuits, en modifiant la vitesse d’augmentation de
I’activité ou le niveau du seuil. Le colliculus supérieur pourrait jouer un role privilégié dans
cette modulation. Enfin, un circuit distinct, plus direct, existerait pour les saccades express.

Implication du PPC dans le déclenchement des saccades et vergences

La stimulation magnétique transcranienne (TMS, transcranial magnetic stimulation) est une
technique d'interférences de pointe en neurosciences cognitives, qui perturbe de maniére
réversible le fonctionnement cérébral a un instant précis. Un courant électrique dans une
bobine induit un champ magnétique, capable de traverser le crane et d’interférer avec
I’activité de 1’aire corticale située sous la bobine de stimulation. Pour plus de détail sur cette
méthode, le lecteur peut se référer au chapitre 6 sur la méthodologie de nos expériences, ou
plus généralement, aux nombreuses revues des groupes de Rothwell ou de Pascual-Leone.
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Priori et al. (1993), en stimulant plusieurs aires corticales (bobine circulaire afocale placée sur
le vertex) montrent que la TMS peut provoquer une augmentation des latences de certains
mouvements, notamment les saccades réguliéres induites par des paradigmes de saccades
visuellement guidées. Les saccades express, induites dans le paradigme gap ne sont pas
retardées par la stimulation, ce qui suggere qu’un réseau cortical différent est sous-tendu pour
ce type de mouvements. Ces auteurs ont controlé que 1’augmentation de la latence n’était pas
un effet de I’audition du son bref délivré par le stimulateur ni un effet de la stimulation des
nerfs périphériques, soulignant ainsi que le cortex lui-méme est perturbé par la TMS. Afin de
distinguer si la TMS perturbe les processus perceptifs impliqués dans 1’identification de la
cible visuelle ou la préparation du mouvement, 1’effet de la TMS sur les mouvements
déclenchés par un stimulus sonore est examiné : une augmentation de la latence est également
observée. C’est donc I’exécution elle-méme du mouvement qui est perturbée. Comme, d’autre
part, la direction et I’amplitude des saccades sont préservées, les auteurs suggerent que le
calcul des parameétres du mouvement est conservé, mais que la TMS augmente le temps
d’exécution.

Le groupe de Kapoula a extensivement examiné le réle du cortex pariétal postérieur (PPC)
dans le déclenchement des saccades, des vergences et des mouvements combinés (Kapoula et
al. 2001, 2004, 2005, Yang et Kapoula 2004b, Tzelepi et al. 2005). Dans toutes ces €tudes, un
paradigme gap est utilisé, permettant le déclenchement des mouvements a latence courtes.
Ces ¢tudes montrent que la TMS n’a aucun effet sur la précision de ces mouvements
visuellement guidés. Par contre, la TMS provoque une augmentation de la latence pour
certains mouvements et pour certaines fenétres temporelles d’application de la TMS, selon la
localisation droite ou gauche de la TMS.

La TMS du cortex pariétal postérieur droit, appliquée 80 ms apres I’apparition de la cible
visuelle, provoque une augmentation des latences de tous les types de mouvements étudiés
(Kapoula et al. 2001). Pour comparaison, aucun effet similaire n’est observé apres
I’application de la TMS sur le cortex moteur primaire. Une étude plus compléte (Kapoula et al.
2004) montre que pour les mouvements combinés, I’augmentation de la latence est similaire
pour les deux composantes de saccade et de vergence. Cette deuxieme €étude sur le PPC droit
révele aussi que les effets de la TMS dépendent de fenétres temporelles différentes selon les
différents mouvements : pour les mouvements combinés et les convergences, la fenétre
temporelle critique est autour de 130 ms avant le début du mouvement, tandis que pour les
saccades et les divergences, la fenétre critique est plus tard, environ 110 ms avant le début du
mouvement.

La TMS du cortex pariétal postérieur gauche provoque une augmentation des latences de
certains mouvements seulement : les saccades a droite, les convergences et les convergences
couplées avec des saccades a droite (Yang et Kapoula 2004b). Cette augmentation est
significative pour une large fenétre temporelle d’application de la TMS (80, 90 et 100 ms
apres 1’apparition de la cible).
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Ces ¢études révelent une asymétrie fonctionnelle du cortex pariétal postérieur pour la
génération du mouvement des yeux. Le cortex pariétal postérieur droit serait impliqué dans le
désengagement de la fixation qui intervient plus tot pour la convergence et pour les
mouvements combinés que pour la divergence et les saccades. Il serait nécessaire a I’initiation
de tout mouvement. Il serait le lieu cortical privilégi¢é d’un signal temporel li¢ au
désengagement de la fixation permettant le déclenchement du mouvement. Le cortex pariétal
postérieur gauche serait spécialis€é dans le codage de I’emplacement de la cible par son
implication dans I’initiation des mouvements vers 1’espace proche et vers la droite. Il serait le
lieu cortical privilégié d’un signal spatial permettant le déclenchement des mouvements des
yeux vers des cibles localisées a des endroits spécifiques dans 1’espace. Le traitement spatial
serait de 1’ordre de plusieurs dizaines de millisecondes et la complexité de la représentation en
accord avec les asymétries gauche/droite et loin/pres.

D’autre part, ’augmentation similaire de la latence des composantes de saccade et de
vergence pour les mouvements combinés suggere une grande interaction entre la saccade et la
vergence, méme au niveau cortical. Il y aurait un mécanisme de décision commun pour
I’initiation des deux composantes.

Tzelepi et al. (2005) se sont intéressés au déclenchement des saccades verticales lors de deux
paradigmes : le paradigme gap, et le paradigme différé (delay). Dans ce dernier paradigme, la
cible apparait un certain temps avant I’extinction du point de fixation ; le sujet doit continuer
a fixer ce dernier, ce n’est qu’a I’extinction du point de fixation que le sujet doit réaliser la
saccade vers la cible. La TMS du PPC droit est appliquée 80 ou 100 ms apres le signal de
déclenchement des saccades, c’est-a-dire D’apparition de la cible (paradigme gap) ou
I’extinction du point de fixation (paradigme différé). La TMS appliquée a 100 ms dans le
paradigme différé provoque une augmentation des latences des saccades verticales,
particuliérement des saccades vers le bas. L’implication du PPC dans le déclenchement des
saccades verticales lors d’un paradigme gap n’est pas démontrée dans cette étude.

La latence n’est pas le seul paramétre oculomoteur pouvant étre modifi¢ par la TMS.
Elkington et al. (1992), stimulant le PPC de deux sujets, montrent qu’en plus de 1’allongement
des latences, la TMS perturbe 1’alignement statique des yeux avant la saccade. Apres une
stimulation du PPC droit ou gauche 80 ms aprés I’apparition de la cible visuelle, une
divergence faible mais systématique est observée. Les auteurs concluent que la TMS perturbe
le maintien de I’angle de vergence pendant la fixation.

Ainsi, la stimulation magnétique transcranienne est une méthode de grand intérét pour les
deux principales questions de cette thése : le lien cortical entre les systémes de saccade et de
vergence pour leur déclenchement et I’implication corticale dans la coordination binoculaire
des saccades et des fixations.
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1.4 Syntheése : saccade et vergence, deux mouvements distincts ?

Ce premier chapitre nous a permis de voir que les mouvements de saccades et de vergences
¢taient largement contrdlés par deux systémes distincts. Saccades et vergences se distinguent
par les stimuli déclenchant ces mouvements, la rapidité du déclenchement et de la réalisation
des mouvements, 1’activité motrice et prémotrice et leurs localisations et enfin I’activation
corticale avant le mouvement.

Cependant, la distinction de ces deux systemes peut étre considérée artificielle. Les
mouvements de saccades pures, conjuguées, existent bien, par exemple lorsque nous
regardons au loin (changement de vergence minimum) ou bien quand nous observons un plan
d’isovergence, en premicre approximation un plan fronto-parall¢le (maintien de ’angle de
vergence pendant la lecture, I’observation d’un tableau, etc.) Par contre, la vergence pure
n’existe quasiment pas en dehors du laboratoire : nous faisons le plus souvent des
mouvements combinés de saccades et de vergences.

La question qui se pose naturellement est donc la suivante. Comment, a partir des circuits
corticaux distincts, de signaux prémoteurs et moteurs dans différentes structures, coordonne-t-
on les mouvements de nos deux yeux, en direction et en profondeur, pour aller fixer
rapidement I’objet qui nous intéresse ? Nous venons de voir qu’il existe une certaine
optimisation du déclenchement des saccades et des vergences: lors des mouvements
combinés, les latences sont corrélées. La base corticale de cette coordination temporelle sera
explorée dans la partie expérimentale.

La coordination temporelle n’est cependant pas la seule interaction qui existe entre les
systtmes de saccades et de vergences. Nous allons voir dans le chapitre 2 que les
comportements dynamiques des deux mouvements s’influencent mutuellement lors des
mouvements combinés. Les systémes de saccades et de vergences sont-ils réellement
distincts ? Ne sont-ils pas plutot en interaction permanente ?
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2.1 Données comportementales : comment explorons-nous I’espace 3D ?

Le systéme oculomoteur est ['un des systémes moteurs les plus étudiés et les mieux compris.
Néanmoins, nous avons deux yeux, et la fagon dont nous coordonnons leurs déplacements est
encore mal connue. Chez le caméléon, les mouvements des yeux peuvent étre indépendants,
quoique les mouvements les plus réflexes (vestibulaires, optocinétiques) restent conjugués.
Chez les primates, les mouvements sont coordonnés, en ce sens qu’il est rare qu’'un ceil se
déplace en laissant I’autre parfaitement immobile. Bouger les yeux « ensemble » nous permet
d’obtenir rapidement deux images fusionnables de 1’objet d’intérét.

eme

Le débat sur le controle des deux yeux remonte au milieu du XIX™™ siecle. Les
oculomotriciens contemporains héritent des pensées du physiologiste Ewald Hering (The
theory of binocular vision, 1868, réédité en 1977), et du physicien et physiologiste Hermann
von Helmoltz (Treatise on physiological optics, 1856-1866). Hering propose que les deux
yeux sont en fait deux moitiés d’un seul organe : une impulsion unique dirige les deux yeux
simultanément. Cet organe recevrait deux innervations : 1’'une permettant le déplacement du
regard en latéralité (les deux yeux se tournent dans la méme direction), I’autre permettant le
déplacement du regard en profondeur (les deux yeux se tournent I'un vers l’autre ou
s’¢loignent 1'un de ’autre). Ces deux signaux seraient additionnables. La coordination des
yeux serait innée. Helmoltz propose une autre conception : les commandes des deux yeux
seraient indépendantes ; la coordination binoculaire résulterait de I’apprentissage et de
I’expérience visuelle.

La conception de Hering a largement dominé I’histoire de 1’oculomotricité. Elle est
formalisée par la loi d’égale innervation de Hering, reflétant que les muscles agonistes des
deux yeux recoivent la méme innervation. Par exemple le muscle droit latéral d’un ceil et le
muscle droit médial de 1’autre ceil regoivent le méme signal provenant du noyau abducens
(voir chapitre 1). Cependant la conception de Helmoltz n’est pas abandonnée pour autant : a
certains niveaux, les commandes motrices pourraient étre monoculaires. Le débat culmine
dans 1’observation des mouvements 3D, ou nous changeons simultanément la direction et la
profondeur de notre regard.

2.1.1 Controle monoculaire ou binoculaire dans le cas des mouvements combinés

Les mouvements les plus fréquemment réalisés en environnement écologique ne sont pas des
mouvements purs de saccade (changement de direction) ou de vergence (changement de
profondeur), mais des mouvements qui combinent des changements a la fois en direction et en
profondeur, appelés mouvements combinés (car ils combinent une saccade et une vergence)
ou mouvements disconjugués (car les deux yeux ne bougent pas avec le méme angle).

Nous avons vu jusqu’a présent le systeme de saccade et le systeme de vergence séparément,
dont I’existence est a présent admise par tous. Pour les mouvements combinés, Yarbus (1967)
propose que la vergence soit initiée en premier, puis pendant que les yeux convergent ou
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divergent, a lieu la saccade trés rapide. A la fin de la saccade, les yeux vont finaliser le
mouvement de vergence. C’est en effet grossierement le comportement que 1’on peut observer,
bien que I’initiation de la saccade peut devancer celle de la vergence ou que les deux
composantes peuvent étre déclenchées simultanément (voir chapitre 1). Cependant quand on
regarde plus en détail la partie rapide du mouvement, on s’apercoit que la dynamique des
mouvements combinés ne refléte pas une simple addition d’une saccade et d’une vergence : la
composante de vergence est considérablement accélérée par rapport & une simple vergence
(Enright 1984) et réciproquement, la composante de saccade est ralentie par rapport a une
simple saccade (Collewijn et al. 1995).
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Figure 2.1. Accélération de la vergence pendant la saccade. Haut : traces du mouvement horizontal de chaque
ceil enregistré par Yarbus (1957) pour une tiche combinant une saccade et une vergence. Bas : vergence en
fonction du temps (différence entre les positions des deux yeux reportées dans le graphique du haut). Source :
Enright (1984)
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Figure 2.2. Représentation des effets de la saccade sur la vergence et de la vergence sur la saccade. (A) La
divergence pure est en fait accompagnée par une petite saccade qui I’accélére, mais une saccade de 20°
I’accélere davantage. La convergence est également accélérée par la saccade de 20°, mais un petit ralentissement
est a noter du fait de la disconjugaison divergente liée a la saccade. (B) La saccade est ralentie par la vergence,
particuliérement par la convergence, par rapport a une saccade pure. Source : Collewijn et al. (1995).
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Il existe deux grandes interprétations de ces mouvements combinés, que nous allons présenter
dans ce chapitre. La premiére s’inscrit au sein de la théorie de Hering, la deuxiéme au sein de
la théorie de Helmoltz. Les défenseurs de Hering proposent que le systeme de vergence est
capable de produire des changements de vergence rapide quand la vergence a lieu en méme
temps que la saccade. Les défenseurs de Helmoltz proposent que la partie rapide du
mouvement résulte en fait majoritairement de saccades inégales aux deux yeux, la vergence
n’intervenant qu’en support. Les mouvements combinés ou disconjugués sont donc le résultat
d’une interaction non linéaire entre des composantes de saccade et de vergence, ou bien des
saccades asymétriques aux deux yeux, précédées et/ou suivies par une vergence lente.

2.1.2 Données comportementales en faveur de la théorie de Hering

Pourquoi le point de vue binoculaire, qui suit la pensée de Hering, domine-t-il
I’oculomotricité ? L’existence de saccades et de vergences, aux morphologies et
caractéristiques trés distinctes, y est assurément pour beaucoup. Méme dans observation des
mouvements combinés, les plus fidéles a la pensée de Helmoltz admettent I’existence d’un
mouvement de vergence lent, déterminé par un systeme de vergence, avant et/ou apres la
saccade rapide.

Un paradigme intéressant en oculomotricité a été introduit par Johannes Miiller. Dans ce
paradigme dit de Miiller, un sujet doit réaliser des fixations successives sur deux cibles
visuelles, toutes deux alignées sur un ceil. Dans un tel paradigme, I’ceil sur lequel la cible est
alignée n’a pas besoin de bouger, seul I’autre ceil doit réaliser le mouvement approprié.
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Figure 2.3. Paradigme de Miiller. Les deux cibles visuelles sont alignées sur 1’ceil droit. Source : Ramat et al.
(1999a)

Une premicre remarque est que 1’ceil sensé rester immobile ne 1’est pas forcément : on
observe souvent une petite déviation avant que I’ceil ne s’aligne a nouveau sur la cible. Cette
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observation est un argument contre [’hypothése de signaux totalement monoculaires.
Neéanmoins, les chercheurs qui suivent la pensée de Helmoltz peuvent encore argumenter que
les saccades sont largement inégales aux deux yeux (Ono et al. 1978). Ramat et al. (1999a)
confirment que 1’ceil non aligné bouge deux fois plus que I’ceil aligné. Cependant, Ramat et al.
(1999a) vont plus loin dans leur analyse : ils examinent les ratios des pics de vitesse, qui eux,
tombent a 1.5, ainsi que les ratios des pics d’accélération, proches de 1.0 pour les
déplacements divergents et de 1.3 pour les déplacements convergents (ratios similaires a ceux
obtenus pour des saccades conjuguées). Ils suggérent ainsi que les commandes de vitesse
(pulses) envoyées a chaque ceil sont plus égales que ce que 1’on aurait pu en déduire d’apres
les amplitudes de chaque ceil.

D’autres méthodes originales permettent de dissocier une composante de vergence et une
composante de saccade dans la partie rapide des mouvements combinés. En comparant les
vitesses des mouvements visuellement guidés a des mouvements vers des cibles mémorisées,
Kumar et al. (2005b) ont mesuré que la composante de vergence est plus ralentie que la
composante de saccade. Cette observation est en faveur de générateurs distincts pour les deux
composantes durant la partie rapide du mouvement combiné. Néanmoins, les données
comportementales peuvent toujours se préter a I’une ou 1’autre interprétation, si 1’on adapte
les postulats de base. En effet, la partie rapide des mouvements combinés pourrait €tre en
grande partie déterminée par des saccades monoculaires, avec une composante de vergence,
discréte, en toile de fond (observée avant et/ou apres la partie rapide). Il y aurait donc bien
deux générateurs, un pour la saccade et un pour la vergence, mais celui de la saccade pourrait
tout aussi bien étre monoculaire.

2.1.3 Données comportementales en faveur de la théorie de Helmoltz

Les données comportementales en faveur de I’hypothése de Helmoltz sont plus subtiles. L’un
des premiers a supposer que les commandes de saccades sont séparées pour les deux yeux est
Enright (1984), qui observe les saccades inégales aux deux yeux lors des mouvements
combinés. Plus tard, Collewijn et al. (1997), partisans du concept de commandes binoculaires,
remarqueront la pureté des mouvements de vergence avant la partie combinée du mouvement.
Au contraire, Enright (1984) va plutot s’attarder sur la grande asymétrie des vergences lentes
apres la partie combinée du mouvement. Pour expliquer le démarrage simultané des saccades
des deux yeux, par ailleurs inégales, il s’inspire de Ditchburn (1973). Pour ce dernier, la
décision de faire une saccade est contrdlée par un centre (d’aprés des informations
binoculaires) et la décision concernant la taille de la saccade contrdlée par un autre centre
(d’apres des informations monoculaires). I1 modifie cette proposition en supposant que
I’activité phasique est commune aux deux yeux (ce qui explique des démarrages simultanés)
tandis que ’activité tonique est monoculaire (ce qui explique des amplitudes différentes ainsi
que des glissements inégaux aux deux yeux qui complétent le mouvement aprés la partie
rapide). L absence de correspondance de 1’activité phasique et tonique (pulse-step mismatch)
pour les mouvements combinés n’a pas été vérifiée par des études de neurophysiologie.
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Plus tard, King et Zhou (1995) font I’hypothése que les commandes prémotrices sont
intégralement monoculaires. Le point de départ dans leur réflexion est basé sur les études
précédentes de Snyder et King (1992) et Paige et Tomko (1991), qui ont montré que le réflexe
vestibulo-oculaire déclenché par des mouvements d’avant en arriére pouvait générer des
mouvements de vergence appropriés. Ces mouvements sont probablement déclenchés
directement par le systéme vestibulaire et non par des combinaisons d’un réflexe vestibulo-
oculaire conjugué et d’une vergence symétrique qui serait produite par un sous-systéme de
vergence. Plus récemment, Ramat et Zee (2005) ont également montré que les mouvements
d’avant en arricre et d’arriére en avant provoquaient des réponses vestibulaires disconjuguées
des leur initiation (latences entre 40 et 60 ms). Notons toutefois que les mouvements de
vergence pourraient étre sous le controle de mécanismes centraux : Khokasteh et Galiana
(2009) proposent que les noyaux vestibulaires peuvent moduler la dynamique des réflexes
vestibulo-oculaires en fonction de la distance de vision. L’interaction, périphérique ou
centrale, des contributions des canaux semi-circulaires et des otolithes aux réflexes vestibulo-
oculaires de rotation et de translation doit étre davantage explorée.

Revenons a la pensée de King et Zhou (1995). Ces auteurs supposent que dans le cas des
mouvements combinés, les commandes prémotrices saccadiques de chaque ceil proviennent
d’erreurs rétiniennes monoculaires : depuis la rétine jusqu’aux noyaux prémoteurx, les
signaux seraient monoculaires. Le cas des saccades conjuguées pourrait cependant étre une
exception. En effet, elles peuvent étre déclenchées en 1’absence de stimuli visuels. Des indices
non-rétiniens, binoculaires par nature, pourraient ainsi servir a la création des saccades
conjuguées. Au contraire, la poursuite est un systeéme qui se base essentiellement sur des
indices rétiniens. King et Zhou (1995) ont donc examiné la poursuite chez le singe, en
particulier la premiére phase d’accélération de la poursuite, en boucle ouverte.

Trois types de poursuites ont ¢ét¢ examinées: la poursuite conjuguée (sur un plan
d’isovergence), la poursuite disconjuguée (les deux yeux doivent avoir des vitesses inégales ;
un cas particulier consiste a conserver la cible alignée sur un ceil de sorte que celui-ci reste
théoriquement immobile) et la poursuite en vision monoculaire. Ils montrent que pour un
méme glissement rétinien pour un ceil, la phase initiale de la poursuite est la méme quel que
soit le type de poursuite. Ils en concluent que le mouvement de poursuite de chaque ceil est
initi¢ par le glissement rétinien monoculaire. D’autre part, une vergence de fusion peut
¢galement se produire, mais elle est séparée du mouvement produit par les glissements
rétiniens de chaque ceil. La poursuite est donc monoculaire, la vergence de fusion peut
intervenir dans un second temps, mais elle n’est pas nécessaire.

Comme souvent dans les études comportementales, nous pouvons interpréter les données
selon les deux conceptions. En suivant la pensée de Hering, nous pouvons avancer que le
signal initial de poursuite se base sur des combinaisons de signaux de poursuite en direction et
en profondeur, donnant lieu a des poursuites disconjuguées. Apres la phase initiale en boucle
ouverte, les systémes de saccade et de vergence peuvent produire des réajustements : saccades
de rattrapage et vergence de fusion. Cette étude est néanmoins intéressante pour comprendre
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la pensée de Zhou et de King que I'on peut résumer comme il suit. Les signaux sont
monoculaires car ils proviennent d’erreurs rétiniennes pour chaque ceil. Les saccades
conjuguées sont exceptionnellement binoculaires car elles font appel a des signaux non-
rétiniens ; en effet les saccades déclenchées en I’absence de stimuli visuels sont conjuguées.
Le systeme est donc capable de fonctionner de maniére binoculaire, mais face a la complexité
du monde visuel, il privilégie un fonctionnement monoculaire. Enfin, le systéme de vergence
lente existe toujours et peut apporter un support aux saccades et poursuites disconjuguées,
mais il n’est nécessaire que dans le cas des vergences pures.

Une autre étude, encore plus directement en faveur de commandes monoculaires au niveau
prémoteur, est celle de Zhou et King (1997) réalisée chez le singe pendant la phase de
sommeil paradoxal (REM, rapid eye movement sleep). Cette étude montre que pendant le
sommeil paradoxal, dans la majorité des cas (93%), I’alignement des yeux est perdu. Il n’y a
pas d’intersection des axes optiques en raison de défauts d’alignement verticaux (jusqu’a 15°)
et horizontaux (jusqu’a 20° au-dela de I’angle de vergence nul). D’autre part, 87% des
mouvements des yeux sont disconjugués dans la direction verticale ou horizontale, et certains
sont méme monoculaires. Cependant la séquence principale (relation vitesse-amplitude, voir
chapitre 1) restant la méme que dans 1’état éveillé et les saccades aux deux yeux restant
initiées de maniere synchronisée, les auteurs supposent que les circuits prémoteurs et moteurs
restent les mémes qu’a I’¢état de veille.

Les mouvements des yeux pendant le sommeil paradoxal résulteraient d’activité spontanée
dans le tronc cérébral, en particulier la PPRF et le MRF. Zhou et King (1997) concluent donc
que la coordination binoculaire ne résulte pas passivement de la circuiterie bas-niveau,
puisque celle-ci ne suffit pas a maintenir la coordination pendant le sommeil paradoxal. La
coordination binoculaire résulte au contraire d’un processus actif de haut-niveau, li¢ aux
mécanismes attentionnels associés a 1’état d’éveil.

Une autre conception issue de la pensée de Helmoltz est donnée par Enright (1998) qui
observe que les mouvements combinés amenent rapidement 1’'un des yeux sur la cible et
qu’un glissement largement asymétrique termine le mouvement pour que les deux yeux soient
finalement alignés. Ils supposent que la saccade de chaque ceil est basée sur des signaux
rétiniens issus des deux yeux, avec des contributions différentes. Pour un ceil, la saccade est
programmée sur la base des signaux rétiniens de cet ceil, c’est pourquoi cet ceil sera tres
rapidement amené sur la cible. La saccade de I’autre ceil est programmée sur la base des
signaux rétiniens des deux yeux. On obtient au final des saccades asymétriques, permettant
d’obtenir trés rapidement une vision monoculaire de haute résolution puis, plus tardivement,
une vision binoculaire.

Enright (1996) s’est également intéressé a I’asymétrie, non pas des saccades souvent au cceur
du débat, mais des vergences. Il a repris le paradigme de Miiller, ainsi qu’un simple
paradigme de vergence symétrique, et enfin une configuration intermédiaire ou les cibles sont
légérement déplacées du plan médian mais pas tout a fait alignées sur un ceil. Selon
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I’alignement de la cible par rapport a I’ceil dominant ou non dominant, certains sujets étaient
capables de produire des mouvements sans saccade ni clignement, appropriés pour amener les
deux yeux sur la cible visuelle. Ce phénoméne €tait méme systématiquement observé chez un
sujet, pour le paradigme de Miiller avec la cible alignée sur 1’ceil dominant, quand une
convergence ¢était requise (la divergence est beaucoup plus souvent accompagnée de saccade).
Ainsi, Enright (1996) remet en cause une des croyances les plus solidement établies : la
symétrie de la vergence. Un ardent défenseur de Hering suggérera cependant que le systéme
saccadique n’est pas le seul a pouvoir fournir une composante conjugué. La vergence
asymétrique pourrait étre le résultat d’une vergence et d’un mouvement lent conjugué.

Les observations comportementales peuvent donc donner des indices en faveur de I'une ou
I’autre théorie. Elles sont fondamentales, et tout modele devra tenter de les reproduire
précisément. Mais elles sont insuffisantes, car elles peuvent finalement s’interpréter dans les
deux cadres théoriques. Nous allons a présent examiner les données neurophysiologiques qui
alimentent chaque conception.
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2.2 Données neurophysiologiques : que codent nos neurones ?

Les conceptions modernes issues des pensées de Hering et de Helmoltz s’appuient toutes les
deux sur des études ou ont été enregistrés les neurones de saccades et de vergences chez le
singe. Les enregistrements ont été corrélés avec de nombreux mouvements, saccades pures,
vergences pures, mouvements combinant saccades et vergences, mouvements monoculaires
(paradigme de Miiller ou les cibles sont alignées sur un seul ceil), poursuites, mouvements
prédictibles et imprédictibles, etc. Les défenseurs de Hering ont enregistré les neurones de
vergence dans la formation réticulée du mésencéphale et les neurones omnipauseurs dans le
noyau interstitiel du raphé. Les conséquences de stimulation de ces noyaux ont également pu
étre observées. Les défenseurs de Helmoltz ont enregistré les neurones phasiques de saccades
dans la formation réticulée paramédiane du pont et dans les noyaux abducens.

2.2.1 Données physiologiques en faveur de la théorie de Hering

La premicre base solide qui sous-tend la loi d’égale innervation de Hering est, bien entendu,
les circuits d’innervation des motoneurones. Nous avons vu dans le chapitre 1 que pour les
saccades horizontales, les neurones phasiques dans la PPRF projettent vers le noyau abducens
ipsilatéral. Ce noyau contient les motoneurones innervant directement le muscle droit externe
ipsilatéral et des interneurones projetant sur le noyau oculomoteur controlatéral. Ce dernier
contient les motoneurones innervant le muscle droit interne controlatéral (Moschovakis 1995).

Rappelons également que pour les saccades verticales, les neurones phasiques dans le riFLM
projettent vers les noyaux oculomoteurs et trochléaires. Notons que I’innervation est bilatérale
pour les saccades vers le haut et ipsilatérale pour les saccades vers le bas. Le noyau
oculomoteur innerve ensuite, entre autres, les muscles droit supérieur et oblique inférieur
ipsilatéraux (saccades vers le haut) et le muscle droit inférieur ipsilatéral (saccades vers le
bas). Le nerf trochléaire innerve le muscle oblique supérieur controlatéral (saccades vers le
bas). Les commandes prémotrices dans le riFLM contactent ainsi les muscles des deux yeux :
les commandes des saccades vers le haut atteignent les muscles droit supérieur et oblique
inférieur des deux yeux ; les commandes des saccades vers les bas atteignent le muscle droit
inférieur ipsilatéral et le muscle oblique supérieur controlatéral (Moschovakis et al. 1990,
Moschovakis 1995). La loi d’égale innervation de Hering s’applique donc pour 1’ensemble
des saccades, le substrat étant plus solide pour les saccades horizontales et vers le haut.

L’existence de signaux prémoteurs distincts pour la saccade et la vergence est également
admise. Comme nous I’avons vu dans le chapitre 1, les neurones de vergence ont été
identifiés dans la formation réticulée du mésencéphale (MRF). Mays (1984) a d’abord
identifi¢ des neurones toniques, dont la fréquence de décharge est corrélée a 1’angle de
vergence. Il existe des neurones de convergence, augmentant leur décharge quand 1’angle de
vergence augmente et, moins nombreux, des neurones de divergence, diminuant leur décharge
quand P’angle de vergence augmente. Ces neurones ne montrent pas d’activité liée a la
saccade. Cependant, 1’activité tonique des neurones de convergence peut diminuer légérement
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pendant la saccade, en parallele de la 1égere modification de 1’angle de vergence intra-
saccadique. Nous reviendrons sur ce résultat dans le chapitre 5 qui aborde nos hypothéses sur
la coordination binoculaire des saccades.

Deux ans plus tard, Mays et al. (1986) identifient, toujours dans la formation réticulée du
mésencéphale, des neurones codant pour la vitesse de vergence (activité phasique) et des
neurones codant pour la vitesse et la position (activité phasique-tonique). Encore une fois, les
neurones de convergence sont plus nombreux que les neurones de divergence. Il y aurait donc
un intégrateur neural intégrant les signaux de position en signaux de vitesse, comme pour la
saccade. Le fonctionnement du générateur de vergence serait trés similaire a celui du
générateur de saccades, bien que la morphologie de la vergence reste différente.

La question n’est donc pas vraiment de savoir s’il existe bien un signal de saccade et un signal
de vergence mais, si le signal de saccade reste binoculaire, pourquoi la vergence est accélérée
pendant la saccade. Une premiere hypothése émise était que la vitesse des yeux avant la
saccade influencerait la taille de la saccade de chaque ceil par des interactions non linéaires
avec le systeme oculomoteur périphérique : les muscles et globes oculaires (Kenyon et Stark
1983). Plus tard, une autre hypothese a été favorisée : les neurones omnipauseurs (OPN) qui
inhibent 1’ensemble du systéme saccadique, seraient responsables de 1’accélération de la
vergence pendant la saccade.

Zee et al. (1992) font ainsi I’hypotheése que les neurones OPN inhibent également,
partiellement, les neurones de vergence. La levée d’inhibition serait massive pendant une
saccade, ce qui expliquerait les vitesses de vergence plus grandes pendant les saccades. Mays
et Gamlin (1995) apportent un support neurophysiologique a cette hypothése. Ils enregistrent
d’abord les neurones de vergence pendant les mouvements combinés saccade-vergence : ils
notent une augmentation du taux de décharge de ces neurones juste avant et pendant les
saccades. Ensuite, afin de tester I’implication des OPN dans cette augmentation, ils stimulent
¢lectriquement les OPN pendant la convergence pure, sans intrusion saccadique. IIs montrent
que la stimulation des OPN n’empéche pas la convergence (comme elle empéche toute
saccade), mais qu’elle la ralentit considérablement.
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Figure 2.4. Influence des omnipauseurs sur la vergence. A. Une convergence de 3°, sans intrusion saccadique,
montre une vitesse maximale de 15°/s. B. Une convergence de méme amplitude a une vitesse réduite de 50% si
les omnipauseurs sont stimulés électriquement avant et pendant la vergence. Source : Mays et Gamlin (1995).
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Ainsi, lors des mouvements combinés, le silence total des OPN requis pour le déclenchement
des saccades permettraient aux neurones de vergence une plus grande activité, ce qui
accélérerait le mouvement. Le silence des OPN est donc un bon candidat pour expliquer
I’accélération de la vergence pendant la saccade. Qu’en est-il du ralentissement de la saccade
pendant la vergence ? Busettini et Mays (2003) se sont basés sur le fait que 1’activité des OPN
changeait lors des vergences réalisées en 1’absence de saccades et que des lésions du noyau
interstitiel du raphé provoquait des saccades plus lentes (Kaneko 1996). Ils montrent, d’une
part, que la décharge des OPN pendant la fixation dépend de I’angle de vergence et, d’autre
part, que les OPN peuvent augmenter, parfois diminuer, leur décharge lors d’une convergence
et, plus discrétement, pendant une divergence. Enfin, avec une convergence, le silence des
OPN intervient plus tot par rapport au début de la saccade, ce qui expliquerait son
ralentissement. Cependant, les divergences ne provoquent pas un silence anticipé des OPN.
Les auteurs concluent que le ralentissement de 1’activité des OPN avant la saccade n’est sans
doute pas le seul responsable du ralentissement de la saccade (voir le modele de ces auteurs
proposé en 2005).

2.2.2 Données physiologiques en faveur de la théorie de Helmoltz

Plusieurs enregistrements dans des noyaux des circuits prémoteurs, traditionnellement dédiés
a la saccade, montrent que les neurones codent aussi pour des signaux liés a la vergence : les
décharges seraient davantage liées au déplacement d’un seul ceil. De tels neurones ont été
trouvés dans le colliculus supérieur (Chaturvedi et van Gisbergen 1999, 2000), dans les
noyaux vestibulaires codant pour les signaux de position (McConville et al. 1994, Sylvestre et
al. 2003), puis dans la formation réticulée paramédiane du pont (enregistrement des neurones
phasiques de saccades par Zhou et King 1998, puis étude dynamique de ces mémes neurones
par van Horn et al. 2008, van Horn et Cullen 2008) ainsi que dans noyaux abducens (Zhou et
King 1998, Sylvestre et Cullen 2002). Nous allons résumer 1’é¢tude de Zhou et King (1998)
qui synthétise nombre de travaux précédents tout en décrivant pour la premiere fois I’activité
monoculaire des neurones phasiques de saccade. Dans un second temps, nous résumerons les
travaux récents du groupe de Cullen, qui présentent 1’état des connaissances concernant les
enregistrements des neurones phasiques de saccades et des nouvelles réflexions dans une
perspective néo-helmoltzienne. Bien que ces auteurs ne soient pas tous explicitement
défenseurs de la théorie de Helmoltz, ils pointent qu’une conception réaliste du systéme
oculomoteur ne peut obéir aveuglément a la conception de Hering.

Zhou et King (1998) ont enregistré trois types de neurones : les motoneurones abducens
innervant le muscle droit latéral, les neurones phasiques dans la formation réticulée du pont et
les neurones toniques codant pour la position dans le noyau périhypoglossal, qui innervent les
générateurs de saccades du noyau abducens.

En corrélant 1’activité¢ de 136 motoneurones du noyau abducens avec la position d’un ceil
pendant des poursuites monoculaires (la cible reste alignée sur ’autre ceil) ils ont montré que
27% étaient monoculaires codant pour les déplacements de I’ceil ipsilatéral, 7% monoculaires
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codant pour les déplacements de I’ceil controlatéral et 66% étaient binoculaires. Les noyaux
moteurs abducens coderaient donc des signaux binoculaires.

En revanche, en amont, I’activit¢ est monoculaire. Ils ont corrélé 1’activité (nombre de
potentiels d’action) de 96 neurones phasiques et 65 neurones toniques avec I’amplitude du
déplacement de chaque ceil ou le déplacement moyen des deux yeux pour des saccades et des
saccades combinées avec des vergences. Ils ont montré que ces neurones codaient davantage
des signaux monoculaires (79% pour les neurones phasiques, également réparti entre signaux

ipsilatéraux et controlatéraux et 78% pour les neurones toniques, majoritairement
ipsilatéraux).
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Figure 2.5. Exemple de la décharge monoculaire de 2 neurones phasiques. Le nombre de potentiels d’action
émis est proportionnel a I’amplitude de la saccade de I’ceil droit (a) mais pas de 1’ceil gauche (b) pendant les
mouvements disconjugués. Pour I’autre neurone, le nombre de potentiels d’action est proportionnel a I’amplitude
de la saccade de I’ceil gauche (c) mais pas de I’ceil droit (d). Les deux neurones déchargent quand I’ceil préféré se
déplace vers le site d’enregistrement et sont silencieux si I’ceil bouge vers une autre direction. Les cercles
indiquent les saccades conjuguées, les triangles a 1’envers, les saccades combinées avec des convergences et les
triangles a I’endroit, les saccades combinées avec des divergences. Source : Zhou et King (1998)

Les auteurs concluent donc que le systéme prémoteur est monoculaire. A 1’inverse, au niveau
des neurones du noyau moteur abducens, le signal devient majoritairement binoculaire, par
recombinaison des signaux prémoteurs : c¢’est a ce niveau que se ferait I’apprentissage de la
coordination binoculaire.
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Sylvestre et Cullen (2002) ont réexaminé les neurones du noyau abducens avec une approche
différente. Zhou et King (1998) avaient classé¢ les neurones en trois catégories : binoculaire
(corrélation non nulle pour les deux yeux entre la décharge du neurone et la position de 1’ceil),
monoculaire ipsilatéral (corrélation nulle pour I’ceil controlatéral) et monoculaire controlatéral
(corrélation nulle pour I’ceil ipsilatéral). Sylvestre et Cullen (2002) introduisent deux
catégories intermédiaires : binoculaire ipsilatéral et binoculaire controlatéral (le neurone code
davantage le déplacement de 1’ceil ipsilatéral, respectivement controlatéral, que celui de
I’autre ceil). Les neurones codant alors le déplacement conjugué (identique pour chaque ceil)
sont alors appelés conjugués. Sur 50 neurones, ils reportent 17 neurones monoculaires
ipsilatéraux, 10 binoculaires ipsilatéraux, 5 monoculaires controlatéraux, 3 binoculaires
controlatéraux et 15 conjugués. Ainsi, dans cette étude, que la majorit¢ des neurones
encodaient le mouvement de I’ceil ipsilatéral (17+10). Le reste des neurones encoderait le
mouvement conjugué des yeux (15) et parfois pour le mouvement de 1’ceil controlatéral (5+3).
La préférence pour 1’ceil ipsilatéral ou pour le signal conjugué serait la méme pour le signal de
vitesse et celui de position. Motoneurones et interneurones auraient des activités identiques.
Notons que les neurones binoculaires ipsilatéraux, binoculaires controlatéraux et conjugués
auraient probablement été classés dans la catégorie binoculaire de Zhou et King (1998) : on
retrouve ainsi une majorité de neurones binoculaires (10+3+15), devant les ipsilatéraux (17)
et controlatéraux (5).

Des mod¢les basés sur des signaux ipsilatéraux et controlatéraux reflétent le mieux 1’activité
des neurones abducens ; néanmoins, les simulations basées sur un modele de signaux
conjugués et de vergence donnent des résultats tout a fait corrects. Sylvestre et al. (2003) ont
montré des résultats similaires dans le noyau périhypoglossal et le noyau vestibulaire médian.
Ces noyaux participent a 1’intégration du signal de vitesse en signal de position, ainsi qu’a
I’¢laboration de la commande de glissement. Encore une fois, I’ensemble de ces activités est
li¢ au mouvement de I’ceil ipsilatéral. Un nombre beaucoup plus restreint de neurones code
des signaux conjugués.

Le groupe de Cullen a également réexaminé la question des neurones phasiques et a complété
les enregistrements dans la PPRF (van Horn et al. 2008, van Horn et Cullen, 2008). Les
activités enregistrées par Zhou et King (1998) peuvent expliquer 1’accélération de la vergence,
mais elles ne prédisent pas que les neurones de saccades pourraient étre enticrement suffisants
pour la vergence ; le sous-systeme de vergence pourrait encore étre prédominant.

Van Horn et al. (2008) ont examiné des mouvements horizontaux : saccades (avec moins de
2° de vergence), vergences pures, mouvements combinés dont des saccades dites
monoculaires (paradigme de Miiller ou les cibles sont alignées sur un ceil), mouvements
prédictibles et imprédictibles et enfin poursuite. Ils ont enregistré des neurones saccadiques
excitateurs et inhibiteurs (short-lead ou long-lead, selon la latence entre le premier potentiel
d’action et le début du mouvement) dans la formation réticulée paramédiane du pont ainsi que
des neurones omnipauseurs. Par rapport aux enregistrements de Zhou et King (1998), la
nouveauté¢ est que les corrélations sont a présent dynamiques; sont recherchées les
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éventuelles corrélations entre la fréquence de décharge et la vitesse conjuguée (modele
conjugu¢), ou bien la vitesse de 1’ceil ipsilatéral et de I’ceil controlatéral (modéle binoculaire),
ou encore la vitesse de 1’ceil principal (modele monoculaire). Afin de comparer avec les
¢tudes précédentes, ils examinent également le lien entre nombre de potentiels d’action et
amplitude (conjuguée, binoculaire, monoculaire) ainsi que la fréquence maximale de décharge
et la vitesse maximale (conjuguée, binoculaire, monoculaire).

Ces enregistrements montrent que les générateurs phasiques de saccades sont essentiels pour
controler les mouvements en direction et en profondeur, et qu’ils codent souvent des
informations de vergence. Comme chez Zhou et King (1998), leur activité est souvent
corrélée avec le mouvement, dans la direction ipsilatérale, d’un seul ceil. C’est encore le cas
lorsque I’on regarde 1’activité dynamique (fréquence de décharge et vitesse des mouvements).

Des simulations ont ensuite été réalisées avec un modele incluant ’ensemble des neurones
prémoteurs qui projettent sur le noyau abducens: les neurones phasiques (étude présente) et
d’autres catégories de neurones étudi€s précédemment, projetant €galement sur les noyaux
abducens (McConville et al. 1994, Roy et Cullen 2002, 2003, Scudder et Fuchs 1992,
Sylvestre et Cullen 1999, Sylvestre et al. 2003). Le poids de chaque connexion est ensuite
déterminé avec un ensemble de mouvements conjugués et test¢ avec les mouvements
disconjugués. Les simulations montrent que I’information de vergence est suffisante pour les
changements de profondeur : il n’y a pas besoin d’un sous-systéeme de vergence indépendant
pendant les saccades disconjugués.

Une étude similaire est menée sur les combinaisons de vergence avec les saccades verticales
(van Horn et Cullen, 2008). Cette étude confirme tout d’abord que la vergence est bien
accélérée par les saccades verticales, en vérifiant que la composante horizontale est
négligeable. La composante horizontale ne doit en fait pas dépasser 10% de la composante
verticale : il est en effet trés difficile d’éliminer totalement toute composante orthogonale.
D’autre part, cette étude cherche a montrer le réle des neurones phasiques de saccades
horizontales dans le codage de la vergence, comme dans 1’étude précédente. Elle montre que
des signaux de vergence sont bien codés, le plus souvent monoculairement, dans les neurones
phasiques de saccades horizontales alors méme que sont combinées des saccades verticales et
des vergences.

Le groupe de Cullen conclut que les générateurs phasiques de saccades dans le tronc cérébral
sont nécessaires, et suffisants, pour controler le regard dans I’espace 3D. Cependant, les
auteurs ne concluent pas, comme Zhou et King avant eux, que les signaux sont monoculaires
depuis les signaux d’erreurs rétiniennes. Ils parlent de neurones monoculaires qui
encoderaient des signaux de vergence. A la base de ces signaux monoculaires prémoteurs, il y
aurait donc des signaux de saccade et de vergence. Les signaux de vergence pourraient
provenir de la formation réticulée mésencéphalique centrale, du colliculus supérieur et
éventuellement du noyau fastigial du cervelet.
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Ainsi la conception est renversée depuis les idées de Zhou et de King. Ces derniers
considéraient des signaux entiérement monoculaires, jusqu’a une combinaison au niveau du
noyau abducens en signaux binoculaires, conjugués. En revanche, il semble que le groupe de
Cullen ait une approche haut-niveau (en amont de la PPRF) davantage en faveur de Hering,
ou les signaux seraient des signaux conjugués de saccade et de vergence. Néanmoins, la
conception suit les idées de Helmoltz a partir des toutes dernieres étapes des circuits
oculomoteurs (PPRF, noyaux périhypoglossal et vestibulaire médian, noyau abducens), ou les
signaux binoculaires se combineraient en signaux monoculaires. Chaque ceil recevrait donc un
signal qui lui est propre.

Figure 2.6. Circuits neuronaux impliqués dans les saccades disconjuguées horizontales. La cible est alignée sur
I’ceil gauche, seul I’ceil droit doit se déplace. (A) Quand le mouvement de I’ceil droit fait appel au muscle droit
latéral (LR), le signal peut provenir presque exclusivement des motoneurones (AMN) du noyau abducens (IV).
Le signal prémoteur serait codé monoculairement par les neurones phasiques de saccades (SBN). (B) Quand le
mouvement fait appel au muscle droit médial (MR), une partie du signal peut provenir des motoneurones (OMN)
du noyau oculomoteur (III). Cependant, celui-ci est innervé par les neurones internucléaires (AIN) du noyau
abducens controlatéral (VI). Le signal prémoteur serait codé dans les neurones phasiques controlatéraux (SBN).
Comme ce signal est aussi véhiculé jusqu’au muscle droit latéral de ’ceil gauche, une composante additionnelle
de vergence pourrait provenir de 1’aire supra-oculomotrice (SOA) voire d’autres aires. Source : van Horn et al.
(2008).

Nous avons vu pourtant que 1’organisation des circuits prémoteurs était en faveur de la loi de
Hering, puisqu’un méme signal prémoteur est envoy¢ au muscle des deux yeux.

Dans I’exemple de van Horn et al. (2008) présenté ci-dessus (a gauche), 1’ceil gauche reste
immobile, les commandes motrices codant principalement pour la contraction du muscle
latéral de 1’ceil droit. Pourtant, le muscle médial de 1’ceil gauche regoit, par I’intermédiaire des
interneurones, les mémes commandes que celles regues par le muscle latéral de 1’ceil droit,
commandes qui codent principalement pour le déplacement de 1’ceil droit. Il faudra donc faire
appel a différents poids synaptiques et a des co-contractions des muscles antagonistes afin
d’arriver au mouvement désire.



66 @ Les saccades et les vergences, deux systémes en interaction

Nous conclurons sur I’intérét de réfléchir a la fois en termes de neurones individuels et en
termes de population de neurones. Comme le remarque le groupe de Cullen, malgré une
prédominance de neurones codant pour le déplacement de I’ceil ipsilatéral, les simulations
basées sur des signaux conjugués ou disconjugués sont tout a fait correctes (Sylvestre et
Cullen 2002, voir aussi les prédictions des simulations binoculaires de van Horn et al. 2008).
Enfin, comme nous le verrons dans le chapitre 3, des adaptations monoculaires ou
binoculaires dans le tronc cérébral sont possibles. Une modulation de I’efficacité synaptique,
différente pour chaque ceil, permettrait d’expliquer 1’existence de signaux monoculaires tout
en restant dans le cadre de la théorie de Hering. Les études d’électrophysiologie actuelles
révelent la complexité de 1’organisation monoculaire et binoculaire des circuits prémoteurs et
moteurs. De nouvelles études, combinant des enregistrements simultanés de nombreux
neurones lors de I’apprentissage de différentes taches, seraient d’un grand intérét.
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2.3 Modéles monoculaires et binoculaires : controle du regard 3D

De nombreux modeles, basés sur des données neurophysiologiques et comportementales,
tentent d’expliquer l’interaction entre les systémes de saccade et de vergence, suivant la
pensée de Hering, ou le couplage entre les deux yeux, suivant la pensée de Helmoltz. Nous
allons examiner trois types de modeles qui nous ont semblé intéressants : les modéles de Zee
et al. (1992), de King et Zhou (2002) et de Busettini et Mays (2005b). Nous les présentons
dans 1’ordre chronologique de leur publication car leurs auteurs, méme s’ils adoptent des
perspectives différentes, se sont inspirés les uns des autres.

2.3.1 Modeles de Zee et collaborateurs : le silence des omnipauseurs

Zee et al. (1992) proposent une série de modeles visant a expliquer plusieurs observations :
I’existence de la disconjugaison transitoire qui a lieu pour toute saccade isolée (que nous
verrons en détail dans le chapitre 3), les oscillations conjuguées dans I’axe orthogonal avec la
direction de la saccade et surtout I’accélération de la vergence lors des mouvements combinés
par rapport a la vergence pure. Ces modeles se basent sur les hypothéses suivantes : (i) la
disconjugaison est le reflet des asymétries des propriétés mécaniques des muscles droits
internes et externes des deux yeux ; (ii) la commande de vergence est €laborée via une simple
non linéarité a partir d’un signal d’erreur de vergence, qui est la différence entre la position
des yeux pour la profondeur actuelle et pour la profondeur désirée ; (ii1) 1’accélération de la
vergence lors des mouvements combinés est due a une interaction non linéaire au niveau des
circuits prémoteurs de saccade et de vergence. L’idée commune a tous les modeles proposés
est que les neurones omnipauseurs (OPN) ne sont pas seulement inhibiteurs des neurones de
saccade mais aussi des neurones de vergence lorsque ceux-ci sont co-activés dans les
mouvements combingés.

Avant la présentation des modeles de couplage de saccade et de vergence, sont détaillés les
modeles de génération de la saccade isolée et de la vergence isolée. Ces modeles présentent
des étapes incluses implicitement dans les modeles de couplage, comme la boucle de
rétroaction locale ou encore I’intégrateur neuronal.

Générateur de saccade

Dans ce modéle, un signal d’erreur motrice (CME) commande les neurones phasiques du
tronc cérébral (SBN) en générant une commande prémotrice de vitesse saccadique (CVC).
Cette commande est transmise aux motoneurones directement (commande de vitesse),
intégrée (commande de position) via I’intégrateur neuronal (NI) et filtrée (commande de
glissement), dans des proportions qui permettent de compenser les propriétés dynamiques de
I’appareil oculomoteur. Cette triple commande est ensuite transmise aux motoneurones de
I’ceil droit et de I’ceil gauche (ROMN et LOMN). Les neurones omnipauseurs (OPN) inhibent
les neurones phasiques de saccade : une saccade ne peut avoir lieu que lorsque les OPN sont
silencieux, la décharge des OPN permettant une fixation stable.
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Le signal d’erreur motrice (CME) est la différence entre le changement désiré dans la position
des yeux (desired AC) et I’estimation interne du changement réalis¢ (AC’), provenant de
I’intégration (CRI) du signal CVC dans la boucle de rétroaction. Cette boucle d’interaction a
un délai modélisé (DEL). Pour leur simulation, Zee et al. (1992) font varier la non linéarité
des cellules SBN, les proportions des commandes de vitesse, de position et de glissement,
ainsi que la modé¢lisation de I’appareil oculomoteur et obtiennent des saccades réalistes.

Dans ce mode¢le, la disconjugaison, c’est-a-dire le léger défaut de coordination des saccades
conjugués qui fera I’objet du chapitre 3, est modélisée de la fagon suivante : dans I’hypothése
d’une différence musculaire entre les muscles droits externes et internes, des délais différents
sont introduits dans la modélisation de 1’appareil oculomoteur de chacun des deux yeux. Dans
I’hypothése d’un retard causé par la présence d’un intermédiaire de plus (interneurone) dans
le circuit innervant le muscle droit interne, un délai dans I’arrivée des commandes prémotrices
est ajouté. Ce deuxieme cas refléte moins bien les données expérimentales. Cependant, les
auteurs n’excluent pas une combinaison de ces deux effets voire méme 1’existence d’autres
facteurs plus centraux.

Par la suite, Zee et al. (1992) attribuant principalement la disconjugaison a des phénomenes
périphériques, leur estimation de la vergence lors des mouvements combinés se fait en
soustrayant au changement de I’angle de vergence la disconjugaison qui existe dans une
saccade isolée d’amplitide équivalente.
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Figure 2.7. Modé¢le de génération des saccades et des vergences. (A) Modéle de rétroaction local pour les
saccades. Desired AC : changement désiré dans la position conjuguée. AC’ : copie efférente du changement de la
position conjuguée. CME : signal instantané d’erreur motrice de position conjuguée. CVC : commande
prémotrice de la vitesse saccadique. SBN : neurones phasiques du tronc cérébral. OPN : neurones omnipauseurs.
NI : intégrateur neuronal. CRI : intégrateur ajustable. DEL : délai. ROMN et LOMN : neurones moteurs
oculaires (III et VI) de I’ceil droit et de 1’ceil gauche. REYE et LEYE : position de 1’ceil droit et de 1’ceil gauche.
s : opérateur de Laplace. GPC, GSL et TSL : coefficients d’ajustement des signaux de vitesse et de glissement
par rapport au signal de position. (B) Mode¢le de rétroaction local pour les vergences. Desired AV : changement
désiré de la vergence. AV’ : copie efférente du changement de vergence. CVE : signal instantané d’erreur
motrice de vergence. VVC : commande prémotrice de la vitesse de vergence. VVN : neurones codant la vitesse
de la vergence. VPN : neurones pauseurs de la vergence. VNI : intégrateur de la vergence. VRI : intégrateur
ajustable. DEL, ROMN, LOMN, REYE, LEYE, s, GPV, GSL et TSL : voir A. Source : Zee et al. (1992)



Les saccades et les vergences, deux systémes en interaction ® 69

Mode¢le de génération de vergence

Un modele en tout point similaire est proposé pour les vergences. Le role des omnipauseurs
est, dans ce modele, joué par des neurones pauseurs relatifs a la vergences (VPN), non
identifiés en neurophysiologie. De méme que pour le modele de génération de saccades,
I’ajustement de la non linéarité des neurones de vitesse de vergence (VVN) ainsi que des
divers constantes de temps et gains au niveau de la triple transmission de la commande de
vitesse de vergence (VVC) - directement, a travers 1’intégrateur de vergence (VNI) et filtrée -
permettent de retrouver assez finement les résultats expérimentaux, en particulier des vitesses
maximales plus grandes pour les convergences que pour les divergences.

Modgéles de génération de mouvements combinés saccade vergence

Zee et al. (1992), observant que ’interaction de la saccade avec la vergence semble exister
pour les saccades verticales comme les saccades horizontales alors que les muscles contrdlant
ces mouvements sont différents, supposent qu’il existe une interaction au niveau du réseau
neural qui génére les commandes prémotrices de saccade et de vergence. L’idée fondamentale
de Zee et al. (1992) est la suivante : les mémes neurones omnipauseurs (OPN) inhibant les
générateurs de saccades, quelle que soit la direction, inhibent également partiellement les
générateurs de vergence. Le silence des OPN pendant les saccades permettrait donc une plus
grande activation des neurones de vergence et provoquerait I’accélération de la vergence.

Cette idée est également testée sur deux modeles s’inspirant de Helmoltz, ou les générateurs
de saccades sont monoculaires et recoivent des signaux liés a la saccade et a la vergence, en
addition d’une circuiterie de vergence pure. Une partie du signal de vergence est donc
contenue dans les générateurs de saccades monoculaires, inhibés en 1’absence de saccades par
les OPN mais activés pour les mouvements combinés. Nous présenterons d’abord ces deux
modeles que ne seront pas privilégiés par les auteurs, avant de décrire les deux modeles qui
suivent strictement la perspective de Hering.

Modele de décharge différentielle (DB)

Ce modele suit la conception de Helmoltz en supposant des générateurs de saccade distincts
pour chaque ceil ; cependant les signaux d’erreur, a I’origine du mouvement, sont binoculaires,
dans la lignée des idées de Hering. Le signal d’erreur de saccade (CME) et le signal d’erreur
de vergence (VME) s’additionnent a I’entrée des neurones générateurs de saccade (BN) d’un
il et se soustraient pour 1’autre ceil. Les OPN inhibent ’intégralité¢ de cette population de
neurones de saccades. Le signal d’erreur de vergence (VME) est également envoyé aux
neurones de vergence pure (VVN). A la sortie des VVN et BN, les signaux se recomposent
pour former la commande motrice de chaque ceil. La part de vergence envoyée aux
générateurs de saccades est ajustable grace a un gain Gsv. Cependant, les simulations
montrent que ce modele manque de flexibilité. L’intégration non linéaire aux niveaux des
générateurs de saccades est fixée par les propriétés dynamiques des saccades et il n’est pas
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possible de modifier indépendamment la non linéarité concernant la part de la vergence li¢e a
I’occurrence de la saccade sans modifier la saccade elle-méme. C’est pourquoi Zee et al.
(1992) proposent un modele de décharge différentiel modifié (Modified DB).

Modele modifié de décharge différentiel (Modified DB)

Dans cette deuxieme version du modéle de décharge différentiel, avant la formation des
signaux monoculaires au niveau des neurones BN de chaque ceil, une premiére commande de
vitesse saccadique est créée au niveau des neurones phasiques du tronc cérébral (SBN) a
partir du signal d’erreur de saccade (CME). La non linéarit¢ de I’intégration saccadique
intervient alors, tandis que les étapes ultérieures, au niveau des neurones phasiques de chaque
ceil, sont lin¢aires. Les OPN inhibent I’ensemble des neurones de saccades, binoculaires (SBN)
comme monoculaire (BN). Malgré 1’indépendance de 1’ajustement de la non linéarité des
signaux saccadiques et de la contribution de la vergence, cette seconde version manque
toujours de flexibilité et ne rend pas aussi bien compte des résultats expérimentaux que le
modele SVBN, présenté ci-apres.

A B

Figure 2.8. (A) Mod¢le DB. (B) Modéele DB modifi¢. CME et CME : signal instantané d’erreur motrice de
position conjuguée et de vergence. SBN : neurones phasiques codant la vitesse de la saccade. VVN : neurones
codant la vitesse de la vergence. BN : neurones phasiques monoculaires. OPN : neurones omnipauseurs. RE et
LE : il droit et ceil gauche. Source : Zee et al. (1992).

Modele de neurones phasiques de vergence liés a la saccade (SVBN)

Ce modele abandonne toute tentative de réconciliation avec le concept de Helmoltz. Il
suppose I’existence de neurones entierement distincts pour la saccade (SBN) et la vergence.
Ces derniers sont divisés en deux classes : une classe activée pour tous les mouvements de
vergence (VVN) et une classe dont I’activité est liée a ’occurrence d’une saccade (SVBN).
Les OPN exerce un contrdle inhibiteur sur les SBN comme sur les SVBN. La somme des
sorties des deux classes de neurones de vergence produit la commande de vitesse de vergence
(VVC). Les non linéarités de ces deux classes peuvent étre ajustées indépendamment.
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Modele multiplieur (Multiply model)

Ce modele est une version simplifiée du modele SVBN : au lieu d’inhiber une classe
particuliére de neurones de vergence ayant leur propre fonction de transfert non linéaire, les
OPN inhibent en partie 1’ensemble des neurones de vergence. L’occurrence d’une saccade
pendant une vergence revient simplement, par levée d’une inhibition partielle, a
I’augmentation du gain de la commande de vergence.

VME

Figure 2.9. (A) Modéle SVBN. (B) Mod¢le multiplieur. CME et CME : signal instantané d’erreur motrice de
position conjuguée et de vergence. CVC et VVC : commande prémotrice de la vitesse de la saccade et de la
vergence. SBN : neurones phasiques codant la vitesse de la saccade. VVN : neurones codant la vitesse de la
vergence. SVBN : neurones codant pour la vitesse de la vergence inhibés par les neurones omnipauseurs (pour le
modele SVBN). OPN : neurones omnipauseurs. RE et LE : ceil droit et ceil gauche. k : augmentation additive du
gain de la vergence lors du silence des neurones omnipauseurs (pour le modéle multiplieur). Source : Zee et al.
(1992).

Test du modéle multiplieur de Zee et collaborateurs par Busettini et Mays

Dans une étude exhaustive sur les différents paramétres des mouvements combinés, Busettini
et Mays (2005a) reprennent le modele multiplieur de Zee et al. (1992) et exhibent quelques
faiblesses dans 1’hypothése de base du silence des omnipauseurs comme cause de
I’accélération de la vergence.

Si le début de I’accélération de la vergence semble bien étre lié au début de la saccade et donc
a la pause des neurones omnipauseurs, le déclin de 1’accélération arrive trop tot pour étre li¢ a
la fin de la pause des omnipauseurs : le maximum de la vitesse accélérée est toujours avant la
fin de la saccade. De plus, pour un méme intervalle de temps entre le début de la vergence et
celui de la saccade, donc un méme taux d’activité des neurones de vergence du mésencéphale
lors du début de la saccade, la vitesse maximale de la vergence est corrélée avec le pic de
vitesse de la saccade mais pas avec la durée de la saccade (qui est directement liée a la durée
de pause des omnipauseurs). Enfin, la dynamique de 1’accélération de la vergence suit une
séquence principale (lien entre vitesse maximale et amplitude du mouvement) semblable a
celle des saccades. Toutes ces observations supportent 1’idée que 1’accélération de la vergence
est en fait due a une interaction entre le signal d’erreur de vergence et la décharge saccadique.
Nous présenterons plus loin le modele alors proposé par Busettini et Mays (2005b).
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2.3.2 Modele de King et Zhou : saccades monoculaires

A la suite de leurs observations comportementales et neurophysiologiques (King et Zhou
1995, Zhou et King 1998), King et Zhou (2002) proposent a leur tour un mod¢le, basé sur des
saccades monoculaires selon le concept de Helmoltz. Dans ce modele, il existe des sous-
systémes distincts pour chaque ceil. Les cellules de commande prémotrice seraient
monoculaires et proviendraient d’erreurs rétiniennes monoculaires. Le cas des saccades
conjuguées pourrait faire exception en faisant appel a des indices non rétiniens, binoculaires
par nature.

Les grandes caractéristiques de ce mod¢ele sont les suivantes. Les générateurs phasiques de
saccade sont monoculaires et l’intégrateur neuronal des saccades, élaborant la triple
commande de vitesse, de glissement et de position, est également monoculaire. Les triples
commandes pour 1’ceil droit et pour I’ceil gauche sont ensuite envoyées aux noyaux abducens
bilatéraux, ou sont élaborés les signaux de saccades conjugués ; la commande de position est
¢galement envoyée aux neurones phasiques du mésencéphale, ou sont élaborés les signaux de
vergence. Les motoneurones recoivent donc des signaux binoculaires.
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Figure 2.10. Modéle de simulation du générateur de saccade basé¢ sur des modeles de saccades monoculaires.
Source : King et Zhou (2002).
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Pour générer des saccades pures, le générateur phasique emploie un modele de feedback local
comme propos¢ par Zee et al. (1992). Dans ce modele, il y a 4 générateurs phasiques, un pour
chaque ceil et un pour chaque direction. La sortie des générateurs phasiques de 1’ceil droit est
connectée de maniere excitatrice a 1’intégrateur neuronal pour les saccades vers la droite et de
maniere inhibitrice pour les saccades vers la gauche. Les connexions sont similaires pour 1’ceil
gauche. Le réseau omnipauseur est commun a tous les générateurs. La réponse d’un neurone
phasique a un signal d’erreur motrice suit une non linéarit¢ similaire a celle employée par Zee
et al. (1992). Au niveau du tronc cérébral sont ¢laborés les signaux de vitesse, de position et
de glissement. Jusqu’a ce point, le circuit prémoteur est entierement monoculaire a
I’exception du réseau omnipauseur.

A la fin de I’étape prémotrice et au niveau des motoneurones, les signaux sont combinés pour
produire une innervation binoculaire. Au niveau du noyau abducens, les motoneurones et les
interneurones encodent pour un signal qualitativement semblable. De plus, King et Zhou
(2002) font I’hypotheése, encore non vérifiée anatomiquement, que les commandes
monoculaires de position a la sortie de 1’intégrateur neuronal sont soustraites au niveau des
neurones phasiques mésencéphalique de vergence (NR near response). Ces mémes neurones
conserveraient également leur réle dans la vergence isolée grace aux erreurs de disparité et
d’accommodation. Les commandes de vitesse et de glissement, quant a elles, ne passeraient
pas par ces cellules de vergence, mais atteindraient les motoneurones uniquement via les
neurones abducens et les interneurones.

Avec ce modele, les simulations de mouvements de saccades pures, saccades disjonctives
(combinées avec un changement de profondeur) et saccades monoculaires (ou I’erreur de
position d’un ceil est nulle) sont réalistes.

Pour une saccade vers la droite, tout le réseau est activé de maniere symétrique. L’ intégralité
des signaux de position, de vitesse et de glissement passent par les motoneurones abducens et
interneurones et provoque la contraction du muscle droit externe de I’ceil droit et du muscle
droit interne de I’ceil gauche ainsi que le relachement du muscle droit interne de I’ceil droit et
le muscle droit externe de 1’ceil gauche, grace a la co-activation des réseaux excitateurs et
inhibiteurs.

Pour les mouvements combinés, I’innervation des neurones mésencéphalique de vergence par
les noyaux intégrateurs de chaque ceil permet de rendre compte de divers phénomeénes,
comme |’accélération de la vergence lors d’un mouvement combiné par rapport a la vergence
pure puisque les neurones de vergence regoivent également des commandes depuis les circuits
monoculaires des deux yeux. L’intervention de ces neurones de vergence permet également
d’expliquer les mouvements que I’on observe pour I’ceil supposé rester immobile lors d’une
saccade monoculaire.
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Test du Modéle de King et Zhou par Kumar et collaborateurs

Afin de départager les modeles binoculaires de Zee et al. (1992) et le modele monoculaire de
King et Zhou (2002), Kumar et al. (2005b) imaginent un paradigme expérimental visant a
explorer les différences entre composante de vergence et composante de saccade au sein d’un
mouvement combiné. Pour cela, ils comparent les mouvements visuellement guidés et les
mouvements vers des cibles mémorisées. Ils constatent que, par rapport aux mouvements
visuellement guidés, la composante de vergence des mouvements mémorisés est plus ralentie
que la composante de saccade.

Dans le modele de King et Zhou (2002), les générateurs phasiques du tronc cérébral sont
monoculaires ainsi que les intégrateurs neuronaux. Ce n’est qu’au niveau des motoneurones
que les entrées sont binoculaires. Le signal de vergence est fourni par les intégrateurs
neuronaux aux cellules de vergence du mésencéphale. Ainsi dans ce modele, les neurones
phasiques du tronc cérébral déterminent les propriétés dynamiques des composantes de
saccade et de vergence : il ne peut y avoir de ralentissement spécifique d’une composante par
rapport a une autre. A I’inverse, dans le modele de Zee et al. (2002), les générateurs phasiques
sont distincts pour la saccade et la vergence, ce qui autorise un plus grand degré
d’indépendance entre les deux. Notons cependant, dans le modele de King et Zhou (2002),
I’existence d’entrées indépendantes pour la vergence (erreurs de disparité et
d’accommodation) qui seraient absentes lors des mouvements vers des cibles mémorisées.

Kumar et al. (2005b) concluent donc qu’il existe probablement deux systémes, un pour la
saccade et un pour la vergence. Cependant, les modeles de Zee et al. (1992) ne peuvent
inclure les résultats neurophysiologiques de Zhou et King (1998). C’est pourquoi il suggere
qu’un mode¢le plus réaliste de la génération de mouvements combinés pourrait en fait étre un
hybride des deux modeles.

2.3.3 Modeles de Busettini et Mays : interaction multiplicative

Busettini et Mays (2005b) présentent une alternative au Multiply model de Zee et al. (1992),
car ce modele échoue a expliquer le fait que 1’accélération de la vergence lors de mouvements
combinés refléte la dynamique de la saccade. Ils proposent un modele ou ’accélération de la
vergence est le résultat d’une interaction multiplicative entre un signal phasique de la saccade
et une estimation a courte latence, non visuelle, de 1’erreur motrice de vergence. L ajustement
de la vergence post-saccadique intervient trop tot pour qu’intervienne un feedback visuel,
c’est pourquoi ils proposent I’existence d’un mécanisme de feedback interne qui véhicule une
connaissance interne de la progression du mouvement.

Pour justifier leur modéle, Busettini et Mays (2005b), a partir du signal de vergence observé
dans les mouvements combinés et de I’estimation de la vergence non accélérée qui a lieu pour
des vergences simples d’amplitude similaire, calculent un signal de vergence accéléré, qui est
la différence entre la vergence observée et la vergence non accélérée.
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Figure 2.11. Quantification de 1’évolution temporelle de la réponse oculomotrice dans le cas d’une saccade vers
la droite combinée avec une convergence. A. Enregistrement de la position horizontale de I’ceil droit (HR), de
I’ceil gauche (HL), de la position horizontale (H) et verticale (V) moyenne des yeux et du signal de vergence
(VG). B. Vitesse de la vergence (VG), vitesse estimée de la vergence non accélérée (SE), estimation de
I’accélération (E = VG-SE). C. Profil de I’erreur motrice de vergence instantanée (VGME) et profil estimé de
I’erreur en 1’absence de saccade (SEME). Repéres temporels : VGgys : début de la vergence ; VGogr : fin de la
vergence ; Sons : début de la saccade ; Sopr : fin de la saccade ; Egng : début de 1’accélération ; Eggr : fin de
I’accélération, correspondant au moment ou la trace de 1’accélération devient nulle (ZC) ; Np signifie temps du
pic de vitesse de N ; ligne grise dans B entre VGons et Sons : intervalle entre le début de la vergence et celui de
la saccade (vergence lead). Valeurs particuliéres : M, ¢ signifie valeur de M 100 ms aprés Egng ; Mnpk signifie
valeur de M a Npg ; TVC : changement total de vergence pendant 1’essai ; EA : aire de l’accélération,
correspondant a la réduction de I’erreur de vergence motrice pendant I’accélération par rapport a la vergence non
accélérée. Source : Busettini et Mays (2005b).

Busettini et Mays (2005b) proposent plusieurs mod¢les caractérisés par une multiplication
entre un signal de vergence non accéléré (signal d’erreur ou commande de vitesse) et la
commande de position de la saccade. Le modéle présenté ci-aprés donne une bonne
adéquation des simulations avec les données expérimentales. C’est de plus celui qui refléte le
mieux leurs hypothéses d’existence d’une boucle de rétroaction locale, de binocularité¢ des
signaux, et de localisation de I’interaction au niveau du signal d’erreur motrice de la vergence.

L’existence de la boucle de rétroaction locale aurait un effet significatif sur la vergence post-
saccadique, car I’erreur de vergence diminue beaucoup plus vite qu’en 1’absence de saccade.
Dans le cas des saccades tardives par rapport au début de la vergence, aucune rétroaction
visuelle n’est possible. Les auteurs remarquent que quelle que soit la latence de la saccade, le
signal de vitesse de la vergence 100 ms apres le début de 1’accélération n’est pas bien corrélé
avec l’erreur motrice de la vergence au début de 1’accélération mais a cette méme erreur
motrice de la vergence 50 ms apres le début de I’accélération ; cette corrélation est bien
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meilleure qu’avec le pic de vitesse saccadique. De plus, la corrélation est bonne avec
I’estimation de I’erreur de la vergence réelle et non I’estimation de la vergence non accélérée,
ce qui implique que la boucle de rétroaction doit inclure 1’accélération.
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Figure 2.12. Modéle : « Enhanced VGME Model ». CB1 : sous groupe des cellules du mésencéphale qui code
pour la vitesse de la vergence non accélérée. CB2 : sous groupe hypothétique des cellules du mésencéphale qui
code pour la vergence accélérée. VGNI : intégrateur neuronal de la vergence : fournit le signal de position de la
vergence. CBT : cellules de vergence phasique et tonique, qui sont connectées de mani¢re monosynaptique aux
motoneurones des muscles droits. Plant : appareil oculomoteur. En bleu : feedback non visuel (local), qui fournit
aux générateurs de vergence phasique une estimation interne, a courte latence, de la progression de la vergence.
En vert : circuit activé lors de vergences isolées. Transients : disconjugaison résiduelle qui existe pour toute
saccade, modélisée a un niveau périphérique. Source : Busettini et Mays (2005b).

Pour localiser I’interaction, les auteurs observent, en faisant varier le délai entre le début de la
vergence et le début de la saccade, que I’accélération est bien corrélée avec le signal d’erreur
VGME et non avec la commande de vitesse de la vergence : 1’interaction multiplicative se fait
donc au niveau du signal d’erreur motrice.

La boucle de rétroaction serait en fait une boucle cortico-mésencéphalo-corticale.
L’estimation du délai de la boucle, autour de 50 ms, confirmerait cette hypothése. Ainsi,
Busettini et Mays (2005b) ouvrent la possibilit¢ d’une interaction corticale des systemes de
saccade et de vergence.

Busettini et Mays (2005b) proposent également un modele qui tient compte des neurones
monoculaires de Zhou et King (1998). Au sein de la PPRF, les neurones binoculaires
recevraient des signaux de vergences arrivant de la MRF : ils coderaient donc des signaux
monoculaires. Ces signaux monoculaires ne seraient pas utilisés pour commander directement
le mouvement de chaque oeil, mais plutét pour accélérer la vergence (avec les signaux
binoculaires !) Encore une fois, comme Zee et al. (1992), les défenseurs de Hering tentent
d’intégrer les résultats de Zhou et King (1998) dans leurs modeles, sans pour autant
abandonner leurs conceptions. Ces modeles ne sont pas pour autant ceux qu’ils privilégient, et
ils sont rapidement abandonnés au profit de modeles entierement binoculaires.
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Comme Kumar et al. (2005b), nous pensons que les modeles futurs qui permettront
d’expliquer les résultats des études comportementales et des études de neurophysiologie
seront des modeles hybrides. Nous penchons néanmoins pour une approche globalement
binoculaire, avec des ajustements monoculaires localement possible. L hypothése du silence
des OPN, couplée avec celle d’une interaction basée sur des boucles de rétroaction cortico-
sous corticales forment une base riche pour ces futurs modeles. Dans le modele Enhanced
VGME de Busettini et Mays (2005b), nous sommes particulierement intéress€s par 1’aspect de
I’interaction dynamique a chaque instant des systémes de saccade et de vergence et par la
possibilité d’une interaction corticale pour cette interaction.
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2.4 Synthese : a quel niveau se fait la coordination binoculaire ?

Ce chapitre a montré deux conceptions s’affrontant diamétralement. Toutes deux tentent
d’expliquer les mouvements dans 1’espace 3D, combinant changement de direction et de
profondeur. La conception issue de la pensée de Hering suppose qu’il existe des générateurs
distincts pour les saccades et les vergences. Il y aurait des interactions permettant d’accélérer
la vergence pendant la saccade, éventuellement de ralentir la saccade. La conception issue de
la pensée de Helmoltz suppose que les générateurs de saccades sont monoculaires. Les
signaux monoculaires peuvent provenir des signaux rétiniens monoculaires ou bien de
recombinaison de signaux de saccades et de vergence. Le systéme de vergence interviendrait
en complément discret des saccades monoculaires.

Des données comportementales ou de neurophysiologie sont en faveur de 1’une ou l’autre
conception. Du c6té de Hering, des enregistrements des neurones de vergence dans la MRF
montre que ces derniers accélerent leur décharge pendant les saccades. Des stimulations des
OPN ralentissent la vergence ; de plus, leur activité est modulée par la vergence (Mays et
Gamlin 1995). Le silence des OPN pendant les saccades pourrait contribuer a 1’accélération
de la vergence (Zee et al. 1992). Une analyse fine temporelle du silence des OPN, du début de
la saccade, et du début de ’accélération de la vergence montre que ce n’est peut-&tre pas le
seul mécanisme en jeu ; une interaction multiplicative entre signaux de saccades et estimation
de la vergence a été proposée (Busettini et Mays 2005a, 2005b). Du c6té de Helmoltz, des
enregistrements des neurones phasiques de saccades dans la PPRF montrent que 1’activité de
ces derniers coderait plutot des signaux monoculaires. Ceux-ci proviendraient soit des signaux
rétiniens monoculaires (Zhou et King 1998), soit d’une recombinaison de signaux de saccade
et de vergence au niveau prémoteur (van Horn et al. 2008). De nombreux modeles ont tenté
de reproduire ces données ; des modeles hybrides sont encore attendus pour rendre compte de
I’ensemble des données expérimentales.

Au cours de ce chapitre, nous avons localisé plusieurs niveaux ou pourrait se faire
I’apprentissage de la coordination binoculaire des mouvements dans I’espace 3D : au niveau
de I’appareil oculomoteur (Kenyon et Stark 1983), au niveau des noyaux abducens (qui
recombinent les signaux monoculaires en signaux binoculaires, King et Zhou 2002), au
niveau des noyaux prémoteurs qui interagissent entre eux (saccade — vergence — OPN, Zee et
al. 2002), au niveau des aires corticales (qui permettent une synchronisation des signaux a
I’état d’éveil, voir Zhou et King 1997, qui interviendraient dans la boucle de rétroaction de
I’avancement de la vergence, voir Busettini et Mays 2005b). Le probléme de la coordination
binoculaire des saccades a toujours ¢été considéré comme un probléme indépendant: la
disconjugaison transitoire serait liée a des asymétries d’innervations motrices ou des
asymétries musculaires. Nous suggérerons dans le chapitre 5 que la coordination des saccades
pourrait avoir une origine de plus haut niveau et qu’elle n’est pas étrangére a la question des
mouvements dans ’espace 3D. Avant d’aller plus loin dans nos hypothéses, arrétons-nous
dans les chapitres 3 et 4 sur la description de la coordination binoculaire des saccades.
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3.1 Caractérisation de la coordination binoculaire

La saccade est supposée produire une rotation horizontale, verticale ou oblique des deux yeux
de facon identique. Cette rotation identique maintient ainsi I’angle de vergence stable. Or les
¢tudes pionnieres de Collewijn et al. (1988a, 1988b) ont montré qu’il existait des défauts de la
coordination binoculaire des saccades, conduisant a des angles de vergence inappropriés par
rapport au plan physique ou sont présentées les cibles visuelles. Cette observation a stimulé
des recherches nouvelles sur les mouvements des yeux dans 1’espace 3D, les saccades,
vergences, et mouvements combinés. Nous présenterons ces ¢études centrées sur la
compréhension de la coordination binoculaire et de ses défauts. Certaines études, essentielles
pour notre propos, seront présentées en détail. Nous appellerons disconjugaison cette
asymétrie transitoire des saccades des deux yeux et glissement disconjugué, ou
disconjugaison de fixation, I’asymétrie du glissement pendant la fixation post-saccadique.

3.1.1 Premiére description par Collewijn et collaborateurs

Les deux études pionnieres de Collewijn et al. (1988a, 1988b) sont aujourd’hui des références
pour la coordination binoculaire des saccades chez ’Homme. Elles ne sont réalisées que chez
quatre sujets, dont les trois auteurs ; un sujet portant des lunettes anisométropiques montre un
comportement oculomoteur différent et est donc exclu de ’analyse. Ces études ont cependant
I’avantage de décrire de maniére exhaustive le comportement de saccades de différentes
tailles couvrant I’ensemble du rang oculomoteur. Les cibles, placées sur une surface
isovergente a 91.4 cm du centre de rotation des yeux (ce dernier étant estimé a 13 mm du plan
de la cornée), sont disposées a des excentricités de 1.25°, 2.5°, puis de 5° a 40° par pas de 5°
vers la droite et vers la gauche (Collewijn et al. 1988a) et vers le haut et vers le bas (Collewijn
et al. 1988b). Notons que I’excentricité maximale des cibles vers le haut est de 30°. Les sujets
réalisent volontairement des saccades (sur un rythme imposé par un métronome, assez lent
pour que le sujet ne se sente pas press€) entre deux cibles continuellement visibles dans un
environnement naturellement éclair¢, sélectionnées parmi I’ensemble des cibles disponibles.

La méthode d’enregistrement utilisée garantit des résultats binoculaires de qualité. Les auteurs
utilisent la technique galvanométrique (search coil), qui consistent a poser sur 1’ceil une
bobine spéciale (circuit électrique), le sujet étant placé dans un champ magnétique crée par
trois bobines selon trois axes orthogonaux. La position du regard est donc repérée sur les trois
dimensions. Cette méthode est trés précise, le bruit est inférieur a 40 secondes d’arc, le signal
de vitesse peut étre calculé directement (sans filtre) avec un bruit inférieur a 6°/s. La
fréquence d’acquisition est de 488 Hz. Cette technique est néanmoins trés contraignante et a
¢été abandonnée dans certains laboratoires au profit d’autres méthodes moins invasives.

La grande nouveauté de ces études, qui nous intéresse principalement ici, est I’examen de la
coordination binoculaire des saccades. Nous allons d’abord brievement résumer leurs résultats
sur le comportement conjugué avant d’entrer plus en détail dans I’aspect de la coordination
binoculaire, c’est-a-dire le comportement disconjugué.
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Comportement conjugué

Collewijn et al. (1988a) examinent en détail les paramétres conjugués des saccades
horizontales. La précision des saccades (rapport de 1’amplitude sur I’amplitude requise) est
trés bonne : Ierreur est inférieure a 5°. Elle ne dépend pas de I’amplitude et est faiblement
dépendante de I’excentricité des cibles. Les auteurs attribuent cette précision optimale au fait
que les cibles soient continuellement visibles dans un environnement éclairé. Par contre, la
vitesse maximale et la durée des saccades sont liées a I’amplitude (séquences principales). De
méme, la durée relative des phases d’accélération et de décélération (skewness) est fonction
de I’amplitude. L activité maximale des neurones phasiques de saccade serait atteinte pour les
saccades de 50°. Au-dela, la vitesse maximale ne peut augmenter. L’augmentation de
I’amplitude sera possible grace a une durée de la décharge phasique plus longue, allongeant la
durée des saccades, et plus particulierement la phase de décélération de la saccade.

Les caractéristiques des saccades verticales différent de celles des saccades horizontales
(Collewijn et al. 1988b). La précision des saccades verticales est moins grande et dépend de
I’amplitude de la saccade. La vitesse maximale, la durée et la durée relatives des phases
d’accélération et de décélération dépendent encore de I’amplitude, mais les relations sont
différentes pour les saccades vers le haut, les saccades vers le bas et les saccades horizontales.
Les grandes saccades vers le bas (>30°) ont tendance a développer un deuxi¢me pic de vitesse,
probablement la conséquence d’une deuxiéme saccade démarrant avant la fin de la premicre.

Une origine probable de la variabilité¢ des séquences principales entre différentes études est
liée a ’excentricité des positions avant et apres la saccade. Collewijn et al. (1988a, 1988b)
comparent les saccades centripétes, centrifuges ou encore symétriques de part et d’autres du
point de fixation central. L’excentricité de la cible, pour une méme amplitude de saccade,
influence la vitesse maximale, la durée et la durée relative des phases d’accélération et de
décélération, notamment pour les saccades horizontales et vers le haut. Les auteurs supposent
que des asymétries neurales (commande en pulse-step) et des asymétries mécaniques des
muscles agonistes et antagonistes sont responsables de ces différences. Pour les positions
excentrées vers le haut, tout se passe comme si les yeux devaient surmonter des forces
considérables dans les positions excentrées. Les auteurs suggerent que la position au repos du
regard n’est pas droit devant, mais légerement vers le bas. Le systéme neural ne compense pas
ces différentes propriétés mécaniques des muscles : les décharges restent fortement corrélées
avec I’amplitude des saccades et ne conservent donc pas les mémes vitesses dans I’hémi-
champ haut et dans ’hémi-champ bas.

Comportement disconjugué : qualité de la coordination binoculaire

Comme nous 1’avons souligné, la grande nouveauté de ces études est I’observation des
asymétries entre les deux yeux. Collewijn et al. (1988a) examinent lors des saccades
horizontales les différences entre les deux yeux pour les quatre paramétres examinés lors
I’étude du comportement conjugué : amplitude, vitesse maximale, durée et durée relative de la
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phase d’accélération. Pour les saccades horizontales inférieures a 60°, 1’ceil abducteur fait des
saccades plus grandes que I’ceil adducteur. Au-dela (70° et 80°), deux sujets ont une saccade
plus grande pour I’ceil gauche, le troisieme a des saccades identiques aux deux yeux. La
vitesse maximale de 1’ceil abducteur est d’environ 20°/s supérieure a celle de 1’ceil adducteur,
pour les saccades jusqu’a 70 degrés. La durée est entre 2 ms et 4 ms plus longue pour 1’ceil
abducteur ; cette différence est faible mais significative. Enfin, la vitesse maximale de I’ceil
abducteur est atteinl:e plus tot pour les saccades cBomprises entre 10° et 70°.

10

°e yI . 1/l — # }’l \1\1‘1/1——1—1

®o g Leftward
T o
« X Rightward /I‘I s Rightward
! 1
-0 \I
< I - /I \ /I
-10 /I
1) 20 40 60 80 ) 20 ) 60 g0
Target amplitude (deg) Saccade amplitude (deg)
¢ D
8
1] A
E ngh!ward — “I\I « HIQhMB'd
« — | 000 Leftward
I ~
4

L"/M}M/I” Tl \_I\ = 1/1

40 60 80 0 60 80
Saccads amplitude (deg) Saccade amp[ltude (deg)

Figure 3.1. Différence de I’amplitude (A), de la vitesse maximale (B), de la durée (C) et de la durée relative de
la phase d’accélération (D) des saccades aux deux yeux pour différentes amplitudes. Source : Collewijn et al.

(1988a).

Ces différences entre les parametres des deux yeux ont la conséquence suivante : les yeux
divergent pendant la saccade horizontale. Le maximum de divergence, entre 1° et 3° est
atteint quand les vitesses des deux yeux deviennent égales. Ensuite, les yeux convergent, mais
a la fin de la saccade, il reste une divergence résiduelle, d’environ 0.3° pour des saccades plus
grandes que 5°. La divergence continue au-dela de la saccade pendant le glissement post-
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Figure 3.2. Profils de position typiques de chaque ceil et composante de vergence horizontale et verticale pour
des saccades vers la gauche (A), la droite (B), le haut (C) et le bas (D). Source : Collewijn et al. (1988a et 1988b).
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Les saccades verticales des deux yeux sont quasiment identiques (Collewijn et al. 1988b).
Deux sujets, cependant, lors des saccades supérieures a 40°, ont des saccades
systématiquement plus grandes pour 1’ceil droit que pour I’ceil gauche. Cette disconjugaison
verticale peut atteindre 1°. Le troisiéme sujet a une coordination verticale quasiment parfaite.
Les vergences verticales pendant les saccades verticales sont donc petites et idiosyncratiques.

Par contre, pendant les saccades verticales, on observe des mouvements horizontaux
stéréotypés non négligeables. Les saccades vers le haut sont associées a des divergences,
tandis que les saccades vers le bas sont associées a des convergences, quelle que soit
I’amplitude de la saccade. Les divergences maximales des saccades vers le haut sont
observées peu apres le milieu de la saccade en termes de durée. Elles sont comprises entre
0.5° et 2°. A la fin de la saccade, une divergence comprise entre 0.2° et 1° persiste. Les
convergences maximales des saccades vers le bas sont plus tardives. Elles sont comprises
entre 1° et 4°. La convergence résiduelle est comprise entre 0.5° et 2°.

Glissement post-saccadique

Collewijn et al. (1988a) ont examiné le glissement post-saccadique en calculant la moyenne
des vitesses de glissement de chaque ceil entre 20 ms et 120 ms apres la saccade et entre 120
ms et 320 ms apres la saccade. Le glissement a une composante conjuguée (moyenne des
deux yeux) et une composante disconjuguée (différence entre les deux yeux). Pendant la
premiere période (20-120 ms), le glissement disconjugué est convergent, entre 1°/s et 4 °/s.
Pendant la deuxieme période (120-320 ms), le glissement est encore convergent, mais la
vitesse est inférieure a 1°/s. Les auteurs interprétent le glissement disconjugué comme une
continuation de la disconjugaison observée pendant la saccade. Il faut environ 300 ms pour
supprimer le défaut d’alignement laissé en fin de saccades. Comme le glissement disconjugué
persiste en vision monoculaire, les auteurs supposent qu’il est pré-programmé.

La composante conjuguée du glissement, quant a elle, améne les yeux vers la cible en
corrigeant D’erreur de précision (undershoot) des saccades horizontales. Les saccades
horizontales sont donc suivies d’un glissement conjugué dans la direction de la saccade et
d’un glissement disconjugué, plus important, convergent. Le résultat final est donc un
glissement horizontal asymétrique aux deux yeux, de moins de 1°/s pour 1’ceil abducteur dans
la direction opposée a celle de la saccade et entre 1°/s et 3°/s pour I’eeil adducteur, dans la
direction de la saccade.

Collewijn et al. (1988b) ont mesuré les vitesses de glissement suivant 1’axe horizontal et
vertical, entre 20 et 120 ms apres les saccades verticales. Les saccades verticales sont suivies
d’un glissement conjugué suivant I’axe vertical, le plus souvent vers le haut (jusqu’a 3°/s
apres les plus grandes saccades). Le glissement disconjugué suivant 1’axe vertical est faible :
négligeable aprés les saccades inférieures a 50°, inférieur a 1°/s pour les plus grandes
saccades. Le glissement disconjugué suivant I’axe horizontal est divergent apres les saccades
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vers le bas et convergent aprés les saccades vers le haut. Les glissements divergents sont
beaucoup plus rapides (jusqu’a 11°/s) que les glissements convergents (jusqu’a 4°/s).

Le glissement pendant la fixation qui suit les saccades horizontales est réexaminé dans 1’étude
de Collewijn et al. (1995). Les glissements apparaissent alors idiosyncratiques : plusieurs
stratégies peuvent exister. L’ceil droit peut arriver en premier sur la cible, et le glissement sera
principalement réalisé par I’ceil gauche. L’ceil abducteur peut arriver en premier sur la cible et
le glissement sera principalement réalis¢é par I’ceil adducteur. Enfin la saccade de I’ceil
abducteur peut étre hypermétrique et celle de I’ceil adducteur hypométrique, le glissement sera
alors convergent et symétrique aux deux yeux.

Vision binoculaire, vision monoculaire

Il n’y a pas d’effet de la vision, monoculaire ou binoculaire, sur les parametres conjugués. En
revanche, en vision monoculaire, les mouvements des deux yeux sont moins bien accordés.
La saccade de I’eil couvert devient plus petite et les changements de 1’angle de la vergence
peuvent atteindre 4°. A la fin de la saccade, il peut rester des défauts d’alignement
convergents ou divergents. Le glissement post-saccadique, conjugué et disconjugué, change
peu : le glissement de I’ceil, et donc de I’image rétinienne, serait moins bien toléré qu’en
vision binoculaire. Les défauts d’alignement persistent donc au cours de la fixation ; on
observe méme que I’ceil couvert glisse davantage vers une position plus centrale pendant la
fixation post-saccadique, ce qui augmente les défauts d’alignement de cet ceil.

Collewijn et al. (1988a) affirment que I’existence d’asymétries pendant les saccades n’est pas
percue par les sujets ; I'interférence avec le traitement de 1’information visuelle pourrait étre
minimale. Des études psychophysiques doivent encore confirmer ces observations. Enfin, les
auteurs soulignent I’importance de la vision binoculaire afin de conserver les amplitudes des
saccades des deux yeux aussi égales que possible.

3.1.2 Oscillation de la vergence pendant la saccade: un défaut du systeme
oculomoteur ?

Depuis les premieres observations de Collewijn et collaborateurs que nous avons exposées en
détail, de nombreuses autres études ont répliqué les résultats chez I’Homme. L’enregistrement
des saccades chez les singes a montré un comportement tout a fait similaire (Maxwell et King
1992). La morphologie de la disconjugaison transitoire chez le singe a été explorée en détail
par Sylvestre et al. (2002), en lien avec la dynamique de la saccade.

Pour les saccades de faibles amplitudes (jusqu’a 15°), dont la dynamique est simple, le profil
de vitesse de la vergence est bi-phasique : une divergence, suivie d’une convergence. Les pics
de vitesse de divergence de convergence sont corrélés avec le pic de vitesse de saccade ; le
coefficient de proportionnalit¢ est plus faible pour la convergence. La durée de la
disconjugaison augmente avec la durée et I’amplitude de la saccade, principalement par
¢tirement de la convergence.
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Bell-Shaped Saccades (15 deg)
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Figure 3.3. Exemples typiques des saccades de différentes tailles, accompagnées des oscillations de vergence. A :
une saccade symétrique de 15°, accompagnée du profil traditionnel de divergence-convergence. B : idem pour
une saccade de 25°. C: cette saccade de 25° est asymétrique, elle présente une ré-accélération, et la vergence
présente un deuxiéme pic de divergence. Source : Sylvestre et al. (2002).

Pour les saccades de plus grandes amplitudes (a partir de 25°), plusieurs cas de figure se
présentent. Si la dynamique de la saccade reste simple, la vergence présente le méme
comportement bi-phasique que celui décrit précédemment. Par contre, si la dynamique de la
saccade est asymétrique, c’est-a-dire qu’elle présente une seconde accélération, la vergence
devient tri-phasique. Une vergence tri-phasique n’est donc pas une conséquence d’une
saccade longue, mais de multiples pics de vitesse de la saccade. Le premier pic de vitesse de
divergence reste corrélé avec le premier pic de vitesse de la saccade, mais le deuxiéme pic de
vitesse n’est pas corrélé avec le premier, ni avec le second, pic de vitesse saccadique. Les plus
grands mouvements du regard pourront avoir trois, voire quatre phases dans la vergence.

D’un point de vue temporel, la durée de la premiere divergence est constante a travers tous les
mouvements, elle n’est pas corrélée a la durée du mouvement conjugué. Pour les saccades
symétriques, la durée de la convergence est corrélée avec la durée de la saccade. Pour les
saccades asymétriques, toutes les durées sont peu ou ne sont pas corrélées avec la durée de la
saccade, elles sont relativement constantes. Les oscillations de la vitesse de vergence et de
saccade sont pourtant relativement en phase (et a une fréquence donnée pour chaque animal) :
la premiére divergence arrive en méme temps que le premier pic de vitesse saccadique, la
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deuxiéme divergence en méme temps que le deuxiéme pic de vitesse saccadique et la
premicre convergence est entre les deux, correspondant au minimum local de la vitesse de la
saccade.

Afin d’expliquer I’existence d’une vergence bi-phasique, voire tri-phasique lors de certaines
grandes saccades, Sylvestre et al. (2002) proposent que le colliculus supérieur, qui innerve les
neurones phasiques de la saccade (tronc cérébral) et de la vergence (mésencéphale), joue un
role majeur. Ils s’appuient sur le modele de Galiana et Guitton (1992), dans lequel le
colliculus supérieur fait partie d’une boucle rétroactrice prémotrice influencant la dynamique
des saccades selon le niveau de vigilance. Selon 1’¢tat de I’animal, le gain et le délai de cette
boucle de rétroaction seraient modifiés, créant des oscillations, a la fois dans le contrdle du
regard (mouvement conjugué et mouvement de la téte) et de la vergence. Cette étude est
importante car elle montre la nécessité d’examiner le comportement disconjugué en lien avec
la dynamique des saccades.

3.1.3 Mécanismes communs pour la disconjugaison des saccades et les
mouvements combinés ?

Puisque la disconjugaison des saccades modifie I’angle de vergence, des études se sont
naturellement intéressées au lien entre la disconjugaison de la saccade et les mouvements
combinés saccade-vergence. La question sous-jacente est de savoir si la disconjugaison des
saccades pourrait participer a I’interaction entre les systémes de saccade et de vergence. La
disconjugaison des saccades ne serait alors pas un défaut inutile.

Modification de la trajectoire des saccades dans un plan horizontal lors des
mouvements combinés

Collewijn et al. (1997) ont décrit la trajectoire des saccades dans un plan horizontal pour
différentes amplitudes et différentes distances de vision (sur différents cercles d’iso-vergence).
Ces trajectoires ont été comparées a celles des mouvements combinés.

A cause de la disconjugaison divergente-convergente, la trajectoire du point du regard
(intersection des axes optiques) ne suit pas une ligne droite mais une boucle incurvée vers
I’arriere (espace lointain). En effet, la divergence en début de saccade provoque un
¢loignement du point du regard, tandis que la convergence en fin de saccade rapproche le
point du regard de la profondeur initiale. Cette boucle dépend de la taille des saccades :
I’excursion vers 1’espace loin augmente avec la taille des saccades jusqu’a 50°, puis diminue a
nouveau. D’autre part, la taille de cette boucle dépend de la distance de vision : 1’excursion
vers 1’espace lointain augmente avec la distance de vision. Cependant, les considérations
géométriques montrent que la variation de I’angle de vergence est plus lente avec des
distances croissantes ; au final, la disconjugaison, mesurée en degrés, est plus importante en
vision proche. Contrairement a ce qui est observé pour la disconjugaison, la distance de vision
n’a pas d’influence sur les parametres dynamiques des saccades (vitesses). Rappelons que les
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saccades sont ralenties quand elles sont combinées avec des vergences ; ce ralentissement
n’est pas li¢ au changement de distance de vision, mais bien au mouvement de vergence lui-
méme. Enfin, en opposition avec I’étude de Sylvestre et al. (2002), nous noterons ici une
dissociation entre disconjugaison et dynamique de la saccade.
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Figure 3.4. Trajectoires des saccades et des mouvements combinés saccade-vergence, projetées dans le plan
horizontal. En haut : trajectoires de saccades vers la droite (a) ou vers la gauche (b) sur un cercle d’iso-vergence
5°. Au milieu : trajectoires de saccades vers la droite en coordonnées métriques sur différents cercles d’iso-
vergence (a) ; les mémes saccades sont ensuite représentées en coordonnées angulaires (b). En bas : trajectoires
de saccades vers la droite associées a une convergence de 10° (a) et de saccades vers la gauche associées a une
divergence de 10° (b). Adapté de Collewijn et al. (1997).
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Ainsi, cette analyse de la trajectoire du mouvement des yeux s’intéresse au lien éventuel entre
la disconjugaison intra-saccadique et les mouvements dans 1’espace 3D (combinaisons
saccade-vergence). Nous voyons que la disconjugaison est toujours présente dans les
mouvements combinés : la divergence initiale pourrait faciliter les mouvements divergents
tandis que la convergence finale pourrait faciliter les mouvements convergents. Nous
commengons donc a appréhender que la disconjugaison obéit aux mémes mécanismes que les
mouvements oculaires les plus fréquents, changeant a la fois la direction et la profondeur du
regard.

Modification de la vitesse et de la durée des saccades lors des mouvements
combinés

Collewijn et al. (1995) ont également examiné le lien entre disconjugaison pendant la saccade
et interactions saccade-vergence en s’attachant aux vitesses et durées respectives des deux
yeux. Ils ont confirmé que lors des saccades conjuguées, la saccade de I’ceil abducteur avait
une vitesse plus grande et une durée plus courte que celle de I’ceil adducteur.

Lorsque les saccades sont combinées avec des convergences, les saccades des deux yeux
ralentissent, mais 1’ceil abducteur ralentit davantage et devient moins rapide que D’ceil
adducteur. Les durées des saccades augmentent surtout pour I’ceil adducteur : la différence de
durée devient encore plus importante que pour les saccades conjuguées. Lorsque les saccades
sont combinées avec des divergences, seule la saccade de I’eil adducteur ralentit: la
différence de vitesse entre les deux yeux devient encore plus importante que pour les saccades
conjuguées. Les durées des saccades augmentent, surtout pour I’ceil abducteur dont la durée
devient plus longue que celle de I’ceil adducteur.

La disconjugaison des saccades est partiellement présente lors des mouvements combinés : la
convergence est abolie pour les saccades associées a des divergences ; la divergence est
réduite pour les saccades associées a des convergences. Encore une fois, cette approche
montre que des mécanismes communs existent pour la disconjugaison et les mouvements
conjugués. En ce qui concerne ’interaction dynamique entre les systémes de saccade et de
vergence, ’accélération de la vergence par la saccade ne peut se réduire a I’inclusion de la
disconjugaison intra-saccadique pendant la saccade (Zee et al. 1992, Busettini et Mays 2005a).
Cependant, nous faisons dans cette thése 1’hypothése que le systeme oculomoteur pourrait
agir en modifiant un signal de vergence qui existerait déja pour toute saccade.

Mécanismes communs pour la disconjugaison verticale et les mouvements
verticaux naturellement asymétriques ?

Nous avons vu que la coordination verticale des saccades verticales était quasiment parfaite.
Cependant, il existe des configurations ou des saccades verticales de tailles différentes pour
les deux yeux sont requises. Ygge et Zee (1995) étudient les saccades faites en vision proche
(environ 10 cm), ou les cibles sont plus proches d’un ceil que de 1’autre. Ils comparent la
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coordination a d’autres situations : des saccades verticales classiques réalisées sur des cibles a
¢gale distance des deux yeux, et des saccades verticales réalisées lors du port d’un prisme. Le
prisme est choisi pour induire, pour des cibles a égale distance des deux yeux, des disparités
verticales similaires a celles des cibles placées plus proches d’un ceil ou bien, pour des cibles
plus proches d’un ceil, pour annuler les disparités verticales.

up 10 deg

center

ZRE ZLE @ down 10deg

Figure 3.5. Représentation schématique de la configuration expérimentale imaginée par Ygge et Zee (1995)
pour tester la coordination verticale des saccades verticales. L’ceil gauche, plus proche des cibles, doit effectuer
une saccade de 10° tandis que I’ceil droit doit effectuer une saccade de 9°. Source : Ygge et Zee (1995)

Sans prisme, avec les cibles équidistantes des deux yeux, la disconjugaison verticale est
minimale (0.05° en vision de pres, i.e. une dizaine de centimetres et 0.11° en vision de loin,
1.e. 115 cm). Avec les cibles plus proches d’un ceil, les saccades, vers le haut et vers le bas,
ont une disconjugaison qui atteint 47% et 81%, respectivement, de celle requise par
I’arrangement des cibles (saccade 1° plus grande pour I’ceil le plus proche). Un glissement
disconjugué permet ensuite de réduire la disparité verticale résiduelle. Ce glissement est
important pendant les premieres 160 ms de fixation, mais il peut durer jusqu’a 320 ms pour
les saccades vers le bas et 900 ms pour les saccades vers le haut.

Avec le prisme de 2 dioptries induisant une disparité verticale d’environ 1° pour la cible
équidistante vers le haut, aucun des 3 sujets de 1’expérience n’est capable de reproduire la
disparité verticale observée décrite précédemment, ni pendant les saccades, ni pendant les 160
premicres millisecondes de glissement. Un glissement plus tardif permet a 2 sujets d’obtenir
I’alignement vertical requis. Les saccades de retour vers le centre sont par contre correctement
disconjuguées. Lorsque le prisme est placé de facon a annuler la disparité des cibles plus
proches d’un ceil, les sujets produisent tout de méme des saccades disconjuguées et
I’alignement correct n’est atteint qu’apreés un glissement lent. Cependant, le port prolongé
d’un prisme (8 ou 20 heures), annulant la disparité verticale de I’hémi-champ inférieur pour
les cibles placées plus pres d’un ceil, réduit bien la disconjugaison verticale des saccades vers
le bas mais pas celles des saccades vers le haut.

Ygge et Zee (1995) supposent donc I’existence d’un mécanisme cérébral qui pré-programme
le mouvement vertical de chaque ceil, basé sur carte interne de I’espace 3D. Cette carte serait
sous un controle adaptatif a long terme, bas¢ sur la disparité ou sur les efforts pour réduire la
disparité. Dans la troisieme section, nous reviendrons en détail sur 1’adaptation de la
disconjugaison permettant de réduire efficacement les disparités, horizontales ou verticales. A
présent, voyons comment 1’évolution pendant 1’enfance permet d’acquérir la coordination que

nous connaissons chez ’adulte.
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3.2 Développement normal et anormal pendant I’enfance

Nous avons vu que la coordination binoculaire n’était pas parfaite chez I’adulte sain. Une
petite disconjugaison, stéréotypée, existe lors de chaque saccade. Nous allons voir qu’elle
n’est pas non plus innée : un lent apprentissage est nécessaire avant que 1’enfant arrive a
accorder les saccades de ses deux yeux aussi bien que I’adulte. Nous examinerons ensuite les
cas de troubles fonctionnels chez I’enfant qui limitent ’acquisition d’une coordination
binoculaire normale.

3.2.1 Apprentissage pendant I’enfance

Nous avons vu que la disconjugaison pouvait dépendre de la dynamique des saccades
(Sylvestre et al. 2002), mais que ce lien n’était pas systématique (Collewijn et al. 1997). Afin
de rechercher une éventuelle co-évolution des parametres conjugués et disconjugués des
saccades, nous allons d’abord briévement évoquer 1’évolution de la précision et de la
dynamique des saccades puis décrire I’évolution de la coordination binoculaire.

Maturité précoce du comportement conjugué

Diverses études ont examiné 1’évolution de la latence, de la précision et de la vitesse des
saccades pendant I’enfance. Fioravanti et al. (1995) ont enregistré les saccades de 12 enfants
agés de 5 a 13 ans et de 4 adultes (31 ans en moyenne). Ils ont montré que la précision des
saccades s’améliore graduellement avec 1’dge. Chez les adultes, les saccades sont
hypométriques (undershoot) d’environ 10%. Rappelons que Collewijn et al. (1988a) ont
montré que cette erreur de précision pouvait étre considérablement réduite si les saccades
¢taient réalisées entre des cibles continuellement visibles et non a 1’apparition de nouvelles
cibles dans I’environnement. Les plus jeunes enfants (moins de 10 ans) ont des petites
saccades (5°) hypermétriques (overshoot) et des grandes saccades (>15%) hypométriques. Les
glissements conjugués chez ’adulte sont également plus petits que ceux des enfants. Les
glissements de ces derniers sont cependant efficaces pour réduire 1’erreur de position a la fin
de la saccade. Des glissements post-saccadiques plus importants pendant 1’enfance ont
également été trouvés dans I’étude de Yang et Kapoula (2003).

Curieusement, les pics de vitesse sont plus importants chez les jeunes enfants, mais la cible
n’est pas atteinte plus vite. Le pic de vitesse a généralement lieu dans la deuxieéme moiti¢ de
la saccade alors qu’il a lieu dans la premicre moitié¢ chez les enfants plus grands et les adultes.
La programmation de la taille des saccades et donc tout a fait correcte chez les enfants, mais
certains ajustements (profil de vitesse, régulation de 1’amplitude pour toutes les tailles de
saccades) sont en développement. L’ immaturité de 1’intégration du signal tonique en signal
phasique serait a 1’origine de la moins bonne précision des saccades chez les enfants, ainsi
que de leur profil dynamique différent.

Les observations de Fioravanti et al. (1995) concernant les pics de vitesse et la précision sont
différentes de celles obtenues par Fukushima et al. (2000) avec un groupe de 99 enfants agés
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de 4 a 13 ans et de 22 adultes (29 ans en moyenne). Les latences des enfants de moins de 12
ans sont plus longues que celles des adultes ; cette lenteur serait liée a la maturation corticale
encore incompléte (voir aussi Yang et al., 2002). En revanche, les amplitudes et pics de
vitesse des enfants ne sont pas différents de ceux des adultes, suggérant une maturation
complete du tronc cérébral (en particulier la PPRF). Les observations de Yang et Kapoula
(2004a) chez 14 enfants de 4.5 a 12 ans confirment cette étude : les pics de vitesse et durée
des saccades sont similaires a ceux des adultes. La précision est également la méme, quoique
la variabilité est un peu plus importante chez les enfants de moins de 8 ans.

D’autre part, Yang et Kapoula (2004a) examinent des vergences et combinaisons saccade-
vergence qui révelent le méme comportement chez I’enfant que chez 1’adulte; en particulier,
I’interaction saccade-vergence est déja mature a 4 ans et demi. Une seule différence est
trouvée dans la durée des vergences, plus longue chez les enfants. Cette durée plus longue
pourrait refléter une immaturité spécifique de 1’intégration des signaux phasiques en signaux
toniques pour la vergence, alors que les neurones phasiques seraient matures. Une autre
explication suggere que la lenteur des vergences serait liée a un processus plus lent
d’intégration de la disparité, la vergence étant partiellement programmée et guidée par une
boucle de rétroaction visuelle.

Nous retiendrons que le tronc cérébral est presque entierement mature dés 1’age de 4 ans et
que D’interaction saccade-vergence est fonctionnelle, bien qu’une faible immaturité de
I’intégration des signaux phasiques en signaux toniques puisse persister jusqu’a 10 ans
environ.

Maturité tardive de la coordination binoculaire

La maturité précoce du comportement conjugué contraste avec une maturité plus tardive de la
coordination binoculaire. Fioravanti et al. (1995) ont comparé la coordination binoculaire de
12 enfants (5 a 13 ans) avec celle de 4 adultes (31 ans en moyenne), pour des saccades de 5° a
25° réalisées en vision lointaine (1 m). Les plus jeunes enfants (5 a 9 ans) ont des
disconjugaisons convergentes pendant les saccades, tandis que les enfants plus agés (11 a 13
ans) et les adultes ont des disconjugaisons divergentes. La saccade de 1’ceil abducteur des plus
jeunes a une amplitude plus petite, un pic de vitesse moins important, une durée et une phase
d’accélération plus longues que la saccade de 1’oeil adducteur. Le contraire est observé chez
les plus grands enfants et les adultes.

Yang et Kapoula (2003) réexaminent la question chez 14 enfants agés de 4 et demi a 12 ans et
10 adultes agés de 28 ans en moyenne. Des saccades horizontales de 20° ont été enregistrées a
deux distances : 20 cm et 150 cm. La disconjugaison des saccades est identique chez I’enfant
et ’adulte en vision de loin, par contre, en vision de pres, elle est 1égérement moins bonne
chez I’adulte (mais pas significativement, restant autour de 0.5°) alors qu’elle est beaucoup
plus dégradée chez le jeune enfant, pouvant atteindre 2° en fin de saccade (10% de la taille de
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la saccade). Le glissement post-saccadique disconjugué est important chez 1’enfant comme
chez I’adulte de pres, mais de loin, il n’est important que chez 1’enfant.

Un examen plus précis des différents groupes d’enfants montre que la disconjugaison des
saccades de prés comme de loin diminue avec 1’age, et atteint le niveau adulte vers 10-12 ans
avec une amélioration importante autour de 7 ans. Le signe de la disconjugaison évolue
également avec 1’adge : chez les plus jeunes enfants, 67% des saccades de pres et 70% des
saccades de loin ont une disconjugaison divergente ; ces pourcentages atteignent 80% et 84%
chez I’adulte.
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Figure 3.6. Evolution pendant 1’enfance de I’amplitude (a) et de la disconjugaison (c) de la saccade, du
glissement conjugué (b) et disconjugué (d). Source : Yang et Kapoula (2003).

Collewijn et al. (1997), en examinant les trajectoires dans le plan horizontal, avaient montré
que la disconjugaison pendant la saccade, évaluée en degré (angle de vergence) était plus
importante pour les saccades de prés que de loin. Yang et Kapoula (2003) montrent que la
dégradation de la coordination binoculaire en vision de prés n’est pas uniquement liée a des
considérations géométriques : les enfants doivent apprendre a coordonner leurs saccades
quand leurs yeux sont en convergence. La différence des pics de vitesse de chaque ceil est
similaire de loin comme de prés, pour les adultes comme pour les enfants. En revanche, la
différence des amplitudes de chaque ceil varie en fonction de la distance. Les auteurs
concluent donc que la mauvaise coordination, particulierement de pres, chez les enfants serait
due a une immaturité cortico-sous-corticale quand les yeux sont en convergence, le circuit
prémoteur étant déja mature.

Remarquons que I’apprentissage de la coordination binoculaire se fait en méme temps que
I’apprentissage de la lecture : les jeunes lecteurs doivent donc lire alors que les défauts
d’alignement sont élevés et que la fixation est peu stable. Cornelissen et al. (1993), Blythe et
al. (2006) et Bucci et Kapoula (2006) ont confirmé ces observations d’une mauvaise
coordination des enfants pendant la lecture ; nous détaillerons leurs résultats dans le chapitre 4.
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3.2.2 Troubles fonctionnels et troubles de la coordination binoculaire

Des troubles du développement de la coordination binoculaire existent chez plusieurs
populations. Nous allons recenser quelques exemples et tacher de comprendre les mécanismes
et les implications causant ces troubles et leur éventuelle amélioration.

Une premicre population concerne les enfants ayant des vertiges sans aucun trouble
vestibulaire détecté cliniquement. Anoh-Tanon et al. (2000) ont reporté pour ces enfants des
anormalités de la vergence, révélées par des tests orthoptiques. Ces observations cliniques ont
ensuite été complétées par des enregistrements oculomoteurs. Bucci et al. (2004b) ont montré
que si les latences des saccades de ces enfants sont normales, celles des vergences et en
particulier de la convergence sont anormalement longues. La précision et la vitesse des
vergences sont également anormales (Bucci et al. 2004a). L’ensemble des déficits est présent
pour les vergences pures ou combinées avec des saccades. L’interaction saccade-vergence
semble également défectueuse, la vergence n’étant que peu accélérée par les saccades. Un
entrainement orthoptique, jouant sur les mécanismes de vergence, réduit ces déficits sans pour
autant les éliminer. Le déficit de vergence a été attribué a un dysfonctionnement au niveau du
tronc cérébral.

Des problémes similaires ont été reportés pour des enfants dyslexiques. La dyslexie est un
probléme fonctionnel complexe. Savoir si des déficits oculomoteurs sont plus fréquents chez
les enfants dyslexiques que chez les enfants normo-lecteurs est encore controversé. En outre,
savoir si les troubles reportés participent a la difficulté d’apprentissage de la lecture ou s’ils
ne sont que des co-facteurs reste a explorer. Stein et al. (1987, 1988) et Evans et Drasdo (1990)
ont reporté des instabilités de fixation et des capacités réduites de vergence. D’autres études
montrent au contraire que des problémes d’accommodation, de stéréo-acuité, de vergence ou
de strabisme sont aussi fréquents chez les dyslexiques que chez des normo-lecteurs (Ygge et
al. 1993b) alors que des déficits visuels, comme une sensibilité réduite au contraste, seraient
davantage présents chez les dyslexiques (Ygge et al. 1993a). Kapoula et al. (2007), en
conduisant un examen orthoptique poussé chez les enfants dyslexiques et normo-lecteurs, ont
montré que les capacités de vergence étaient plus réduites chez les dyslexiques. Ces capacités
ont été évaluées par le point de convergence maximal, a partir duquel le sujet voit double, et
par I’amplitude de divergence. L’amplitude de divergence est mesurée avec une barre de
prisme stimulant une divergence basée sur la disparité, en vision proche (40 cm) comme en
vision lointaine (400 cm). Il existerait donc un déficit de divergence, indépendant de la
convergence et de I’accommodation.

Les déficits de vergence observés chez les deux populations nous interrogent sur la qualité de
leur coordination binoculaire. Des difficultés a maintenir un angle de vergence de facon
soutenue pourraient exister et nous avons vu que la coordination dépendait de la distance, en
particulier chez les enfants (Yang et Kapoula 2003). De plus, les enfants accordent moins bien
les saccades des deux yeux tout en présentant une lenteur dans la vergence (Yang et Kapoula
2003, 2004a). En effet, I’exploration de la coordination binoculaire chez ces deux populations
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a bien révélé des troubles. Les enfants avec vertige (sans cause vestibulaire) montrent une
coordination normale de loin, mais limitée de pres : la disconjugaison atteint 10% de la taille
de la saccade quand I’angle de convergence requis est de 17° (Bucci et al. 2006). Le
glissement disconjugué est aussi anormalement ¢élevé. Des séances de rééducation
orthoptiques améliorent la coordination des saccades, mais pas celle du glissement.
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Figure 3.7. Exemples de saccades en vision proche et lointaine d’un enfant avec vertige sans cause vestibulaire.
A : position individuelle des yeux. B : signal conjugué. C : signal disconjugué. Source : Bucci et al. (2006).

La coordination des enfants dyslexiques est également faible. Dans des taches de saccades
vers des mots ou vers des diodes, réalisées en vision proche, la disconjugaison saccadique et
post-saccadique des dyslexiques est deux a trois fois plus importantes que celles des enfants
normo-lecteurs (Bucci et al. 2008). De plus, il n’y a pas de corrélation entre la disconjugaison
des saccades et celles du glissement disconjugué, alors que chez la plupart des normo-lecteurs,
le glissement réduit efficacement le défaut d’alignement présent en fin de saccade. L’ effort de
fusion a partir des deux images rétiniennes serait donc plus important chez les dyslexiques et
pourrait causer une fatigue visuelle. Le défaut de coordination est méme plus important lors
de I’exploration libre, par exemple 1’exploration des tableaux de peintures de Fernand Léger
(Kapoula et al. 2008a).

Toutes ces études montrent que les enfants avec vertige sans trouble vestibulaire et les enfants
dyslexiques ont des problémes de coordination binoculaire, associés a un déficit général du
systéme de vergence. L’interaction entre les systémes de saccade et de vergence semble donc
importante afin d’obtenir une bonne coordination binoculaire, particulierement en vision de
pres quand les yeux convergent.
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3.3 Plasticité et calibration de la coordination a ’age adulte

Des déficits importants de la coordination binoculaire existent dans plusieurs populations.
Nous allons nous intéresser aux personnes strabiques et aux patients avec des lésions du
cervelet. L’observation de la coordination binoculaire des patients strabiques nous renseigne
sur les commandes motrices des saccades, ainsi que les mécanismes d’apprentissage existant.
Le cervelet est un site important de calibration des commandes motrices ; la perte progressive
de I’alignement des yeux chez les patients cérébelleux nous renseigne sur le role complexe
joué par le cervelet dans le maintien de la calibration binoculaire. L’observation des patients
nous montre que des mécanismes adaptatifs permanents contrélent la coordination
binoculaire : nous nous intéresserons finalement aux mécanismes susceptibles de modifier la
disconjugaison des saccades chez 1’adulte sain.

3.3.1 Strabisme, parésie et adaptation aprés opération chirurgicale

Kommerell et al. (1976) ont enregistré les saccades d’un patient atteint d’une parésie du nerf
abducens de I’ceil gauche (innervant le muscle droit latéral). Ce patient a appris a supprimer
I’entrée visuelle de 1’ceil droit dont ’acuité visuelle était plus faible : il utilise naturellement
son ceil parétique pour la fixation. La morphologie de la saccade est perturbée, mais
I’amplitude des saccades de 1’ceil gauche est correcte, alors que 1’ceil droit effectue des
saccades plus grandes.

Le profil de saccade chez ce patient refléte une exagération d’un désaccord entre 1’activité
phasique et tonique. En effet, en supposant que les deux yeux recoivent la méme innervation,
on peut déduire du mouvement de 1’ceil droit ’activité phasique et tonique sous-jacente. Pour
les saccades vers la gauche, 1’ceil droit fait des saccades hypermétriques et un glissement vers
I’arriere : 1’activité tonique et plus encore 1’activité phasique sont augmentées, afin de
permettre un mouvement rapide et un maintien dans la position finale de 1’ceil gauche. Pour
les saccades vers la droite, I’ceil droit fait des saccades hypermétriques et présente surtout un
fort glissement vers I’avant : 1’activité phasique est peu modifiée (stimulation du muscle droit
médial), mais ’activité tonique est augmentée pour compenser le manque de relachement du
muscle droit latéral.

En couvrant I’ceil gauche, ce patient continue de faire des saccades hypermétriques avec I’ceil
droit et de nombreuses saccades correctives sont nécessaires pour amener 1’ceil droit sur la
cible. Quinze minutes ne sont pas suffisantes pour modifier le comportement, mais apres trois
jours de masquage de 1’ceil gauche, les saccades redeviennent calibrées pour 1’ceil droit.
Kommerell et al. (1976) concluent que le systéme oculomoteur, se reposant sur 1’ceil droit
non-parétique, a appris a recalibrer correctement le signal phasique et le signal tonique.

Cette ¢étude pionniere constitue la base de toutes les études sur la plasticité et 1’adaptation
oculomotrice que nous présenterons dans ce chapitre. Ainsi, 1’étude de cette faculté¢ du
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systtme oculomoteur a 1’autorégulation et a I’adaptation a ét¢ démarrée grace a des
observations cliniques chez de tels patients.

Nous avons donc vu que I’ajustement de I’amplitude des saccades et du glissement peut
facilement s’expliquer sur un ajustement relatif des signaux phasiques et toniques. Le gain de
I’intégrateur neural est donc ajustable. Chez le patient examiné par Kommerell et al. (1976),
les entrées visuelles ne pouvaient se faire que par un ceil a la fois. En 1’absence de vision
binoculaire et méme de vision bi-oculaire (correspondance partielle des signaux rétiniens en
I’absence de véritable vision binoculaire bifovéale), les adaptations semblent étre conjuguées
aux deux yeux. Ainsi, ’amélioration, naturellement développée par le patient, des saccades de
son ceil parétique a €été obtenue au détriment de 1’ceil non-parétique. Ceci n’est toutefois que
peu génant car le patient est amblyope, les images visuelles issues de I’ceil non-parétique
recevant un traitement minimal. Le cas de figure est différent quand I’acuité visuelle est
correcte pour les deux yeux : des adaptations non conjugués sont alors nécessaires. Nous
allons a présent nous intéresser aux éventuels ajustements non conjugués, dans les cas ou des
patients recouvrent une vision bi-oculaire suite a un acte chirurgical.

Lewis et al. (1995) ont examiné, chez 7 patients avec une parésie du nerf trochléaire (qui
innerve le muscle supérieur oblique), 1’alignement statique et dynamique des yeux avant et
apres une chirurgie du strabisme. Les patients strabiques ont une tropie (défaut d’alignement
des yeux en vision binoculaire) et une phorie (défaut latent d’alignement des yeux, révélé
lorsqu’un ceil est couvert) qui dépend de la position du regard. La chirurgie du strabisme
réduit la phorie verticale et réduit, voire élimine, la tropie. Les saccades verticales deviennent
mieux coordonnées, et le fort glissement post-saccadique, qui pouvait étre approprié ou
inappropri¢ avant la chirurgie, a présent inutile, est ¢liminé. L.’amélioration de la coordination
des saccades (ratio alignement dynamique sur alignement statique) est directement corrélée
aux capacités de vergence verticale du patient avant 1’opération. Cette capacité est évaluée
comme la différence entre la phorie et la tropie, c’est-a-dire la capacité, en présence de
disparités binoculaires, de réduire le défaut d’alignement des yeux.

Ainsi, Lewis et al. (1995) proposent que les améliorations de la coordination binoculaire
passent par des processus adaptatifs centraux. L’adaptation de la conjugaison des saccades
n’est possible que si la fusion sensori-motrice peut se faire : la chirurgie, en réalignant les
yeux, permet de déclencher les mécanismes adaptatifs qui calibrent les signaux
innervationnels. Une bonne capacité de vergence verticale prédit une bonne habileté¢ a la
fusion, et permet donc un déclenchement des mécanismes adaptatifs. Alternativement, une
interaction non-linéaire des signaux de saccade et des signaux de vergence verticale pourrait
¢galement jouer un réle dans la calibration.

Bucci et al. (2002) ont également examiné la coordination binoculaire de 8 enfants présentant
un strabisme divergent ou convergent, avant et trois semaines aprés la chirurgie. Avant la
chirurgie, la différence d’amplitude entre les saccades des deux yeux est grande, environ 15%
de I'amplitude de la saccade (5°-15°), supérieure a celle d’enfants du méme age. Le
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glissement disconjugué est faible, mais au lieu de réduire la disparité présente en fin de
fixation, il ameéne lentement les yeux dans leur position par défaut, non alignée. La chirurgie
réduit efficacement le défaut d’alignement statique. La vision binoculaire (stéréo-acuité), qui
¢tait absente chez 6 sujets, n’est partiellement recouvrée que chez 2 d’entre eux. Dans un
méme temps, la coordination binoculaire des saccades s’améliore significativement chez 6
enfants : la disconjugaison atteint des valeurs normales. Son signe devient moins variable,
plus stéréotypé, quoiqu’elle ne dépende toujours pas, comme chez les sujets contrdles, de la
vision binoculaire ou monoculaire. En revanche, le glissement post-saccadique n’est pas
modifié. Les autres paramétres des saccades (précision, vitesse) ont pu étre modifié chez
certains sujets, mais il n’y a pas de modification significative sur I’ensemble des enfants.

Comme Lewis et al. (1995), Bucci et al. (2002) supposent que I’amélioration de la
coordination des saccades n’est pas seulement une conséquence directe du réalignement
chirurgical des yeux : des mécanismes adaptatifs centraux interviennent. Méme en 1’absence
de recouvrement d’une vision véritablement binoculaire, la chirurgie provoquerait une
modification du codage de I’espace rétinien, améliorant la correspondance rétinienne des deux
yeux. Une observation importante est que la coordination des saccades et celle du glissement
post-saccadique sont basées sur des mécanismes distincts. L’adaptation de I’amplitude des
saccades passe par un ajustement des signaux phasiques et toniques, celle du glissement
conjugué¢ passe par un ajustement des ratios de ces activités, c’est-a-dire du gain de
I’intégration du signal phasique en signal tonique. L’adaptation disconjuguée passe peut-&tre
par des mécanismes encore plus complexes. La constante de temps de [’adaptation
disconjuguée du glissement serait plus longue que celle de 1’adaptation disconjuguée de la
saccade. Une meilleure coordination des saccades réduirait également la nécessité¢ de modifier
le glissement. Enfin, la fusion, permettant une vision binoculaire, pourrait étre essentielle pour
I’adaptation du glissement horizontal, alors qu’une vision bi-oculaire résiduelle serait
suffisante pour 1’adaptation de la saccade. De nouvelles études des enfants avec strabisme
avec un suivi post-chirurgical plus long seront sans doute nécessaire pour mettre en évidence
une adaptation éventuelle du glissement post-saccadique.

3.3.2 Atteintes du cervelet

Le cervelet est un centre important de calibration des signaux moteurs. Des saccades
dissymétriques, hypométriques ou hypermétriques, ainsi que des glissements anormaux sont
des signes cliniques pouvant refléter un dysfonctionnement cérébelleux. Ces problémes
proviendraient de mauvais ajustements des signaux phasiques et toniques. Des 1ésions du
cervelet sont également responsables de déficit d’adaptation des saccades (Straube et al. 2001,
Robinson et al. 2002).

Versino et al. (1996) ont examiné le contréle binoculaire de patients souffrant de
dysfonctionnements du cervelet. Ces patients présentent des troubles de I’alignement statique :
les phories horizontales et verticales sont importantes et en vision binoculaire, une tropie
existe également. Ces défauts d’alignement dépendent de la position du regard. Les déviations
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horizontales présentent un biais vers la convergence, et 1’ceil en abduction est généralement
plus ¢élevé. Des saccades hypométriques et hypermétriques sont observées. Ces dissymétries
ne sont pas corrélées selon 1’axe horizontal et vertical, elles peuvent différer selon la direction
(droite/gauche ou haut/bas) et dépendent de la position orbitale. Le glissement post-
saccadique conjugué est ¢élevé, non-corrélé avec la dissymétrie. La disconjugaison des
saccades horizontales, verticales ou des deux est également importante, elle est corrélée avec
le glissement conjugué pour les saccades horizontales. Le glissement disconjugué est
également large, de taille corrélée avec la disconjugaison des saccades. Par contre, la vitesse
des saccades reste normale.

Des parties différentes du cervelet sont donc responsables de différents parameétres du
controle statique et dynamique du regard. L une des fonctions du cervelet est de corriger les
propriétés mécaniques non-linéaires des tissus orbitaux, devenant plus important pour les
positions les plus excentrées. Le flocculus, ainsi que le noyau tegmentaire du pont qui projette
massivement vers le cervelet, sont impliqués dans le contrdle de la vergence et pourrait
participer a celui de I’alignement statique des yeux. Le controle de I’amplitude des saccades
est de maniere critique sous le contrdle du vermis dorsal et de la partie postérieure du noyau
fastigial. Le flocculus et la paraflocculus controleraient le couplage des deux yeux pendant la
saccade, ainsi que les composantes conjuguées et disconjuguées du glissement post-
saccadique. Notons qu’une étude chez le singe a montré que le vermis dorsal, et trés
probablement le noyau fastigial, sont également impliqués dans la vergence, 1’alignement
statique des yeux et la conjugaison des saccades (Takagi et al. 2003).

Le cervelet permet donc une adaptation a long terme. Les saccades des patients avec des
1ésions du cervelet deviennent progressivement mal calibrées. Or, une calibration permanente
permet de compenser les propriétés mécaniques des muscles qui dépendent non linéairement
de la position des yeux, ainsi que les propriétés mécaniques différentes des muscles agonistes.
Elle est donc essentielle afin de conserver la précision et la conjugaison des saccades.

3.3.3 Plasticité normale a I’age adulte

Adapter la taille respective des saccades des deux yeux est important tout au long de la vie.
En effet, les demandes respectives de chaque ceil peuvent varier, dans des situations naturelles
(endommagement d’un muscle extra-oculaire) ou artificielles mais fréquentes dans la vie
quotidienne (port de lunettes anisométropiques). Nous allons a présent examiner les capacités
d’adaptation des adultes sains.

Les questions généralement liées a I’adaptation disconjuguée sont les suivantes : I’adaptation
est-elle similaire selon les axes verticaux et horizontaux (sachant que la fusion des disparités
verticales est plus difficile) ? Est-elle paramétrique (un simple gain pour toutes les saccades)
ou bien associatives (liées a des localisations spatiales dans des coordonnées rétinotopiques,
liées a la configuration du monde visuel) ? Est-elle possible pour des petites disparités et pour
des grandes disparités, en vision proche et en vision lointaine ? Est-elle réalisée en temps réel
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ou bien est-elle programmeée, y a-t-il rétention de 1’adaptation en vision monoculaire ? Le
glissement post-saccadique est-il adapté ? Suit-il ses propres mécanismes ? D’autres systémes
comme la poursuite montrent-ils des adaptations similaires ? Quelles sont les conséquences
perceptives ? Nous résumons ces questions par une interrogation au cceur de cette these :
quels sont les mécanismes susceptibles de modifier la coordination des saccades ?

Adaptation a long terme et a court terme

Lemij et Collewijn (1991a, 1991b et 1992) se sont intéressés a 1’adaptation a long terme et a
court terme des saccades (10° ou 30° a 85 cm), glissements post-saccadiques et poursuites,
lors du port de lunettes anisométropiques. Ces lunettes possédent des pouvoirs réfractifs
différents pour chaque ceil, les images vues par chaque ceil ont par conséquent des tailles
différentes. Lemij et Collewijn (1991a) ont examiné la coordination binoculaire de 8 porteurs
de lunettes anisométropiques (adaptés a leur réfraction depuis plusieurs années, entre 2 ans et
51 ans) ainsi que celle de 9 sujets controles. Lemij et Collewijn (1991b) ont examiné la
coordination binoculaire de 3 sujets portant pendant 6 heures un verre sur 1’ceil droit de -2, -4,
-6 ou -8 dioptries, réduisant 1’image d’environ 4%, 8%, 12% et 16% (rappelons qu’une
dioptrie prismatique équivaut a 0.57°). Ces sujets portaient sur le méme ceil une lentille de
contact correspondant a leur réfraction habituelle plus une réfraction opposée a ceux des
verres de 1’expérience, permettant de neutraliser les troubles d’accommodation. Ainsi, cette
¢tude permet de simuler la vision d’un sujet portant des lunettes de corrections
anisométropiques.

Les sujets contrdles montrent des saccades bien conjuguées, seulement 0.1° en moyenne de
différences entre les saccades des deux yeux, horizontalement comme verticalement. Lemij et
Collewijn (1991a) montrent que les porteurs de longue date de lunettes anisométropiques ont
des saccades inégales aux deux yeux, selon les différences requises par la différence de
réfraction. Ces différences peuvent atteindre 3.2° pour des saccades de 30° en vision
binoculaire et 1.6° en vision monoculaire. Elles couvrent 74% de 1’asymétrie demandée par
les lunettes en vision binoculaire et 46% en vision monoculaire. Le défaut d’alignement
résiduel est faible en vision binoculaire, 0.26° apres les saccades verticales et 0.43° apres les
saccades horizontales, il est un peu plus important en vision monoculaire (0.60°). L’asymétrie
croit de manicre appropriée avec ’amplitude des saccades, mais la relation n’est pas
totalement linéaire : I’adaptation ne serait pas paramétrique, mais déterminée point par point.

L’asymétrie des saccades persiste partiellement en vision monoculaire : elle est donc
implémentée dans le systéeme oculomoteur (hard-programmed). En effet, en présence du verre
correcteur, la différence d’amplitude des saccades pourrait étre la réponse immédiatement
déclenchée par la disparité binoculaire créée par ces lunettes. La persistance d’une inégalité
des saccades méme en vision monoculaire témoigne qu’il s’agit d’une adaptation centrale de
I’inégalité de la saccade, pouvant s’activer en I’absence d’erreur de disparité binoculaire
immédiate.
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Lemij et Collewijn (1991b) montrent que les sujets récemment adaptés a des lunettes
anisométropiques développent des saccades inégales deés la premiere heure. Ensuite, avec le
temps, les inégalités peuvent lentement évoluer. Les saccades horizontales sont adaptées a
90% avec les verres de 2 dioptries (Jusqu’a 1.6°) et a 60% avec les verres de 8 dioptries
(Jusqu’a 2.8°), la différence entre les saccades des deux yeux croit avec la réfraction des
verres, mais pas au-dela de 6 dioptries. L’adaptation varie avec ’amplitude des saccades
(adaptation point par point) et persiste partiellement en vision monoculaire (adaptation
centrale).

Le glissement aprés les saccades horizontales, mais pas apres les saccades verticales, est
¢galement bien adapté. Le glissement post-saccadique horizontal est plus grand pour 1’ceil qui
doit faire le plus grand mouvement et réduit de manic¢re appropriée le défaut d’alignement
résiduel. Il persiste partiellement en vision monoculaire. Il ne dépend pas de la direction
abductrice ou adductrice de la saccade, comme chez les sujets contréles. L’adaptation du
glissement post-saccadique est donc indépendante de celle des saccades. Le glissement a
souvent ¢té considéré comme le résultat d’une imperfection dans 1’intégration des signaux de
position en signaux de vitesse (pulse-step mismatch). Peut-étre dépend-il de plusieurs
parametres ; en particulier la partie disconjuguée du glissement serait basée sur d’autres
facteurs et aurait un role fonctionnel important.

Spécificité de I’adaptation selon la direction du mouvement

L’axe horizontal et I’axe vertical sont, pour I’ensemble des porteurs de longue date de lunettes
anisométropiques, aussi bien adaptés 1’'un que ’autre, mais il existe des différences
idiosyncratiques : certains sujets s’adaptent mieux selon un méridien que selon 1’orthogonal
(Lemij et Collewijn 1991a). Chez les sujets récemment adaptés aux lunettes anisométropiques
par contre, 1’adaptation dépend fortement du méridien : les saccades verticales sont beaucoup
moins bien adaptées que les saccades horizontales (Lemij et Collewijn 1991b).

Lemij et Collewijn (1992) ont donc examiné plus en détail I’adaptation selon les méridiens en
utilisant des prismes réduisant I’image de 6% selon 1’axe horizontal, vertical ou oblique, mais
pas suivant I’axe orthogonal. L’adaptation est appropriée lors du port des prismes réduisant
I’image selon ’axe horizontal ou vertical. Pour 1’axe oblique, les plus grandes inégalités de
saccades ne sont pas observées pour I’axe requis (45°) mais pour un axe trés légérement
décalé. Aucune adaptation n’est nécessaire pour I’axe orthogonal (135°) et en effet, les
saccades restent bien conjuguées selon cette direction. Lemij et Collewijn (1992) concluent
que Dl’adaptation peut étre spécifique d’un méridien. Elle a donc lieu en amont de la
décomposition des signaux saccadiques en commandes verticales et horizontales (niveau
prémoteur).
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Role de la disparité binoculaire

L’adaptation de la poursuite circulaire est encore meilleure que celle de la saccade : I’erreur
est de ’ordre de 0.1° pour les porteurs confirmés de lunettes anisométropiques (Lemij et
Collewijn 1991a). Elle est identique dans toutes les directions. En vision monoculaire, elle est
¢galement identique pour toutes les directions, mais moins compléete, davantage similaire a
celle de la saccade. L’avantage de la poursuite sur la saccade pourrait étre li¢ au feedback
visuel permanent. Toutefois, un apprentissage adaptatif existe encore pour la poursuite,
puisque I’adaptation se maintient partiellement en vision monoculaire. Pour les sujets
récemment adaptés aux lunettes, la poursuite est, comme pour les saccades, mieux adaptée
selon 1’axe horizontal que vertical. L’adaptation de la poursuite et de la saccade reposerait
donc sur les mémes mécanismes (Lemij et Collewijn 1991Db).

Les conséquences visuelles du port de lunettes anisométropiques sont principalement des
diplopies. Un sujet, porteur longue durée de lunettes, expérimente des diplopies vers le haut,
qui sont ¢éliminées quand il enléve ses lunettes, en méme temps que les saccades deviennent
rapidement conjuguées. Les sujets adaptés depuis peu expérimentent des diplopies selon 1’axe
vertical, ainsi qu’une distorsion du monde visuel. Ces distorsions sont expérimentées alors
méme que les saccades sont parfois adaptées : 1’adaptation oculomotrice peut donc étre plus
rapide que I’adaptation de la perception sensorielle (Lemij et Collewijn 1992).

Lemij et Collewijn défendent donc une adaptation point par point plutdét qu’une adaptation
paramétrique. Elle ne serait pas basée sur la diplopie mais sur la disparité, méme en cas de
fusion. L’axe vertical serait moins bien adapté, en particulier vers le haut, car dans un
comportement naturel les saccades sont plus rares dans cette direction. L’inégalité des
saccades s’appuierait sur une composante pré-programmée et sur la disparité¢ détectée en
temps réel. Elle peut étre trés rapidement reprogrammée. Deux mécanismes sont possibles
pour cette adaptation : une adaptation des saccades de chaque ceil ou une interaction avec le
systeme de vergence, Lemij et Collewijn (1992) privilégiant la premiere.

D’autres études, avec des paradigmes différents, comme la perception tridimensionnelle d’un
stéréogramme, montrent que des indices de disparité seuls peuvent induire une adaptation
immédiate et presque parfaite de I’amplitude de disconjugaison pendant la saccade, adaptation
qui persiste méme quand la disparité disparait (Eggert et Kapoula 1995). L’hypothése d’un
apprentissage associatif est soutenue par le fait que la persistance de la disconjugaison
modifiée en vision binoculaire est instantanément perdue si le stéréogramme est déplacé sur
I’écran. La détection de disparité binoculaire est le déclencheur-clé de 1’apprentissage
associatif, mais le conditionnement de la disconjugaison des saccades est également sensible a
d’autres indices de profondeur monoculaires, tels que la perspective linéaire (Kapoula et al.
1995).
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Influence de la distance de vision : mécanisme adaptatif versus apprentissage

instantané

Van der Steen et Bruno (1995) se sont particuliérement attaché au role de la disconjugaison
naturelle et a 1’influence de la distance de vision dans 1’acquisition d’une disconjugaison
adaptée. Grace a une vision dichoptique d’une figure de points aléatoirement placés, une
image 8% plus ample est présentée a un ceil. Pour une distance de vision de 144 cm, le
changement de 1’angle de vergence pendant la saccade, induit par la différence de taille du
stimulus entre les deux yeux, est lent et incomplet. La disconjugaison divergente normale
semble faciliter I’acquisition d’une disconjugaison divergente supplémentaire, mais interfere
avec ’acquisition d’une disconjugaison convergente.
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Figure 3.8. Apprentissage disconjugué en vision de loin et de prés. Saccades individuelles vers la droite et vers
la gauche en vision de loin (144 cm, a gauche) et en vision de prés (37 cm, a droite), avant la présentation des
images de taille inégale (control), au moment de la présentation (t=0) et 12 minutes apres la présentation (t=12).
La saccade est tracée en ligne fine et la vergence en ligne épaisse (échelle 10 fois plus importante). Source : Van
der Steen et Bruno (1995)

Comme dans les études précédemment citées, le changement de disconjugaison persiste en
vision monoculaire. Par contre, pour une distance de vision de 37 cm, le changement de la
disconjugaison est instantané, mais il ne persiste pas en vision monoculaire. Van de Steen et
Bruno (1995) concluent que le mécanisme adaptatif montré en vision lointaine n’agit pas en
vision proche. En effet, en environnement naturel, la vision de pres requiert généralement des
changements du regard a la fois en direction et profondeur, alors que les changements de
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profondeur en vision lointaine sont réduits. Ainsi, aucune modification permanente n’est
nécessaire ni souhaitable en vision proche : le systéme nerveux central est capable de détecter
des disparités binoculaires par des mécanismes immédiats faisant intervenir le systéme de
vergence.

Pour expliquer ces résultats, Bruno et al. (1995) proposent un modele du controle
oculomoteur. Ce modele s’appuie sur des signaux monoculaires, ou le gain des commandes
phasiques (position) et toniques (vitesse et accélération) sont ajustables indépendamment,
avec différentes constantes de temps. Ce modele s’appuie sur I’idée de Enright (1984) selon
laquelle la composante tonique est monoculaire tandis que 1’activité phasique est ¢laborée a
partir des signaux des deux yeux. L’ activité tonique serait modifiable en temps réel, alors que
I’activité phasique nécessiterait un apprentissage plus long.

Adaptation aux faibles disparités

Nous avons vu qu’en vision proche, il n’y avait pas d’apprentissage de la disconjugaison des
saccades, mais des modifications instantanées (Van de Steen et Bruno 1995). Bucci et al.
(2003) se sont interrogés sur les conditions qui pourraient permettre un apprentissage en
vision proche et ont eu 1’idée d’examiner une adaptation a de faibles disparités. Des lentilles
afocales (donc ne provoquant pas de changement d’accommodation), provoquant une
magnification ou une réduction de 2% seulement de I’image percue par un ceil, sont utilisées.
En vision proche (40 cm), il y a un apprentissage lent et systématique pour les saccades
verticales. Un apprentissage peut ¢galement avoir lieu, chez quelques sujets, pour les saccades
horizontales. La disconjugaison modifiée est partiellement retenue en vision monoculaire.
Ainsi, en vision proche, il peut y avoir un mécanisme adaptatif dans cas de faibles disparités.
La fusion des disparités verticales est plus difficile que celle des disparités horizontales :
I’habileté a la fusion sensorielle et la tolérance aux disparités déterminent si un apprentissage
oculomoteur est nécessaire ou pas. Les mécanismes seraient donc différents pour les petites et
les grandes disparités.

Bucci et al. (2001) se sont également intéressés a 1’adaptation des saccades aux faibles
disparités (2%). L’intérét se portait sur les saccades depuis ou vers des positions tertiaires
(excentricité a la fois latérale et verticale de la cible de départ ou d’arrivée). Une exposition
courte permet un apprentissage oculomoteur pour les saccades horizontales et verticales. Les
saccades horizontales, réalisées quand le regard est élevé ou abaissé (depuis ou vers de
positions tertiaires), ne sont cependant pas modifiées chez la plupart des sujets. Par contre,
dans une tache de lecture, qui requiert plus d’efforts perceptuels et cognitifs, ces mémes
saccades sont plus facilement adaptées. Il n’y a donc pas de limitation de I’apprentissage pour
les positions tertiaires, mais certaines taches peuvent le faciliter. Les auteurs remarquent que
la modification de la disconjugaison se fait principalement pendant la saccade, le glissement
n’étant pas modifié. Enfin, la disconjugaison ne suit pas la taille de la saccade, montrant
encore une fois que I’apprentissage n’est pas paramétrique. Il y aurait plutét une commande
de vergence attachée automatiquement avec chaque saccade.
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Adaptation monoculaire versus adaptation binoculaire

Jusqu’a présent, les deux interprétations d’une adaptation monoculaire ou binoculaire restent
possibles. Pour certains auteurs (les groupes de Collewijn et de van der Steen), la
modification de la conjugaison des saccades implique une modification monoculaire des
signaux de la saccade. Pour d’autres auteurs (le groupe de Kapoula), la modification résulte
de P’apprentissage d’une commande de vergence rapide couplée avec la commande de la
saccade. Privilégier I’une ou I’autre interprétation refléte les préférences des auteurs, basées
sur d’autres observations. Une étude de Averbuch-Heller et al. (1999) examine plus
particulierement quelles sont les contributions binoculaires et monoculaires de 1’adaptation
des saccades, en vision lointaine (125 cm). Six sujets portent un prisme convergent de 10
dioptries devant le champ visuel central de I’ceil droit. La cible centrale est donc vue a travers
le prisme et les cibles périphériques, 20° a droite ou a gauche, sont vues directement. Les
saccades centripétes requierent donc une convergence et les saccades centrifuges une
divergence. Un entrainement de 15 minutes consiste a faire des saccades entre la cible
centrale et la cible de droite uniquement. Avant et aprés l’entrainement sont testées les
saccades entre les 3 cibles, en vision monoculaire (ceil gauche) et binoculaire (avec le prisme
devant I’ceil droit).

Immédiatement au début de I’entrainement, les sujets arrivent a effectuer les mouvements de
vergence appropriés pendant la fixation ; au bout de 5 ou 6 saccades, 80% du changement de
vergence sont intégrés dans la saccade, cette intégration étant davantage réussie pour les
divergences. Pendant les 15 minutes d’entrainement, cette intégration de la vergence dans la
saccade se poursuit, elle finit par étre compléte pour les saccades centrifuges vers la droite qui
requierent une divergence ; 85% de la convergence requise est incluse dans les saccades
centripétes vers la gauche. Des mouvements de vergence lents peuvent également précéder
et/ou suivre la saccade. Le lecteur trouvera, dans la colonne de droite du tableau ci-dessous,
un résumé des résultats concernant la phase d’apprentissage.

Saccade centrifuge vers la gauche Saccade centrifuge vers la droite
Nécessite une divergence Nécessite une divergence
— —_—
Non entrainée Entrainée
Devient divergente 100% de la divergence pendant la saccade
Apprentissage binoculaire Association centrifuge/divergence ou
(divergence associée aux saccades centrifuges) saccade plus ample pour I'eil droit ?
Saccade centripéte depuis la gauche Saccade centripéte depuis la droite
Nécessite une convergence Nécessite une convergence
_> <—
Non entrainée Entrainée
Devient divergente 85% de la convergence pendant la saccade
Apprentissage monoculaire Association centripéte/convergence ou
(saccade plus ample pour I'ceil droit) saccade plus ample pour Ieeil droit ?

Tableau 3.1. Principaux résultats de I’étude de Averbuch-Heller et al. (1999).
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Apres Dentrainement, il y a une conservation de 1’asymétrie apprise en vision monoculaire.
On observe également un transfert de 1’apprentissage : les saccades centrifuges vers la gauche
sont divergentes, et curieusement, les saccades centripétes vers la droite deviennent ¢galement
divergentes. L’adaptation n’est donc pas paramétrique, elle n’est pas non plus totalement
basée sur une représentation point par point du monde visuelle puisqu’elle est transférée, de
manicre complexe, vers I’hémi-champ non entrainé. Le lecteur trouvera, dans la colonne de
gauche du tableau précédent, un résumé des résultats concernant le transfert d’apprentissage.

Les profils de vitesse sont ¢galement modifiés. Pendant I’entrainement, les pics de vitesses de
toutes les saccades ralentissent pour les deux yeux. Plus tard, aprés 10 ou 15 minutes
d’entrainement, les pics de vitesse augmentent a nouveau. Apres I’entrainement, les
changements de vitesse sont plus idiosyncratiques ; le parametre qui montre un changement
cohérent chez tous les sujets est la différence de pic de vitesse entre 1’ceil abducteur et 1’ceil
adducteur. L’ceil abducteur est plus rapide pour les saccades centrifuges vers la droite ou vers
la gauche et pour les saccades centripétes depuis la gauche, il est plus lent pour les saccades
centripetes depuis la droite ; ces différences de vitesse sont cohérentes avec la divergence

associée aux trois premiers types de saccade et a la convergence associée au dernier.

Le transfert de I’intégration de la divergence pour les saccades centrifuges a droite aux
saccades centrifuges a gauche est la preuve d’un mécanisme binoculaire. Le systéme
oculomoteur n’a pas appris a faire des saccades plus amples pour I’ceil droit, sinon les
saccades vers la cible de gauche auraient été convergentes. Le ralentissement des saccades
pendant I’apprentissage suggére que les mécanismes d’interaction entre les systémes de
saccade et de vergence sont entrés en jeu. Néanmoins, les saccades centripétes depuis la
gauche sont plus amples pour I’ceil droit, comme le laisserait prévoir un apprentissage
monoculaire. La réaccélération des saccades vers la fin de I’entrainement laisse penser que les
mécanismes monoculaires deviennent plus présents. Peut-&tre 1’adaptation disconjugué repose
sur des mécanismes monoculaires ou binoculaires selon la direction des saccades
(droite/gauche) et selon les coordonnées €gocentriques (centrifuges/centripetes).

En conclusion, 1’adaptation des saccades dépend de la taille des disparités présentées, des
capacités de fusion et de tolérance aux disparités, des axes horizontaux ou verticaux et plus
généralement des positions dans le champ visuel, de la distance de vision. Selon ces
parametres, les ajustements sont soit immédiats et non persistants, soit lents et partiellement
persistants ; les adaptations sont soit complétes, soit limitées. Les mécanismes sont multiples ;
ils jouent sur I’asymétrie des saccades ou sur le glissement post-saccadique. Ces mécanismes
ne sont pas paramétriques, mais plus complexes. Il peut s’agir d’adaptations monoculaires
comme d’interaction entre le systétme de saccade et celui de vergence. Notons que cette
adaptation passe par une modification de la disconjugaison naturelle des saccades. La
disconjugaison n’est donc pas qu’un parametre passif mais résulte d’un mécanisme
fonctionnel d’adaptation oculomotrice centrale, visant a réduire efficacement les disparités
binoculaires.
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3.4 Pourquoi nos saccades sont-elles disconjuguées ?

L’¢tude de la disconjugaison des saccades, ce petit défaut du systéme oculomoteur, est
fondamentale. En effet, des troubles génants de la coordination sont fréquents et se retrouvent
dans diverses pathologies et troubles fonctionnels : il est donc essentiel de comprendre leur
origine. De plus, la compréhension des mécanismes a ’origine de la coordination binoculaire
est nécessaire a la compréhension plus générale du contréle du regard dans 1’espace 3D. Nous
allons a présent revoir les différentes hypotheses concernant ’existence de I’asymétrie des
saccades.

3.4.1 Hypothése de commandes monoculaires

Tout d’abord, rappelons que le probléme de la coordination binoculaire est au cceur de la
grande controverse opposant Hering et Helmoltz, déja évoquée lorsque nous avons abordé le
contrdle oculomoteur dans 1’espace 3D dans le chapitre 2. Hering soutenait en effet que les
mémes commandes motrices étaient envoyées aux deux yeux et que la coordination binoculaire
¢tait innée. Helmoltz au contraire, pensait que chaque ceil recevait sa propre commande : un
apprentissage était nécessaire afin d’harmoniser les saccades de chaque ceil. Si nous suivons
Helmoltz pour la nécessité de ’apprentissage, nous prendrons le parti de Hering en ce qui
concerne 1’envoi de commande binoculaire aux deux yeux. Nous n’excluons cependant pas

totalement la contribution de mécanismes monoculaires que nous abordons a présent.

Nous avons vu dans le chapitre 2 que les commandes phasiques des saccades dans la PPRF
pouvaient refléter une programmation monoculaire dans le cas des mouvements combinés
saccade-vergence (Zhou et King 1998). Dans le noyau abducens, les signaux moteurs seraient
binoculaires (Zhou et King 1998) ou monoculaires (Sylvestre et Cullen 2002). Des
commandes asymétriques pour les deux yeux sont donc possibles. Un apprentissage serait
donc nécessaire afin d’accorder les commandes. Remarquons cependant trois points
importants. Premiérement, King et Zhou (2002) supposent que dans le cas des saccades pures,
les signaux sont exceptionnellement binoculaires. Deuxiemement, Sylvestre et Cullen (2002)
considerent que les neurones de saccades monoculaires regoivent des signaux de vergence de
diverses régions : dans le cas de saccades pures, les commandes seraient donc binoculaires.
Enfin, nous avons vu que la disconjugaison des saccades était particuliérement stéréotypée, du
moins chez I’adulte sain. L’existence de commande distincte pour les deux yeux supposerait
davantage des défauts plus aléatoires selon les individus, tantot divergents, tantdt convergents.
La disconjugaison des saccades ne résulte donc pas de I’envoi de signaux de saccades inégaux
pour les deux yeux. Il existerait des contributions stéréotypées a 1’asymétrie des saccades,
cohérentes avec la théorie de Hering d’un méme signal envoy¢ aux deux yeux.

Neéanmoins, certains ajustements monoculaires pourraient tout de méme avoir lieu (Averbuch-
Heller et al. 1999). Diverses études ont révélé le substrat cortical de la loi de Hering d’une
méme innervation pour les deux yeux, tant pour les saccades horizontales (Highstein et Baker
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1978) que verticales (Moschovakis et al. 1991a, 1991b). Moschovakis (1995) remarque
pourtant que Hering supposait déja que le systéme moteur de notre corps en entier semble
modifiable par I’expérience, et il défend que I’efficacité synaptique des connexions prémotrices
et motrices permettrait la flexibilité du systéme oculomoteur. Une modulation de 1’efficacité
synaptique différente pour les deux yeux est donc possible dans certains cas d’apprentissage,

mais elle n’est probablement pas a 1’origine de la disconjugaison normale de I’adulte sain.
3.4.2 Asymétries périphériques

La premicre hypothese avancée par Collewijn et al. (1988a) pour expliquer 1’asymétrie des
saccades chez I’adulte sain est I’existence d’asymétries viscoélastiques entre les muscles, par
exemple entre les muscles droit latéral d’un oeil et droit médial de I’autre ceil, co-activé
pendant les saccades horizontales. Cette hypothése a été reprise par Zee et al. (1992) dans leur
modele ; leurs simulations de la disconjugaison sont réalistes.

Cependant, des différences musculaires se refléteraient aussi dans la dynamique de la saccade,
donc dans la différence de vitesse entre les deux yeux. La différence de vitesse entre les deux
yeux ne dépend pas de la distance de vision, alors que la différence d’amplitude devient plus
importante pour en vision proche (Yang et Kapoula 2003). Asymétrie des vitesses et
asymétrie des amplitudes peuvent avoir des causes communes et doivent avoir des causes
distinctes. La disconjugaison n’est donc pas seulement un phénomene musculaire, bien que
’on ne puisse exclure une contribution de ce phénomene.

Une deuxiéme source d’asymétrie périphérique possible est la différence de délai
d’innervation entre les muscles co-activés pendant une saccade. En effet, les motoneurones du
noyau abducens innervent directement le muscle droit latéral d’un ceil. Les interneurones
véhiculent le méme signal jusqu’au noyau oculomoteur controlatéral, ou ils contactent les
motoneurones qui innervent le muscle droit médial de 1’autre ceil. Il y a donc une étape de
plus pour le muscle droit médial, qui pourrait se traduire par un délai différent pour
I’exécution des saccades des deux yeux. Ce délai a ét€ modélisé par Zee et al. (1992), mais la
simulation refléte moins bien la disconjugaison que la modélisation de I’asymétrie musculaire.

Motoneurone
Motoneurone

Interneurone

Generateur de
saccade

Figure 3.9. Délais d’innervation différents pour le muscle droit latéral de I’ceil gauche et le muscle droit médial
de I’ceil droit, co-activité pendant une saccade vers la gauche. Le générateur de saccade est situé dans la PPRF ;
VI : noyau abducens ; I1I : noyau oculomoteur.
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Des asymétries périphériques distinctes sont nécessaires pour rendre compte des divergences
et convergences associées aux saccades verticales. Enright (1989) proposent que des
activations couplées (cross-talked) des muscles extra-oculaires peuvent provoquer des
rotations selon plusieurs axes en plus de I’axe approprié. La co-contraction des muscles droits
supérieur et inférieur (le muscle antagoniste se relachant moins vite que ne se contracte le
muscle agoniste) pourrait provoquer des mouvements de vergence, mais dans ce cas-1a, on
aurait des vergences similaires pour les saccades vers le haut et vers le bas. Enright (1989)
propose plutdt un réle du muscle oblique supérieur (le role de I’oblique inférieur étant plus
discret). Si pour les saccades vers le haut, le muscle oblique supérieur ne se relache pas assez
vite, il y aura une rotation temporale des yeux. Si pour les saccades vers le bas, le muscle
oblique supérieur ne se contracte pas assez vite, il y aura une rotation nasale des yeux. Dans
un deuxieme temps, les mouvements de vergence induits seront corrigés par 1’activation des
muscles droits médiaux pour les saccades vers le haut et latéraux pour les saccades vers le bas.

Si ces asymétries participent bien au défaut de coordination des saccades, nous pensons
qu’elles ne peuvent pas ’expliquer entierement. En effet, les circuits prémoteurs et moteurs
sont matures des 1’age de 4 ans (Fukushima et al. 2000, Yang et Kapoula 2004a), alors que la
coordination n’est optimale que vers 12 ans (Yang et Kapoula 2003). La disconjugaison des
saccades chez I’adulte, quoique stéréotypée, n’est pas nécessairement stable. Si elle n’est pas
constamment calibrée par le systéme oculomoteur, elle se détériore; de plus, elle peut
rapidement étre modifiée chez I’adulte sain. Il y aurait donc un apprentissage central, qui
permettrait de s’opposer aux effets des asymétries périphériques afin d’obtenir des défauts
petits et modifiables si nécessaire.

3.4.3 Commandes centrales

La premiere explication plus centrale de la disconjugaison, citée par Collewijn et al. (1988a),
est que le systéme de vergence serait inhibé pendant la saccade. Ainsi, la commande tonique de
vergence nécessaire pour maintenir 1’angle de vergence requis par la tache serait
momentanément perdue. Cependant, les auteurs ont tout de suite contré cet argument : ils
observaient des disconjugaison non négligeables alors que 1’angle de vergence statique requis
¢était de 4°, trés proche de I’angle de repos. Le maintien de 1’angle de vergence ne requérait pas
d’effort soutenu de la part du systéme de vergence. De plus, la disconjugaison convergente au
début des saccades vers le bas (Collewijn et al. 1988b) infirme la théorie du relachement de la

vergence statique.

Un site s’est révélé important pour expliquer la disconjugaison en tant qu’oscillation : il s’agit
du colliculus supérieur (voir Sylvestre et al. 2002). De fagcon plus marquée, un autre site s’est
révélé fondamental pour la calibration de la disconjugaison : il s’agit du cervelet. Enfin, tout au
long de ce chapitre est revenu le mot vergence. Non pas parce que la disconjugaison

correspond a un changement de 1’angle de vergence, mais parce que le systéme de vergence
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semble étre fortement impliqué dans la coordination. En effet, la coordination dépend de la
distance de vision chez I’enfant ; deux immaturités du systéme oculomoteur co-habitent chez
I’enfant : le contrdle de la vergence et celui de la coordination ; des problémes de coordination
associés a des déficits de la vergence ont été mis en évidence dans des troubles fonctionnels ; la
récupération d’une bonne coordination apres chirurgie du strabisme dépend des capacités de
vergences, etc. Collewijn et al. (1988b) affirmaient déja que le systéme de vergence n’était pas
inactif pendant les saccades verticales, puisqu’il existait des disconjugaisons convergentes et
divergentes. Des signaux de vergence verticale pourraient également prendre part a la
coordination des saccades verticales, en calibrant les cartes 3D encodant les différents
mouvements dans I’espace. Ygge et Zee (1995) soulignent I’importance des lobes pariétaux,
participant a la localisation des objets dans 1’espace 3D et du cervelet, qui recgoit des
informations visuelles ainsi que les copies efférentes et afférentes concernant la position des
yeux, pour moduler la conjugaison immédiate et a long terme. On peut donc se demander si la
fragmentation en sous-systémes distincts de saccade et de vergence reflete la réalité
physiologique.

Nous proposons que la coordination binoculaire fait en effet intervenir le systéme de vergence
et donc I’interaction saccade-vergence. D’autre part, nous ajouterons une origine corticale a
cette vergence associ¢e a la saccade. Cette hypothése sera plus largement détaillée dans le
chapitre 5.
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3.5 Synthese : but fonctionnel de la disconjugaison des saccades

Nous avons vu que la disconjugaison pouvait provenir d’asymétries musculaires et
innervationnelles. Cependant, ces asymétries périphériques ne peuvent expliquer de
nombreux phénomenes : I’apprentissage pendant 1’enfance, les troubles de la coordination
dans certaines pathologies et d’adaptabilit¢é a 1’age adulte: nous avons donc supposé
I’existence de mécanismes centraux faisant intervenir le systéme de vergence.

Le glissement post-saccadique disconjugué est également sous un contrdle adaptatif distinct.
Son role est clair : il s’agit de réduire la disparité en fin de saccade, disparité causée par la
disconjugaison des saccades. La disconjugaison des saccades, quant a elle, n’est-elle qu’un
petit défaut du systéme oculomoteur ? Nous défendrons qu’elle a également un rdle
fonctionnel.

Il existe un argument téléologique, selon lequel la disconjugaison des saccades est une
préparation utile aux mouvements de la vie de tous les jours, qui requiérent le plus souvent
des changements de direction et de profondeur du regard. Cet argument a été avancé par
Collewijn et al. (1988b) qui remarquent que les saccades vers le haut sont accompagnées
d’une divergence et les saccades vers le bas d’une convergence. Ces changements de
vergence correspondent aux vergences requises par la plupart des cibles dans la vie
quotidienne. En effet, lorsque nous marchons, lorsque nous sommes assis a une table, les
objets dans I’hémi-champ bas sont plus proches de nous que les objets dans 1’hémi-champ
haut. Nous pouvons généraliser cette observation aux saccades horizontales en arguant que
nous placons généralement les objets d’intérét de I’espace proche face a nous et que les
mouvements oculaires que nous effectuons vers d’autres objets se font de part et d’autre vers
I’espace plus lointain.

Bruno et al. (1995) proposent que les mécanismes centraux du contrdle binoculaire corrigent
les asymétries périphériques du systéme oculomoteur et joue un role majeur dans 1’adaptation
non-conjuguée des saccades. Collewijn et al. (1995) vont plus loin encore en supposant que la
disconjugaison pourrait étre délibérément créée au niveau central. La disconjugaison des
saccades facilite les mouvements combinés, treés fréquents dans la vie réelle, qu’ils soient
divergents ou convergents. Il suffit d’éliminer ou de réduire la composante de disconjugaison
non nécessaire au mouvement dans 1’espace 3D. Cela expliquerait pourquoi la disconjugaison
est plus importante de pres, 1a ou les mouvements combinés sont les plus fréquents, alors que
de loin, les saccades sont davantage conjuguées.

La disconjugaison des saccades et les mouvements des yeux les plus fréquents dans I’espace
3D obéissent donc en partie aux mémes mécanismes. La disconjugaison permet également de
s’adapter rapidement aux situations nécessitant des saccades disconjuguées : il suffit d’ajuster
une commande étant déja préparée avec toutes les saccades. Avant de détailler nos hypotheses
dans le chapitre 5, nous allons examiner en détail dans le chapitre 4 une situation ou le
contrdle oculomoteur binoculaire semble fondamental : la lecture.
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4.1 Controle oculomoteur et controle cognitif

La lecture est un domaine d’étude qui attire plusieurs disciplines, en particulier la psychologie
et ’oculomotricité. Elle allie controle cognitif (linguistique) de haut niveau et contrdle
oculomoteur, a la fois visuellement guidé et quasi-automatique. Cette tdche complexe est le
centre de débats controversés et de modeles s’affrontant diamétralement. D’autre part,
I’origine des troubles d’apprentissage de la lecture (dyslexie) est encore mal identifiée. Des
observations d’anomalies des mouvements des yeux pendant la lecture chez les enfants
dyslexiques relancent la controverse de savoir si les troubles oculomoteurs peuvent participer
au trouble d’apprentissage ou n’étre que des co-facteurs.

Avant d’attaquer le coeur de notre probléme, a savoir la coordination motrice binoculaire
pendant la lecture, nous donnerons les grandes lignes des caractéristiques des mouvements
des yeux pendant la lecture, puis nous présenterons quelques uns des nombreux modeles
prédisant ces mouvements.

4.1.1 Caractéristiques basiques de la lecture

Afin de lire un texte, nos yeux doivent faire des saccades pour aller fixer différentes parties du
texte, le plus souvent différents mots. En effet, le traitement perceptif est optimal pour la
partie du texte projetée sur la fovéa. La lecture est encore possible lorsque le texte est pré-
découpé et présenté au regard immobile du lecteur, segment par segment, mais la
compréhension du texte semble appauvrie (Bouma et de Voogd 1974). Les mouvements
oculaires semblent nécessaires a une lecture naturelle et de qualité. Pour une lecture de gauche
a droite, on peut catégoriser les saccades de la maniere suivante : saccades vers la droite
(progressives), saccades vers la gauche au sein d’une méme ligne (régressives) et saccades de
retour a la ligne, qui sont des saccades obliques avec une ample composante vers la gauche et
une petite composante vers le bas. Entre les saccades, les périodes ou les yeux sont plus
stables (bien que non totalement immobiles) sont les fixations.

Comme nous 1’avons vu, tout se passe comme si le lecteur était aveugle pendant la saccade.
Pendant les fixations, qui occupent en moyenne 90% du temps de la lecture (Kapoula et Vitu
2000) ont donc lieu plusieurs processus dont au moins 1’extraction de I’information visuelle et
la préparation de la saccade suivante. Dans la troisiéme partie, nous nous intéresserons
particuliérement a un autre processus de la fixation : le réalignement des axes optiques en un
lent mouvement de vergence. La saccade, de par sa disconjugaison transitoire, peut en effet
laisser une disparité visuelle au début de la fixation.

Les caractéristiques basiques de la lecture peuvent varier considérablement selon le lecteur et,
pour un méme lecteur, selon le texte lu ou selon le but du lecteur. Nous donnons, a titre
indicatif, quelques moyennes de ces valeurs basiques. L’amplitude des saccades progressives
couvent chez I’adulte 7 a 9 caracteres ; les saccades régressives (12% des cas) couvent 4
caracteres ; les fixations durent 250 ms (O’Regan et Levy-Schoen 1978). Les saccades des
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enfants sont généralement plus courtes, leurs saccades régressives plus nombreuses et leurs
fixations plus longues (Buswell 1920, Lesevre 1964).

Il est important, en particulier chez I’adulte, de comparer les positions des fixations
successives a celles des mots. En effet, le plus souvent, le lecteur fait des saccades de mots en
mots. Les saccades des lecteurs peuvent sauter les mots courts, et viser le centre, ou
légerement la gauche du centre, des mots plus longs. Cette position a ét¢ appelée la position
préférée du regard, qui varie légeérement selon la taille du mot. Dans les cas, rares, ou la
saccade manque cette position préférée du regard, une nouvelle saccade peut apporter le
regard plus prés de la position préférée. Le terme saccade de refixation est utilisé pour les
saccades (progressives ou régressives) qui s’effectuent au sein d’un méme mot.

L’observation de ces régularités de la lecture suggére que la lecture est un acte moteur
automatis¢, sans doute régulé de facon globale sur la base d’un traitement perceptif
¢lémentaire (Kapoula et Vitu 2000, O'Regan 1990, 1992, O'Regan et Lévy-Schoen 1987). Les
facteurs linguistiques interviendraient dans un second temps, modulant les paramétres
oculomoteurs de facon locale, au coup-par-coup. L’expérience du lecteur, ses compétences
visuelles et linguistiques guideraient donc efficacement le lecteur grace a ces stratégies pré-
déterminées. Celles-ci consisteraient principalement a viser la position préférée des mots
longs et sauter les mots courts. Cette hypothése « oculomotrice » est la base des modéles
oculomoteurs de la lecture. A 1’opposé, les modéles linguistiques de la lecture considérent que
le guidage du mouvement des yeux est géré par des processus linguistiques : identification des
mots, intégration syntaxique et sémantique. La rapidité d’intégration des mots identifiés en
vision centrale et périphérique déterminerait le prochain mouvement. Des modéles mixtes
tentent de lier les deux aspects. Notons que processus oculomoteurs et linguistiques peuvent
collaborer pour une lecture optimisée, comme le montre le tableau ci-dessous (réalisé a partir
de la revue de Kapoula et Vitu 2000)

Oculomoteur Linguistique

Sauter les mots courts | - Mots courts identifiables en vision périphérique | - Mots courts généralement trés

- Evite des saccades trop courtes prédictibles a partir du contexte
Viser légérement a - Ensemble des lettres extraites en une fixation - Premiére partie du mot souvent
gauche du centre des | - Tendance des saccades a viser le centre de plus riche d’un point de vue
mots longs gravité d’un stimulus visuel, accompagné d’une lexical

tendance a ’undershoot (saccade 1égérement plus
courte que I’excentricité de la cible)

Tableau 4.1. Explications oculomotrices et linguistiques de la localisation des fixations pendant la lecture.

Quelle que soit I’origine, oculomotrice ou perceptive, du guidage des yeux, si le mode
d’exploration optimal n’est pas respecté, les nombreuses refixations et régressions ralentiront
la lecture, voire géneront la compréhension. Nous allons examiner quelques-uns des modeles
prédisant les mouvements des yeux pendant la lecture.
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4.1.2 Stratégies oculomotrices et linguistiques

De trés nombreux modeles ont été congus pour essayer de prédire quels seront les

mouvements oculaires pendant la lecture d’un texte. Les questions auxquelles ces modeles

tentent de réponde sont les suivantes : Quels mots le lecteur va fixer/sauter ? Sur quelle partie

du mot la saccade va se terminer ? Combien de temps va durer la fixation ? Comment

déterminer si un mot va étre refixé ou non ? Nous n’allons pas faire une liste exhaustive de

ces modeles mais en examiner quelques-uns, afin de nous rendre compte que des conceptions

diamétralement opposées peuvent tenter de décrire les mouvements oculaires.

L’étude de Reilly et O’Regan (1998) énumere quelques stratégies basiques qui peuvent étre la

base de modeles oculomoteurs, de modeles linguistiques ou de modéles mixant des principes

oculomoteurs et linguistiques. Les stratégies strictement oculomotrices sont listées ci-dessous.

Word by word (WBW) : les saccades visent le centre de chaque mot. La distribution
est en fait une gaussienne a cause de I’erreur oculomotrice.

Target long words (TLW) ou bien primary oculomotor control (POC) : le mécanisme
de contrdle des saccades favorise le mot le plus long parmi les quelques mots situées
dans la parafovéa droite.

Skip short words (SSW), en complément du précédent : au sein de la région dans la
parafovéa droite a lieu le calcul de la longueur du mot et les mots courts sont sautés.

Quelques stratégies strictement linguistiques sont listées ci-aprés ; la derniére est décrite par
Engbert et al. (2002).

Skip high frequency words (SHFW): les mots sont sautés avec une probabilité
proportionnelle a leur fréquence dans la langue.

Attention shift strategy (AS) ou sequential attention shift (SAS) : I’attention se déplace
vers la droite (le prochain mot), dans un méme temps, la saccade commence a étre
programmée vers ce mot. Si le mot est identifié avant que la saccade ait lieu, la
saccade est reprogrammée vers le mot suivant.

Guidance by attentional gradient (GAG) : tous les mots dans le champ de vision
effectif subissent une analyse lexicale, et non un mot a la fois seulement. Un gradient
détermine 1’allocation d’attention aux différents segments. Ce gradient est fonction du
point de fixation et du succés de la reconnaissance linguistique. La reconnaissance
d’un mot améne un ajustement du gradient, et par suite le déplacement d’attention
suivi d’une saccade.
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4.1.3 Tests des stratégies de base et élaboration d’un modéle oculomoteur

Reilly et O’Regan (1998) ont simulé la lecture sur la base de ces différentes stratégies afin de
voir si elles donnaient des résultats similaires a ceux de la lecture véritable. Ils ont examiné
les données collectées par McConkie et al. (1985), dans lesquelles la distribution des sites
d’arrivée des saccades décrit une gaussienne, déterminée principalement par des facteurs
oculomoteurs.

Reilly et O’Regan (1998) ont basé leur travail sur le fait que chaque mot avait une position
optimale de fixation. IIs ont commencé par examiner le probleme de la refixation dans un mot.
I1s ont calculé la probabilité d’effectuer une refixation en fonction de la distance a la position
optimale et la longueur du mot : la fixation n’est pas affectée par les problémes linguistiques.
La latence avant une refixation dépend des mémes facteurs : plus on s’écarte de la position
optimale, plus la saccade de refixation sera déclenchée rapidement. Ensuite, 1’identification
lexicale dépend principalement de la position dans le mot fixé, de sa longueur, puis de la
fréquence de I’emploi de ce mot dans une culture donnée. Une fois le mot identifi¢, la saccade
est préparée, sans aucune influence du stimulus (latence de 150 ms + 50 ms). Il est possible de
programmer une saccade de refixation et une saccade vers I’avant en parall¢le, chacune aura
une probabilité croissante en fonction du temps mais une seule sera exécutée.

Reilly et O’Regan (1998) implémentent ensuite, pour les tester, les différentes stratégies :
WBW (word by word), SSW (skip short words), TLW (target the longest word), SHFW (skip
high frequency words) et AS (attention shift). lls trouvent que la stratégie la plus réaliste, qui
refléte au mieux les données expérimentales, est celle qui consiste a viser le plus long mot
dans la parafovéa droite (TLW). La détermination des paramétres du modele estime que 1’on
vise le plus long mot dans une fenétre de 20 caracteres a droite de la fixation actuelle.

4.1.4 Deux exemples de modéles linguistiques

Basés sur les principes décrits plus haut, différents modeles sophistiqués ont été élaborés. Par
exemple, I’E-Z Reader est construit a partir de la stratégie AS (Reichle et al. 1999 pour la
version 6 du mod¢le). Le modele E-Z Reader, a 1’origine, cherche a résoudre les problémes
suivants : quand bouger les yeux ? quels mots faut-il fixer, quels mots faut-il sauter ? L’E-Z
Reader (version 5, rappelée dans I’article de 1999) est basé sur 5 processus : (1) la vérification
de la familiarité¢ (basée sur la fréquence d’occurrence et la prédictibilité dans un contexte
spécifique), qui donne le signal pour initier la programmation de la saccade ; (2) ’achévement
de I’acces lexical d’un mot, qui donne le signal pour déplacer I’attention ; (3) une premicre
¢tape de la programmation de la saccade (qui peut €tre interrompue si une deuxiéme
programmation est lancée, un mot pourra donc étre sauté) ; (4) une deuxieme étape de la
programmation de la saccade (qui ne peut-€tre interrompue) ; (5) la saccade. Donnons un
exemple. Si I’attention est allouée au mot fixé (mot n), le lecteur détermine sa familiarité. Ce
processus achevé, le lecteur peut programmer une saccade vers le mot n+1. Tout en
programmant la saccade, il continue a traiter I’information lexicale du mot fixé n. Dés que
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celle-ci est complete, il déplace son attention vers le mot n+1. Il peut alors déterminer la
familiarité du mot n+1. Si ce traitement se fait avant que la phase 1 de programmation de la
saccade soit achevée, la saccade vers le mot n+1 est annulée et la saccade vers le mot n+2 est
programmeée, sinon, la saccade se fera vers le mot n+1. Il y a donc compétition entre les
étapes (2) et (3).

La version 6 décrite dans I’étude de 1999 propose d’enrichir le mode¢le en incluant la position
de la fixation au sein du mot fixé. En effet, O’Regan a montré que la position optimale était
vers le centre du mot. Les fixations initiales sur un mot suivent en fait une courbe
normalement distribuée, tronquée aux frontieres du mot, la moyenne tombant légérement a
gauche du centre du mot. D’autre part, plus la saccade qui vise ce mot est longue, plus la
fixation se fait vers le début du mot. McConkie et al. (1988) décrivent I’erreur de la fixation
par rapport a la position préférée selon deux facteurs : I’erreur systématique viendrait de la
tendance a viser un peu en deca des les cibles distantes (undershoot) et un peu au-dela des
cibles proches (overshoot) ; I’erreur aléatoire serait due a la variabilité oculomotrice.

La position de fixation au sein du mot est ajoutée au modele en suivant strictement ces
considérations oculomotrices : la saccade vise le centre du mot, une erreur systématique et
une erreur aléatoire sont ajoutées. D’autre part, cet aléa de la fixation influence la durée de
fixation d’un mot (plus on est loin du centre du mot, plus la fixation sera longue), ce qui
influencera ’erreur systématique vers le mot suivant. Ce modele prévoit également les
refixations quand on s’¢éloigne du centre du mot et quand on fixe un mot peu fréquent.

Nous trouvons que ce modele est intéressant, mais que la distinction saccade / attention est
bien hasardeuse. En effet, la programmation d’une saccade et le déplacement de 1’attention
« a couvert » (covert) se feraient en méme temps (théorie prémotrice de 1’attention, Rizolatti
et al. 1987). D’apres Morrison’s (1984) un mot peut étre identifié avant que la saccade ait eu
lieu, et la saccade pourrait €tre reprogrammée. Mais dans I’E-Z Reader, le déplacement
d’attention et la programmation de la saccade sont distincts : ils sont déterminés uniquement
sur I’accomplissement de taches cognitives successives et distinctes. Il ne nous semble pas
pertinent de distinguer totalement les deux.

Le mod¢le E-Z Reader utilise des régles lexicales pour déterminer quand bouger les yeux et
des régles oculomotrices pour déterminer ou les placer dans le mot. Un autre modéle, le
modele, SWIFT (Engbert et al. 2002), s’intéresse particulier a la question du «ou? », a
laquelle il répond avec des facteurs lexicaux. La question du « quand ? » est quant a elle
déterminée par des facteurs bas-niveau. D’un point de vue conceptuel, ce modele est donc
I’inverse de I’E-Z Reader. Engbert et al. (2002) reproche en effet a I’E-Z Reader les limites
suivantes : la difficulté des mots entourant le mot fixé n’est pas prise en compte pour
I’évaluation de la difficulté¢ d’identification du mot fixé ; le modéle ne tient pas compte que
I’information peut également étre prélevée a la gauche du point de fixation ; le modele prévoit
un délai pour reprogrammer une saccade, donc quand on saute un mot, alors qu’aucun délai
n’a été mesuré avant de sauter un mot.
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Le SWIFT est inspir¢ de la stratégie GAG (guidance by attentional gradient). Rappelons que
le GAG prévoit que tous les mots dans le champ de vision effectif subissent une analyse
lexicale et qu’un gradient détermine 1’allocation d’attention aux différents segments. Au fur et
a mesure que I’analyse linguistique se poursuit, le gradient d’attention se modifie, ce qui
déterminera la cible de la prochaine saccade.

Le SWIFT repose sur les 3 principes suivants : (1) 1’analyse de ’information lexicale est
distribuée spatialement dans toute une fenétre attentionnelle (hypothése du GAG); (2) le
déclenchement de la saccade est indépendant du choix de la cible de la saccade ; (3) la durée
de la fixation est déterminée aléatoirement, avec tout de méme une inhibition fovéale, qui se
manifeste si le contenu lexical du mot fix¢é est difficile. Le modele SWIFT est donc un modele
de génération de saccade avec inhibition par fixation fovéale. Il s’appuie sur les données
neurophysiologiques suivantes. Le colliculus supérieur code pour 1’allocation de 1’attention
spatiale, qui devient la cible pour la saccade (Munoz et Wurtz 1993a, 1993b, Wurtz 1996).
D’autre part, il existe un couplage entre le déplacement de I’attention et la saccade, mais une
distinction du ou et du quand (Carpenter 2000, Wurtz 1996).

Ce mod¢le a en effet I’avantage d’avoir une meilleure approche entre 1’allocation d’attention
et la saccade. Décorréler le temps d’occurrence de la saccade de la cible choisie nous semble
intéressant, cependant, sélectionner une cible visuelle dans un environnement participe a la
préparation de la saccade et donc a la latence. D’autre part, I’hypothése du traitement
linguistique, en paralléle, de 3 ou 4 mots situés a droite et a gauche du point de fixation nous
semble bien compliquée par rapport aux hypothéses des modeles oculomoteurs, plus simples,
reproduisant tout aussi bien la lecture. Dans les modéles oculomoteurs, les facteurs lexicaux
interviendraient soit en tant qu’épiphénomenes (on saute les mots prédictibles qui sont
souvent les mots courts). D’autres facteurs lexicaux pourraient venir moduler les facteurs
oculomoteurs (les mots rares provoqueraient une durée de fixation plus longue, ou bien une
refixation).

4.1.5 Vers le controle cortical de la lecture, tiche oculomotrice automatisée

Ces modeles montrent que les approches concernant la lecture sont trés variées, parfois
opposées. La plupart essayent pourtant de prendre en compte les résultats expérimentaux des
uns et des autres. Nous allons prendre dans la suite une approche résolument oculomotrice, en
considérant la lecture assimilable a des séquences de saccades et de fixations largement
automatisées et en recherchant les bases neurales de ce comportement. Ce parti pris nous
semble pertinent pour I’étude de la coordination binoculaire, bien que nous tiendrons compte,
dans notre revue de littérature, des influences réciproques entre qualité de la coordination,
lisibilité du texte et processus linguistiques.
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4.2 Controle cortical des séquences de saccades

A notre connaissance, le contrdle cortical des mouvements des yeux pendant la lecture n’a
quasiment pas été exploré. Comme I’activité oculomotrice pendant la lecture peut sembler,
dans une certaine limite, similaire a celle observée pendant les séquences de saccades, nous
allons examiner brievement deux études qui nous ont paru intéressantes sur le controle
cortical des séquences de saccades (Grosbras et al. 2001), ainsi qu’une étude ayant
directement étudié les effets de la stimulation magnétique transcranienne sur différents
paramétres des mouvements des yeux pendant la lecture (Leff et al. 2001).

4.2.1 Controle cortical des séquences de saccades automatisées

Comme nous I’avons vu dans le chapitre 1, le contréle cortical des mouvements isolés,
saccades ou vergences, visuellement guidés, a été largement examiné. En revanche, les études
sur la lecture, qui implique des séquences de saccades et de fixations, sont beaucoup plus
rares. Dans cette optique, 1’étude de Grosbras et al. (2001) est particulierement intéressante,
car elle compare les activations corticales des séquences de saccades sur-entrainées et celles
de séquence nouvellement apprises. Ces séquences consistent a suivre des cibles lumineuses
sur un écran d’ordinateur. Il ne s’agit pas de lecture, néanmoins, les séquences de saccades
sur-entrainées et les séquences de saccades pendant la lecture sont toutes accomplies de fagon
quasi-automatique.

Grosbras et al. (2001) font I’hypothése que les activations corticales seront différentes pour
des séquences de saccades nouvellement entrainées, qui font appel a la mémoire a court terme
et a I'implémentation ou la consolidation d’une procédure, et les séquences de saccades
apprises, qui font appel a la mémoire a long terme et au traitement automatique. Des sujets
sont entrainés a réaliser des séquences de saccades visuellement guidées. Les entrainements
sont alternés avec des séquences de restitution (saccades guidées par la mémoire). Certaines
séquences reviennent en boucle, sur les 4 jours d’entrainement, d’autres sont nouvelles. Dans
la phase de restitution, toutes sont accomplies avec le méme rythme, impos€ par un signal
sonore. Pour tester 1’apprentissage des séquences, le sujet doit ensuite les accomplir le plus de
fois possible dans un intervalle de temps donné. La vitesse de restitution et le nombre
d’erreurs sont mesurés. Le cinquieme jour, les sujets accomplissent une nouvelles fois les
phases d’entrainement et de restitution dans le scanner.

Dans les phases d’apprentissage, les latences sont plus longues, les vitesses plus faibles et le
nombre de saccades plus élevé pour les nouvelles séquences que pour les séquences sur-
entrainées. L’exécution de ces derniéres est donc facilitée : il y aurait un apprentissage
implicite, une consolidation spécifique de la représentation interne de la séquence familiére.
Par contre, dans les phases de restitution, tous les paramétres sont identiques pour les deux
types de séquences. Il y a donc eu un apprentissage global, explicit, améliorant les
performances aussi bien des séquences sur-entrainées que des nouvelles. L’ IRMf compare les
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deux types de séquence dans cette derniere condition, pour lesquelles tous les parametres
psychophysiques sont identiques.

L’examen IRMf montre que les séquences nouvelles, par rapport a une simple tache de
fixation centrale, active I’ensemble du réseau oculomoteur : les aires frontales et préfrontales
(champ oculomoteur frontal FEF, champ oculomoteur supplémentaire SEF), occipitales
(sillon calcarine) et pariétales (partie antérieure du sillon intrapariétal IPS, s’étendant
jusqu’aux parties supérieures et inférieures des lobes pariétaux SPL, IPL) et pariéto-temporo-
occipitales. L’activation des séquences sur-entrainées, par rapport a la méme tache de fixation
centrale, révele un réseau similaire avec une activation moindre, particulierement dans
I’hémisphere gauche.

La comparaison directe des nouvelles séquences et des séquences sur-entrainées montre qu’il
y a une plus grande activation fronto-pariétale pour les s€quences nouvelles. L’activation du
FEF s’étend jusqu’au sillon préfrontal supérieur (SFS). L’activation est plus importante pour
I’IPS. La plus grande activation pour les séquences nouvelles serait due a une plus grande
attention générale. A I’inverse, un traitement plus automatique serait corrélé avec une activité
plus basse dans la partie dorsomédiale du FEF, le SEF, I’IPS. Les auteurs supposent qu’il y a
également des mécanismes spécifiques a 1’apprentissage de nouvelles séquences qui entrent
en jeu, en particulier, en particulier la mémoire de travail. De nouvelles aires sont recrutées :
le pré-SEF, le prénuceus et le striatum. Ces aires seraient utiles a 1’établissement d’un plan
moteur dans le contexte d’un ensemble de mouvements spatio-temporels explicits
(programmation, sélection de mouvements, mémoire de travail, construction d’une
représentation interne). Dans les séquences sur-entrainées, le savoir explicit s’efface en faveur
d’un mode d’exécution procédural.

Un dernier résultat qui nous intéresse particuliérement est I’observation de quelques sites plus
activés dans la condition sur-entrainée, dans le cortex médio-temporo-occipital droit et dans le
sillon pariéto-occipital droit. Le premier serait li¢ a la mémoire a long terme, car il n’est
probablement li¢ aux performances oculomotrices. Le second, par contre, servirait a la
détermination des coordonnées extra-rétiniennes des cibles et des mouvements associés.

4.2.2 Role du cortex pariétal et préfrontal pendant la lecture

A notre connaissance, une seule étude, réalisée par Leff et al. (2001) allie lecture,
oculomotricité et stimulation magnétique transcranienne. Les auteurs sont partis d’une
interrogation sur les asymétries droite/gauche de I’activité corticale, et leurs sources probables.
On note en particulier que, pendant la lecture, les processus visuels sont plus importants dans
la région parafovéale droite et que, d’autre part, la majorité des saccades se font vers la droite.

Le champ oculomoteur frontal (FEF) et le cortex pariétal postérieur (PPC) sont impliqués
dans le déplacement de I’attention visuo-spatiale et dans le guidage des mouvements oculaires.
Des expériences précédentes de tomographie par émission de positron ont montré que le PPC
gauche et le FEF droit étaient plus activés pendant la lecture (Leff et al. 2000). L’activation
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gauche du PPC est cohérente avec une plus grande activation controlatérale pour le controle
des saccades. La plus grande activation droite du FEF s’explique-t-elle par les saccades de
retour vers la ligne, vers la gauche ? L’¢étude de Leff et al. (2001) s’interroge sur le role joué
par ces aires pendant la lecture : la stimulation magnétique transcranienne (TMS) est une
méthode tout indiquée (voir chapitre 6).

La tache de lecture consistait a fixer une croix a gauche de I’écran, puis, a leur apparition, a
lire a voix haute cinq mots, sans aucun lien entre eux afin de s’assurer que les sujets allaient
bien fixer chacun des mots. Une stimulation répétitive (rTMS) était appliquée sur le PPC ou le
FEF, droit ou gauche. La stimulation consistait en 15 impulsions a 10 Hz, correspondant a une
durée de 1500 ms (environ 75% du temps mis a lire la séquence des mots). La stimulation a
été appliquée a I’apparition des mots, ou bien 100 ou 500 ms avant leur apparition. Deux
parametres temporels ont €té mesurés : le temps pour réaliser la premicre saccade vers le
premier mot (plus exactement la latence entre 1’apparition des mots et la premiere fixation sur
le premier mot) et le temps total de lecture pour les cinq mots.

La stimulation du PPC gauche, mais pas du droit, démarrant a I’apparition des cibles visuelles,
a provoqué un allongement du temps total de lecture ; chaque saccade était retardée d’environ
50 ms, que ce soit par rapport a la stimulation du PPC droit, par rapport a la stimulation du
vertex ou par rapport a la lecture sans stimulation. En revanche, dans les mémes conditions, la
stimulation du FEF n’a pas eu d’effet : un seul un sujet démarrait plus lentement sa premiere
saccade apres une stimulation droite. Par contre, en démarrant la rTMS 100 ou 500 ms avant
I’apparition des cinq mots, la latence de la premiére saccade était plus longue pour 1I’ensemble
des sujets apres une stimulation du FEF droit.

L’implication du PPC gauche domine donc sur celle du droit pendant la lecture pour
I’exécution des saccades lors du parcours d’une ligne de mots. L’absence d’effet similaire de
la stimulation du FEF pourrait signifier que I’influence de la TMS est moins importante sur le
FEF. En effet, différentes aires pourraient avoir différents seuils d’intensité au-dela desquels
la stimulation agit efficacement. Une explication plus plausible considére que 1’activité du
FEF est minimale pour le contrle continu des saccades le long d’une ligne de texte, une fois
que la lecture a ¢été initiée. Les auteurs rappellent que la lecture est une tache oculomotrice
sur-entrainée. Bien que les saccades de lecture soient souvent classées parmi les saccades
volontaires, elles sont particulicres car elles correspondent a 1’exploration d’un
environnement trés organisé. Les séquences sur-entrainées sont connues pour faire décroitre
I’activité des aires impliquées : le FEF gauche serait toujours impliqué pour les saccades le
long d’une ligne de texte, mais de facon plus discréte, ce qui expliquerait 1’absence d’effet de
la TMS.

La TMS peut avoir un effet a distance sur les aires anatomiquement connectées au site de
stimulation. Néanmoins, les auteurs supposent que la TMS du FEF droit a bien perturbé ce
dernier : en effet, FEF et PPC sont massivement connectés et, pourtant, les effets de la
stimulation de ces deux aires sont bien différenciés. Le FEF droit serait donc impliqué dans la
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préparation de la premiere saccade qui commence la ligne de texte. Cette préparation
refléterait en fait la préparation du plan moteur de toute la ligne de texte.

4.2.3 Asymétrie de I’'implication du cortex pariétal postérieur pendant la lecture

Les deux études que nous venons d’examiner, 1’une portant sur les séquences de saccades
automatisées, 1’autre sur les séquences de saccades de lecture, ont montré 1’importance du
cortex pariétal postérieur (PPC) droit et gauche.

Le PPC gauche aurait un réle important dans le controle temporel des saccades de lecture,
vers la droite (Leff et al. 2001). Ce contrdle serait similaire a celui mis en évidence dans
I’¢tude de Yang et Kapoula (2004b) sur des saccades vers des cibles lumineuses : la TMS du
PPC gauche retardait le déclenchement des saccades vers la droite, mais pas des saccades vers
la gauche. Cet effet ne serait donc pas spécifique a la lecture, mais plutdt a la direction des
saccades.

Le PPC droit est bord¢ par le sillon pariéto-occipital droit. Une augmentation de I’activité
dans le sillon pariéto-occipital droit pendant les séquences sur-entrainées (Grosbras et al.
2001) pourrait impliquer que le role du pariétal postérieur droit est accru pour les séquences
automatisées. Ce résultat nous a semblé intéressant. Le cortex pariétal postérieur est
particulierement impliqué dans le contrdle des saccades et des vergences (voir par exemple
Kapoula et al. 2002 et Tzelepi et al. 2004). La TMS du PPC droit peut également retarder le
déclenchement des saccades vers toutes les directions et les divergences (Kapoula et al. 2001).
Or, I’absence d’effet de la stimulation du PPC droit dans 1’étude de Leff et al. (2001) pourrait
signifier une implication plus discréte pendant la lecture.

L’implication plus importante du PPC droit pendant la lecture n’est peut-&tre alors pas liée au
controle du déclenchement. Le PPC est un carrefour de signaux sensorimoteurs dans I’espace
3D (Sakata et al. 1980, Gnadt et Mays 1995, Colby et al. 1996). C’est pourquoi il sera
intéressant d’examiner le role du PPC dans la coordination binoculaire.
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4.3 Coordination binoculaire pendant la lecture

Parmi les trés nombreuses études oculomotrices sur la lecture, peu se sont intéressées au fait
que la lecture est une activité dans 1’espace 3D : il faut ajuster le regard en fonction de
I’excentricité horizontale et verticale du mot fixé, mais également en fonction de la distance a
laquelle est vu le texte. Tout d’abord, des limitations méthodologiques (disponibilité et coftit
de I’enregistrement simultané des deux yeux) et conceptuelles (attachement a la loi de Hering
d’égale innervation des deux yeux) ont limité les études a ’enregistrement d’un seul ceil, en
supposant que I’autre fixait le méme point sur le plan du texte. Cependant, ces deux dernicres
décennies connaissent un intérét croissant pour la question de la binocularité pendant la
lecture.

4.3.1 Aire de fusion de Panum : application pour la lecture ?

Le chapitre 3 a montré que les saccades étaient rarement coordonnées aux deux yeux. Il y a
presque toujours une disconjugaison transitoire pendant la saccade, qui laisse a la fin du
mouvement une erreur de 1’angle de vergence par rapport a la profondeur de fixation requise.
Le plus souvent, il s’agit d’une divergence résiduelle, qui est réduite au début de la fixation
par un glissement disconjugué convergent. En effet, une erreur de vergence crée une disparité
de fixation; si celle-ci est trop grande, la fusion ne peut plus se faire et la personne
expérimente une vision double, trés génante. Le systéme peut néanmoins tolérer une petite
disparité : si celle-ci n’excéde pas ’aire de fusion de Panum, la personne fusionnera les
stimuli visuels.

L’aire de fusion de Panum peut étre définie d’un point de vue perceptif ou d’un point de vue
moteur. Dans le premier cas, c’est I’aire ou la vision unie (fusion) et la vision stéréoscopique
sont possibles. Dans le deuxiéme cas, c¢’est ’aire au-dela de laquelle toute disparité induit des
mouvements de fusion (London et Crelier 2006). L’aire de fusion dépend de 1’excentricité par
rapport au point de fixation, mais dépend également grandement de la situation testée : on
peut fusionner des disparités allant de 6 minute d’arc a 3° (pour une revue, voir von Noorden
1996). De plus, des phénoménes d’adaptation sensorielle permettent d’étendre cette aire, voire
de la décaler, c'est-a-dire que le centre de 1’aire ne serait plus la disparité nulle (London et
Crelier 2006). _TF,J_E.—_ oFp

1, f,
Figure 4.1. Aire de fusion de Panum. OFPP : plan fronto-parall¢le objectif. SFPP : plan fronto-paralléle subjectif
(horoptére). Source : von Noorden (1996).
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L’aire de fusion de Panum n’a jamais été directement établie pour la lecture. Pour I’instant,
les études se contentent de mesurer des disparités de fixations pendant la lecture, et d’en
déduire, puisque ’expérience subjective reporte une vision unie, que la limite au-dela de
laquelle le lecteur ne peut plus fusionner est au-dela des disparités mesurées. De prochaines
¢tudes devraient déterminer en quoi les stimuli de lecture, en fonction des tailles angulaires,
des fréquences spatiales etc., influencent 1’aire de fusion de Panum.

Une ¢étude de Liversedge et al. (2006b) tente de savoir si la saccade vers un mot cible se fait
sur la base d’un percept fusionné du mot. Pour cela, des lecteurs lisent des phrases dans
lesquelles un mot cible est présenté de fagon dichoptique. L’ceil droit verra le début ou la fin
du mot, et I’ceil gauche verra la fin ou le début du mot. Les auteurs font les hypothéses
suivantes : par rapport a une présentation binoculaire du mot, la saccade pourrait se faire
basée sur le percept de I'un des deux yeux (mécanisme de suppression), ou bien sur la base
d’un percept unifi¢ (mécanisme de fusion), ou encore chaque ceil pourrait se baser sur son
propre percept (mécanisme monoculaire). Cette ¢tude montre qu’il y a bien une disparité¢ de
fixation a I’arrivée sur le mot cible, mais celle-ci est tout a fait similaire a celle obtenue
lorsque le mot est présenté enticrement aux deux yeux. IIs en concluent que, malgré la
disparité, la saccade se prépare bien sur la base d’un percept unifi¢, réalisé selon des
mécanismes de fusion plutot que de suppression. L’aire de Panum, pendant la lecture, pourrait
s’étendre au moins jusqu’a des disparités de 30 minutes d’arc. Soulignons qu’il s’agit de
I’é¢tendue de I’aire de Panum en périphérie, puisque la saccade est préparée sur la base d’un
percept unifi¢ du mot excentré, méme si la fusion semble également se poursuivre a ’arrivée
de la saccade sur ce mot.

En attendant de connaitre précisément 1’étendue de 1’aire de Panum pour la lecture, il semble
important d’avoir un défaut d’alignement raisonnable pendant la lecture, pour que celle-ci soit
confortable. Les études que nous allons maintenant résumer ont donc examiné la coordination
binoculaire pendant la lecture. Derriere 1’expression coordination binoculaire se cachent des
méthodologies tres différentes, particulierement révélées dans les études sur la lecture, car
elles réunissent des chercheurs d’origines et d’intéréts divers. Les chercheurs ont pu
s’intéresser aux différences de temps d’initiation des saccades entre les deux yeux, ou bien
aux disparités de fixation a différent moment de la fixation, ou encore aux changements de
disparités, ce que nous appelons la disconjugaison, pendant la saccade et pendant la fixation.
Cette derniére peut-étre évaluée directement ou indirectement (vitesse de vergence, variabilité
de I’erreur de vergence).

4.3.2 Coordination dans Pinitiation de la saccade des deux yeux

Kirkby et al. (2008), dans une revue sur la coordination binoculaire pendant la lecture,
commencent par citer Smith et al. (1971) qui se sont intéressés a la différence de latences
entre les deux yeux. Ils ont trouvé que 1’ceil gauche démarrait le plus souvent entre 1 et 14 ms
avant I’ceil droit. Cependant, ils n’ont pas marqué directement le début des saccades, mais se
sont basés sur le temps d’occurrence des pics de vitesse pour chaque ceil. Quoi qu’il en soit,
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un mouvement plus précoce, ou plus exactement plus précocement rapide, pour I’ceil gauche,
serait cohérent avec une convergence pendant la saccade, ce qui semble contraire aux résultats
les plus communs pour les saccades isolées, a savoir une divergence pendant la saccade.
Quelques années plus tard, Williams et Fender (1977, cité par Kirkby et al. 2008) ont montr¢,
dans des taches de saccades isolées, mais de petites amplitudes (1° et 2°), qu’il y avait bien
une différence entre les deux yeux pour le temps d’occurrence du pic de vitesse, mais que ce
n’¢était pas le cas pour la latence des saccades : les deux yeux démarreraient bien en méme
temps.

4.3.3 Alignement des deux yeux : fixations alignées, croisées, décroisées

De nombreuses études concernant la coordination binoculaire pendant la lecture se sont
intéressées a des mesures de la disparité de fixation, a différents moments pendant la fixation.
C’est ainsi que I’équipe de Liversedge a introduit la terminologie de fixation alignée (les deux
yeux sont alignés sur la méme lettre), fixation croisée (I’ceil gauche se situe au moins un
caractere plus a droite que 1’ceil droit) et fixation décroisée (1I’ceil gauche se situe au moins un
caractere plus a gauche que I’ceil droit).

Cette terminologie a une part d’arbitraire. Elle n’est pas basée sur des considérations
perceptives : les auteurs pensent eux-mémes qu’il y a fusion, que la fixation soit alignée ou
non. Ainsi, établir une frontiére qui serait la taille d’un caractére ne permet pas de déterminer
si la vision est unie ou double. Cependant une fréquence spatiale importante dans un stimulus
de lecture est la taille d’un caractere, peut-étre celle-ci pourrait influencer la coordination
binoculaire. Comme nous allons le voir dans les différentes études qui suivent, la disparité
moyenne ne suit pas forcément une valeur constante, qu’elle soit mesurée en caractére ou en
degré, les résultats peuvent méme étre largement contradictoires. Toutes ces données doivent
donc encore étre considérées avec précaution.

Le groupe de Liversedge (Liversedge et al. 2006a, Blythe et al. 2006, Juhasz et al. 2006) et
Nuthmann et Kliegl (2009) ont reporté les mesures de la disparité¢ de fixation en début et/ou
fin de fixation. Les résultats sont reportés dans le tableau ci-aprés. Le premier résultat
annoncé par ces ¢tudes est que les yeux ne fixent pas le méme caractére dans environ la
moiti¢ des cas. Le deuxiéme résultat est que dans les cas ou la disparité est supérieure a la
taille d’un caractére, elle est le plus souvent décroisée que croisée. Les auteurs pensent que
cette disparité décroisée serait due a la disconjugaison divergente des saccades. Notons que
chez les enfants (7-11 ans, Blythe et al. 2006), la proportion de disparité croisée est plus
importante, ce qui est cohérent avec un pattern de disconjugaison plus aléatoirement
convergent et divergent pendant la saccade de I’enfant (Yang et Kapoula 2003). Liversedge et
al. (2006a) et Juhasz et al. (2006) soulignent que ces résultats remettent en cause des modeles
de lecture, comme celui appelé split-fovea. Dans ce modele, le champ visuel gauche (et donc
la partie gauche du mot fixé) est analysé dans I’hémisphéere droit du cerveau, et le champ
visuel droit (et donc la partie droite du mot fix¢é) est analysé dans 1’hémisphére gauche.
L’analyse du mot se ferait donc dans un premier temps de maniére indépendante dans les
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deux hémispheres. Ces modeles se compliquent sérieusement si la disparité de fixation est
variable et non négligeable.

Pourcentage Disparité
début fin début fin
T Total 1,1 car. (0,32°)
g§ Alignée 48% 53%
°
s 8 Non alignée 1,9 car. (0,5°)
23 Décroisée 44% 39%
- Croisée 8% 8%
. Total 1,26 car. (0,24°) 1,26 car. (0,24°)
£  Alignée 48% 48%
2 § Non alignée
>~ Décroisée 40% 39%
Croisée 12% 13%
. *8 Total 1,58 car. (0,30°) 1,53 car. (0,29°)
s % Alignée 39% 39%
Q. Non alignée
;?§ Décroisée 37% 37%
Q/ Croisée 24% 24%
= Total 1,12 car. (0,28°)
o Alignée 55%
§ § Non alignée
s~ Décroisée 27% 1,74 car. (0,44°)
- Croisée 18% 1,84 car. (0,28°)
e Total
= § Alignée 58%
E = Non alignée
c
E % Décroisée 3% env 1,7 car. (0,65°)
< Croisée 39% env 1,4 car. (0,54°)
5 Total
888 Aignse 67%
g g gfé Non alignée
5 E"—a €  OG au-dessus 24%
=X OD au-dessus 9%

Tableau 4.2. Pourcentage de fixations alignées, croisées ou décroisées et valeur des disparités de fixation dans
diverses études sur la lecture.

Les résultats de la derniére étude, par Nuthmann et Kliegl (2009), réalisée sur une cohorte de
sujets par réanalyse d’études précédentes, montre cependant le comportement inverse : les
fixations seraient plus souvent croisées que décroisées. De trés nombreuses différences
méthodologiques existent entre cette étude et les précédentes. Nuthmann et Kliegl (2009) en
listent de nombreuses, et semblent penser que des différences individuelles, mais surtout des
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facteurs liés aux configurations des stimuli, déterminent si les fixations sont croisées ou
décroisées. Notons tout de méme qu’ils ont effectué¢ une calibration binoculaire (alors qu’ils
mesurent des disparités de fixation) et qu’ils ne reportent pas la taille du point de fixation pour
la calibration. Cependant, ils argumentent que la disparité étant ensuite réduite au cours de la
fixation, leurs résultats ne sont pas produits par un artéfact de calibration.

Puisque les fixations ne se font pas nécessairement sur la méme lettre, elles ne se font pas non
plus nécessairement sur le méme mot. Kirkby et al. (2008), en réanalysant les données de
Blythe et al. (2006), montrent que la fréquence pour laquelle un mot court (4 lettres) est fixée
par les deux yeux est plus faible (79%) que pour un mots moyens (6 lettres, 81%) ou pour un
mot long (10 lettres, 95%). Les auteurs concluent que 1’existence d’une certaine disparité
implique que statistiquement, les mots courts risquent de ne pas étre fixés par les deux yeux.
De méme, la fixation ne se fait pas sur le méme mot dans 10% des cas dans 1’¢tude de
Nuthmann et Kliegl (2009). Les auteurs reportent que la réduction de la disparité¢ pendant la
fixation n’est pas plus importante dans ces cas la que lorsque les deux yeux fixent des lettres
différentes dans le méme mot. Ainsi, le glissement disconjugué vise bien a réduire la disparité
de fixation, quelle que soit la position d’arrivée des yeux dans la phrase ou dans le mot.
Mesurer la disparité par rapport a la position sur un ou deux mots perd alors son sens.

En examinant la taille des disparités dans les études précédentes, Kirkby et al. (2008)
reportent qu’une disparit¢ moyenne de 1’ordre de 0.38° est similaire a la divergence résiduelle
reportée par Collewijn et al. (1988a) qui était de 0.3° pour les saccades d’amplitude
supérieure a 5°. Remarquons cependant que 1’amplitude des saccades de lecture est inférieure
a celle des saccades ¢tudiées par Collewijn et al. (1988a). Enfin, Nuthmann et Kliegl (2009)
reportent pour la premiere fois la disparité verticale obtenue pendant la lecture. Celle-ci est
moins importante que la disparité horizontale, mais reste supérieure a 0.38° dans 33% des
fixations, avec le plus souvent 1’ceil gauche plus haut que I’ceil droit. La disparité verticale est
indépendante de la disparité horizontale, mais nous restons trés surpris de ces valeurs
importantes de disparité verticale.

Une question, soulevée lors de I’examen des disparités de fixation, concerne leur évolution en
fonction de I’excentricité du regard. Y a-t-il des positions du regard ou la disparité est plus
importante, y a-t-il accumulation de la disparité au fur et a mesure de la lecture ? Heller et
Radach (1999) montre qu’en effet, pendant la lecture de 6 lignes de texte, I’erreur de disparité,
mesurée apres 150 ms de fixation, peut s’accumuler jusqu’a un décalage de 2 lettres (c'est-a-
dire 0.66°). Au-dela, la disparité est a nouveau réduite. Une tendance similaire est retrouvée
dans 1’étude de Nuthmann et Kliegl (2009), ou les lecteurs lisent une phrase présentée en une
ligne. La disparité en début de fixation augmente au cours des fixations successives, en fin de
fixation, elle augmente aussi, mais plus faiblement : ainsi, au fur et 8 mesure que les disparités
en début de fixation se font plus grandes, les mouvements de correction pendant la fixation se
font de plus en plus importants. Les auteurs en concluent que le systéme tolere la disparité,
mais jusqu’a un certain point seulement. Les résultats sont différents dans 1’étude de
Liversedge et al. (2006a) ou les lecteurs lisent également des phrases présentées sur une ligne.
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Les proportions de fixations alignées ou non alignées varient également au cours de la ligne,
mais pas dans le sens d’une accumulation de la disparité. Au contraire, cette étude montre
qu’il y a davantage de fixations alignées au centre de 1’écran qu’en début et fin de phrase.

4.3.4 Asymétrie de la taille de la saccade des deux yeux et glissement
disconjugués

Une conception différente de la coordination binoculaire consiste a ne pas mesurer des
disparités de fixation a des moments isolés, mais a observer la dynamique du mouvement.
Pour cela, sont mesurés la disconjugaison (c'est-a-dire le changement de disparité) pendant la
saccade et la disconjugaison pendant le glissement de fixation. Le lien entre saccade et
fixation est également examiné. Indirectement, les études précédentes peuvent également
reporter les glissements disconjugués pendant la fixation en différenciant les valeurs de la
disparité entre la fin et le début de la fixation.

Hendriks est parmi les premiers, au début des années 90, a relancer l'intérét pour la
coordination binoculaire pendant la lecture. Dans son étude publiée en 1996, elle mesure la
vitesse du glissement disconjugué pendant la fixation (en ne considérant pas les 10 premicres
et les 10 derni¢res millisecondes de fixation). Elle montre que le glissement est le plus
souvent convergent (74%), mais il peut également étre divergent (17%) ou négligeable (9%).
Ces ratios dépendent des lecteurs. Sa vitesse est de I’ordre de 2°/s. Ces résultats s’opposent a
des études beaucoup plus anciennes qui montraient une divergence pendant les fixations
(Clark 1935, Taylor 1966 ; cités par Hendriks 1996) mais seraient en accord avec 1’étude de
Schmidt (1917 ; cité par Hendriks 1996).
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Figure 4.2. Tracé du mouvement des yeux pendant la lecture, dans 1’étude de Hendriks (1996). En haut :
position moyenne des deux yeux. En bas : position de I’ceil gauche (au-dessus) et de 1’ceil droit (en-dessous). Les
traits verticaux représentent le début et la fin d’une fixation (reporté pour la premicre fixation seulement en bas).
Source : Hendriks (1996).
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Peu aprées, Heller et Radach (1999) observent la disconjugaison des saccades elles-mémes et
notent que I’asymétrie décrite par Collewijn (1988a) existe aussi pour les paradigmes de
balayage simple (simple scanning paradigm). La différence d’amplitude est de 1’ordre de 5%
de I’amplitude totale pour les grandes saccades (10-12 lettres) et de 1’ordre de 15% pour les
petites saccades (2-3 lettres), c'est-a-dire de I’ordre de 0.2°. Pendant la fixation qui suit la
saccade, la disparité est réduite (mais non éliminée) par un glissement convergent dans 80%
des fixations. Ils reportent que les vitesses de vergence sont plus lentes que chez Collewijn
(1988a) pendant la lecture (1°/s) et qu’il reste souvent une disparité visuelle a la fin de chaque
fixation de lecture.

Enfin, Bucci et Kapoula (2006) ont examiné la coordination binoculaire lors de saccades vers
des mots isolés, chez de jeunes enfants (7 ans, aprés 8 mois de classe préparatoire) et des
adultes. Pour des saccades comprises entre 5.4° et 9°, la disconjugaison de la saccade et le
glissement disconjugué étaient respectivement 17% et 15% de ’amplitude de la saccade chez
I’enfant (correspondant a un maximum de 1.53° et 1.35°) contre 7% et 2% chez 1’adulte
(correspondant a un maximum de 0.63° et 0.18°). La vitesse du glissement disconjugué est
également plus importante chez 1’enfant (entre 0.6°/s et 3°/s contre 0.3°/s chez 1’adulte). Cette
étude est la seule qui examine quantitativement la coordination motrice pendant la saccade
(disconjugaison), pendant la fixation (glissement disconjugué) ainsi que la vitesse du
glissement disconjugué, mais le signe de la disconjugaison (divergent-convergent) n’est pas
reporte.

En différenciant leurs mesures de disparit¢ de début et fin de fixation, Liversedge et al.
(2006a) ont distingués les types de glissement suivants : divergent (25%), convergent (52%),
conjugué (13%) et nul (10%). Notons tout de suite qu'un glissement divergent ou convergent
peut contenir une part de glissement conjuguée, ce qui n’est pas considéré dans leurs études.
Ils concluent que les glissements de fixation ont tendance a réduire la disparité de fixation
mais que la correction n’est pas systématique. Ces résultats sont opposés a une autre étude de
la méme équipe (Blythe et al. 2006), dans laquelle chez 1’adulte, il ne semble pas y avoir de
correction pendant la fixation. Pourtant, il y a les glissements divergents dans 32% des cas
chez I’adulte (35% chez I’enfant), convergent dans 45% (41% chez I’enfant), conjugué dans
14% (idem chez I’enfant) et nul dans 9% (10% chez I’enfant). Il y a donc bien plus de
convergence chez I’adulte, qui a des débuts de fixations décroisés, et pourtant, la disparité
reste en moyenne la méme a la fin de la fixation. Les auteurs attribuent ces différences par
rapport a leur étude précédente (Liversedge et al. 2006a) au marquage (manuel) des saccades,
différent dans les deux études. Dans Blythe et al. (2006), le début et la fin de fixation seraient
marqués respectivement plus tard et plus tot que dans I’étude précédente. Ils obtiennent ainsi
des fixations 47 ms plus courtes. Ce laps de temps de fixation maintenant inclus dans la
saccade (toutes précautions gardées, puisqu’il s’agit bien sir d’études différentes),
contiendrait-il ’ensemble du glissement disconjugué qui vise a réduire la disparité laissée en
fin de saccades ? Leur argument ne fait que souligner la nécessité d’examiner I’ensemble de
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I’histoire de la coordination, c'est-a-dire son évolution pendant les saccades et pendant les
fixations.

4.3.5 Glissement monoculaire ou binoculaire ?

Hendriks (1996) montre que la contribution des deux yeux pendant le glissement n’est pas la
méme : 1’ceil abducteur a la plus grande contribution. Apres une saccade vers la droite, 1’ceil
droit se déplace avec une vitesse de 1.1°/s vers la gauche et I’ceil gauche avec une vitesse de
0.2°/s vers la droite. L’ceil abducteur fait encore le plus grand mouvement pour les saccades
vers la gauche (régressions et retours a la ligne confondus). Nuthmann et Kliegl (2009)
montrent également que pendant le glissement qui suit les saccades vers la droite, 1’ceil droit
glisse plus que 1’ceil gauche. Cependant dans cette étude, le pattern est opposé a celui trouvé
par Hendriks (1996) : elle a mis en évidence des glissements le plus souvent convergents alors
que ceux trouvés par Nuthmann et Kliegl (2009) sont divergents (ils réduisent des disparités
croisées). L’aspect monoculaire/binoculaire n’a pas été examiné dans les autres études.
Liversedge et al. (2006a) ont cependant souligné que la disparit¢ de fixation n’est pas
influencée par la dominance oculaire mesurée par le test de visée.

Une ¢étude antérieure de Bassou et al. (1992) chez 22 enfants 4gés de 10 ans, normo-lecteurs,
examine plus finement la coordination des saccades et fixations en fonction des données de
latéralit¢ manuelle (droitier / gaucher), oculomotrices (exophorique / esophorique /
orthophorique), dominance oculaire (déterminée dans le test de visée) et perceptives
(perception préférentielle d’un ceil / perception alternée / ambivision). Les résultats montrent
les enfants ayant une asymétrie perceptive gauche ou droite, c’est-a-dire une perception
préférentielle d’un ceil, ont fréquemment des déséquilibres oculomoteurs (phorie ou
insuffisance de convergence). Trois des six enfants ayant une asymétrie perceptive visuelle
gauche (dont un ancien strabique) ont une lecture qui est monoculaire et relativement rapide
(162 mots par minute). Deux autres enfants ayant une insuffisance de convergence ont des
saccades et fixations appropri¢es pour 1’ceil gauche, alors que ’ceil droit dérive de manicre
continue. Chez les 17 autres enfants, la coordination n’est pas non plus parfaite. Les
exophoriques sont plutot des lecteurs lents (131 mots par minutes), les esophoriques des
lecteurs rapides (317 mots par minute) et les orthophoriques ont un profil intermédiaire (201
mots par minute). Les saccades des lecteurs rapides sont plus amples a gauche sur ’ceil
gauche et plus amples a droite sur ’ceil droit, ce qui est cohérent avec un comportement
divergent pendant la saccade. En revanche, les lecteurs lents ont des saccades de plus grande
amplitude sur ’ceil gauche, quelle que soit la direction de la saccade. D’autre part, pendant la
fixation du lecteur lent, il existe de nombreux mouvements de I’ceeil droit. L’ceil directeur, par
contre, ne semble pas avoir d’influence. L’asymétrie droite/gauche est, selon les auteurs,
exacerbée pendant la lecture : le muscle droit interne de 1’ceil gauche est sollicité, a la fois
pour les saccades progressives vers la droite et pour le maintien de la convergence, alors que
I’ceil droit subit la contraction du droit externe (saccades vers la droite) et la contraction du
droit interne (maintien de la convergence).
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4.3.6 Les différents types de stimuli/tAches influencent-ils la coordination ?

Hendriks (1996) est la premiére a s’interroger sur I’influence de différents types de lecture,
c'est-a-dire différents stimuli visuels ou différentes instructions de lecture, sur la coordination
binoculaire. Dans son étude, les lecteurs doivent lire un passage de texte ou bien des mots
sans lien entre eux. Le passage de texte doit €tre lu soit pour la compréhension, soit en
subvocalisant (prononciation interne des mots). Rappelons qu’est mesurée la vitesse de
vergence, entre 10 ms apres le début de la fixation et 10 ms avant la fin de la fixation. Les
résultats montrent que la vitesse de vergence (en particulier de convergence) est plus
importante quand on lit un texte pour le comprendre que quand on le lit pour la prononciation,
ou lorsque I’on lit des listes de mots (de I’ordre de 2.2°/sec versus 1.8-1.5°/s). La durée des
fixations, plus longue, et la taille des saccades, plus courte, ne peuvent totalement expliquer
cette réduction de la vitesse de vergence (voire partie suivante). Hendriks attribue cette
différence de vitesse de fixation a la stratégie des lecteurs : étre attentif a une plus petite partie
du texte quand on lit des listes des mots ou quand on lit pour la prononciation. En effet, en
lisant pour la compréhension, des informations fop-down sont disponibles afin d’aider le
lecteur a identifier les mots. Au contraire, étre attentif a une petite partie du texte implique de
faire des saccades plus courtes et des fixations plus longues, ce qui €tait le cas. D’autre part,
afin d’augmenter la précision du mouvement, une co-contraction des muscles agonistes et
antagonistes pourraient avoir lieu (en synergie avec les mécanismes attentionnels) : 1’erreur
serait moins importante, mais les vitesses également. Enfin, Hendriks mentionne que des
glissements importants serait génants pour la perception ; peut-étre la vitesse de glissement
est limitée quand peu d’informations top-down sont disponibles.

Quelques années plus tard, Heller et Radach (1999) ont directement examiné la question de la
binocularité dans la lecture dans leur article portant le sous-titre provoquant de « Are two eyes
better than one ? » (Deux yeux sont-ils meilleurs qu’un seul ?) En comparant lecture
binoculaire et lecture monoculaire, ils montrent que la lecture monoculaire semble plus
difficile : durées de fixations plus longues, plus de fixations au sein d’une méme ligne, plus de
saccades régressives mais, curieusement, plus grandes amplitudes de saccades, progressives et
régressives. Les auteurs attribuent ces observations a un défaut d’adaptation au champ visuel
disponible, plus réduit en vision monoculaire. Le résultat principal est que le glissement d’un
ceil n’est pas modifié, que 1’autre ceil soit couvert ou non. Ces résultats suggérent une pré-
programmation du glissement des yeux. Notons toutefois que les auteurs ont seulement
mesuré le glissement de 1’ceil non couvert, et n’ont donc pas acces a la vergence. Néanmoins,
estimant que la vergence est en grande partie pré-programmeée, ils s’interrogent sur la fagon
dont différentes taches pourraient influencer la coordination, comme mis en évidence par
Hendriks (1996).

Heller et Radach (1999) congoivent donc une autre expérience dans laquelle ils comparent la
lecture d’un texte normal et la lecture d’un texte écrit dans une casse mixée (mélange de
minuscule et de majuscule au sein d’un méme mot : ExEMpLe). La lecture est bien plus
difficile pour le texte en casse mixée. Comme Hendriks (1996), ils montrent que la vitesse de
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la convergence pendant la fixation est réduite pour la lecture difficile. Ceci est vrai pour
toutes les tailles de saccades. Ils montrent que cette réduction de la vitesse de convergence est
parall¢le a la réduction de la disconjugaison de la saccade dans le texte en casse mixée par
rapport au texte normal. Ils concluent que la lecture « normale » toleére des erreurs de fixations
plus grandes que lorsque les conditions visuelles sont difficiles. Ainsi, différentes taches de
lecture influenceraient directement la disconjugaison de la saccade ; en fonction de cette
derniére serait pré-programmeé le glissement disconjugué de la fixation.

L’influence du type de tache sur la coordination des saccades de lecture est également au
ceeur de I’étude de Bucci et Kapoula (2006) menée sur des enfants qui ont commencé a
apprendre a lire 8 mois auparavant (7 ans) et des adultes. Enfants et adultes devaient faire des
saccades visuellement guidées par des diodes électroluminescentes ou aller fixer un mot et
déterminer s’il s’agissait d’un nom d’animal ou non. La coordination binoculaire est moins
bonne chez 1’enfant que chez 1’adulte, car toutes les valeurs (disconjugaison de la saccade,
glissement disconjugué et vitesse du glissement disconjugué) sont plus importantes chez
I’enfant. Les influences du type de tache sont par contre quasi-inexistantes : la tiche (diodes
ou mots) n’a pas d’influence sur la disconjugaison de la saccade, ni chez I’enfant, ni chez
I’adulte. De méme, le glissement disconjugué est similaire pour les deux conditions.
Statistiquement, la vitesse du glissement disconjugué 1’est aussi; cependant, les valeurs
dépendent plus fortement des sujets, et certains enfants ont des glissements disconjugués plus
rapides pour la lecture des mots isolés que pour les diodes. Peut-étre ces plus grandes vitesses
de vergence dégradent la perception et contribuent aux fixations plus longues observées chez
les enfants.

Dans une problématique similaire, I’étude de Juhasz et al. (2006) examine la qualité de la
coordination binoculaire (cette fois mesurée avec les disparités de fixation) selon la lisibilité
et la facilité des phrases. La lisibilité est examinée comme dans 1’étude de Heller et Radach
(1999) en présentant des phrases normales et des phrases en casse mixée. La facilité¢ est
manipulée en insérant des noms fréquemment utilis€és dans I’anglais courant et des noms
moins fréquents (fréquence écrite Celex déterminée par Baayen et al. 1995). La lecture est
également comparée a une situation ou les sujets devaient faire des saccades vers des lettres X
régulierement espacées. Les résultats montrent que les différents stimuli influencent la durée
de fixation, mais pas la disparité de fixation mesurée a la fin de la fixation (pourcentage de
fixations alignées, croisées ou décroisées, disparit¢é moyenne, et disparit¢ des fixations
croisées ou décroisées). Les résultats sont similaires pour la disparité mesurée en début de
fixation. La tendance, non significative, serait méme contraire aux résultats de Heller et
Radach (1999) : la casse mixée induirait plus de disparité de fixation que la casse normale.
Les auteurs pensent que la présentation de phrases isolées sur une ligne permet une lecture
plus facile que la présentation de tout un texte en casse mixée comme dans 1’é¢tude de Heller
et Radach (1999). D’un autre co6té, la présentation d’un texte entier permettrait une plus
grande implication d’informations fop-down. D’autres facteurs méthodologiques (langue
utilisée, méthode d’enregistrement, calibration, paramétres mesurés, etc.) pourraient
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¢galement avoir une influence. Les auteurs concluent que les différents stimuli n’influencent
que peu la coordination binoculaire, comme dans I’étude de Bucci et Kapoula (2006). La
lecture reste cependant un domaine d’intérét, par exemple en terme de maturation corticale :
I’apprentissage de la coordination et I’apprentissage de la lecture pourraient s’influencer
mutuellement. D’autre part, I’examen plus fin de micro-mouvements pendant la fixation, ainsi
que la comparaison de la lecture avec des taches plus complexes d’exploration visuelle,
pourraient étre intéressants.

4.3.7 La taille de la saccade et la durée de la fixation influencent-elles la
coordination ?

Nous venons de voir que selon les études, le type de stimulus et/ou la tiche a accomplir
pouvaient, ou non, influencer la coordination binoculaire. Les auteurs se sont bien sir
demandé si l’influence pouvait avoir lieu indirectement par le biais d’autres paramétres,
comme la taille de la saccade et la durée de la fixation. Nous allons donc réexaminer ces
études en cherchant un lien possible entre ces parameétres.

Commencons par examiner les études qui, au sein d’une méme tache de lecture, ont recherché
si la taille des saccades et la durée de fixation influengaient la coordination. Liversedge et al.
(2006a) ont montré que la durée de la fixation n’est pas influencée par la disparité qui existe
en début de fixation. Cependant, il y a une tendance pour une plus faible disparité en fin de
longue fixation qu’en fin de courte fixation. Dans la méme lignée, la quantité de changement
pendant la fixation est proportionnelle a la durée de la fixation. Les résultats sont également
bien tranchés dans I’é¢tude de Nuthmann et Kliegl (2009) : plus I’amplitude de la saccade est
grande, plus importante sera la disparité a la fin de la saccade. D’autre part, la réduction de la
disparité augmente avec la durée de fixation. Enfin, ces derniers citent une autre étude (Kliegl
et al. 2006) montrant que les grandes saccades sont suivies de longues fixations. Les études
suivantes montrent que si ces influences existent bien, elles ne sont pas les seules a jouer sur
la coordination binoculaire.

Hendriks (1996) montre que les fixations sont plus courtes, les saccades plus amples et les
vitesses du glissement de fixation plus importantes, pour la lecture-compréhension que pour
la lecture-prononciation et pour la lecture de listes de mots. Les fixations duraient environ 200
ms pour la lecture-compréhension, contre 224 ms et 244 ms respectivement pour la lecture-
prononciation et pour la lecture de listes de mots. Partant d’une fixation par mot pour la
lecture-compréhension, les lecteurs faisaient 1.3 et 1.9 fixations respectivement pour la
lecture-prononciation et pour la lecture de listes de mots. La vitesse de vergence pendant la
fixation était de 2.2°/s pour la lecture-compréhension, contre 1.8°/s et 1.5°/s respectivement
pour la lecture-prononciation et pour la lecture de listes de mots. Les trois facteurs co-varient
donc. Cependant, la durée de la fixation et la taille de la saccade n’influencent pas seules la
vitesse de vergence. En effet, en examinant seulement les 80 premicres millisecondes de
fixation (2 I’exclusion des 10 premieres millisecondes) ou a lieu la majeure partie du
glissement disconjugué, on observe encore des vitesses différentes pour les différents types de
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lecture. De plus, méme si les plus grandes saccades sont suivies de vitesses de glissement
supérieures a celles obtenues apres les petites saccades, pour une méme taille de saccade, on
trouve encore que la vergence est plus rapide pendant la tdiche de compréhension. Hendriks
s’appuie sur ces observations pour conclure que les processus top-down facilitent la lecture-
compréhension alors que dans les autres taches, on dépend plus fortement du stimulus, ce qui
limite les vitesses de glissement (voir partie précédente).

Heller et Radach (1999) au contraire, décorrele totalement la durée de fixation, I’amplitude
des saccades et la coordination du glissement dans leur expérience de lecture binoculaire
versus monoculaire. Les durées de fixation sont plus longues en vision monoculaire, mais
I’amplitude des saccades est plus importante. Le glissement, lui, semble le méme (rappelons
que seul le glissement de 1’ceil non couvert a ét¢ mesuré). En comparant la lecture d’un texte
normal et d’un texte en casse mixée, ils montrent cette fois que les vitesses de glissement
(comprises entre 0.4°/s et 1°/s) dépendent de la taille de la saccade, mais que pour une méme
taille de saccade, le glissement est plus lent pour le texte en casse mixée. Ces résultats vont
dans le sens de ceux de Hendriks (1996): les stimuli plus difficiles (ici, & percevoir)
provoqueraient donc un ralentissement des glissements pendant la fixation.
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Figure 4.3. Influence de la taille de la saccade et du stimulus (texte normal, texte en casse mixée) sur la
disconjugaison de la saccade (a droite) et la vitesse de convergence pendant le glissement (a gauche). Source :
Heller et Radach (1999).

Cependant, Juhasz et al. (2006) notent que si la durée de fixation est plus longue sur les mots
moins fréquents (+31 ms) ou sur les mots présentés en casse mixée (+25 ms), la disparité de
fixation, elle, n’est pas influencée en début de fixation et ne I’est que marginalement en fin de
fixation. De méme, les saccades vers les X réguliérement espacés sont plus grandes et sont
suivies de fixations plus longues que pour la lecture de phrases, et pourtant, la disparité est la
méme dans les deux cas.

Cornelissen et al. (1993), en comparant la lecture chez des enfants de 10 ans et chez des
adultes, montrent qu’il y a peu de différences entre les deux groupes pour 1’amplitude des
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saccades, mais que les enfants ont des fixations plus longues. Une analyse de corrélation
montre que ni la taille de la saccade, ni la durée de fixation ne compte pour plus de 3% dans
la variabilité de 1’angle de vergence pendant la fixation, celle-ci étant plus importante chez les
enfants. Les résultats de Bucci et Kapoula (2006) révelent encore un lien complexe entre
durée de fixation et coordination. Les enfants ont de plus longues fixations que les adultes, et
leur coordination est moins bonne. Cependant, leurs fixations sont plus longues apres les
saccades vers les mots qu’apres les saccades vers les diodes, et pourtant la coordination est la
méme dans ces deux situations. Les auteurs parlent d’interactions mutuelles entre
développement cortical, controle moteur binoculaire et processus linguistiques.

4.3.8 Apprentissage de la coordination pendant I’apprentissage de la lecture :
enfance

Jusqu’a présent, il semble difficile de trouver un consensus concernant la coordination
binoculaire pendant la lecture. Seule la comparaison de la coordination binoculaire pendant la
lecture entre enfants et adultes se révele cohérente au travers des différentes études.

Cornelissen et al. (1993) évaluent la coordination en mesurant la variabilité de 1’erreur de
vergence (c'est-a-dire la variabilité de la disparité) pendant la fixation. Cette variabilité est
légérement inférieure chez ’adulte, la différence étant statistiquement significative. Par contre,
elle est identique pour tous les enfants, qu’ils soient normo-lecteurs (recrutement a I’école) ou
qu’ils aient des difficultés de lecture (recrutement hospitalier). Ce deuxiéme groupe a
¢galement passé le test Dunlop. Ce test consiste a tester les capacités de divergence avec un
synoptophore. Une image est présentée a chaque ceil ; les deux images présentées aux yeux
contiennent un dessin identique (par exemple une maison), et un détail spécifique a chaque
il (par exemple une fenétre a droite pour un ceil et a gauche pour I’autre oeil). La position
des images est ajustée de maniére a obtenir la fusion, puis les images sont lentement écartées :
I’enfant doit diverger pour maintenir la fusion, typiquement jusqu’a 5° de divergence ou la
diplopie intervient. L’enfant réussit le test s’il voit toujours la méme fenétre se déplacer au
cours d’un essai avant de rétablir la fusion. L enfant échoue le test s’il voit les deux fenétres
se déplacer, si une fenétre disparait, si les mouvements des yeux sont inappropriés ou si la
diplopie intervient précocement vers 1° ou 2° (Stein et al. 1986). Les enfants échouant a ce
test ont probablement des problémes de vergence et/ou des problémes sensoriels de stéréo-
correspondance. Ces enfants sont aussi ceux qui souffrent de confusion visuelle pendant la
lecture et lisent des non-mots a la place de mots. Encore une fois, la variabilité¢ de 1’erreur de
vergence pendant la fixation n’est pas liée a la réussite ou 1’échec au test Dunlop. Peut-Etre la
mesure de la variabilit¢ de D’erreur de vergence n’est pas assez fine pour détecter des
problémes de coordination binoculaire.

Blythe et al. (2006) mesurent la disparité en début et fin de fixation chez I’enfant agé en
moyenne de 9 ans et chez I’adulte. L adulte a plus de fixations alignées (48%) que I’enfant
(39%). Parmi les fixations non alignées, le ratio fixation décroisée / fixation croisée est plus
important chez ’adulte (3/1) que chez I’enfant (2/1). La disparit¢ moyenne est également
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inférieure chez I’adulte (1.26°) que chez ’enfant (1.58°). Ces résultats sont cohérents avec
I’observation de saccades vers des cibles par Yang et Kapoula (2003) : la disconjugaison des
saccades est plus importantes chez I’enfant que chez I’adulte, et la prédominance de la
divergence pendant la saccade, trés marquée chez 1’adulte, est beaucoup plus discréte chez
I’enfant. Bucci et Kapoula (2006), en comparant la lecture vers des mots isolés de lecteurs de
7 ans et de lecteurs adultes, montrent que la disconjugaison des saccades et du glissement
pendant la fixation est plus faible chez 1’adulte (respectivement 7% et 2%) que chez 1’enfant
(respectivement 17% et 15%). Le glissement disconjugué a également une vitesse moins
importante chez 1’adulte (0.3°/s) que chez I’enfant (entre 0.6°/s et 3°/s). Ainsi, aux ages ou
I’enfant apprend a lire et méme au-dela, jusqu’a 10-12 ans (voir Yang et Kapoula 2003), la
coordination motrice binoculaire n’est pas optimisée. L’apprentissage de la coordination et
I’apprentissage de la lecture se font donc en parallele, grace a une maturation corticale, en

particulier des aires pariétales et frontales.
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Figure 4.4. Tracé des saccades vers les mots-cibles pour un enfant (a gauche) et un adulte (a droite). A : position
de I’ceil gauche et de 1’ceil droit. B. position moyenne des yeux. C. différence de la position entre les deux yeux

(les valeurs positives indiquent une convergence, les valeurs négatives, une divergence). Source : Bucci et
Kapoula (2006).
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4.4 Syntheése : ce qui guide nos yeux pendant la lecture

Ce chapitre a d’abord révélé la complexité de la lecture, tiche linguistique et sémantique,
tache perceptive et oculomotrice. De nombreuses régularités ont été observées dans le
comportement de lecture. Ces régularités ont pu étre expliquées par une combinaison de
facteurs oculomoteurs, guidant les yeux a travers le stimulus visuel trés régulier que constitue
un texte, et de facteurs linguistiques, permettant au lecteur d’extraire le sens du texte. Des
¢tudes ont tent¢ de modéliser la lecture, privilégiant une approche linguistique ou une
approche oculomotrice. L’analyse perceptive puis linguistique sont fortement guidées par
’attention, elle-méme intimement liée avec la préparation des mouvements oculaires. Nous
retiendrons qu’une lecture aisée requiert un comportement oculomoteur optimal.

La base corticale de ce comportement n’a curieusement été que peu explorée. Une étude par
IRMf de séquences de saccades automatisée (Grosbras et al. 2001) a montré que I’activité
corticale du réseau oculomoteur était réduite par rapport a des séquences nouvellement
apprises. Néanmoins, une activité spécifique dans le sillon pariéto-occipital droit a été mis en
¢vidence. D’autre part, la stimulation répétée du cortex pariétal postérieur gauche a retardé le
déclenchement des saccades de lecture le long d’une ligne de mots, mais pas la stimulation du
pariétal postérieur droit (Leff et al. 2001). Nous supposons que l’implication du pariétal
postérieur droit pour le déclenchement des saccades serait plus discréte pendant la lecture. En
revanche, comme son implication augmente pour les séquences de saccades automatisées, son
role pourrait davantage étre lié a des contrOles intégrés et pré-programmés, comme la
coordination binoculaire.

La coordination binoculaire des saccades et fixations est importante pour obtenir rapidement
une fusion des images issues de la rétine des deux yeux. Une vision unie pendant la lecture
permet d’analyser rapidement le mot fixé. En cas d’absence de fusion, des mécanismes de
suppression ou un effort particulier du sujet pourront remédier a une absence de fusion, mais
la lecture sera plus difficile. Des problémes de coordination pourraient ainsi contribuer aux
difficultés dans les troubles de la lecture. Mais quelle est la qualité normale de la lecture ? De
nombreuses études ’ont évaluée, mais les résultats ne sont pas homogenes. Selon les
observations, les yeux divergent ou convergent pendant les saccades de lecture, les disparités
sont plus ou moins grandes. Le glissement pendant la fixation réduit ou non les disparités, il
est convergent ou divergent. La disparité s’accumule le long d’une ligne de texte, ou bien est
minimale au centre. Pour les textes plus difficiles a lire (difficultés perceptive ou difficultés
sémantiques), les glissements sont plus importants que pour les textes faciles (bonne visibilité
et disponibilit¢ des informations top-down), ou bien moins importants, ou encore la
coordination n’est que peu influencée par le type de tache. Amplitude des saccades, durée des
fixations et coordination binoculaire covarient ou bien sont décorrélées.

Les influences sur la coordination binoculaire semblent multiples : du c6té du lecteur, son age
et la qualité de son systéme de vergence ; du coté des autres parametres oculaires : la taille de
la saccade et la durée de fixation ; du coté perceptif, la qualité du stimulus visuel ; du coté
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cognitif : la rapidité d’acquisition des informations et les informations top-down... Toutes ces
facteurs pourraient également s’influencer les uns les autres. La coordination binoculaire
pourrait refléter un processus pré-programmé et des ajustements en temps réel. Au sein de
I’interrogation sur ce qui guide nos yeux pendant la lecture, nous poserons la question
suivante : quelle influence a le cortex pariétal postérieur sur la qualit¢ de la coordination
pendant la lecture ?
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5.1 Résumé de I’étude bibliographique et questions soulevées

Avant de clore I’analyse bibliographique pour aborder les contributions expérimentales de
cette thése, nous allons faire la synthese des chapitres précédents et dégager les questions qui
en découlent. Nous introduirons ensuite 1’approche expérimentale que nous avons utilisée
pour tenter de répondre a ces questions.

Cette these s’intéresse a la coordination des mouvements binoculaires dans I’espace 3D et se
focalise particuliérement sur les saccades et les vergences. Nous nous intéressons a deux
aspects de la coordination : d’une part I’optimisation du déclenchement des saccades et des
vergences lors des mouvements combinés, d’autre part la symétrie du déplacement des yeux
lors des saccades. Notre these prend un parti pris nouveau en classant les saccades comme des
mouvements dans ’espace 3D. Nous pensons en effet que le systéme de vergence participe
aux saccades et nos contributions expérimentales ont tenté d’en percer les mécanismes.

5.1.1 Circuits partiellement distincts pour la saccade et la vergence

Dans le chapitre 1, nous avons vu qu’il existait une organisation motrice et pré-motrice
distincte pour les saccades horizontales, les saccades verticales et les vergences. Les activités
phasiques et toniques des neurones codant les déplacements sont néanmoins similaires et
partagent des effecteurs communs, comme les muscles droits latéraux et médiaux pour les
saccades horizontales et les vergences. Le chapitre 2 a montré que certaines structures,
connues pour participer au controle des saccades, pourraient également intervenir dans celui
des vergences, par exemple le réseau inhibitif omnipauseur (Mays et Gamlin 1995). Les
systtmes de saccade et de vergences seraient en interaction pour la dynamique des
mouvements combingés.

D’autre part, nous avons vu dans le chapitre 1 que les réseaux corticaux sous-tendant les
saccades et les vergences ¢étaient distincts, quoique de nombreuses aires semblent communes.
En particulier, le FEF contient des neurones codant pour les saccades ; Gamlin et Yoon (2000)
ont montré qu’une région adjacente dans le cortex préarcuate serait dédiée aux mouvements
de vergence. D’autre part, des enregistrements réalisés par Gnadt et Mays (1995) dans la
région LIP des singes, équivalente au champ oculomoteur pariétal chez I’Homme, ont montré
que les neurones de saccades modulaient leur activité en fonction de la composante de
vergence lors des mouvements combinés. Signaux de saccades et de vergences coderaient
conjointement les déplacements du regard dans 1’espace 3D.

5.1.2 Interaction des systémes de saccade et de vergence

La division en sous-systémes de saccade et de vergence, bien qu’utile pour I’étude du substrat
neuronal des mouvements oculaires, peut parfois sembler artificielle: la plupart des
mouvements quotidiens font intervenir conjointement des changements du regard en direction
et en profondeur. De plus, le chapitre 2 a montré que les systemes de saccade et de vergence
interagissent fortement lors des mouvements combinés : la vergence est accélérée durant la
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saccade et, dans une moindre mesure, la saccade est ralentie durant la vergence (Enright 1984,
Collewijn et al. 1995). Cette observation a relancé la controverse qui remonte a Hering et
Helmoltz sur la nature du contréle des deux yeux. Certains auteurs (par exemple King et Zhou
2002), en faveur de Helmoltz, privilégient une interprétation selon laquelle les mouvements
combinés ne font appel que marginalement au systéme de vergence lent ; la partie rapide des
mouvements combinés est possible grace a des saccades largement asymétriques pour les
deux yeux (hypothése d’un contréle monoculaire). D’autres auteurs (par exemple Zee et al.
1992, Busettini et Mays 2005b) consideérent que le systéme de vergence est capable de
produire des vergences rapides lorsque le systéme de saccade est co-activé (hypothése d’un
controle binoculaire).

Quelle que soit la perspective abordée, il est important qu’une partie au moins des
changements de direction et de profondeur soient simultanés. Ce recouvrement permet en
effet des mouvements rapides. Nous nous sommes donc intéressés dans la partie
expérimentale au substrat du déclenchement des saccades et des vergences, car plus le
déclenchement est concerté, plus I’interaction permettra aux yeux d’atteindre rapidement la
position désirée dans I’espace 3D.

5.1.3 A quel niveau se fait le couplage ?

Nous avons vu au cours du chapitre 2 que la coordination binoculaire des mouvements dans
I’espace 3D pourrait avoir lieu au niveau de I’appareil oculomoteur, au niveau des noyaux
abducens (King et Zhou 2002), au niveau des noyaux prémoteurs (Zee et al. 1992), méme au
niveau des aires corticales (voir Busettini et Mays 2005b).

Cette question fondamentale nous intéresse doublement. Premicrement, un couplage
dynamique entre systémes de saccade et de vergence nécessite en amont une concertation
pour un déclenchement optimal. Nous avons donc cherché a identifier s’il existait une base
corticale pour un déclenchement concerté des saccades et vergences. Deuxiémement, nous
envisageons les saccades, bien que ne changeant pas la profondeur du regard, comme des
mouvements dans 1’espace 3D, faisant intervenir le systtme de vergence. Ce mécanisme
permettant de conserver une coordination binoculaire de qualité ferait intervenir I’interaction
existant naturellement entre les systémes de saccade et de vergence. Nous étendons donc la
question du substrat de cette interaction a la question la coordination binoculaire des saccades.

5.1.4 Lien entre disconjugaison des saccades et interactions saccade-vergence

Le chapitre 3 s’est concentré sur I’é¢tude de la disconjugaison des saccades. Cette
disconjugaison nous est apparue, chez 1’adulte sain, comme une petite asymétrie stéréotypée
(Collewijn et al. 1988a, 1988b). Les études chez les enfants, les patients, ainsi que les études
d’adaptation chez 1’adulte sain ont révélé que la disconjugaison des saccades était sous
controle adaptatif permanent.



142 @ Problématique : coordination des mouvements oculaires dans I’espace 3D

Cette adaptation est intimement liée a la vergence. Nous avons vu en effet que les capacités
d’apprentissage et d’adaptation de la disconjugaison des saccades étaient corrélées aux
capacités de vergence (Lewis et al. 1995 pour les patients strabiques, Kapoula et al. 2008b
pour les enfants dyslexiques ou avec vertige). L’apprentissage de la coordination pendant
I’enfance est plus lent en vision proche ou un angle de convergence important doit &tre
maintenu (Yang et Kapoula 2003). Dans la vie de tous les jours, les mouvements oculaires en
vision proche font souvent intervenir des changements de direction et de profondeur, alors
qu’en vision lointaine, les mouvements sont majoritairement des saccades pures (I’angle de
vergence changeant peu). D’autre part, les mécanismes d’apprentissage sont différents en
vision proche et en vision lointaine (van der Steen et Bruno 1995). Ainsi, le systetme de
vergence semble jouer un rdle important dans 1’apprentissage et I’adaptation de la
coordination binoculaire des saccades.

Ces mécanismes d’apprentissage et d’adaptation font probablement intervenir la plasticité des
synapses au niveau prémoteur, mais d’autres structures sous-corticales, comme le cervelet,
jouent un role fondamental (Versino et al. 1996). Nous pensons que ces structures pourraient
également étre sous contrle cortical, au méme titre que 1’interaction entre les systemes de
saccade et de vergence.

5.1.5 Cas de la lecture

La lecture est une tache particulicrement intéressante. En effet, elle fait appel a un
comportement oculomoteur complexe trés entrainé, en paralléle d’une analyse cognitive
¢galement complexe. La lecture joue un rdle primordial dans nos sociétés, or des troubles
d’apprentissage de la lecture, comme la dyslexie, sont trés fréquents et encore mal compris. Il
est également pertinent de mesurer la qualité de la coordination binoculaire dans une situation
¢cologique, qui nécessite particulierement une vision binoculaire claire et unie.

Le chapitre 4 a néanmoins révélé un manque de données sur la coordination binoculaire
pendant la lecture. De nombreuses études ont mesuré la disparité de fixation a différents
moments de la fixation pendant la lecture (pour une revue voir Kirkby et al. 2008), mais
I’aspect moteur binoculaire a rarement ét¢ évalué. Il semblerait également que 1’dge soit un
facteur important influengant la qualité de la coordination (Blythe et al. 2006, Bucci et al.
2006). A notre connaissance, aucune étude n’a mesuré la qualité de la coordination motrice
pendant la lecture chez des adultes ayant été sélectionnés pour leurs capacités normales de
vergence et de vision binoculaire. Il était donc nécessaire d’établir des données de référence
en jetant un pont entre les études sur la lecture et les études sur les saccades visuellement
guidées.
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5.2 Hypothese générale

L’hypothese centrale de cette thése est la suivante : le contréle oculomoteur est un controle
dans I’espace 3D ; la coordination des différentes commandes a lieu a de multiples niveaux
dans la chaine du controle oculomoteur depuis le niveau cortical. Busettini et Mays (2005b)
ont propos¢ que I’interaction dynamique entre les systémes de saccade et de vergence faisait
intervenir le cortex (boucle de rétroaction sur I’avancement de la vergence). Nous pensons
qu’une intervention corticale favorise également le déclenchement concerté des saccades et
des vergences. Enfin, nous proposons que l’interaction des systémes de saccade et de
vergence est permanente, étant activée méme lors du controle des saccades qui ne requicrent
pas de changement de la profondeur du regard.

5.2.1 Interdépendance du déclenchement des saccades et des vergences

Nous avons vu dans le chapitre 1 que lors des saccades obliques, les composantes
horizontales et verticales étaient initiées simultanément. La trajectoire des saccades obliques
peut ensuite étre incurvée, reflétant une évolution dynamique distincte pour les deux
composantes. Les deux composantes seraient ensuite coordonnées par couplage des circuits
rétroactifs au niveau des signaux d’erreur (Becker et Jirgens 1990).

La levée d’inhibition du réseau omnipauseur participe a la synchronisation des composantes
verticales et horizontales. Le systéme de vergence pourrait également étre partiellement
inhibé par le réseau omnipauseur (Zee et al. 1992, Mays et Gamlin 1995). Néanmoins, cette
inhibition n’est que partielle: la vergence lente est observée alors que les neurones
omnipauseurs sont actifs. La synchronisation des composantes de saccade et de vergence
n’est donc pas parfaite.

Takagi et al. (1995) ont montré que pour les mouvements combinés horizontaux, les trois cas
de figures pouvaient exister : saccade et vergence initiées simultanément, saccade initiée la
premicre et vergence initiée la premicre, ce dernier cas étant le plus fréquent. Les auteurs ont
surtout montré que D’initiation des deux composantes n’était pas indépendante mais au
contraire corrélée. Les auteurs suggerent qu’une prise de décision commune existe pour la
saccade et la vergence ; cette décision démarre des activités, indépendantes pour la saccade et
la vergence, aboutissant au déclenchement de chacune des composantes.

La présente thése adhére a cette explication en 1’étendant aux combinaisons de saccades
verticales et de vergences. A notre connaissance, le déclenchement de ce type de mouvement
n’a en effet pas ét¢ examiné précédemment. Les quelques études ayant utilisé des dispositifs
de stimulation visuels permettant des combinaisons de saccades verticales et de vergence se
sont davantage consacrées a I’étude de la dynamique des mouvements combinés (Enright
1984) ou a la synchronie des maximums de vitesse des composantes (Kumar et al. 2005a).
D’autre part, dans la vie quotidienne, des informations sur la profondeur d’une cible d’intérét
peuvent étre disponibles avant les informations sur sa direction : nous faisons I’hypothése que
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dans ces cas une interdépendance entre la composante de saccade et celle de vergence existe
toujours.

5.2.2 Données de la littérature en faveur d’un contrdle cortical pour le
déclenchement concerté des composantes de saccades et de vergence

Nous avons vu que trois sites corticaux étaient capables de déclencher des saccades : il s’agit
du PEF (via le colliculus supérieur), du FEF et du SEF (Pierrot-Deseilligny et al. 2002). Ces
aires pourraient également étre impliquées dans le déclenchement des vergences. Gamlin et
Yoon (2000) ont montré que des microstimulations de 1’aire adjacente au FEF dédi¢ aux
signaux de vergences pouvaient également déclencher des vergences.

Des études ayant étudié les effets de la TMS du cortex pariétal postérieur (PPC) sur la latence
des saccades horizontales, vergences et mouvements combinés horizontaux, ont montré que le
PPC ¢était impliqué dans le déclenchement de I’ensemble de ces mouvements. La TMS du
PPC droit provoque une augmentation des latences de tous les types de mouvements étudiés
(Kapoula et al. 2001). La TMS du PPC gauche provoque une augmentation des latences des
saccades vers la droite, des convergences et des mouvements combinant saccades vers la
droite et convergences (Yang et Kapoula 2004b). D’autre part, pour les mouvements
combinés, 1’augmentation de la latence est similaire pour les deux composantes de saccade et
de vergence, ce qui suggere I’existence d’un méme mécanisme cortical impliqué dans le
déclenchement des deux composantes (Kapoula et al. 2004). Nous faisons 1’hypothése que les
mécanismes seront similaires pour les combinaisons de saccades verticales et de vergence et
que le déclenchement des deux composantes est toujours sous le contrdle d’une méme aire
corticale. Cette aire corticale commune peut dépendre du type de mouvement déclenché, par
exemple mouvement réflexe ou mouvement volontaire.

5.2.3 Intervention du systéme de vergence pendant les saccades

Notre travail défend la theése que le systéme de vergence intervient dans la régulation de la
coordination binoculaire des saccades. Afin de compenser les asymétries périphériques du
systtme oculomoteur, le systéme nerveux central préparerait, avec toute commande de
saccade, une commande de divergence et/ou convergence. L’ajustement de cette commande
se ferait graduellement pendant I’enfance et se poursuivrait tout au long de la vie, permettant
le maintien de la qualité de la coordination et une adaptabilité a toute nouvelle situation. Ces
commandes obéiraient aux mémes mécanismes que les mouvements oculaires les plus
courants, qui font appel a des changements de direction et de profondeur.

Nous avons vu que le glissement disconjugué pendant la fixation post-saccadique pouvait étre
une continuation de la disconjugaison des saccades (Collewijn et al. 1988a, 1988b). La
commande de vergence, envoyée avec celle des saccades, pourrait donc continuer plus
lentement aprées les saccades. Cependant, plusieurs études pointent I’existence de mécanismes
distincts pour le glissement disconjugué. A I’inverse de ce qui est observé chez 1’adulte sain,
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plusieurs populations montrent un déficit de corrélation entre le glissement disconjugué et la
disconjugaison de la saccade (voir Kapoula et al. 2008b). Aprés une chirurgie visant a
diminuer le strabisme d’enfants, le recouvrement d’une coordination de qualité pour la
saccade n’est pas nécessairement accompagné d’une amélioration du glissement disconjugué
(Bucci et al. 2002). Signaux de vergence pré-programmés (Heller et Radach 1999), basés sur
la capacité de fusion binoculaire, peuvent éventuellement s’harmoniser avec la vergence
associée a la saccade. Enfin, la détection en temps réel de la disparité binoculaire contribuerait
également au mouvement lent de vergence pendant la fixation post-saccadique.

5.2.4 Données de la littérature en accord avec ’intervention du systéme de
vergence pendant la saccade

Notre hypothése d’une commande de vergence associée a toute saccade n’a pas, a notre
connaissance, ¢ét¢ évoquée dans la littérature par d’autres groupes de recherche. Seules les
¢tudes sur I’adaptation disconjuguée des saccades ont pu mentionner 1’intervention éventuelle
du systeme de vergence (voir chapitre 3). La calibration des signaux oculomoteurs étant
permanente, nous défendons que 1I’implication du systéme de vergence est permanente.

Dans cette perspective, deux études neurophysiologiques nous ont semblé particulierement
intéressantes. Il s’agit de 1’étude de Mays (1984), qui a enregistré des neurones toniques de
vergence dans la formation réticulée du mésencéphale et de 1’étude de Gamlin et Yoon (2000),
qui ont enregistré des neurones phasiques de vergence dans une aire adjacente au FEF.

Mays (1984) a identifi¢ dans la formation réticulée du mésencéphale des neurones toniques de
convergence et de divergence, ces derniers étant en plus petit nombre (voir chapitre 1). Il
reporte les enregistrements d’un neurone de convergence et d’un neurone du noyau
oculomoteur. Pendant une convergence, ces deux neurones augmentent leur activité, en
paralléle de I’augmentation de I’angle de vergence.

Il note que ces changements d’activité ne sont pas maintenus pour les saccades. Le neurone
du noyau oculomoteur présente I’activité en pulse-step typique des saccades. En revanche, les
changements d’activit¢ du neurone de convergence dans la formation réticulée du
mésencéphale sont trés discrets: cette différence entre [’activité des deux neurones
confirment que le neurone de convergence ne code pas des signaux de saccades. L’activité de
ce neurone n’est cependant pas constante, comme le souligne Mays (1984) : « I’activité de la
cellule 1 est simplement paralléle a la petite diminution transitoire de 1’angle de vergence ».
Cette phrase, trés discréte, montre que la disconjugaison transitoire est déja présente dans les
commandes pré-motrices. Ainsi, la disconjugaison est partiellement préparée par une
commande centrale.
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Figure 5.1. Enregistrements d’un neurone de convergence dans la formation réticulée mésencéphalique droite
(cell 1) et d’un neurone dans le noyau oculomoteur gauche (cell 2). A : activations pour une convergence de 5°.
B : activations pour une saccade conjuguée vers la droite de 4°. Source : Mays (1984).

Nous noterons toutefois que Mays et al. (1986), enregistrant les neurones phasiques de
vergence dans la formation réticulée du mésencéphale, n’ont montré aucune activité de ces
neurones pendant la saccade. Peut-étre la commande de vergence hypothétique associée a la
saccade est-elle principalement une commande de position (tonique). Néanmoins, la
disconjugaison des saccades étant rapide, nous supposons que la commande de vergence
hypothétique comporte également une composante de vitesse (phasique). Davantage de
neurones phasiques devraient étre enregistrés pour révéler 1’existence d’une petite commande
de vitesse de vergence pendant la saccade. Comme cette commande de vergence hypothétique
serait pré-programmée en 1’absence d’erreur visuelle de vergence, les mécanismes et la
dynamique de cette vergence pourraient étre différents de la vergence classique observée lors
des déplacements du regard en direction et en profondeur. Néanmoins, nous suggérons que le
circuit activé serait partiellement le méme.

Une autre preuve discréte de signaux de vergence associé€s a la saccade, cette fois-ci a un
niveau cortical, a été apportée par ’examen des données de Gamlin et Yoon (2000). Nous
avons vu dans le chapitre 1 que Gamlin et Yoon (2000) avaient identifi¢ I’existence de
neurones de vergence dans le cortex préarcuate, immédiatement en avant du FEF et suggéré
d’étendre la région du FEF de manicre a inclure cette région dédiée a la vergence. Les auteurs
montrent que ’activité des neurones n’est pas modulée pendant les saccades. Néanmoins, un
examen attentif des décharges de ces neurones de vergence pendant la saccade révelent un
discret changement d’activité. Peu avant la saccade, la décharge du neurone augmente, puis
diminue. Ce changement n’est pas mentionné par les auteurs, le lecteur pourra juger de sa
taille en observant la figure ci-apres.
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Figure 5.2. Réponse d’un neurone de vergence dans le cortex préarcuate. Les décharges pour plusieurs essais
(raster plots) sont alignées sur le début du mouvement oculaire. Les histogrammes temporels péri-stimulus
représentent la moyenne. A : réponse neurale pendant une vergence. B : réponse neurale pendant une saccade.
AVA, angle de vergence moyen. AVV, vitesse de vergence moyenne. HL, position horizontale de 1’ceil gauche.
HR, position horizontale de I’ceil droit. TARG, position de la cible. VA, angle de vergence. VL, position
verticale de 1’ceil gauche. Source : Gamlin et Yoon (2000).

Ainsi, des petites commandes phasiques de vergence pourraient exister, au niveau prémoteur
et au niveau cortical, pendant les saccades qui ne requicrent pas de changement de la
profondeur.

5.2.5 Role du cortex pariétal postérieur

Notre thése examine particulierement le role du cortex pariétal postérieur (PPC) dans
I’interaction entre les systemes de saccade et de vergence, pour le déclenchement concerté et
pour la coordination binoculaire des saccades. Nous avons vu en effet que le PPC ¢était
impliqué pour le contrdle des saccades et des vergences (voir chapitre 1).

D’autre part, le PPC est un véritable carrefour d’informations sensorielles, attentionnelles et
motrices, pour plusieurs modalités et dans différents systémes de coordonnées (Bremmer et al.
2001). En ce qui concerne I’oculomotricité, certains neurones coderaient des informations
rétiniennes sur la position des cibles visuelles et d’autres des informations extra-rétiniennes
sur la position des yeux. La combinaison de ces informations permettrait de déterminer la
position des cibles visuelles dans 1’espace 3D, dans un cadre de référence centré sur la téte,
voire sur le corps.

Ce cadre de référence extra-rétinien permettrait d’avoir une perception cohérente du monde
visuel. Chang et Ro (2007) ont montré par exemple que le PPC intégre les signaux pré et post-
saccadiques de la représentation de 1’espace afin de maintenir une perception cohérente du
monde visuel quand on fait une saccade. Le bruit naturel dans le PPC, que 1’on peut encore
augmenter par TMS, serait responsable de la suppression saccadique de déplacement, c’est-a-
dire I’incapacité de détecter un déplacement lors d’une saccade.
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Sakata et al. (1980) ont montré que les neurones de fixation visuels dans le PPC codaient la
fixation en direction mais également en profondeur. Ces neurones ne sont pas seulement
visuels : ils codent en fait la position de la fixation (dans le noir) méme si la présence d’un
stimulus augmente leur décharge ; cette décharge est également modulée par 1I’environnement
visuel de la cible. Ces neurones recoivent donc des signaux rétiniens, concernant la cible
visuelle et son environnement visuel, et des signaux extra-rétiniens, concernant la direction du
regard et ou la profondeur. L’intégration de ces deux signaux permet de discriminer la
position 3D dans I’espace visuel et de contrdler la direction et la distance de la fixation du
regard. Deux sources de signaux extra-rétiniens sont possibles : les neurones visuels du PPC
pourraient recevoir des signaux extra-rétiniens afférents issus de la proprioception ou bien
envoyer des signaux oculomoteurs efférents. Il est donc possible qu’une partie des neurones
aurait principalement une fonction perceptuelle tandis qu’une autre aurait une fonction
également motrice. En effet, la partie postérieure du PPC serait davantage li¢e a la vision et la
partie antérieure du PPC serait davantage 1i¢ aux mouvements visuellement guidés, quoique
I’ensemble du PPC pourrait participer aux transformations sensori-motrices.

Le lien entre fonction perceptive et fonction motrice est davantage souligné par Colby et al
(1996), qui ont montré que les neurones du PPC ayant une réponse visuelle ont une activité
modulée par la préparation d’une saccade mais également par les facteurs attentionnels et
cognitifs comme I’anticipation. Les auteurs ont proposé un double codage dans le PPC : le
recrutement d’une population de neurones serait fonction de la position spatiale d’une cible
par rapport au regard actuel, tandis que I’intensité de I’activation refléterait la présence de la
cible visuelle et des facteurs cognitifs impliqués.

Enfin, des neurones moteurs, dont I’activité augmente avant les saccades, ont été¢ enregistrés
par Gnadt et Mays (1995) dans I’aire LIP chez le singe, équivalente au PEF de I’ Homme. La
majorité de ces neurones modulent leur activité en fonction de la profondeur relative de la
cible par rapport au plan de fixation. Plutét que des signaux rétiniens, ils coderaient les
parametres moteurs représentant la différence entre la position actuelle de 1’ceil et la position
désirée. Ainsi, le LIP/PEF préparerait des signaux prémoteurs pour les mouvements du regard
dans I’espace 3D, encodés dans un référentiel extra-rétinien.

En conclusion, le PPC est le si¢ge de transformations sensori-motrices et de transformations
de signaux encodés dans 1’espace rétinien vers 1’espace extra-rétinien. Des informations sur la
direction et la profondeur du regard et des cibles visuels seraient conjointement encodées dans
le PPC. Le PPC pourrait donc participer au déclenchement concerté des saccades et des
vergences, ainsi qu’a 1’élaboration de I’hypothétique commande de vergence associée a la
saccade.
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5.3 Synthése : notre approche expérimentale

Le présent chapitre a résumé nos interrogations concernant la coordination binoculaire. Nous
avons fait I’hypothése que les systémes de saccades et de vergences étaient en interaction
permanente, depuis le cortex jusqu’aux structures sous-corticales. Ces interactions
permettraient le déclenchement concert¢ des saccades et des vergences ainsi qu’une
optimisation de la coordination binoculaire. Notre approche expérimentale vise a tester ces
hypotheses.

Le chapitre 7 rassemblera les questions concernant le déclenchement des saccades et des
vergences. L’étude 1, comportementale, examine le déclenchement des saccades horizontales
ou verticales seules ou combinées avec une divergence. Afin de tester 1’influence mutuelle
des systémes de saccade et de vergence pour le déclenchement, nous avons examiné I’effet de
I’occurrence d’une divergence sur la latence des saccades. Afin de tester la robustesse du
couplage des systémes, nous avons tenté¢ de dissocier le déclenchement des composantes de
direction et de profondeur : la direction de la cible visuelle était imprédictible tandis que la
profondeur de la cible était prédictible. Dans I’étude 2, nous avons utilis¢ la méthode de
stimulation magnétique transcranienne pour déterminer le substrat cortical de
I’interdépendance des systeémes de saccades et de vergences. La stimulation du PPC droit ou
gauche sur les latences a permis de tester si les circuits de déclenchement sont communs pour
les deux composantes des mouvements combinés.

Le chapitre 8§ sera centré la coordination binoculaire des saccades. Afin de tester I’implication
corticale dans la coordination binoculaire, nous avons, dans 1’étude 3, stimulé le PPC droit ou
gauche peu avant le début de saccades visuellement guidées. Cette étude a permis d’observer
le contrdle cortical de I’angle vergence avant, pendant et aprés les saccades. L’étude 4 s’est
dédiée a I’observation exhaustive de la coordination motrice binoculaire pendant les saccades
et les fixations de la lecture. La qualité de la coordination pendant la lecture ainsi que les
mécanismes sous-tendant un contrdle optimal pendant les séquences de saccades et fixations
ont ainsi été explorés. Enfin, I’étude 5 a examiné le réle du PPC dans le maintien de la
coordination binoculaire les séquences oculomotrices de la lecture. Les effets d’une impulsion
magnétique sur I’angle de vergence au cours de la séquence motrice ont été examinés,
permettant d’appréhender la complexité du controle moteur binoculaire de la lecture.

Nous allons a présent détailler les contributions expérimentales de cette thése. Avant d’entrer
dans le cceur de nos études, le chapitre 6 décrira la méthodologie générale employée pour
répondre a nos questions théoriques.
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6 Méthodologie générale
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6.1 Participants

Tous les participants inclus dans nos études étaient en bonne santé, dépourvus de trouble
neurologique, neuro-otologique ou ophtalmologique.

6.1.1 Vision, vision binoculaire

Les participants avaient une acuit¢ normale, ou corrigée a la normale par des lentilles,
mesurée en distance lointaine (5 m) et proche (33 cm avec le test de Parinaud). Un examen
orthoptique permettait de vérifier I’absence de strabisme et des capacités normales de
vergence.

* La phorie correspond au défaut d’alignement latent des axes visuels, normalement
compensé en vision binoculaire par un effort de fusion et révélé lorsque la fusion est
empéchée. Avec le test d’occlusion alternée d’un ceil (cover test), nous déterminions si
le participant était exophorique (divergence latente), esophorique (convergence) ou
orthophorique (absence de phorie) en vision de pres et de loin et nous jugions si la
déviation n’excédait pas le rang normal (environ 3 dioptries prismatiques).

* Les capacités de vergence étaient mesurées a I’aide du PPC (punctum proximum de
convergence) : nous mesurions la distance la plus proche a laquelle le participant
arrive a fusionner (bris), puis la distance a partir de laquelle le participant récupere la
fusion (recouvrement). Les scores €taient normaux, c’est-a-dire inférieurs a 10 cm.

* Les amplitudes de divergence et de convergence, de pres est de loin, étaient mesurées
avec la barre de prisme et ¢taient également normales.

* Enfin, nous avons mesuré la stéréoacuité des participants a 1’aide du test TITMUS
Stereo Fly. Tous les scores étaient normaux, c'est-a-dire au plus 40 secondes d’arc.
Les valeurs de référence peuvent étre trouvées dans 1’ouvrage de von Noorden (1996).

Cet examen orthoptique nous permettait non seulement de vérifier que les participants
arrivaient a converger correctement pour les distances de vision de nos expériences (40 cm et
57 cm), mais également de nous assurer que les capacités de vergence et de vision binoculaire
¢taient intactes. En effet, ’hypothése centrale de cette these est que les systémes de saccade et
de vergence sont en interaction permanente, hypothése que nous souhaitions tester chez le
jeune adulte sain.

Figure 6.1. Test de Wirt (ou Setero Fly test). Ce test permet de mesurer la stéréoacuité visuelle jusqu’a 40
secondes d’arc.
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6.1.2 Latéralité manuelle, dominance oculaire

Nous avons renseigné pour chaque participant sa latéralit¢ manuelle (droitier/gaucher) ainsi
que la dominance oculaire (ou ceil directeur) déterminée par un test de visée. Pour ce test, le
participant est invité a viser, les deux yeux ouverts une cible lointaine a travers un trou qu’il
forme avec ses mains tendues devant lui. En lui cachant successivement chaque ceil, on met
en évidence I’ceil utilisé pour viser. La dominance oculaire est une notion complexe, sa
détermination (statique ou dynamique) dépend fortement de la tache utilisée, elle peut-&tre
située dans un continuum dans certains cas. La dominance oculaire déterminée a I’aide du test
de visée n’est pas nécessairement liée a la latéralité manuelle. Lors de la vision binoculaire,
I’alignement d’un ceil peut étre favorisé : nous avons cherché a savoir si cela pouvait
influencer les stratégies oculomotrices individuelles (par exemple lors de I’étude 4).

6.1.3 Ethique

Avant toute manipulation expérimentale, la procédure était clairement expliquée aux
participants. Ils lisaient ensuite une notice d’information résumant la procédure, puis une
notice de consentement éclairé de participation. Les études étaient inclues dans des protocoles
ayant regu auparavant un avis favorable du Comité¢ de Protection des Personnes dont
dépendait le lieu d’expérimentation, conformément a la Déclaration d’Helsinki. Toutes les
¢tudes étaient des recherches sans bénéfice individuel direct, les participants pouvaient étre
indemnisés, ce qui a été le cas pour les études avec TMS.

6.1.4 Critére d’inclusion

Dans les ¢tudes avec stimulation magnétique transcranienne a impulsion simple, 1’inclusion
des volontaires suivait les recommandations d’usage de cette technique (disponibles en ligne a
I’adresse http://www.biomag.hus.fi/tms/safety.html, voir aussi le TASS — TMS Adult Safety
Screen de Keel et al., 2000). Le risque principal de la TMS est le déclenchement de crise chez
des participants €pileptiques. Aucun autre incident n’a été reporté avec la TMS a impulsion
unique depuis la mise en service de cette méthode (1985).

Nous nous assurions que chaque participant n’avait aucun antécédent d’épilepsie, personnel
ou familial, pas d’antécédent psychiatrique (dépression, schizophrénie). Le participant ne
souffrait pas de migraines, n’avait pas de blessure cranienne, pas d’historique d’accident
cérébral, pas d’implant métallique ou magnétique, pas de stimulateur cardiaque, pas de
médicamentation a visée neurologique ; les femmes ne devaient pas étre enceintes.
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6.2 Stimuli visuels

Nos stimuli étaient présentés sur des écrans de PC. Deux types d’expérience ont été réalisées :
des expériences de mouvements oculaires visuellement guidés et des expériences de lecture.

Expériences de saccades et

- 57 cm
de vergence vers des cibles

Ecran PC

-
-
-

Extrémité
fibre optique

Ecran PC

Expériences de lecture
40 cm \

Figure 6.2. Schématisation des stimuli visuels lors des expériences de mouvements visuellement guidés et lors
des expériences de lecture.

Pour les études 1 & 3, les stimuli visuels étaient des points blancs (luminance 110 cd/m?)
apparaissant sur un fond noir a 57 cm du participant. Pour les études 1 et 2, une fibre optique,
reliée a une diode électroluminescente blanche, présentait un point blanc supplémentaire de
taille et d’intensité similaire, en avant de I’écran d’ordinateur. Ce point supplémentaire nous a
permis d’étudier des combinaisons de divergence avec des saccades horizontales et surtout
verticales, peu examinées dans la littérature. L affichage des points lumineux était commandé
par un programme MatLab.

Pour les études 4 et 5, la stimulation consistait en un texte présenté en plusieurs fois, écrit en
courrier, chaque lettre ayant environ 0.3° de taille angulaire dans 1’étude 4 et environ 0.45°
dans I’¢tude 5. Le texte était présenté en 3 panneaux. L’excentricité horizontale et verticale
d’un panneau était de 8° x 8° dans I’étude 4 et de 9.9° x 8.9° dans 1’étude 5. L’affichage du
texte se faisait grace a un logiciel intitulé « Louvre » développé pour le laboratoire IRIS. Les
programmes et logiciels de stimulation utilisés ont été pour la plupart développés par le
professeur Gintautas Daunys (Universit¢ de Siauliai, Lituanie); nous les avons ensuite
adaptés pour nos différentes expériences.

Pour déterminer I’angle de vergence a chaque distance de vision utilisée, nous avons
considéré que la distance interpupillaire des participants était de 60 mm. Les valeurs 60 et 65
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mm sont fréquemment considérées comme estimation de la distance interpupillaire moyenne
chez ’Homme. Pour une distance de vision de 57 cm, I’angle de vergence quand le
participant regarde droit devant est de 6.0°. Pour une distance de vision de 40 cm, I’angle de
vergence est de 8.6°.

6.3 Procédure

Dans chaque expérience, le participant était confortablement assis dans un fauteuil adapté. Sa
téte était stabilisée par I’appui sur une mentonni¢re ou par le port d’une minerve, le dos
reposant sur le dossier du fauteuil. La vision était binoculaire dans I’ensemble des expériences.
L’écran de PC était placé face au participant (aligné le long du plan sagittal du participant a
hauteur des yeux), a 40 cm ou 57 cm. Quand le participant se sentait prét, 1’expérience
pouvait démarrer.

6.3.1 Expériences de saccades et de vergences visuellement guidées

Pour les études 1 a 3, nous avons utilis€¢ un paradigme gap. Ce paradigme consiste a insérer
un gap temporel (un délai) entre I’extinction du point de fixation et ’apparition de la cible
visuelle. Saslow (1967) a montré qu’un tel paradigme provoquait un raccourcissement de la
latence des saccades par rapport au paradigme simultané pour lequel la cible apparait au
moment ou le point de fixation disparait. Le raccourcissement atteint son maximum pour un
gap de 200 ms. A I’inverse, un allongement de la latence apparait dans le paradigme overlap,
qui consiste a conserver le point de fixation allumé lorsque la cible visuelle apparait. Les
essais gap que nous avons programmes affichaient la s€quence suivante : un point de fixation
central s’allume pendant une durée d’environ 1500 ms (durée choisie aléatoirement dans une
gaussienne centrée sur 1500 ms et de 100 ms d’écart-type). Apres I’extinction de ce point de
fixation centrale suivent les 200 ms de gap pendant lequel aucun point n’était allumé. A la fin
du gap, la cible excentrée apparait pendant 1500 ms. Deux essais consécutifs sont séparés par
1000 ms pendant lequel aucun point n’est allumé.

Essai GAP Essai OVERLAP

(200 ms)

Fixation Fixation

*

* Overlap
(200 ms)

Figure 6.3. Schématisation des paradigmes gap et overlap.
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Le participant était invité a aller regarder le plus précisément et le plus rapidement possible
les cibles qui apparaissaient. Il était invité a cligner les yeux entre deux essais successifs,
quand aucun point n’était allumé, apres 1’extinction de la cible excentrée et avant 1’apparition
du point de fixation central. Nous insistions sur la nécessité de regarder précisément les cibles
et de garder la téte bien immobile.

6.3.2 Expériences de lecture

Pour les expériences de lecture, nous expliquions au lecteur qu’un premier panneau de texte
allait apparaitre sur 1’écran d’ordinateur pendant un temps limité. Il était invité a lire
silencieusement et a son rythme le texte proposé. Il ne devait pas particuliérement se presser.
S’il n’avait pas fini de lire lorsque le panneau disparaissait (ce qui n’est arrivé que tres
rarement), il ne devait pas s’inquiéter et aller fixer en bas a gauche de 1’écran. S’il avait fini
de lire avant que le panneau ne disparaisse, il devait aller attendre en regardant en bas et a
gauche de I’écran. Apres disparition du panneau et quelques secondes, un second panneau,
puis un troisiéme, apparaissaient ; le participant devait alors les lire comme précédemment.
Les trois panneaux de texte étaient présentés chacun pendant 30 secondes. Nous insistions sur
le fait que le participant devait lire le plus naturellement possible sans bouger la téte.

Les textes proposés ¢étaient pour les francophones « L’alouette» et, pour les non-
francophones, une traduction en anglais d’un extrait du « Discours de la Méthode » de
Descartes, de longueur équivalente. « L’alouette » est un texte couramment employé en
France pour I’évaluation des capacités de lecture dans le diagnostic de la dyslexie. Il ne s’agit
pas d’un test de compréhension, mais d’un test des capacités de codage graphéme-phonéme.
Ce texte contient en effet des mots peu fréquents dans la langue francaise et I’ordre des mots
est inhabituel ; le lecteur ne peut pas facilement anticiper la suite du texte, ce qui oblige a aller
fixer la grande majorité des mots. Le « Discours de la Méthode », quant a lui, est couramment
employé pour 1’évaluation de 1’acuité visuelle. Le langage ancien et formel utilisé dans ce
texte empéche largement 1’anticipation ; dans ce cas également, presque tous les mots doivent
étre fixés. Pour vérifier que les participants lisaient effectivement le texte, ils devaient
bricvement le commenter a la fin. Tous ont fait des commentaires sur 1’étrangeté de
« I’ Alouette » ou bien ont cité quelques mots ou passages du texte.

6.3.3 Bloc expérimental

Pour les études 1 a 3, un certain nombre d’essais gap étaient présentés successivement au sein
de blocs. Un bloc dure environ 5 minutes. D’un bloc a I’autre, le participant était invité a se
reposer et I’expérimentateur pouvait modifier une condition expérimentale (par exemple
essais avec ou sans divergence pour les ¢tudes 1 et 2). Dans les études 2 et 3, nous avons
utilisé¢ la méthode de stimulation magnétique transcranienne (TMS) pour stimuler le cortex
pariétal postérieur (PPC), selon la méthodologie décrite dans la section 6.4. Dans ces études,
entre deux blocs, I’expérimentateur pouvait également faire varier la condition TMS (sans
TMS, avec stimulation du PPC gauche, avec stimulation du PPC droit). Six ordres de passage
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des blocs étaient possibles. Nous les avons également répartis entre les participants afin que
les effets de fatigue se compensent quand on compare plusieurs conditions. Au sein d’un bloc,
les directions des saccades requises ¢taient ¢galement présentées dans un ordre pseudo-
aléatoire afin que I’emplacement des cibles ne soit pas prédictible.

Pour les études de lecture, un bloc correspondait a la présentation des trois panneaux couvrant
I’ensemble du texte. Chaque bloc durait environ 2 minutes. Dans 1’étude 4, un seul bloc était
donc passé par chaque participant. Dans 1’étude 5, trois blocs correspondant au trois
conditions de TMS <¢étaient passés (sans TMS, avec stimulation du PPC gauche, avec
stimulation du PPC droit). L’ordre de passage des blocs était €¢galement réparti entre les
participants.

6.4 Stimulation magnétique transcranienne

Nous avons utilisé la technique de stimulation magnétique transcranienne (TMS, transcranial
magnetic simulation) pour les études 2, 3 et 5. Dans chacune de ces études, il s’agissait d’une
stimulation a impulsion unique, réalisée avec un stimulateur magnétique MagStim 200
(MagStim ; Whitland, Wales, UK). L’intensité maximale du stimulateur était 2.2 Tesla, et la
bobine utilisée était une bobine en figure-en-huit, composée de deux bobines circulaires
parcourues par des courants en directions opposées (73 millimétres de diametre pour chaque
aile). Nous expliquons ci-dessous le principe de cette technique et la méthodologie utilisée.
Pour plus de détail, le lecteur est invité¢ a se référer a I’ouvrage de Walsh et Pascual-Leone
(2003) ou aux revues réalisées par Rothwell (voir par exemple Siebner et Rothwell 2003).

6.4.1 Technique d’interférence

Rappelons brievement le lien physique entre courant électrique et champ magnétique. La
technique de la stimulation magnétique transcranienne exploite le phénoméne d’induction
¢lectromagnétique. Un courant dans une premiere bobine crée un champ magnétique ; celui-ci
crée a son tour un courant €lectrique dans tout conducteur €lectrique traversé par le champ.
Dans le cas de la stimulation magnétique transcranienne (TMS), le stimulateur fait passer un
courant intense dans une bobine, le champ magnétique traverse le crane et crée un champ
¢lectrique induit dans les tissus du cortex.

L’histoire de la TMS commence en 1896 quand d’Arsonval rapporta qu’il voyait des
phosphénes lorsqu’il plagait sa téte entre deux bobines alimentées par un courant alternatif
(110 V=30 A). On sait maintenant que les phosphenes étaient dus a la stimulation directe de
la rétine. En 1965, Bickford et Fremming ont pu stimuler de maniére non invasive les nerfs
faciaux. En 1982, Polson et collaborateurs ont pu stimuler les nerfs périphériques et mesurer
le premier potentiel musculaire évoqué. Enfin, en 1985, Barker et collaborateurs stimulent
pour la premiére fois « magnétiquement » le cortex moteur humain.
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La technique de la TMS existe donc depuis 25 ans et a beaucoup évolué jusqu’a aujourd’hui.
La forme des bobines de stimulation a notamment ¢ét¢ modifiée pour permettre des
stimulations plus focales, ou plus profondes. Il est également possible de faire des
stimulations a impulsion unique, des paires de stimulations avec un intervalle ajustable entre
les deux stimulations, des stimulations répétées a différentes fréquences (rTMS), ou encore
des stimulations theta-burst (trains de stimulations a haute fréquence, répétés dans le temps).
Stimulations répétitives ou theta-burst permettent entre autres de modifier I’excitabilité d’une
aire ; d’autre part, les effets peuvent durer plusieurs minutes apres la stimulation, cette
technique peut donc induire une certaine plasticité.

La TMS est couramment employée en médecine clinique pour le diagnostic des troubles de la
motricité, et plus récemment, pour la thérapie de différentes atteintes corticales (dépression,
acouphenes, accident vasculaire cérébral, etc.) En recherche, elle est utilisée pour interagir,
chez ’'Homme, avec [’activité du cerveau. La TMS a plusieurs intéréts par rapport aux
méthodes d’imagerie. Ces dernieres, bien que permettant de démontrer I’implication d’une
aire corticale pour une certaine tache cognitive, ne suffisent pas a démontrer si I’aire est
nécessaire ou non a la tache. De surcroit, avec les méthodes d’imagerie, certaines aires au role
critique pour une tiche donnée peuvent ne pas montrer d’activation plus importante pendant
la tache (faux négatifs). Traditionnellement, les conséquences des 1ésions cérébrales sur le
comportement permettaient de jeter un pont d’interprétation entre 1’activation détectée par les
méthodes d’imagerie et I’implication réelle. Cependant, a la suite d’une I€sion, la plasticité du
cerveau permet de compenser certains déficits grace a d’autres aires. La TMS apparait donc
comme une solution intéressante (Robertson et al. 2003). Elle permet de désorganiser
I’activité neurale de la région stimulée pendant plusieurs millisecondes, créant ce que 1’on
appelle une « lésion virtuelle ». Enfin, un autre intérét de la TMS est que le fonctionnement
perturbé et le fonctionnement normal sont comparés chez le méme individu, tour a tour
« patient virtuel » et sujet controle.

6.4.2 Mode d’action de la TMS

Afin de générer rapidement un champ magnétique intense, la TMS requiert des condensateurs
importants, qui transférent rapidement 1’énergie stockée (typiquement de I’ordre de 2000
Joules) a la bobine (500 Joules transférés en moins de 100 microsecondes).

B and dB/dt (arbitrary units)

01 0 01 02 03 04 05 06 07 08 09
Figure 6.4. Evolution temporelle du champ magnétique et du champ électrique résultant produit par un
stimulateur magnétique a impulsion unique MagStim 200. Source : Barker (1999), repris par Walsh et Pascual-
Leone (2003).
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La TMS a impulsion unique crée une impulsion trés bréve: le temps de montée de
I’impulsion magnétique est de 1’ordre de 100 microsecondes et sa décroissance de 1’ordre de 1
milliseconde. Le champ électrique induit dans le cortex, proportionnel a la dérivée du champ
magnétique, est une impulsion dont le temps de montée est de 5 microsecondes, sa
décroissance dure 160 microsecondes.

Lors de la stimulation magnétique, un champ est induit a I’intérieur et a I’extérieur des axones.
Afin de produire une activité neurale, le champ induit doit étre différent de part et d’autre de
la membrane. L’orientation du champ doit donc couper I’axone du neurone stimulé, ou bien
étre non-uniforme, ou encore traverser des axones courbés. L’orientation de la bobine est
donc trés importante pour stimuler de facon efficace le cortex.
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Figure 6.5. Schéma d’activation des neurones. (a) Le champ électrique paralléle au neurone ne crée pas de
courant transmembranaire. (b) Des variations du champ électrique créent des changements de potentiels
transmembranaires, source de potentiel d’action. (¢) Un effet similaire est obtenu si le neurone est courbé dans
un champ uniforme. (d) Un champ électrique transverse crée également un changement de potentiel
transmembranaire. (€) Un champ paralléle et uniforme crée une dépolarisation en fin d’axone. D : dépolarisation,
source d’un potentiel d’action. H : hyperpolarisation. Source : Ruohonen et Illmoniemi (1999), repris par Walsh
et Pascual-Leone (2003).

Les mécanismes d’action de la TMS ne sont pas totalement ¢lucidés. La TMS peut en effet
induire des déficits ou des facilitations dans les taches comportementales ou cognitives
réalisées au moment de la stimulation. L’interprétation la plus courante est qu’elle agit en
créant un bruit dans les circuits neuronaux stimulés. En effet, les neurones efficacement
stimulés se synchroniseront indépendamment de la tiche dans laquelle ils étaient impliqués.
Aprés une période de récupération, ils pourront reprendre leur fonctionnement normal. On
présume que I’effet de la TMS a impulsion unique dure entre 100 et 500 ms. Typiquement, le
lobe pariétal retrouve un fonctionnement normal apres 200-250 ms (Jahanshahi et Rothwell
2000, Robertson et al. 2003). Perturber une aire essentielle dans une tdche donnée peut donc
avoir les effets suivants : retarder la réponse comportementale ou cognitive, ou bien, si la
perturbation est suffisante, provoquer des erreurs. La TMS peut atteindre les neurones
excitateurs comme les neurones inhibiteurs : dans tous les cas, I’augmentation du bruit créé
par la TMS induira la perturbation de 1’aire stimulée ou la levée d’inhibition d’une aire
concurrente (Wash et Pascual-Leone 2003).
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6.4.3 Localisation de la stimulation

Pour une bobine en forme de 8, comme celle que nous avons utilisée (diamétre intérieur 56
mm, diametre extérieur 90 mm, diametre moyen 73 mm), le champ magnétique est maximal a
I’intersection des bobines (sommation des effets des deux bobines). C’est pourquoi cette
bobine permet une stimulation plus focale.

m

0.1

005

-0.05

-0.15 0.1 -0.05 0 005 0.1 0.15m

Figure 6.6. Distribution du champ électrique induit dans une bobine circulaire (en haut) et dans une bobine en
forme de 8 (en bas). L’amplitude du champ électrique est calculée dans un plan situé 20 mm en dessous du
modéle réaliste des bobines. Source : Schéma crée par Barker, repris par Walsh et Pascual-Leone (2003).

L’intensité de la stimulation dépend également de la profondeur par rapport & la bobine. A 5
mm de la bobine, la zone effectivement stimulée par une bobine en forme de 8 couvrira
environ une aire de 7x6 cm. A 20 mm, correspondant environ a la surface corticale, la zone
stimulée couvrira une aire de 4x3 cm. La surface stimulée décroit ensuite rapidement. A 45
mm sous la bobine, ¢’est-a-dire a une profondeur de 25 mm dans le cortex, la zone est nulle.
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Figure 6.7. Estimation de I’étendue des aires stimulées a des intervalles de profondeur de 5 mm. La profondeur
est mesurée a partir de la surface du cortex. Barker (1999), repris par Walsh et Pascual-Leone (2003).



Méthodologie générale @ 163

Quelques précautions doivent cependant étre prises dans D’interprétation quant aux aires
stimulées. Premi¢rement, nous avons vu que la stimulation dépend fortement de 1’orientation
des bobines. Deuxi¢mement, la stimulation agit principalement sur les neurones qui sont
paralléles a la surface du cortex. Enfin, les effets de la TMS sont maximums sous le centre de
la bobine en forme de 8, mais des effets secondaires dans les aires corticales ou sous-
corticales anatomiquement connectées sont ¢également possibles. Les activations trans-
synaptiques sont par exemple responsables d’effet sur des aires corticales trop profondes pour
étre stimulées directement. Cette modification de I’excitabilité de régions €loignées du site de
stimulation reste néanmoins limitée avec la stimulation a impulsion unique (Pascual-Leone et
al. 2000, Robertson et al. 2003).

6.4.4 Temporalité des effets de la TMS

Deux parametres temporels sont importants quand on s’intéresse a la stimulation a impulsion
unique. I1 s’agit d’une part de la fenétre temporelle pendant laquelle 1’application de la TMS
modifiera le comportement, et d’autre part de la durée des effets.

La résolution temporelle de la TMS a impulsion unique est fonction de la durée de
I’impulsion de stimulation et de la durée de I’implication d’une aire a une tache donnée. Les
effets sont donc fonction du bruit induit par la TMS a un temps t et de la probabilité qu’une
aire soit impliquée de fagon critique dans la tdche a ce temps t.

La stimulation a impulsion unique interfére avec les processus neuronaux engagés au moment
de la stimulation. Les neurones stimulés entrant ensuite en période de réfraction, la
perturbation peut durer jusqu’a 250 millisecondes aprés la stimulation (Jahanshahi et
Rothwell 2000). Cependant, la durée d’action de la TMS n’est pas totalement élucidée. Dans
nos expériences, nous supposons que si un processus est engagé au moment de la stimulation
et contrdle un comportement plus tardif, ce dernier peut encore étre perturbé par la stimulation
(voir I’étude 5).

6.4.5 Procédure de stimulation dans nos expériences

Dans un premier temps, nous stimulions 1’aire motrice de la main, située latéralement au
niveau du sillon pré-central L’aire motrice de la main était cherchée environ 3 centimétres
antérieurement et 5 centimétres latéralement par rapport au vertex. Elle correspondait a la
région pour laquelle une stimulation moyenne (environ 50% de la capacité du stimulateur)
entrainait des contractions visibles de la main controlatérale a la stimulation. Dans un
deuxiéme temps, le seuil moteur était évalu¢é comme la plus petite intensité permettant
d’observer les contractions. Dans nos études, le seuil moteur pouvait aller de 40% a 65% de la
capacité du stimulateur.

Le cortex pariétal postérieur (PPC) était ensuite localisé en placant le centre de la bobine 3
centimetres en arriére et 3 centimétres latéralement par rapport au vertex. La bobine était
placée tangentiellement au crane, et son manche était orienté vers ’arriére, tourné a 45° vers
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I’extérieur. Pour stimuler le PPC, nous avons utilisé des stimulations comprises entre 45% et
70% de la capacité du stimulateur. Ces valeurs étaient, pour chaque participant, au-dessus du
seuil moteur de la main. Nous choisissions une intensité 20% au-dessus du seuil moteur de la
main, et nous réduisions I’intensité lorsque la stimulation provoquait des clignements
involontaires des yeux.

Dans les études 2 et 3, un méme programme MatLab déterminait, pour chaque essai
(paradigme gap), le déclenchement de la TMS et les stimuli visuels. Le participant fixait une
cible centrale, celle-ci disparaissait. Aprés un gap de 200 ms apparaissait la cible visuelle.
Dans les essais avec TMS, la stimulation était appliquée 100 ms apres I’apparition de la cible
visuelle : nous avons donc examiné les saccades qui avaient des latences supérieures a 100 ms.
Afin d’¢éviter la prédictibilité de la délivrance de la stimulation dans les blocs de stimulation
du PPC droit ou gauche, 13.3% des essais se faisaient sans décharge du stimulateur.

Dans 1’étude 5, le stimulus visuel était un texte a lire, commandé par le logiciel « Louvre ».
La stimulation était appliquée toute les 5 + 0.2 secondes. Son déclenchement était commandé
par un programme MatLab. La variabilit¢ empéchait de prédire exactement le temps
d’application de la stimulation.

Dans tous les cas, le signal de sortie du stimulateur était acquis en méme temps que les
signaux de stimulation visuelle (études 2 et 3) et en méme temps que les signaux du
mouvement des yeux (études 2, 3 et 5), pour I’analyse des signaux post-enregistrement. Nous
pouvions ainsi déterminer le temps d’initiation du mouvement des yeux par rapport a
I’apparition de la cible et par rapport a la stimulation, ainsi que les effets de la TMS sur la
coordination binoculaire des saccades et fixations qui suivaient la stimulation.

6.4.6 Stimulation controle dans nos expériences

Pour tester les effets de la TMS sur le PPC, nous contrastions les données obtenues avec
stimulation véritable du PPC droit ou gauche a celles obtenues lors de blocs sans véritable
stimulation. Dans cette condition contrdle, la bobine était placée 30 cm au-dessus de la téte du
participant et orientée vers le plafond. Ainsi, il n’y avait pas de différence d’indice acoustique
entre les blocs avec ou sans TMS puisque le participant entendait le méme « clic » li¢ a la
décharge du condensateur. De plus, afin de conserver les mémes indices somato-sensoriels,
une deuxieme bobine, identique mais non reliée au stimulateur, était placée sur la téte du
participant, aux mémes endroits que pour la véritable stimulation. Cependant, certains
participants pouvaient détecter 1’absence de véritable stimulation. En effet, la TMS provoque
une contraction des nerfs périphériques du crane, celle-ci peut étre percue par certains
participants. Malgré cet inconvénient, la plupart des participants naifs ne se doutaient pas
qu’il s’agissait d’une fausse stimulation : ils pensaient qu’on stimulait une autre aire ou bien
qu’ils étaient habitués.
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6.5 Enregistrement du mouvement des yeux

Pour I’ensemble de nos études, nous avons enregistré le mouvement des yeux avec le systeme
de vidéo-oculographie (eyetracker) Eyelink II. (SR Research Ltd.; Mississauga, Ontario,
Canada). Deux caméras miniatures sont placées devant et en dessous des yeux. Chaque ceil est
¢éclairé par une lumiére infrarouge placée au niveau de la caméra. Les caméras captent la
position de la pupille de chaque ceil, définie comme la zone circulaire la plus sombre dans
I’image. La position du centre de la pupille est ensuite codée dans un systéme de coordonnées
bidimensionnelles orthogonales. Les caméras peuvent également capter le reflet cornéen,
défini comme le point le plus lumineux de I’image, reflet direct de la lumiére infrarouge.
Dans nos études, nous avons utilisé le mode « pupil-CR » qui consiste a enregistrer la position
de la pupille et du reflet cornéen. Nous avons enregistré¢ les signaux avec une fréquence
d’échantillonnage de 250 Hz. L’erreur d’estimation de la position du regard (si I’on cherche
par exemple a positionner le regard sur I’image présentée au participant) est inférieure a 0.5°,
la résolution (pas entre les deux plus proches positions décelables) est de 0.025°. Nous
intéressant particuliérement aux changements de positions de chacun des deux yeux, il était
nécessaire d’avoir une haute résolution temporelle (250 Hz) et spatiale (0.025°).

Figure 6.8. A gauche: casque et caméra de Eyelink II (source: http://www.sr-research.com). A droite :
visualisation pour les réglages de la pupille et du reflet cornéen.

Le systeme Eyelink II est commercialis¢ avec des logiciels donnant en temps réel
I’emplacement de chaque fixation sur la scéne visuelle, puis en fin d’expérimentation, le
nombre de saccades, de fixations et leurs caractéristiques. Dans nos ¢études, 1’intérét portait
sur la physiologie des mouvements, saccades et vergences. Afin de pouvoir visualiser les
signaux en temps réel, Thomas Eggert (Ingénieur de Recherche a Ludwig-Maximilians-
Universitdt Miinchen, Allemagne) et René Bertin (collaborateur du laboratoire IRIS) ont
développé pour le laboratoire IRIS les logiciels complémentaires afin de visualiser en temps
réel les signaux des positions horizontales et verticales de chaque ceil. A la fin de I’acquisition
d’un bloc d’expérimentation, le fichier calculé par Eyelink II, contenant la position
instantanée des yeux en données brutes, est converti en un fichier MatLab. Les signaux du
mouvement des yeux sont alors synchronisés avec les signaux de stimulation.

Dans les études 1, 2 et 3, les caméras étaient accrochées au casque. La téte du participant était
immobilisée par le port d’'une minerve. Dans les études 5 et 6, pour plus de confort, les
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caméras ¢étaient détachées du casque et reliées au support d’une mentonnicre, grace a laquelle
la téte du participant était maintenue. Pour ces études, nous avons d’abord réalisé la
calibration standard d’Eyelink II, puis notre propre protocole de calibration, que nous
décrirons dans la partie analyse des données ci-apres. Ainsi utilisé¢, Eyelink II fournit des
enregistrements de qualité, a condition que les mouvements de la téte soient minimes.

6.6 Analyse des données

Les données issues des enregistrements oculomoteurs, transformées en fichiers MatLab,
¢taient d’abord traitées a I’aide du logiciel Analyse, développé par Thomas Eggert. Ce logiciel
permet de calibrer les données (deuxiéme procédure de calibration), de les transformer pour
obtenir des signaux pertinents physiologiquement, de les marquer puis d’exporter les
parametres qui nous intéressaient afin d’étre disponible sous MatLab ou Excel.

6.6.1 Calibration

Nous avons d’abord appliqué la calibration d’Eyelink II, similaire a celle décrite dans I’article
de Stampe (1993). Celle-ci consiste en une présentation, dans un ordre aléatoire, de 9 points
disposés sur une grille. Le participant est invité¢ a aller regarder trés précisément les points
affichés et a ne pas bouger la téte. Quand une fixation est détectée, le logiciel fait
correspondre la position 2D dans I’image vidéo de chaque ceil a la position requise sur I’écran.
Une fonction biquadratique est alors appliquée, permettant de corriger les distorsions,
introduites par exemple par une simple rotation des axes horizontaux et verticaux de la
caméra (couplage des axes X et Y) ou par le placement des caméras sous les yeux (non-
linéarité haut/bas). Une vérification avec 9 points (dont 4 1égerement décalés par rapport aux
points de calibration) est alors réalisée afin de déterminer la validité de la calibration ainsi
réalisée. Si la vérification n’était pas favorable, le participant ne fixait probablement pas la
cible au moment ou la fixation était détectée. Nous recommencions alors la calibration apres
avoir expliqué a nouveau au participant I’importance de fixer précisément les cibles tant
qu’elles étaient a I’écran.

Apres cette premicre procédure, nous effectuions toujours une ou plusieurs calibrations selon
notre propre procédure, généralement en début de bloc expérimental. Lors de cette seconde
procédure, des points (identiques aux cibles pendant les expériences de saccades visuellement
guidées — études 1 a 3) ou des nonius lines (pendant les expériences de lecture — études 4 et 5)
s’allument sur 1’écran a différentes excentricités horizontales et verticales, chacun pendant
1000 ms. Les excentricités choisies dépendent de I’excentricité maximale qui allait &tre
utilisée pendant la stimulation. Le participant est invité a aller regarder trés précisément les
points ou le centre des nonius lines et a ne pas bouger la téte ni pendant, ni apres la calibration.
De ces taches de calibration étaient extraites les fixations stables lors de I’analyse faite avec le
programme Analyse 32 aprés I’enregistrement. Un calibrage polynomial (linéaire ou du
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second degré) était appliqué sur les signaux horizontaux puis verticaux de chaque ceil
séparément. On obtenait a 1’issue de cette procédure les positions horizontales et verticales de
chaque ceil, en degrés, au cours du temps.

Notons que pendant la procédure de calibration, le participant voyait les stimuli avec les deux
yeux (méme si apres le traitement du signal se faisait sur chaque ceil séparément). Nous
n’avons en effet pas cherché a mesurer des disparités de fixation, mais plutdt des
changements de disparités, des mouvements de vergence. Si une petite disparité¢ de fixation
existe pendant la calibration (par exemple si le participant diverge 1égérement par rapport au
plan de fixation), elle sera masquée par la calibration binoculaire, puisque cette derniére
considere que les deux yeux sont alignés sur les cibles de calibration. Dans nos études, nous
nous sommes intéressés aux commandes motrices et donc aux mouvements de vergence.
Quelle que soit I’éventuelle petite disparité de fixation pendant la calibration, une
disconjugaison divergente ou une disconjugaison convergente seront correctement détectées.
Il a été montré que de telles mesures de la disconjugaison €taient presque similaires apres une
calibration monoculaire ou binoculaire, méme chez des enfants strabiques (Bucci et al. 2002).

6.6.2 Signal conjugué, signal disconjugué

Pour I’analyse de la saccade et de la vergence, il est pertinent de recombiner la position
horizontale des deux yeux en signal conjugué et signal disconjugué. Le signal conjugué
correspond a la position horizontale moyenne des deux yeux : (ceil droit + ceil gauche)/2. 11 est
parfois appelé dans la littérature signal cyclopéen. En effet, il indique la direction du regard
(0° correspond a droit devant, une valeur positive a un regard dirigé vers la droite et une
valeur négative a un regard dirigé vers la gauche) et ses changements correspondent aux
mouvements €gaux en direction et en amplitude pour les deux yeux, c'est-a-dire les
changements de la direction du regard. Le signal disconjugué correspond a la différence de
position entre les deux yeux : (ceil gauche — ceil droit). Il correspond a 1’angle de vergence
entre les deux yeux (0° correspond a un regard a I’infini et plus ’angle de vergence augmente,
plus le regard est convergent) et ses changements correspondent aux mouvements égaux en
amplitude mais opposés en direction pour les deux yeux, c'est-a-dire les changements de la
profondeur du regard (tout changement positif correspond a une convergence, tout
changement négatif a une divergence).

De méme, les signaux verticaux des deux yeux sont recombinés en signaux conjugués et
signaux disconjugués. Les changements du signal vertical conjugué correspondent aux
¢lévations (si positif) ou abaissements (si négatif) du regard. Le signal vertical disconjugué
quant a lui, souvent minime, refléte le décalage vertical qu’il peut y avoir entre les positions
verticales des deux yeux. Nous 1’avons mesuré dans 1’étude 3.
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Figure 6.9. Schématisation des positions horizontales des yeux ; calcul de la position moyenne des yeux et de
I’angle de la vergence. Sous chaque ceil est inscrite sa position horizontale en degré. Une méme colonne
correspond a une méme position moyenne, cyclopéenne, une méme ligne a un méme angle de vergence.

A partir des signaux conjugués et disconjugués, nous calculions les signaux de vitesse. Ce
signal était calculé en utilisant un différenciateur symétrique a deux points, puis filtré avec un
filtre passe-bas gaussien de fréquence de coupure 100 Hz.

6.6.3 Marquage et parameétres des mouvements oculaires

Chaque saccade que nous souhaitions analyser recevait 3 marques : I marquant son début, V
son pic de vitesse maximum, P sa fin. Le début de la saccade était défini comme le moment
ou la vitesse dépassait 10% de la vitesse maximale et sa fin comme le moment ou la vitesse
descendait sous 10% de la vitesse maximale. Le début et la fin de la vergence étaient défini
comme I’instant ou la vitesse dépassait ou tombait inférieur a 5°/s.

Le marquage était automatique et utilisait d’autres critéres, comme 1’amplitude minimum et
maximum du mouvement, la vitesse minimum et maximum et la durée minimum et maximum.
Chaque marque était ensuite vérifiée visuellement. En particulier, le marquage de la vergence
est en pratique surtout fait manuellement car les signaux de vitesse issus de la position
disconjuguée oscillent fréquemment de part a d’autre de la valeur 5°/s en début et fin de
vergence.

De ces marques nous pouvions extraire les parametres suivants pour les saccades et les
vergences : la latence du mouvement (temps entre ’apparition d’une cible visuelle et le début
du mouvement), son amplitude (et donc sa précision s’il s’agissait de mouvements
visuellement guidés), sa durée, sa vitesse maximale. Pour les saccades, nous nous sommes
¢galement intéressés a la modification de 1’angle de vergence pendant la saccade, c'est-a-dire
le changement du signal disconjugué entre le début et la fin de la saccade.
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Enfin, nous nous sommes intéressés a la fixation qui précede et a celle qui suit la saccade.
Cette derniére commence fréquemment par un glissement conjugué et/ou disconjugué qui
modifie 1égeérement la position des yeux en direction et en profondeur. La fixation commence
a la fin de la saccade et se termine juste avant le début de la saccade suivante. Pour les
mouvements visuellement guidés, nous avons marqué d’un F la fin du glissement post-
saccadique, c'est-a-dire le moment ou les yeux redevenaient stables, ou bien, le cas échéant, F
¢tait juste avant la saccade corrective. Pour la lecture, nous avons également examiné les 160
premicres millisecondes de la fixation, période pendant laquelle on s’attendait aux plus grands
glissements conjugués et disconjugués, en accord avec des études d’¢lectrophysiologie chez
I’animal montrant que la constante de temps décrivant 1’activité en pulse-slide-step (voir
chapitre 1) des neurones abducens est inférieure a 160 ms (Leigh et Zee 2006). D’autre part,
I’analyse visuelle peut avoir lieu pendant cette période : la durée de fixation moyenne pendant
la lecture est comprise entre 200 ms et 250 ms (O’Regan et Levy-Schoen 1978) et
I’information visuelle est traitée des le début de la fixation (Bouma et De Voogd 1974). Nous
avons extrait de ces périodes de fixation les changements de la position (glissement conjugué)
et de I’angle de vergence (glissement disconjugué).

6.6.4 Analyse statistique

Avant I’analyse statistique, certains mouvements pouvaient étre rejetés pour les raisons
suivantes : (i) clignements ; (ii)) mouvements anticipés (latences < 80 ms) ; (iii) mouvements
dans la mauvaise direction ; (iv) mouvements ayant une amplitude inférieure a 50% ou
supérieure a 150% de I’amplitude requise. Nous moyennions ensuite pour chaque participant
les paramétres qui nous intéressaient sur les mouvements restant et calculions les moyennes
de groupe. Les participants ayant moins de 5 mouvements étaient exclus de 1’analyse
statistique. Quand le nombre de mouvements était relativement faible, nous avons également
réalisé nos tests statistiques sur les médianes.

Le logiciel Statistica a été utilisé pour I’ensemble des tests statistiques. Pour comparer les
effets d’un facteur sur les moyennes (ou médianes) d’un paramétre, nous avons d’abord testé
la normalité de la distribution avec le test W de Sapiro Wilk. Si la distribution des données
n’était pas décrite par une gaussienne, nous utilisions ensuite le test non paramétrique de
Friedman ; les comparaisons deux a deux étaient ensuite testées grace au test post-hoc de
Wilcoxon. Si la distribution des données pouvait étre décrite par une gaussienne, nous
utilisions le test paramétrique de I’analyse de la variance (ANOVA) ; les comparaisons deux a
deux étaient ensuite testées grace au test post-hoc LSD (least significant difference) de
Fischer. Afin de comparer les pourcentages de mouvements au sein de différentes catégories
(par exemple, effet de la direction sur la distribution des latences : pourcentage de saccades
anticipées, pourcentage de saccades express, pourcentage de saccades régulieres, etc.), nous
avons utilisé le test du XZ. Enfin, la significativité des corrélations a été¢ examinée avec le test

de Pearson.
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Nous avons considéré que les résultats étaient statistiquement significatifs si I’erreur du test
était inférieure a 5%, valeur admise dans la littérature. La conduite de tests statistiques n’a pas
empéché D’observation qualitative des comportements communs et individuels. Cette
observation a permis entre autre de mettre en évidence que certains comportements étaient
idiosyncratiques (comme par exemple la production de saccades express) et elle a pu révéler
des tendances non dévoilées par I’analyse statistique globale.

Sauf mention du contraire, les résultats reportés et discutés dans le corps principal de la thése
se sont révélés significatifs lors des analyses statistiques. Les détails et résultats des analyses
statistiques ne sont pas décrits dans le corps principal de la thése. S’il souhaite les connaitre,
le lecteur est invité a se reporter aux articles correspondants (Annexe).
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7.1 Influence de la divergence dans ’initiation des saccades (étude 1)

Cette étude a été publiée dans la revue Optometry and Vision Science en 2008. L’article est
présenté en annexe.

7.1.1 Introduction

Le chapitre 2 nous a rappelé que la plupart des mouvements oculaires que nous faisons
changent a la fois la direction et la profondeur du regard. Yarbus (1967) a été le premier a
s’intéresser a la question de 1’initiation de la composante de direction (saccade) et de celle de
profondeur (vergence). Il propose que le mouvement commence par la vergence, suivi par la
saccade et enfin termine par la vergence résiduelle. Plus tard, Ono et al. (1978) ont observé
que la saccade était inégale pour les deux yeux. Saccade inégale pour les deux yeux
(conception monoculaire) ou majeure partie de la vergence accomplie pendant la saccade
(conception binoculaire), ce phénomene a largement été étudié. On sait maintenant que la
vergence est accélérée par rapport a une simple vergence pendant la saccade (Enright 1984) et
que réciproquement, la saccade est ralentie par rapport a une saccade isolée (Collewijn et al.
1995). Quelle que soit la conception que 1’on privilégie, avant et/ou apreés 1’occurrence de
cette saccade disconjuguée ou de la saccade-vergence, une vergence lente est observée. Dans
cette étude, nous proposions d’étudier I’initiation de ces deux composantes des mouvements
combinés en direction et en profondeur, la vergence lente (que nous appellerons simplement
vergence) et la saccade inégale ou saccade-vergence, voire saccade simple si son occurrence
est entierement distincte de celle de la vergence (que nous appellerons simplement saccade).
Nous étudierons des combinaisons de saccades horizontales ou verticales avec une divergence.

L’initiation des mouvements combinés horizontaux a déja été examinée par Takagi et al.
(1995) qui rapporte que les deux composantes du mouvement démarrent fréquemment
ensemble et que, pour le reste des mouvements, leurs latences sont corrélées. Une autre étude
de Collewijn et al. (1995) insiste sur le fait que la vergence précéde généralement la saccade.
Enfin, une ¢étude chez ’adulte et enfant de Yang et al. (2002) montre que les taux pour
lesquels la saccade démarre avant, la vergence démarre avant ou les deux composantes
démarrent simultanément évoluent avec 1’dge vers des valeurs similaires mais restent
idiosyncratiques. A notre connaissance, I’initiation des combinaisons de saccades verticales et
de vergence n’a jamais été directement examinée.

Nous avons utilisé¢ un paradigme gap (intervalle de 200 ms entre la disparition du point de
fixation et apparition de la cible), connu pour favoriser le déclenchement des saccades dites
express (latences entre 80 et 120 ms). Ainsi, plusieurs modes d’initiation (express, régulier)
ont pu étre examinés. Afin de dissocier la saccade et la divergence, nous avons utilisé un
dispositif de cibles qui rendait la divergence prédictible. Nous souhaitions en effet examiner si,
dans de telles conditions, la saccade et la divergence maintiendraient un fort taux de
déclenchement proche ou simultané.
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7.1.2 Méthodes

Dans cette section, nous rappelons brievement les ¢léments, détaillés dans le chapitre 6 sur la
méthodologie générale, qui sont pertinents pour I’étude 1.

Sujets

Six femmes droiti¢res, quatre hommes droitiers et deux hommes gauchers, soit 12 participants
agés de 20 a 49 ans, ont participé a 1’expérience. Dix d’entre eux étaient enticrement naifs
quant aux méthodes utilisées et aux objectifs de 1’expérience.

Stimuli

Pour la stimulation visuelle, nous avons utilisé 6 points lumineux blancs (taille angulaire 0.2°).
Cinq d’entre eux étaient présentés sur un écran d’ordinateur noir, placé a 57 cm du participant
(I’angle de convergence requis était donc de 6.0°, en considérant une distance interpupillaire
moyenne de 6 cm). Le premier de ces 5 points était au centre de 1’écran, 2 étaient a une
excentricité¢ de + 10° a droite et a gauche, 2 étaient a une excentricité de = 10° en haut et en
bas. Le sixieme point était présenté a I’extrémité d’une fibre optique, transmettant la lumiére
d’une diode électroluminescente blanche. Ce sixiéme point était placé au méme niveau que le
point central de I’écran, a 21 cm du participant (I’angle de convergence requis était donc de
16.3°, pour une distance interpupillaire de 6 cm). Ce dispositif nous a permis d’étudier deux
types de mouvements : des saccades (a gauche, a droite, en haut et en bas) de 10°, pures ou
combinées avec une divergence de 10.3°.

Plan

Le plan d’analyse était S;; x Dy x V, ou S (les participants) était le facteur secondaire
aléatoire et D et V les facteurs principaux systématiques suivants :

- D direction de la saccades avec pour modalités d1 = saccade a gauche, d2 = saccade
a droite, d3 = saccade en haut et d4 = saccade en bas

-V vergence avec pour modalités vl = saccade pure (sans vergence) et v2 = saccade
combinée avec une divergence

Nous avons donc étudi¢ 8 mouvements oculaires. Chaque mouvement oculaire était testé 15
fois. Chaque participant a donc passé 120 essais, répartis en 2 blocs de 60 essais : un bloc
d’essai avec les saccades pures (modalité v1) et un bloc d’essai avec les saccades combinées
(modalité v2). La moiti¢ des participants commencait 1’expérience avec le bloc de saccades
pures, 1’autre moiti¢ avec le bloc de saccades combinées. Au sein de chaque bloc, la direction
des saccades était aléatoire et par conséquent imprédictible.
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Procédure

Le participant était assis confortablement devant le dispositif expérimental avec une minerve
pour stabiliser la téte. Les points centraux (point central de 1’écran et extrémité de la fibre
optique) étaient alignés le long du plan sagittal du participant & hauteur des yeux.

Chaque essai commengcait par I’illumination de I’un des points lumineux centraux pendant
environ 1500 ms (le temps était en fait choisi aléatoirement suivant une gaussienne de 100 ms
d’écart type; cette variabilité permettait d’éviter que le participant prédise précisément
I’extinction du point de fixation central). Suivait alors un délai de 200 ms pendant lequel
aucun point n’était allumé (le gap). Ensuite, I’un des points lumineux excentrés (a gauche, a
droite, en haut ou en bas) s’allumait pendant 1500 ms. Deux essais consécutifs étaient séparés
par un délai de 1000 ms pendant lequel aucun point n’était allumé. Le participant recevait
I’instruction de regarder les points lumineux allumés aussi précisément et aussi rapidement
que possible.

Notons tout de suite que la divergence était toujours prédictible. Quand ’extrémité de la fibre
optique s’allumait, le participant comprenait qu’il allait devoir diverger. L’instant précis ou il
devait commencer son mouvement était inconnu (durée de fixation aléatoirement choisie), la
direction du mouvement était inconnue (direction de la saccade aléatoire) mais la profondeur
du mouvement était connue (divergence d’environ 10°). Dans ces conditions, nous nous
attendions a ce que la divergence puisse étre préparée et démarrée en avance.

Analyse des données

Les mouvements des yeux dans la mauvaise direction ou contaminés par des clignements ont
été rejetés de 1’analyse (11% des essais).

Dans une premicre étape de I’analyse, nous avons classé les mouvements en 5 catégories
selon leur latence : les mouvements anticipés dans la direction correcte (latences négatives, le
mouvement commence avant [’apparition de la cible visuelle), les mouvements prédictifs dans
la direction correcte (latences entre 0 et 80 ms), les mouvements express (latences entre 80 et
120 ms), les mouvements réguliers (latences entre 120 et 400 ms) et les mouvements lents
(latences supérieures a 400 ms).

Nous distinguons les mouvements anticipés et prédictifs : dans les deux cas les paramétres du
mouvement ne sont pas déterminés a partir des entrées visuelles, mais 1’apparition de la cible
au cours de la préparation du mouvement prédictif pourrait influencer son déclenchement.
Cette classification suit la caractérisation standard des distributions de latence des saccades ;
nous 1’avons arbitrairement étendue aux divergences. Cette classification nous a permis de
d’examiner les différents modes de déclenchement des saccades pures et des mouvements
combinés saccade-divergence.
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Dans une deuxieme étape de [’analyse, nous avons recherché un éventuel colt de
combinaison, c'est-a-dire une différence de latence entre les saccades pures et les saccades
combinées. Pour cela, nous avons considéré les mouvements dont les latences étaient
supérieures a 80 ms.

Enfin, dans une troisieme étape, nous nous sommes intéressés aux corrélations entre les
latences des saccades et les latences des divergences pour les mouvements combinés non
anticipés, non prédictifs (latences > 80 ms). Nous avons €¢galement examiné le déclenchement
de la composante saccadique quand la divergence é€tait anticipée ou prédictive.

7.1.3 Résultats
Mode de déclenchement

Les mouvements de saccades et de divergence sont déclenchés majoritairement avec des
latences régulicres (72% en moyenne). Les saccades pures horizontales présentent également
un nombre important de saccades express (20%). Le déclenchement express est
significativement moins fréquent pour les saccades pures verticales (6%). La distribution des
latences des saccades lorsqu’elles sont combinées avec une divergence est qualitativement
similaire a celle des saccades pures ; cependant on note plus de latences inférieures a 80 ms
(6% pour les saccades combinées contre 1% pour les saccades pures). Pour la divergence, on
note de trés nombreuses anticipations (11%) et prédictions (28%). Ce résultat refléte en partie
la prédictibilité de la divergence induite par notre dispositif.
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Figure 7.1. Taux des différents types de latences, en fonction du type de mouvement.
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Coiit de combinaison

Le colit de combinaison (allongement de la latence de la saccade lorsqu’elle est combinée
avec une vergence) a ¢té d’abord observé avec les mouvements dont les latences étaient
supérieures a 80 ms. Pures, les saccades horizontales étaient initiées avec des latences
d’environ 165 ms et les saccades verticales avec des latences significativement plus longues,
environ 195 ms. Combinées avec une divergence, les saccades étaient initiées avec des
latences d’environ 203 ms, significativement plus longues que pour les saccades horizontales
pures mais similaires aux saccades verticales pures.
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Figure 7.2. Latences moyennes des saccades pures et combinées en fonction de la direction.

Les latences les plus courtes étaient donc observées pour les saccades pures horizontales ;
nous avons également trouvé le plus grand taux d’express pour ce type de saccades. En
réexaminant a nouveau les latences moyennes des saccades pures et combinées sans les
express, c'est-a-dire en ne conservant que les latences supérieures a 120 ms, nous avons
retrouvé des résultats identiques : les latences les plus courtes étaient celles des saccades
pures horizontales. Ainsi, les saccades pures horizontales se caractérisent a la fois par un plus
grand taux d’express mais aussi par un déclenchement globalement plus rapide.

Déclenchement corrélé des saccades et de la divergence

Pour 29% des mouvements combinés dont les latences sont supérieures a 80 ms, la latence de
la saccade et celle de la divergence étaient égales. L’initiation de la divergence est difficile a
évaluer précisément, car son exécution est bien plus lente que la saccade. La saccade est quant
a elle souvent accompagnée d’une petite divergence ; de plus elle accélére toute vergence en
cours. Par conséquent, des latences égales pouvaient masquer un démarrage légérement plus
tot de la divergence, non détecté.

Pour les mouvements restants, la latence des saccades horizontales ou verticales et celle de la
divergence ¢taient significativement corrélées. La latence de la divergence étant généralement
légerement plus courte que celle de la saccade.
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Figure 7.3. Latences des saccades et des divergences pour les mouvements combinés visuellement guidés :
exemple pour les saccades vers le haut.

Anticipation et prédiction

Quand la divergence était prédictive (latence entre 0 et 80 ms), la saccade pouvait également
étre prédictive (plus exactement correctement devinée, puisque le participant n’avait aucun
moyen de connaitre a 1’avance la position de la cible sur I’écran) avec un taux de 35% pour
les saccades vers la droite et 10% pour chacune des trois autres directions. La saccade pouvait
¢galement étre de type express (10%) ; les autres saccades étaient réguliéres. Ainsi, quand la
divergence était prédictive, cela pouvait entrainer un déclenchement prédictif des saccades ; le
reste des saccades étaient déclenchés avec des taux usuels de latences express et régulicres.

Quand la divergence était anticipée (latence négative), 100% des saccades horizontales et
80% des saccades verticales avaient une latence réguliere (entre 120 et 400 ms). Ainsi,
I’anticipation de la divergence avant méme [’apparition de la cible visuelle était associée avec
un déclenchement régulier des saccades et trés peu de saccades express.

100 - -
A o So
o A48 g2
50 O O~ o >‘ % 8] I~
0o 4 ) 25
> 5 a
i O o D S O ), S 8
(]
50 50 150 250 0 ) =g
o) g
00 b=
-50 o 8 O ®©
o® ° 3
é > oo 8
co 2
-100 4 09 g
X 26 &
A Qe
5 O
-150 4
00O
@)
_/
-200 4
- J
saccades  saccades saccades
prédicitves express régulieres

latence de la saccade (ms)

Figure 7.4. Latences des saccades et des divergences pour les mouvements combinés anticipés et prédictifs :
exemple pour les saccades vers le haut.
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7.1.4 Discussion
Coiut de combinaison

Les saccades pures horizontales ont des latences plus courtes et des saccades express plus
fréquentes que les saccades pures verticales et que les saccades, horizontales ou verticales,
lorsqu’elles sont combinées avec une divergence. Le raccourcissement des latences et le
déclenchement express dans le paradigme gap sont connus pour les saccades horizontales et
verticales (voir chapitre 1) ; des études précédentes ont montré une large variabilité entre les
individus pour le taux de saccades express (Tzelepi et al. 2005, Coubard et al. 2004).
L’observation qualitative selon laquelle les saccades horizontales sont déclenchées plus
rapidement que les saccades verticales (Goldring et Fischer 1997) est ici confirmée
quantitativement quand les deux types de saccades sont mélangés dans un méme bloc.

Cependant, cette optimisation du déclenchement horizontal des saccades est perdue lorsque la
saccade est combinée avec une divergence (colt de combinaison). Saccades verticales ou
horizontales sont alors initiées avec une latence de 1’ordre de 200 ms, similaire a la latence
des saccades verticales pures. Bien que davantage centrée sur la dynamique des mouvements
combinés, la controverse Hering/Helmoltz peut-étre éclairée par ’examen des latences des
mouvements combinés. D’un point de vue hérité de Helmoltz, saccades pures et saccades
combinées sont déterminées par les mémes commandes monoculaires : aucun colt de
combinaison n’est prévu. Par contre, d’un point de vue hérité de Hering, la co-activation des
deux systemes de saccades et de vergence peut entrainer un coiit, que nous constatons pour les
saccades horizontales.

Mécanisme commun de déclenchement

La forte corrélation entre les latences des saccades horizontales et de la divergence (Takagi et
al. 1995) est ici retrouvée ; de plus ce résultat est étendu aux combinaisons de saccades
verticales avec une divergence. Takagi et al. (1995) ont proposé un mod¢ele dans lequel la
tache de fixation (gap/overlap) influence de la méme fagon les circuits de saccades et de
vergence. Une fois prise la décision de générer un mouvement, 1’activité augmente, avec un
taux spécifique, dans chacun des circuits, jusqu’a atteindre un seuil de déclenchement. La
corrélation entre les latences des saccades verticales et de la divergence étend 1’idée d’un
mécanisme de décision commun pour les saccades verticales et la divergence ; au niveau du
tronc cérébral, 1’activité serait alors traitée en parallele, avec des temps de traitement plus
courts pour la divergence.

Influence de la divergence sur le déclenchement des saccades

Dans un paradigme gap, un relachement passif de 1’angle de convergence est attendu pendant
le gap. Cette tendance a un déclenchement prématuré de la divergence a été accentuée dans
notre étude par une forte prédictibilité de ce mouvement ; 39% des divergences ont eu des
latences inférieures a 80 ms. Bien évidement, dans ce cas, la corrélation des latences des
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saccades et de la divergence est perdue. Cependant, les déclenchements des deux
composantes ne sont pas totalement indépendants. Des divergences prédictives (latences entre
0 et 80 ms) ont pu provoquer des déclenchements prématurés de saccades avec des latences
trés proches ; des divergences anticipées (latences négatives) ont au contraire favorisé un
déclenchement régulier, avec trés peu de saccades express. On peut penser que 1’exécution
d’une divergence au moment de 1’apparition de la cible a perturbé la préparation de la saccade,
retardant ainsi son déclenchement. Une autre explication est qu’il existe un compromis au
niveau central : plus une composante est prématurée, plus 1’autre composante est retardée,
comme pour compenser. Quoi qu’il en soit, méme dans les cas ou la divergence est anticipée
ou prédictive et ou les latences ne sont plus corrélées, la divergence continue a influencer le
déclenchement de la saccade. Il y a donc une interdépendance pour I’initiation des deux
composantes des mouvements combingés.

Ainsi, cette premicre ¢tude centrée sur 1’initiation des mouvements purs ou combinés apporte
des données de référence, notamment sur les combinaisons de saccades verticales et de
divergences, comportement fréquent dans la vie quotidienne. Bien que restant une
interprétation parmi d’autres, I’interdépendance des latences des composantes de direction et
de profondeur est un aspect nouveau soulignant 1’existence probable d’un substrat cortical
commun pour le contréle du mouvement des yeux dans I’espace 3D, aspect qui est au cceur de
cette these.
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7.2 Perturbation de Pinitiation des saccades, pures ou combinées avec une
divergence prédictible, par TMS du PPC (étude 2)

Cette ¢tude a ¢té publiée dans la revue Brain Research Bulletin en 2008. L’article est présenté
en annexe.

7.2.1 Introduction

L’étude précédente a montré que le déclenchement de la saccade, horizontale ou verticale, et
le déclenchement de la divergence, lors des mouvements combinés, n’étaient pas
indépendants 1’un de 1’autre. Afin de tester si cette interdépendance avait une base corticale,
nous avons examiné par TMS le réle du PPC dans le déclenchement de ces mouvements
combings.

Des études antérieures du laboratoire IRIS (Kapoula et al. 2001, Kapoula et al. 2005, Yang et
Kapoula 2004) ont montré que la TMS du PPC droit et la TMS du PPC gauche avaient
différents effets sur les latences des saccades horizontales, des vergences et des mouvements
combinés horizontaux (voir chapitre 1). En résumé, la TMS du PPC droit, appliquée 80 ms
apres ’apparition de la cible visuelle, provoque une augmentation de tous les mouvements
horizontaux (Kapoula et al. 2001). Une étude plus compléte (Kapoula et al. 2004) montre que
pour les mouvements combings, I’augmentation de la latence est similaire pour les deux
composantes, saccade et vergence. Cette deuxiéme étude sur le PPC droit révéele aussi que les
effets de la TMS dépendent de fenétres temporelles différentes selon les différents
mouvements : pour les mouvements combinés et les convergences, la fenétre temporelle
critique est autour de 130 ms avant le début du mouvement, tandis que pour les saccades et les
divergences, la fenétre temporelle critique se situe plus tard, environ 110 ms avant le début du
mouvement. La TMS du PPC gauche, quant a elle, provoque une augmentation des latences
de certains mouvements seulement: les saccades a droite, les convergences et les
convergences couplées avec des saccades a droite (Yang et Kapoula 2004). Cette
augmentation est significative pour une large fenétre temporelle d’application de la TMS (80,
90 et 100 ms apres 1’apparition de la cible). Basés sur ces expériences, les auteurs proposent
le rdle suivant pour le PPC : le PPC droit fournirait un signal temporel en désengageant la
fixation avant n’importe quel mouvement des yeux, participant ainsi au déclenchement des
mouvements oculaires, tandis que le PPC gauche fournirait un signal spatial participant au
déclenchement des mouvements oculaires vers la droite et/ou I’espace proche.

En ce qui concerne les saccades verticales, Tzelepi et al. (2005) ont montré que la TMS du
PPC droit n’avait pas d’effet sur les saccades verticales quand elles étaient déclenchées dans
un paradigme gap ; il y avait un effet quand les saccades étaient déclenchées dans un
paradigme différé (delay). Rappelons que dans ce paradigme, la cible apparait un certain
temps avant 1’extinction du point de fixation ; le participant doit réaliser la saccade vers la
cible & I’extinction du point de fixation. A notre connaissance, les effets de la TMS du PPC
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gauche sur les saccades verticales n’avaient jamais été étudiés. De méme les effets de la TMS
sur les combinaisons de saccades verticales et de divergence n’ont pas ¢ét€¢ examinés.

Dans cette ¢tude, nous avons étudi¢ si I’interaction entre les systeémes de saccade et de
divergence pour le déclenchement de ces mouvements pouvait se faire au niveau cortical. La
TMS a été appliquée sur le PPC, impliqué dans le déclenchement des saccades réflexes
provoquées dans un paradigme gap. Nous avons, comme dans 1’étude 1, tenté¢ de découpler le
controle des saccades et de la divergence en rendant la direction des saccades imprédictible et
la divergence toujours prédictible.

7.2.2 Méthodes

Dans cette section, nous rappelons brievement les ¢léments, détaillés dans le chapitre 6 sur la
méthodologie générale, qui sont pertinents pour I’étude 2.

Sujets

Les 12 participants ayant participé a 1I’é¢tude 1 ont également participé a 1I’étude 2. Rappelons
qu’il s’agissait de 6 femmes droitieres, 4 hommes droitiers et 2 hommes gauchers, agés de 20
a 49 ans.

Stimulation magnétique transcranienne

Pendant I’expérience, une stimulation a impulsion unique a été appliquée sur le cortex pariétal
postérieur (PPC) droit ou gauche. Les méthodes de stimulation (placement et orientation de la
bobine de stimulation, détermination du seuil de stimulation) sont décrites dans la
méthodologie générale. Dans cette étude, le seuil moteur de la main variait de 35% a 60% de
I’intensité totale du stimulateur. Pendant la stimulation du PPC, I’intensité était comprise
entre 45% et 65% de ’'intensité totale du stimulateur, selon le participant. La valeur utilisée
¢tait supérieure au seuil moteur de la main et ne causait pas de clignement. La stimulation du
PPC droit ou gauche était délivrée 100 ms apres 1’apparition de la cible visuelle. Pour la
condition sans TMS, nous avons utilisé la stimulation contrdle décrite dans la méthodologie
générale, afin de conserver les mémes indices auditifs et somato-sensoriels que pour les
conditions avec TMS du PPC droit ou gauche.

Stimuli

Pour la stimulation visuelle, nous avons utilis¢ le méme dispositif que dans 1’étude 1. Les
participants réalisaient donc des saccades vers la gauche, la droite, le haut ou le bas de 10°.
Ces saccades pouvaient étre pures ou combinées avec une divergence de 10.3°.
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Plan

Le plan d’analyse était S;» x Dy x V, x T3 ou S (les participants) était le facteur secondaire
aléatoire et D, V et T les facteurs principaux systématiques suivants :

- D direction de la saccades avec pour modalités d1 = saccade a gauche, d2 = saccade
a droite, d3 = saccade en haut et d4 = saccade en bas

-V vergence avec pour modalités vl = saccade pure (sans vergence) et v2 = saccade
combinée avec une divergence

- T : TMS avec pour modalités t1 = TMS du PPC gauche, t2 =TMS du PPC droit et
t3 = sans TMS

Cette expérience proposait donc 24 types d’essais : 8 mouvements oculaires, chacun testé
avec les 3 conditions TMS. Chaque type d’essais était testé 15 fois. Chaque participant a donc
passé 360 essais, répartis en 6 blocs de 60 essais : 2 blocs d’essais par condition de TMS, I'un
avec les saccades pures (modalité vl) et I'autre avec les saccades combinées (modalité v2).
L’ordre des blocs était équitablement réparti entre les participants. Au sein de chaque bloc, la
direction des saccades était aléatoire et par conséquent imprédictible.

Procédure

Le participant était assis confortablement devant le dispositif expérimental avec une minerve
pour stabiliser la téte. Les points centraux (point central de 1’écran et extrémité de la fibre
optique) étaient alignés le long du plan sagittal du participant & hauteur des yeux.

Chaque essai commengcait par I’illumination de I’un des points lumineux centraux pendant
environ 1500 ms (le temps était en fait choisi aléatoirement suivant une gaussienne de 100 ms
d’écart-type). Suivait alors un délai de 200 ms pendant lequel aucun point n’était allumé (le
gap). Ensuite, 'un des points lumineux excentrés (2 gauche, a droite, en haut ou en bas)
s’allumait pendant 1500 ms. La TMS était appliquée 100 ms apres 1’apparition de la cible
visuelle. Deux essais consécutifs étaient séparés par un délai de 1000 ms pendant lequel
aucun point n’était allumé. Le participant recevait ’instruction de regarder les points
lumineux allumés aussi précisément et aussi rapidement que possible.

Comme dans I’étude précédente, la divergence était prédictible tandis que la saccade était
imprédictible.

Analyse des données

Les mouvements vers la mauvaise direction ou contaminés par des clignements ont été rejetés
(11% des mouvements). Comme la TMS était appliqué 100 ms apres la cible visuelle, nous
n’avons considéré que les mouvements dont les latences étaient supérieures a 100 ms (69 %
des mouvements).
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Nous avons examiné les effets de la TMS du PPC droit et gauche sur les latences des saccades
horizontales et verticales lorsqu’elles étaient pures, puis sur les latences des saccades
horizontales et verticales et de la divergence lors des mouvements combinés.

7.2.3 Résultats
Effet de 1a TMS du PPC sur les saccades pures

Les latences des saccades pures sans TMS étaient en moyenne de 165 ms pour les saccades
horizontales et de 188 ms pour les saccades verticales. Les latences des saccades horizontales
¢taient significativement plus courtes que celles des saccades verticales.

La stimulation du PPC gauche n’a pas eu d’effet significatif sur les latences des saccades vers
la gauche, vers le haut ou vers le bas. Par contre, elle a augment¢ la latence de la saccade vers
la droite (+15 ms en moyenne). Un examen des données individuelles a montré que cette
augmentation était présente chez 11 participants sur 12.

La stimulation du PPC droit n’a pas eu d’effet significatif sur les latences des saccades vers la
gauche, vers la droite ou vers le haut. Cependant, on peut noter que la latence des saccades
vers la droite a augmenté en moyenne de 14 ms; bien que non significative, cette
augmentation était présente chez 8 participants dont 4 pour lesquels I’augmentation était
supérieure a 28 ms. La stimulation du PPC droit a par ailleurs augment¢ significativement les
latences des saccades vers le bas (+10 ms). Un examen des données individuelles a montré
que cette augmentation était présente chez 10 participants sur 12.

Effet de 1a TMS du PPC sur les saccades combinées

La latence des saccades combinées horizontales et verticales sans TMS était en moyenne de
200 ms pour I’ensemble des saccades ; la direction de la saccade n’a pas eu d’effet significatif
sur la latence des saccades combinées. La latence de la divergence était en moyenne comprise
entre 171 et 191 ms selon la direction de la saccade ; elle était significativement plus courte
quand la divergence €tait combinée avec les saccades vers le bas que quand la divergence était
combinée avec les saccades horizontales.

La TMS n’a pas d’effet significatif sur aucune des composantes des mouvements combingés :
ni la saccade, ni la divergence n’ont vu leur latence augmenter apres stimulation du PPC droit
ou gauche. A titre de comparaison, au niveau individuel, alors que les saccades pures
présentaient 70% d’augmentation des latences apres stimulation du PPC droit ou gauche, les
saccades combinées présentaient 50% d’augmentation des latences (et 50% de diminution).

7.2.4 Discussion

Nous retrouvons, comme dans 1’étude 1, que les latences des saccades horizontales sont plus
courtes que les latences des saccades verticales; cette optimisation pour le systéme



184 @ Mécanismes communs d’initiation des saccades et de la divergence

saccadique horizontal n’existe plus lorsque les saccades sont combinées avec une divergence
prédictible. Ainsi, le déclenchement des saccades combinées est différent de celui des
saccades pures. Cette conclusion est également soutenue par le résultat nouveau de cette
¢tude : la TMS du PPC droit ou gauche a pu augmenter les latences des saccades vers la droite
et vers le bas ; par contre quand la saccade était combinée avec une divergence prédictible, la
TMS n’avait pas d’effet.
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Figure 7.5. Effets de la TMS du PPC sur les latences des saccades et des divergences lors des mouvements
combinés. Moyennes et erreurs-types des latences pour les différentes composantes des mouvements 3D et pour
les différentes conditions de TMS. Les astérisques indiquent les effets significatifs de la TMS et les nombres
entre parenthése le nombre de participants pour lequel une augmentation de la latence aprés TMS est observée.
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Réle du PPC droit et gauche dans le déclenchement des saccades

La TMS du PPC gauche a augmenté les latences des saccades vers la gauche, tandis que la
TMS du PPC droit a augmenté¢ les latences des saccades vers le bas.

Appliquée dans une fenétre temporelle particuliere, la TMS du PPC droit peut augmenter la
latence de tous les mouvements horizontaux (Kapoula et al. 2004). L absence d’effet sur les
latences des saccades vers la droite et vers la gauche dans notre étude s’explique par le fait
que la stimulation a été appliquée trop tard (55 ms avant le début du mouvement au lieu des
110 ms déterminées par Kapoula et al. 2004) pour provoquer une augmentation des latences.
Les observations individuelles nous ont cependant permis de noter que 4 participants
montraient une augmentation importante (>28 ms) des latences des saccades vers la droite, et
parmi eux le participant ayant les latences les plus longues. Un résultat nouveau est I’effet de
la TMS du PPC droit sur les latences des saccades vers le bas. Ce résultat est différent de
celui de Tzelepi et al. (2005) qui n’avait pas trouvé d’effet de la TMS du PPC droit sur les
saccades verticales déclenchées dans un paradigme gap, mais un effet sur les saccades
déclenchées dans un paradigme différé (delay). Une explication possible de cette différence
serait que les effets de la TMS dépendent du contexte : Tzelepi et al. (2005) avaient étudié les
saccades horizontales et verticales séparément alors que nous les avons mélangées dans un
méme bloc. Les résultats de notre étude permettent donc d’¢élargir le role « omnidirectionnel »
du PPC droit au déclenchement des saccades vers le bas (saccades qui ont généralement les
latences les plus longues). L’absence d’effet de la TMS sur les saccades vers le haut peut étre
encore une fois liée a une application trop tardive de la stimulation par rapport au début de la
saccade.

Appliquée dans une large fenétre temporelle, la TMS du PPC gauche augmente les latences
des saccades vers la droite, des convergences et des combinaisons de saccades vers la droite
avec une convergence (Yang et Kapoula 2004). Nous confirmons ces résultats en montrant
que la TMS du PPC gauche augmente les latences des saccades vers la droite mais pas des
saccades vers la gauche. L’effet de la TMS du PPC gauche sur les saccades verticales n’avait
pas été étudié ; notre étude montre que la TMS du PPC gauche n’a pas d’effet sur les saccades
verticales.

Nos résultats confirment I’asymétrie du PPC détaillée dans I’introduction. Le PPC droit serait
impliqué dans le désengagement de la fixation nécessaire avant chaque type de mouvement ;
ce processus aurait lieu pendant une fenétre temporelle précise. Le PPC gauche fournirait un
signal spatial démarrant les mouvements vers la droite et/ou vers 1’espace proche. Le contexte
conceptuel sous-tendant 1’asymétrie du PPC est basé sur le modele proposé par Findlay et
Walker (1999). Dans ce mod¢le, il y aurait deux systemes en compétition, celui du maintien,
autrement dit de la fixation, et celui du mouvement. Un mouvement pourrait étre initi¢ par le
relachement de la fixation et/ou par l’augmentation de [’activité spatiale appelant un
déplacement du regard. La TMS agirait en perturbant ces signaux que le PPC envoie au
colliculus supérieur pour le déclenchement des saccades réflexes.
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Circuits communs pour les saccades et divergences combinées

Dans notre étude, la TMS du PPC droit ou gauche n’a eu aucun effet sur les mouvements
combinés. Les observations individuelles n’ont pas non plus permis de mettre en évidence un
effet de la TMS et ce, quelles que soient les latences des individus et donc la fenétre
temporelle d’application par rapport au début du mouvement. L’absence d’effet de la TMS du
PPC gauche sur les mouvements horizontaux était attendue, une étude précédente ayant
montré que la TMS du PPC gauche n’avait pas d’effet sur les divergences, pures ou
combinées avec des saccades (Yang et Kapoula 2004). Par contre, 1’absence d’effet de la
TMS du PPC droit, alors méme qu’elle était appliquée au moins 130 ms avant le début du
mouvement pour certains participants, contraste avec une ¢tude précédente (Kapoula et al.
2004). La différence fondamentale entre notre étude et celle de Kapoula et al. (2004) est que
dans notre cas, la divergence était toujours prédictible. En effet, des stratégies de controle
distinctes existent pour les mouvements réflexifs et pour les mouvements prédictibles (Isotalo
et al. 2005). Les aires frontales seraient particulie¢rement impliquées dans le comportement
moteur prédictif (Isotalo et al. 2005, Pierrot-Deseilligny et al. 2005, Pierrot-Deseilligny et al.
2003). En particulier, le contrdle inhibitif des aires frontales serait davantage activé afin
d’empécher le déclenchement anticipé des mouvements prédictifs (Konen et al. 2004).

Le signal de déclenchement proviendra donc des aires frontales et non du PPC : la TMS n’a
donc aucun effet sur les latences des mouvements combinés dont la divergence est prédictible.

Il est intéressant de noter que méme la composante saccadique, qui €tait imprédictible, n’est
pas retardée par la TMS. Le déclenchement de la saccade n’est pas indépendant de celui de la
vergence : ils sont pris en charge par les mémes aires corticales. Dans le cas de mouvements
totalement imprédictibles, la TMS du PPC les retarde (Kapoula et al. 2001, Yang et Kapoula
2004), dans le cas de mouvements partiellement prédictibles, la TMS du PPC n’a pas d’effet
(présente étude). Cette étude suggere donc des mécanismes corticaux communs pour
I’initiation des saccades, horizontales ou verticales, et de la divergence lorsque ces
mouvements sont combinés.
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7.3 Synthése des résultats sur ’initiation des saccades et vergences

En dehors du laboratoire, la plupart des mouvements oculaires que nous faisons pour explorer
I’espace 3D autour de nous combinent des changements de la direction et de la profondeur du
regard. Si les changements se font en méme temps, on observe un mouvement rapide :
saccades inégales aux deux yeux ou bien saccade (ralentie) et vergence (accélérée). Mais
avant et/ou apres cette partie rapide, on peut observer une vergence lente, ou plus rarement,
une saccade rapide. Ici, nous nous sommes intéressés a I’initiation des deux composantes du
mouvement combiné, saccade et divergence.

Nous avons utilisé un paradigme gap pour favoriser le déclenchement de mouvements a
latence courte. Pour tenter de dissocier le déclenchement de la saccade et celui de la vergence
dans notre protocole expérimental, la divergence était toujours prédictible et la direction de la
saccade toujours imprédictible. Des saccades horizontales et verticales ont été examinées,
pures (sans changement de la profondeur du regard requis) ou combinées avec une divergence.
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La premiere étude a montré que lorsque la saccade horizontale était combinée avec une
divergence, sa latence augmentait. Ce n’était pas le cas de la saccade verticale, qui avait déja
une latence plus longue quand elle était pure. Ce colit de combinaison pour les saccades
horizontales peut étre expliqué par une interaction entre les sous-systémes de saccade et de
vergence pour le déclenchement des deux composantes du mouvement. La saccade doit en
quelque sorte « attendre » la vergence. En effet, cette étude a également montré qu’il existait
une corrélation importante entre le déclenchement de la saccade, horizontale ou verticale, et
celui de la divergence. Au niveau cortical, il y aurait des mécanismes communs pour décider
du déclenchement de la saccade et de la vergence ; les signaux seraient ensuite traités en
paralléles au niveau du tronc cérébral. Enfin, dans certains cas, la divergence, prédictible,
démarrait avant méme [’apparition de la cible visuelle. Dans ce cas, elle pouvait entrainer
avec elle un déclenchement prématuré de la saccade, ou bien, si le sous-systéeme de saccade
« résistait » a cet entralnement trop prématuré de la vergence, la saccade pouvait étre retardée,
le temps qu’une nouvelle décision de déclencher un mouvement soit prise.

Afin de tester si cette interaction entre les sous-systémes de saccade et de vergence avait un
substrat cortical, la deuxiéme étude a examiné les effets de la TMS du PPC, appliquée 100 ms
apres ’apparition de la cible visuelle, sur le déclenchement des mouvements combinés. La
TMS du PPC gauche a augment¢ la latence des saccades vers la droite, la TMS du PPC droit a
augmenté la latence des saccades vers le bas. En revanche, lorsque les saccades étaient
combinées a une divergence prédictible, la TMS n’avait pas d’effet. En contrastant ce résultat
avec des études précédentes qui montraient une prolongation, apres stimulation du PPC, de la
latence des saccades et vergences lorsque le mouvement était imprédictible, nous proposons
le mécanisme suivant. Le déclenchement des saccades, horizontales ou verticales, et des
vergences serait controlé par le PPC pour tout mouvement imprédictible. Lorsque le
mouvement est, méme partiellement, prédictible, I’ensemble des composantes (mémes les
imprédictibles) seraient controlé par des aires frontales. Ainsi, la décision pour déclencher les
saccades et les vergences se ferait bien en méme temps, dans les mémes aires corticales,
pariétales ou frontales.
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La plupart des mouvements que nous faisons naturellement sont complexes, combinant des
composantes horizontales et verticales, en direction et en profondeur. On peut se demander si
le savoir issu des études en laboratoire avec des paradigmes contrdlés, isolant les saccades des
vergences, les composantes horizontales des composantes verticales, est vraiment
représentatif du contréle des mouvements de nos yeux dans la vie quotidienne. Ainsi, nous
sommes plutdt tentés de conclure que le déclenchement du mouvement de nos yeux est sous-
tendu par un circuit complexe, centralisant le déclenchement dans les mémes aires corticales.
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8 Controle de la coordination binoculaire des saccades et des
fixations

8.1 La TMS du PPC perturbe la coordination binoculaire des saccades vers des cibles

ISOIEES (ELUAE 3) cueeieeieeeiieiinnniiinssnnnicssssnnsicssssnssesssssssscssssssssssssssssssssnssssssssssssssssassssssssnss 192
8. 1.1 INOQUCLION ..ottt ettt st e b 192
B.1.2  METROAES ...t ettt et sttt s 193
B.1.3  RESUILALS ..cueiiiiiiiiiieceee ettt st 195
B.1.4  DIISCUSSION. ...utiiutiiiutieite et ettt ettt et ettt e b e et e bt e eab e e bt e eabe e bt e sabe e bt e snbeenbeesaneenbeenane 197
8.2 Evolution de la coordination binoculaire des saccades et des fixations pendant la

1ECtUre (ETUAE 4) cociceiveeiicissrnniecsssnnicssssansecsssssseessssssssosssssssesssssssssssssassssssssssssssssssssssssnans 199
8.2.1  INEIOAUCTION ..ottt ettt et ettt e b e st e st e b e 199
8.2.2  IMEENOMES ...ttt ettt et st 200
8.2.3  RESUILALS ...ttt ettt et sttt 202
8.2.4  DISCUSSION. ..c.ueiuieniiiuiieiiettet ettt ettt ettt ettt et st e e e et e sb e et eatesbe et e eatenbeentesaeenbeenees 204
8.3 La TMS du PPC perturbe la coordination binoculaire des saccades et des fixations

lors de 1a lecture (tUAE 5)...ccccccceeiccirsericcsssnnnecsssnsecssssnssessssssssesssnsssessssssssssssnssssssnnas 207
8.3.1  INIOQUCLION ..ottt sttt sttt e b enees 207
8.3.2  MEROAES ...ttt sttt e 208
8.3.3  RESUILALS ..cuieuiiiiiiiiecee ettt st 209
.34 DIISCUSSION. ...utiiutiiiutieiie ettt ettt et ettt e bt e et e bt e eab e e bt e eab e e bt e sabeenbeeeabeenbeesaneenbeenaee 212
8.4 Synthése des résultats sur la coordination binoculaire........cccoceevveicrrnicssnnccssanccnns 214
8.4.1 Implication corticale dans la coordination binoculaire ............ccceceevierviienieniiennenne. 214
8.4.2 Indices pour I’implication de la vergence dans la coordination binoculaire.............. 214
8.4.3 Proposition de MECANISITIES ......ueeeruiieeiiieeiiieeiieeeieeesteeesteeeseaeeessaeeesseessseesseeessseens 215
8.4.4 Role de la vergence dans la préparation des mouvements quotidiens........................ 216
8.4.5 Implication pour les modeles d’interaction saccade-vergence.........coceeeevveeevveennnenn. 216

8.4.6 Coordination pendant [a leCtUTe...........ceeevviiriiiiiieiieciiee e 217



192 @ Contrdle de la coordination binoculaire des saccades et des fixations

8.1 La TMS du PPC perturbe la coordination binoculaire des saccades
vers des cibles isolées (étude 3)

Cette ¢tude a été publi¢e dans la revue Investigative Ophthalmology and Vision Science en
2008. L’article est présenté en annexe.

8.1.1 Introduction

Nous avons vu dans le chapitre 3 que lors d’une saccade, alors qu’aucun changement de
profondeur n’est requis par les stimuli visuels, les deux yeux ne sont pas parfaitement
coordonnés. Collewijn et al. (1988a, 1988b) ont caractérisé pour la premicre fois chez 4 sujets,
une disconjugaison transitoire pendant la saccade horizontale: pendant la phase
d’accélération de la saccade, I’angle de vergence devient plus divergent (entre 1° et 3°), puis
devient plus convergent pendant la phase de décélération. Apres la saccade, pendant la
fixation, un glissement disconjugué réduit voire ¢limine la divergence résiduelle par rapport a
la profondeur requise. Pour les saccades verticales, I’asymétrie des saccades est beaucoup
plus faible (de I'ordre de 1° pour des saccades de 20°), mais elle reste mesurable. Ces
observations ont depuis étaient confirmées chez ’Homme et I’animal. Yang et Kapoula (2003)
ont montré que la disconjugaison transitoire pouvait également étre convergente chez 1’adulte
dans 20% des cas. Chez ’enfant, la disconjugaison des saccades est plus importante et plus
aléatoirement divergente ou convergente : ce n’est que vers 12 ans que I’enfant acquiert une
disconjugaison transitoire similaire a celle de I’adulte : petite et stéréotypée. Il a également été
montré que la disconjugaison pouvait se modifier rapidement a 1’dge adulte. Par exemple, en
placant un verre grossissant devant un ceil, celui-ci apprendra a faire des saccades plus amples
(Bucci et al. 2003, Kapoula et al. 1995, van der Steen et Bruno 1995).

L’ensemble de la littérature considére la disconjugaison des saccades, cette asymétrie, comme
un défaut périphérique. Les muscles extra-oculaires auraient des propriétés visco-¢élastiques
légérement différentes, par exemple en comparant le muscle droit externe d’un ceil et le
muscle droit interne de 1’autre ceil, co-activés pour une saccade horizontale (Collewijn et al.
1988a, Zee et al. 1992) ; il y aurait également un délai d’innervation différent pour les deux
muscles précités : le noyau abducens innerve directement le muscle droit externe ipsilatéral et
indirectement (via le noyau internuclaire) le muscle droit interne controlatéral. Ces asymétries
périphériques ont été modélisées avec succes (Zee et al. 1992). Nous avons vu cependant que
la distance joue un role sur la disconjugaison des saccades alors que la vitesse des saccades
n’est pas affectée par la distance : les asymétries périphériques ne sont donc pas les seules
causes de la disconjugaison (Yang et Kapoula 2003). De plus, des interventions plus centrales
permettraient un apprentissage de la coordination pendant I’enfance et une plasticité a 1’age
adulte.

Le cervelet, trés impliqué dans 1’adaptation oculomotrice, pourrait jouer un role important
(Straube et al. 2001, Robinson et al. 2002, Versino et al. 1996). D’autres structures corticales,
comme le cortex pariétal postérieur (PPC), pourraient également étre impliquées. Nous avons
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vu en effet dans le chapitre 5 que le PPC est un carrefour d’informations sensorielles et
motrices, essentielles pour la perception et I’action dans I’espace 3D (Sakata et al. 1980,
Colby et al. 1996, Gnadt et Mays 1995). Dans une précédente étude avec la TMS, Elkington
et al. (1992) ont montré que le PPC était impliqué dans le controle de I’angle de vergence
avant la saccade. Dans la présente étude, nous avons recherché les effets de la TMS du PPC
sur la coordination binoculaire des saccades et des fixations.

8.1.2 Méthodes

Dans cette section, nous rappelons brievement les ¢léments, détaillés dans le chapitre 6 sur la
méthodologie générale, qui sont pertinents pour I’étude 3.

Sujets

Six femmes droitieres, quatre hommes droitiers et deux hommes gauchers, soit douze adultes
agés de 20 a 49 ans, ont participé a I’expérience. Neuf d’entre eux étaient entierement naifs
quant aux méthodes utilisées et aux objectifs de 1’expérience.

Stimuli

Pour la stimulation visuelle, nous avons utilisé 5 points lumineux blancs (taille angulaire 0.2°),
présentés sur un écran d’ordinateur noir, placé a 57 cm du participant (I’angle de convergence
requis était donc de 6.0°, en considérant une distance interpupillaire moyenne de 6 cm). Le
premier de ces 5 points était au centre de 1’écran, 2 étaient a une excentricité de = 10° a droite
et a gauche, 2 étaient a une excentricité de = 10° en haut et en bas. Ce dispositif nous a permis
d’¢étudier des saccades pures (a gauche, a droite, en haut et en bas) de 10°.

Plan

Le plan d’analyse était S;; x Ds x T3 ou S (les participants) était le facteur secondaire
aléatoire et D et T les facteurs principaux systématiques suivants :

- D : direction de la saccade avec pour modalités d1 = saccade a gauche, d2 = saccade a
droite, d3 = saccade en haut et d4 = saccade en bas

- T : TMS avec pour modalités t1 = TMS du PPC gauche, t2 =TMS du PPC droit et
t3 = sans TMS

Cette expérience proposait 12 types d’essais : 4 mouvements oculaires, chacun testé avec les
3 conditions TMS. Chaque type d’essais était testé 15 fois. Chaque participant a donc passé
180 essais, répartis en 3 blocs de 60 essais : un bloc d’essais pour chaque modalité du facteur
TMS. L’ordre des blocs était équitablement réparti entre les participants. Au sein de chaque
bloc, la direction des saccades était aléatoire et par conséquent imprédictible.
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Procédure

Le participant était assis confortablement devant le dispositif expérimental avec une minerve
pour stabiliser la téte. Le centre de I’écran de PC était aligné le long du plan sagittal du
participant a hauteur des yeux.

Chaque essai commengait par I’illumination du point lumineux central pendant environ 1500
ms (le temps était en fait choisi aléatoirement suivant une gaussienne de 100 ms d’écart-type ;
cette variabilité permettait d’éviter que le participant prédise précisément 1’extinction du point
de fixation central). Suivait alors un délai de 200 ms pendant lequel aucun point n’était allumé
(le gap). Ensuite, I’'un des points lumineux excentrés (a gauche, a droite, en haut ou en bas)
s’allumait pendant 1500 ms. La TMS était appliquée 100 ms apres 1’apparition de la cible
visuelle. Deux essais consécutifs étaient séparés par un délai de 1000 ms pendant lequel
aucun point n’était allumé. Le participant recevait ’instruction de regarder les points
lumineux allumés aussi précisément et aussi rapidement que possible.

Analyse des données

Les saccades dans la mauvaise direction ou contaminées par des clignements, les saccades
dont les latences étaient inférieures a 100 ms (temps d’application de la TMS), ainsi que les
saccades d’amplitude supérieure a 15° ou inférieure a 5° ont été rejetées de ’analyse (20%
des essais).

Nous avons calculé le changement dans 1’alignement des yeux pendant la période de fixation
pré-saccadique (entre 1’application de la TMS et le début de la saccade), pendant la saccade et
pendant la période de fixation post-saccadique (entre la fin de la saccade et le moment ou les
yeux atteignent une position stable ou bien avant le début de la saccade corrective). Nous
avons examiné les effets de la TMS sur ces valeurs. Les deux derniéres mesures (pendant la
saccade et pendant la fixation post-saccadique) étaient exprimées en pourcentage de
I’amplitude de la saccade et non en degrés, afin de tenir compte des éventuelles modifications
de I’amplitude de la saccade par la TMS.

Enfin, le changement dans I’alignement des yeux peut étre positif ou négatif. Dans le cas des
mouvements horizontaux, il pourra s’agir d’une convergence (positif) ou d’une divergence
(négatif). Dans le cas des mouvements verticaux, il pourra s’agir d’une hyperdéviation de
I’ceil gauche par rapport a I’ceil droit (positif) ou d’une hypodéviation (négatif). Nous avons
calculé les pourcentages de changement d’alignement positif et négatif et examiné les effets
de la TMS sur ces pourcentages.
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8.1.3 Résultats
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Figure 8.1. Effets de la TMS sur les saccades de 10° et les fixations qui les précédent. Exemple de tracés de
saccades vers la droite et vers le bas, pour un participant dans les 3 conditions TMS. L’apparition de la cible se
fait au temps t=0 ; la stimulation a lieu a t=100 ms. En noir fin : position de I’ceil gauche. En gris fin : position de
I’ceil droit. En rouge : alignement des yeux pendant la fixation entre la stimulation et le début de la saccade. En
orange : alignement des yeux pendant la saccade.
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Alignement des yeux pendant la période de fixation pré-saccadique

Aprés la stimulation du PPC droit ou gauche, nous avons trés souvent observé une
perturbation de 1’alignement des yeux avant la saccade. Cette perturbation avait la forme
d’oscillations de 1’angle de vergence autour de 1’angle requis a la distance de fixation. Quand
la TMS était appliquée sur le PPC droit, la perturbation était significative avant les saccades
de toute direction. Quand la TMS était appliquée sur le PPC gauche, la perturbation était
significative avant les saccades vers la droite et vers le bas. Le défaut d’alignement des yeux
avant la saccade pouvait étre positif ou négatif (avant les saccades horizontales il était
majoritairement négatif, c'est-a-dire divergent) ; la TMS n’a pas modifié ces proportions, mais
contribué a I’augmentation des défauts d’alignement, qu’ils soient positifs ou négatifs.

Disconjugaison de la saccade

La TMS du PPC gauche a diminu¢ significativement de 1 degré I’amplitude des saccades vers
le haut. Aucun autre effet de la TMS sur I’amplitude des saccades n’a été mis en évidence.
Afin de tenir compte de cette modification d’amplitude, la disconjugaison des saccades (et
dans la suite du glissement post-saccadique) est exprimée en pourcentage de I’amplitude de la
saccade.

La TMS du PPC droit a augmenté significativement la disconjugaison des saccades vers la
droite et vers le bas, tandis que le TMS du PPC gauche a augmenté significativement la
disconjugaison des saccades vers le bas. Chez la majorité des participants, des augmentations
de la disconjugaison des saccades vers la gauche et vers le haut ont également était observées,
mais cette augmentation n’était pas statistiquement significative sur 1’ensemble des
participants.

La disconjugaison pouvait étre négative ou positive (pendant les saccades horizontales elle
¢tait majoritairement négative c'est-a-dire divergente); la TMS n’a pas modifié ces
proportions, mais contribué¢ a I’augmentation de la disconjugaison, qu’elle soit positive ou
négative.

L’augmentation de la disconjugaison était de I’ordre de 0.2°. Elle accentuait un phénomene
déja existant (de ’ordre de 0.7°), mais ne modifiait pas la forme de la disconjugaison
saccadique (par exemple, le plus fréquemment pour les saccades horizontales, une divergence
suivie d’une convergence).

Glissement post-saccadique disconjugué

La TMS n’a eu aucun effet significatif sur la disconjugaison du glissement post-saccadique.
Le glissement disconjugué était majoritairement convergent apres les saccades horizontales
(corrigeant par conséquent la divergence qui peut €tre résiduelle en fin de saccade) et
majoritairement positif apres les saccades verticales.
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Perturbation statistiquement
significative selon la direction TMS du PPC gauche TMS du PPC droit
des saccades

Alignement des yeux 1}=> gﬂ —
avant la saccade u
Disconjugaison =

pendant la saccade u u

Glissement disconjugué
apres la saccade

Tableau 8.1. Tableau récapitulatif des directions de saccades pour lesquelles la stimulation a eu un effet
significatif sur la disconjugaison.

8.1.4 Discussion

Controle de I’angle de vergence statique avant la saccade

Elkington et al. (1992) ont montré que la stimulation du PPC 80 ms apres 1’apparition de la
cible augmentait significativement la divergence avant les saccades horizontales. Ici, nous
montrons que la stimulation, appliquée 100 ms aprés 1’apparition de la cible, peut rendre
I’alignement des yeux plus instable, indifféremment plus divergent ou plus convergent. La
stimulation n’a pas provoqué une vergence lente et réguliere pendant la fixation, mais plutot
des oscillations rapides (10-30 Hz) et irrégulieres, d’environ 0.8° d’amplitude. Des
oscillations conjuguées ont également été observées. Notons que des perturbations de
I’alignement vertical des yeux avant les saccades verticales ont également été observées. Nous
en déduisons que le PPC est impliqué dans la stabilit¢ de fixation en direction et en
profondeur. Il pourrait interagir, via ses projections a travers le colliculus supérieur, avec les
neurones omnipauseurs du tronc cérébral. Un silence des omnipauseurs, méme partiel,
pourrait en effet étre responsable d’oscillations pendant la fixation (Ramat et al. 1999b).

Coordination des saccades

Le résultat principal de cette étude est que la TMS a modifié la coordination binoculaire des
saccades. Ce résultat est clairement en défaveur d’une interprétation uniquement périphérique
de la disconjugaison transitoire pendant la saccade, puisque la stimulation n’a agi ni sur les
noyaux moteurs du tronc cérébral, et encore moins sur les muscles extra-oculaires. Le cortex
pariétal postérieur est impliqué dans la coordination binoculaire des saccades horizontales et
verticales. Comme les effets de la TMS sur la coordination des saccades n’étaient pas couplés
avec les effets de la TMS sur I’amplitude des saccades, nous proposons que la coordination
n’a pas €té perturbée par la modification de signaux saccadiques. Nous pensons qu’une
commande de vergence est associée a toute saccade pour réguler la coordination binoculaire :
compenser les asymétries périphériques, préparer les mouvements les plus courants qui sont
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des mouvements dans 1’espace 3D, et permettre une adaptation de la coordination de la
saccade tout au long de la vie. La stimulation aurait agi en perturbant cette commande de
vergence.

La stimulation a donc perturbé deux phénomenes distincts: le maintien de I’angle de
vergence pendant la fixation, et la disconjugaison de la saccade. En effet, un argument en
défaveur d’une unique perturbation, par exemple d’une simple dégradation de la vergence
tonique, est trouvé dans 1I’observation de la morphologie des perturbations. Pendant la fixation
pré-saccadique, des oscillations de 1’angle de vergence apparaissent ; pendant la saccade, la
disconjugaison, déja existante, est augmentée. L’absence d’effets sur la fixation post-
saccadique peut s’expliquer par le fait qu’une perturbation du glissement disconjugué en
début de fixation post-saccadique pourrait étre compensé au fur a mesure de la fixation.
Rappelons que nous mesurons le glissement jusqu’a ce que les yeux soient stables ou jusqu’a
ce qu’une saccade corrective ait lieu, et que la cible visuelle restait allumée pendant 1 seconde.

Ainsi, cette étude a le mérite de montrer pour la premiere fois la base corticale du maintien de
b

I’angle de vergence avant les saccades et de la coordination binoculaire des saccades. La
disconjugaison des saccades n’est pas uniquement causée par les asymétries périphériques.
Dans la lignée des études sur ’apprentissage de la coordination pendant I’enfance et sur la
plasticité de la coordination a 1’age adulte, nous supposons que le contrdle de la coordination
repose également sur des mécanismes centraux. Nous affirmons grace a cette étude que le
PPC est activement impliqué dans ces mécanismes de contrdle de la coordination.
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8.2 Evolution de la coordination binoculaire des saccades et des fixations
pendant la lecture (étude 4)

Cette étude a été publiée dans la revue Journal of Vision en 2009. L’article est présenté en
annexe.

8.2.1 Introduction

Dans la vie quotidienne, les mouvements oculaires les plus fréquents font appel a des
changements de direction et de profondeur du regard. Certaines situations spécifiques font
appel toutefois a des saccades, avec trées peu de changement de profondeur requis
(mouvements sur des plans fronto-parall¢les) : la lecture et I’exploration d’images. Lire est
une tache hautement automatisée, permettant a plusieurs processus de s’exécuter en paralléle,
préparation des mouvements oculaires et analyse sémantique pour ne citer que les plus
évidents. Que devient la coordination binoculaire des saccades et fixations pendant la lecture ?
Une mauvaise coordination des saccades entrainerait une mauvaise vision binoculaire en
début de fixation. Un glissement disconjugué devrait alors corriger le défaut d’alignement des
yeux. Si ce dernier persiste malgré le glissement, la disparité binoculaire pourrait interférer
avec le traitement visuel du mot fixé. Une lecture plus difficile en résulterait. La question de
la coordination binoculaire pendant la lecture est donc particuliérement importante.

Curieusement, les nombreuses études concernant 1’oculomotricité et la lecture ont cherché a
déterminer quand et ou devaient bouger les yeux, mais ont oubli¢ la question de la
coordination (pour une revue, voir Rayner 1998). Or, I’optimisation tardive de la coordination
binoculaire pendant I’enfance, vers 12 ans (Yang et Kapoula 2003), montre que cet
apprentissage se fait en parallele de I'apprentissage de la lecture. De plus, 1’existence de
troubles de la coordination chez les enfants dyslexiques (Bucci et al. 2008, Kapoula et al.
2008b) nous interroge : cette difficulté participe-t-elle au retard de lecture, n’est-elle qu’un
co-facteur, est-elle moindre pendant les taches de lecture ? Il était donc urgent d’examiner la
coordination binoculaire chez les jeunes adultes sains, ou la coordination devrait étre optimale,
et de la comparer a celles de saccades d’amplitudes similaires visuellement guidées, car la
plupart des études de saccades vers des cibles se sont intéressées a des saccades d’au moins 5
degrés.

Rappelons brievement les études récentes, détaillées au chapitre 4, qui se sont attaquées au
probléme de la coordination binoculaire pendant la lecture. Ces études ont évalué la disparité
de fixation a deux instants particuliers : le début et la fin de la fixation (Blythe et al. 2006,
Liversedge et al. 2006a, 2006b ; pour une revue voir Kirkby et al. 2008). Ces études ont
montré que les yeux ne fixaient pas toujours le méme caractére : presque la moiti¢ des
fixations commence avec une disparité de 1.1 caracteres, correspondant a 0.32° dans 1’étude
de Liversedge et al. (2006a) et 1.26 caracteres, correspondant a 0.24° dans 1’étude de Blythe
et al. (2006). En utilisant une présentation dichoptique des mots, Liversedge et al. (2006b) ont
montré que la préparation de la saccade vers le mot excentré était basée sur une perception
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unie de ce mot : il y avait donc fusion, plutét que suppression. Reste a savoir si la fusion se
fait également pour le mot fixé, et si elle existe toujours dans des conditions de lecture
naturelle. Ces études ont ¢également montré que la disparité de fixation était moins importante
en fin de fixation qu’en début de fixation : il y aurait donc des mouvements de vergence
pendant la fixation pour compenser la disparit¢ (Liversedge et al. 2006a) ; avec d’autres
critéres pour identifier le début et la fin de la saccade, cette amélioration n’a pas été trouvée
(Blythe et al. 2006).

Dans la présente étude, plutdt que d’examiner la disparité¢ de fixation a des instants isolés,
nous avons retracé I’histoire de son évolution. En d’autres mots, nous avons examiné les
changements de disparités, c'est-a-dire la disconjugaison pendant la saccade et pendant la
fixation. Les études de saccades isolées ont montré que I’alignement des yeux était
rapidement perturbé pendant la saccade et plus lentement corrigé pendant un glissement
disconjugué des yeux lors de la fixation (Collewijn et al. 1988a) ; nous voulions savoir si ce
comportement était retrouvé pendant la lecture. Nous nous sommes particulierement attaché
au 160 premicres millisecondes de la fixation. En effet, la durée moyenne d’une fixation de
lecture est entre 200 et 250 ms (O'Regan et Levy-Schoen 1978) et ’analyse visuelle du mot
fix¢é se passe au début de la fixation (Bouma et De Voogd 1974). De plus, la constante de
temps décrivant D’activité en pulse-slide-step des neurones dans les noyaux abducens est
inférieure a 160 ms (Leigh et Zee 2006). Enfin, nous avons recruté de jeunes adultes en bonne
santé, et nous nous sommes assurés de leur bonne vision binoculaire, afin d’examiner les
conditions optimales de la lecture.

8.2.2 Méthodes

Dans cette section, nous rappelons brievement les ¢léments, détaillés dans le chapitre 6 sur la
méthodologie générale, qui sont pertinents pour I’étude 4.

Sujets

Six femmes et trois hommes, soit neuf adultes, agés de 22 a 49 ans, ont participé a
I’expérience. Le francais était leur langue maternelle. Ils avaient des capacités normales de
lecture et au moins 4 années d’études universitaires. Avec le test de visée, 1’ceil dominant était
I’ceil droit pour 7 participants, 1’ceil gauche pour un participant ; le dernier participant avait
une alternance dans la dominance. Rappelons que tous avaient des capacités de vergence
normales et une stéréoacuité optimale : au plus 40 secondes d’arc.

Stimuli et procédure

Les participants étaient invités a lire le texte « L alouette », présenté sur un écran d’ordinateur
placé a 40 cm. Le texte était lu en trois parties, chacune affichée pendant 30 secondes,
contenue dans un panneau de taille angulaire 8° x 8°. Chaque lettre couvrait environ 0.3° de
taille angulaire. Les participants devaient lire, a leur rythme et silencieusement, le texte
proposé. Nous nous assurions que les participants avaient vraiment lu le texte en leur
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demandant de le commenter briévement a la fin de I’expérience. La calibration consistait a
suivre précisément des nonius lines qui se déplagaient au centre de 1’écran et a + §°
horizontalement ou verticalement.

Afin de comparer la coordination binoculaire pendant la lecture avec celle obtenue pendant
des taches de saccades visuellement guidées, nous avons également réalis€ une tache de
saccades vers des cibles. Pendant cette tache, chaque essai commengait avec I’allumage d’une
cible centrale (point de taille angulaire 0.2°) pendant 1 seconde. Simultanément avec
I’extinction du point central, un point excentré, de méme taille, s’allumait pendant 1 seconde.
L’extinction de ce point excentré correspondait a 1’allumage du point central, ce qui démarrait
un nouvel essai. L’ordre d’apparition des cibles excentrées €tait le suivant : gauche 2°, gauche
4°, gauche 6°, gauche 8°, droite 2°, droite 4°, droite 6°, droite 8°. Cette s€quence ¢&tait répétée
8 fois et le participant devait suivre les points aussi précisément que possible.

Analyse des données

Nous avons sélectionné les saccades vers la droite avec une amplitude supérieure a 1° et
inférieure a 8° pour les saccades de lecture (I’amplitude moyenne était de 2.48° et dépassait
rarement 5°). Afin de considérer des saccades de méme direction et amplitude dans la tache
des cibles, nous avons sélectionné les saccades vers les cibles présentées a +2° et +4°, et
avons rejeté les saccades avec une amplitude dépassant 150% de 1’excentricité requise. Dans
les deux taches, nous avons rejeté les fixations au cours desquelles il y avait un changement
conjugué¢ de plus de 1°, afin d’éliminer les éventuelles saccades correctives. Seules les
fixations égales ou supérieures a 160 ms étaient considérées.

Dans la tache de lecture, nous avons considéré les saccades démarrant avec une élévation des
yeux de moins de + 1° (31 saccades par participant en moyenne), les saccades démarrant avec
une excentricité horizontale de moins de = 1° (27 saccades par participant en moyenne) et
I’ensemble des saccades (157 saccades par participant en moyenne). Nous avons comparé
chaque groupe de saccades avec les saccades de la tiche des cibles (15 saccades par
participant en moyenne). Les différents groupes de saccades de lecture nous permettaient de
contrdler les effets de 1’excentricité horizontale ou verticale sur la coordination binoculaire,
ainsi que d’avoir un nombre de saccades comparable pour les deux taches. Comme les
résultats étaient similaires avec les trois catégories de saccades de lecture, nous ne présentons
que les résultats concernant I’ensemble des saccades de lecture.

Nous avons calculé amplitude et la disconjugaison des saccades, ainsi que le glissement
conjugué et disconjugué des 160 premieres millisecondes de la fixation. Nous avons
¢galement examiné les pourcentages de convergence et divergence pour la disconjugaison lors
de la saccade et lors du glissement de la fixation. Nous avons ensuite calculé la
disconjugaison pendant de petites périodes temporelles : une période avant la saccade, trois
pendant la saccade et vingt pendant les 160 ms de fixation. Toutes les périodes duraient 8 ms,
sauf la période couvrant le milieu de la saccade, qui durait 16 £ 4 ms. Dans un troisiéme
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temps, nous avons cherché des corrélations entre la disconjugaison de la saccade et le
glissement disconjugué de la fixation. Enfin, nous avons quantifi¢ le mouvement relatif de
chaque ceil avec un indice oculaire (| OG |- | OD |)/ (| OG |+ | OD | ) ou OG est le
glissement de 1’ceil gauche et OD est le glissement de I’ceil droit. Un indice oculaire nul
correspond a un mouvement binoculaire, c'est-a-dire équitablement distribué entre les deux
yeux, un indice oculaire de +1 ou de -1 correspond respectivement a un mouvement
uniquement de 1’ceil gauche ou uniquement de 1’ceil droit.

8.2.3 Résultats
Disonjugaison minimale pendant la saccade et pendant la fixation

Les saccades dans la tiche des cibles isolées ont été choisies pour avoir des amplitudes
similaires a celles de la tdche de lecture (2.48° + 0.19° pour la lecture, correspondant a
environ 8.3 caractéres, et 2.6° = 0.5° pour la tache des cibles). Le glissement conjugué
pendant la fixation s’est également avéré de méme amplitude (0.04° £+ 0.10° pour la lecture et
0.09° £ 0.14° pour la tache des cibles). Ainsi, les données sur la disconjugaison portent sur
des mouvements de mémes amplitudes conjuguées.

Dans les deux taches, la disconjugaison était principalement divergente pendant la saccade et
convergente pendant le glissement de la fixation, mais ces tendances n’étaient pas
statistiquement significatives. En valeur absolue, la disconjugaison lors de la lecture était tres
faible : 0.16° = 0.07° pendant la saccade et 0.13° + 0.07° pendant la fixation, c'est-a-dire
moins de 1 caractére. Elle était comparable a celle observée lors de la tache des cibles.

Evolution de la disconjugaison au cours du temps

L’examen des différentes périodes temporelles montre que la disconjugaison est faible juste
avant la saccade (0.020 + 0.002° en valeur absolue). Pendant la saccade, elle devient
importante, principalement divergente en début de saccade et convergente en fin de saccade
(en moyenne 0.118 = 0.062° par période). Pendant la fixation, on observe un glissement
disconjugué non négligeable pendant les 48 premicres millisecondes, principalement
convergent (en moyenne 0.027 £ 0.019° par période), puis minimes jusqu’a la fin des 160
premicres millisecondes (en moyenne 0.012 = 0.003° par période) ; aucun participant n’a une
disconjugaison statistiquement distincte de 0 aprés 128 ms de fixation. La disconjugaison est
donc principalement présente pendant la saccade et les 48 premieres millisecondes de fixation
et négligeable en dehors de ces périodes.
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Figure 8.2. Evolution de la disconjugaison moyenne au cours du temps, pendant la saccade et la fixation, par pas
de 8 ms (a I’exception de la deuxiéme mesure de la saccade, pour laquelle la durée était de 16 + 4 ms).

Le glissement disconjugué corrige-t-il I’asymétrie des saccades ?

Chez 4 lecteurs, la disconjugaison pendant la saccade et le glissement disconjugué pendant la

fixation étaient négativement corrélés : plus la saccade était divergente, plus le glissement

pendant la fixation était convergent. Le glissement post-saccadique servait donc a réduire le

défaut d’alignement causé par la saccade. Pour les autres lecteurs, une telle corrélation n’a pas

¢été mise en évidence, mais la disconjugaison restait modérée pour 3 lecteurs (moyenne des

valeurs absolues inférieure a 0.24°) et minimale chez les deux derniers lecteurs (moyenne des

valeurs absolues inférieure a 0.12°).
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Figure 8.3. Disconjugaison du glissement de fixation en fonction de la disconjugaison de la saccade, pour deux
participants. A gauche, une corrélation significative lie les deux types de disconjugaison. A droite, une telle
corrélation n’a pas été mise en évidence.
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Aspect binoculaire

En calculant I’indice oculaire et en examinant la contribution de glissement conjugué (dans le
sens de la saccade ou a l'opposé) et celle du glissement disconjugué (divergent ou
convergent), on note que la plupart des lecteurs ont un glissement également distribué au deux
yeux. Les deux yeux glissent d’une méme quantité, soit dans la méme direction (glissement
conjugué), soit dans des directions opposées (glissement disconjugué). Seul un participant a
un glissement que 1’on peut qualifier de monoculaire, avec 1’ceil gauche glissant trois fois plus
que ’ceil droit. Ce glissement asymétrique peut étre la conséquence de deux glissements
importants : un glissement conjugué vers I’avant et un glissement disconjugué convergent.
Notons que ce participant avait une importante disconjugaison pendant la saccade, celle-ci
¢tait bien corrigée par le glissement disconjugué pendant la fixation post-saccadique. Enfin,
aucun lien n’a été mis en évidence entre I’ceil qui glisse davantage et I’ceil directeur.

sujets indice oculaire caractérisation conjugué disconjugué corrélation

6 - ) . vers l'avant ou l'arriére ++ minime

-0,01 <indice <0 binoculaire L .
7 minime convergent +
2 binoculaire, légérement plus important minime convergent + )
3 0,01 <indice < 0,15 €9 . P P vers 'avant + convergent + *

pour I'ceil gauche -
8 minime convergent +
4 . . . . vers l'avant ++ divergent +
— binoculaire, légérement plus important o
5 -0,5 <indice <-0,15 e . vers l'arriére ++ convergent +
pour I'ceil droit N .
9 vers l'avant ++ divergent +
L monoculaire, mouvement trois fois plus

1 indice = 0,54 P vers |'avant ++ convergent ++ *

important pour I'ceil gauche

Tableau 8.2. Tableau récapitulant, pour chaque participant, les caractéristiques du glissement de fixation. Les
participants sont classés en 4 catégories, allant des mouvements les plus symétriques pour les deux yeux aux
mouvements les plus asymétriques. La derniere colonne indique les corrélations significatives (astérisques) entre
la disconjugaison de la saccade et le glissement disconjugué.

8.2.4 Discussion
Coordination de qualité pendant la lecture

La disconjugaison des saccades de lecture et le glissement disconjugué pendant les fixations
qui les suivent sont faibles en moyenne (0.16° + 0.07° pour la saccade et 0.13° = 0.07° pour la
fixation). Cette disconjugaison est le plus souvent divergente pendant la saccade et
convergente pendant le glissement, bien que ces tendances ne soient pas statistiquement
significatives. Ainsi, pendant la lecture, le contréle binoculaire est semblable a celui trouvé
pour des saccades isolées de plus grande amplitude vers des cibles présentées en périphérie,
avec deux différences. La disconjugaison est plus faible (Collewijn et al. 1988a ont reporté
0.3° de divergence a la fin de saccades d’amplitude supérieure a 5°) et le ratio
divergence/convergence est moins marqué (Yang et Kapoula 2003 ont reporté que 80% des
saccades d’amplitude 20° étaient divergentes chez 1’adulte, contre 58% dans la présente
¢tude). Pour les petites saccades de lecture, la disconjugaison existe ; I’effet est plus petit et
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son signe plus variable ; c’est également le cas pour des saccades visuellement guidées de
petites amplitudes.

La lecture est une tiche complexe, mais elle est hautement automatisée. On pourrait s’attendre
a une coordination différente de celle de saccades isolées. Cependant, un résultat important de
cette étude est que la qualité de la coordination était tout a fait similaire a celle obtenue pour
des saccades visuellement guidées vers des cibles isolées. Nous suggérons donc une certaine
indépendance entre le matériel utilisé (texte a lire, points lumineux, etc.) et la coordination.
Cependant, les instructions (lire, regarder précisément le point) ainsi que la visibilité¢ des
stimuli (taille, contraste) pourraient avoir une influence attentionnelle commune.

Nos résultats d’une bonne coordination des saccades et fixations, pendant la lecture comme
pendant des taches de saccades isolées, sont a contraster avec la mauvaise coordination des
saccades chez des enfants dyslexiques, tant vers des cibles isolées (Bucci et al. 2008) que lors
d’exploration libre d’une image, par exemple un tableau de peinture (Kapoula et al. 2008a).
D’autres populations de patients montrent également des déficits de la coordination, par
exemple les enfants avec vertige sans anomalie clinique du systéme vestibulaire (Bucci et al.
2006, 2004a et 2004b). Des études de lecture manquent encore chez ces populations, mais
nous prédisons que des problémes de coordination similaires seront mis en évidence. Ainsi,
indépendamment du processus de la lecture, des problémes de coordination binoculaire serait
davantage li¢ a un déficit du systéme de vergence (voir Kapoula et al. 2008b, Stein et Walsh
1997). Dans la présente étude, nous nous étions assurés que les participants avaient de bonnes
capacités de vergence et de vision binoculaire.

Lien avec la disparité de fixation mesurée dans les études précédentes

Cette étude nous permet de comprendre pourquoi des disparités de fixation importante (0.32°)
ont pu étre trouvées chez des adultes sains dans les études de Blythe et al. (2006) et
Liversedge et al. (2006a et 2006b). Ces ¢tudes ont mesur¢ la disparité de fixation en début de
fixation, c'est-a-dire quand les changements de disparité étaient les plus importants. Nous
pensons qu’une mesure intéressante pourrait étre faite quand la vergence devient minimale,
sans doute entre 48 et 128 ms apres la fin de la saccade. La constante de temps du glissement
disconjugué serait en effet incluse dans cet intervalle. Une mesure en fin de fixation nous
semble moins pertinente, car il est possible que le lecteur prépare alors sa prochaine saccade
vers un mot plus a droite. Le systéme pourrait maintenir 1’alignement jusqu’a la fin de la
fixation, mais il est possible que I’alignement se relache légerement.

Des patients avec une paralysie du nerf trochléaire (Lewis et al. 1995), des patients avec un
strabisme convergent (Kapoula et al. 1997) et des patients avec des lésions du cervelet
(Versino et al. 1996) présentent des disparités de fixation importantes (des tropies non
négligeables). Ces patients ont également une mauvaise coordination binoculaire des saccades
et des fixations, c'est-a-dire d’importantes disconjugaisons et une absence de corrélation entre
la disconjugaison de la saccade et celle du glissement post-saccadique. Dans notre étude chez
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les jeunes adultes sains, nous suggérons qu’une coordination motrice de qualit¢ permet de
conserver une disparité réduite et surtout stable. En effet, il se pourrait que les participants
adoptent spontanément une faible disparité privilégiée a certaines distances (Jaschinski 1997),
celle-ci serait conservée pendant la lecture.

Parmi les différences méthodologiques qui nous semblent importantes entre les études
précédement citées, mesurant les disparités de fixation, et notre étude, nous soulignerons la
distance de vision (85 cm ou 100 cm dans les ¢études précédentes et 40 cm dans notre étude).
Yang et Kapoula (2003) ont comparé la coordination binoculaire de saccades de 20° a 20 cm
et a 150 cm et ont montré que la coordination binoculaire était meilleure en vision de loin.
D’autre part, la disparité de fixation est elle aussi influencée par la distance de vision : en
vision proche, les fixations sont le plus souvent « décroisées » (les axes optiques se croisent
derriere I’objet fixé) alors qu’en vision lointaine, les fixations sont davantage « croisées » (les
axes optiques se croisent devant 1’objet fixé, Jaschinski 1997). Ainsi, la distance de vision
nous parait un parametre important. D’autre part, le recrutement des participants pourrait
également jouer un réle déterminant : nous n’avons recruté que des jeunes adultes avec une
bonne vision binoculaire (au plus 40 secondes d’arc). Nous pensons que nos mesures reflétent
un controle binoculaire optimal. En effet, la coordination s’améliore pendant 1’enfance (Yang
et Kapoula 2003), et pourrait se détériorer pendant le vieillissement. Une vision binoculaire
de moins bonne qualité pourrait étre partiellement compensée par des efforts de fusion et par
la cognition, peut-étre causerait-elle cependant plus de fatigue au lecteur.
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8.3 La TMS du PPC perturbe la coordination binoculaire des saccades et
des fixations lors de la lecture (étude 5)

Cette étude sera prochainement soumise dans une revue internationale a comité de lecture.
L’article est présenté en annexe.

8.3.1 Introduction

L’étude 4 a montré que la coordination binoculaire pendant la lecture était de tres bonne
qualité chez les jeunes adultes sains. Quelle est la base corticale de ce contrdle de qualité ?
L’étude 3 a montré que le cortex pariétal postérieur (PPC) jouait un réle important pour la
coordination des saccades vers les cibles isolées. La coordination est similaire pendant les
saccades de lecture et pendant les saccades visuellement guidées de méme amplitude, mais
elle pourrait reposer sur des mécanismes différents. En effet, les saccades de lecture font
partie d’une séquence motrice automatisée, qui active probablement des aires corticales
spécifiques.

En effet, dans le chapitre 4 dédié¢ aux études sur la lecture, nous avons résumé une étude
d’IRMf, qui révele une activation corticale différente pour des séquences oculomotrices
nouvellement apprises et des séquences oculomotrices sur-entrainées (Grosbras et al. 2001).
Les deux types de séquences font appel a un réseau fronto-pariétal commun. L’activité est
plus importante et plus étendue pour les séquences nouvellement apprises. Néanmoins, les
séquences sur-entrainées recrutent deux aires spécifiques : la premiere se situe dans le cortex
temporo-occipital droit, la seconde dans le sillon pariéto-occipital droit. L’activité de la
premicre n’est pas spécifiquement liée aux signaux oculomoteurs, elle pourrait sous-tendre en
partie la mémoire a long terme. La seconde, par contre, serait impliquée dans 1’élaboration des
signaux extrarétiniens et des mouvements oculaires associés : son role pourrait étre important
pendant la lecture.

Rappelons également qu’a notre connaissance, une seule étude (Leff et al. 2001) a examiné,
par TMS, le réle du cortex dans le mouvement des yeux pendant la lecture ; cette étude a
¢galement été décrite dans le chapitre 4. Brievement, une stimulation répétée (rTMS) a été
appliquée sur le cortex pariétal postérieur (PPC) droit ou gauche, ou sur le champ
oculomoteur frontal (FEF) droit ou gauche, pendant la lecture de lignes de cinq mots, non liés
entre eux. La stimulation du FEF droit, mais pas gauche, a allongé le temps avant de réaliser
la premiere saccade : les auteurs proposent que le FEF droit est impliqué dans la préparation
du plan moteur de toute la ligne de texte. L’absence d’effet de la stimulation du FEF gauche
pourrait s’expliquer par une implication plus discréte pour les saccades de lecture, formant
des séquences sur-entrainées. La stimulation du PPC gauche, mais pas droit, a allongé le
temps total de lecture : chaque saccade de lecture était retardée. Les auteurs proposent que le
PPC gauche est impliqué dans I’exécution en temps réel du plan moteur qui guide les yeux le
long d’une ligne de lecture.
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Dans des ¢études de saccades vers de cibles isolées, la TMS a impulsion unique du PPC droit
(Kapoula et al. 2001) et la TMS a impulsion unique du PPC gauche (Yang et Kapoula 2004b)
ont toutes deux retardé le déclenchement des saccades vers la droite. L’absence d’effet de la
rTMS du PPC droit dans 1’¢tude de Leff et al. (2001) pourrait s’expliquer par une moins
grande activité de cette aire pendant les séquences automatisées de lecture en ce qui concerne
le déclenchement des saccades. Le PPC droit pourrait néanmoins véhiculer d’autres signaux
liés a la saccade, comme en témoigne la plus grande activation du sillon pariéto-occipital dans
I’é¢tude de Grosbras et al. (2001) sur les séquences sur-entrainées. La présente étude
s’intéresse donc aux effets de la stimulation du PPC droit et gauche, a la fois sur les
parametres temporels mais aussi sur le controle de la coordination binoculaire.

8.3.2 Méthodes

Dans cette section, nous rappelons brievement les ¢léments, détaillés dans le chapitre 6 sur la
méthodologie générale, qui sont pertinents pour I’étude 5.

Sujets

Six femmes et trois hommes, soit neuf adultes, agés de 19 a 41 ans, ont participé a
I’expérience. La langue maternelle était le frangais pour sept lecteurs, allemand pour une
lectrice et chinois pour un lecteur, ces deux derniers lisant couramment 1’anglais.

Stimulation magnétique transcranienne

Pendant I’expérience, une stimulation a impulsion unique a été appliquée sur le cortex pariétal
postérieur (PPC) droit ou gauche. Les méthodes de stimulation (placement et orientation de la
bobine de stimulation, détermination du seuil de stimulation) sont décrites dans la
méthodologie générale. Dans cette étude, le seuil moteur de la main variait de 40% a 60% de
I’intensité totale du stimulateur. Pendant la stimulation du PPC, I’intensité était comprise
entre 45% et 70 % de I'intensité totale du stimulateur, selon le participant. La valeur utilisée
¢tait supérieure au seuil moteur de la main et ne causait pas de clignement. La stimulation du
PPC droit ou gauche était délivrée pendant la lecture toutes les 5.0 = 0.2 secondes. Pour la
condition sans TMS, nous avons utilisé la stimulation contrdle décrite dans la méthodologie
générale, afin de conserver les mémes indices auditifs et somato-sensoriels que pour les
conditions avec TMS du PPC droit ou gauche.

Stimuli et procédure

Pour la lecture, nous avons utilisé un stimulus similaire a celui de 1’étude 4. Les participants
¢taient invités a lire le texte « L alouette » pour les lecteurs francais, ou bien une traduction en
anglais d’un extrait du « Discours de la Méthode » de Descartes pour les lecteurs non frangais.
Les textes étaient présentés sur un écran d’ordinateur placé a 40 cm. Le texte était lu en trois
parties, chacune affichée pendant 30 secondes, contenue dans un panneau de taille angulaire
9.9° x 8.9°. Chaque lettre couvrait environ 0.45° de taille angulaire. Les participants devaient
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lire, a leur rythme et silencieusement, le texte proposé. Nous nous assurions que les
participants avaient vraiment lu le texte en leur demandant de le commenter bri¢vement a la
fin de I’expérience. La calibration consistait a suivre précisément des nonius lines qui se
déplagaient au centre de 1’écran et a = 11.6° horizontalement ou + 12.4 verticalement.

Le texte ¢tait lu trois fois, lors de trois blocs distincts : 1’un avec stimulation du PPC gauche,
un autre avec stimulation du PPC droit, et un dernier sans stimulation. L’ordre des blocs était
équitablement réparti entre les participants.

Analyse des données

Nous avons marqué les saccades vers la droite (progressives) et les saccades vers la gauche
(régressives). Nous avons mesuré I’amplitude, la durée, et la disconjugaison des saccades et
du glissement post-saccadique pendant les 160 premiéres millisecondes de fixation. Pour les
disconjugaisons, nous avons aussi calculé le pourcentage de divergence et de convergence et
la moyenne des valeurs absolues. Nous avons examiné les effets de la TMS dans plusieurs
fenétres temporelles. La fenétre globale contenait I’ensemble des mouvements. Trois fenétres
plus courtes s’ouvraient avec 1’occurrence d’une stimulation et s’étendaient jusqu’a 600, 400
ou 200 ms apres la stimulation. Le nombre de saccades par participant était de 1’ordre de 200
pour la fenétre globale, 25 pour la fenétre 600, 15 pour la fenétre 400 et 10 pour la fenétre 200.
Environ 70% des fixations qui suivaient ces saccades avaient une durée supérieure a 160 ms ;
la disconjugaison n’a pas été examinée lors des fixations de durée inférieure a 160 ms.

8.3.3 Résultats

Caractéristiques temporelles de la lecture

Les lecteurs faisaient en moyenne 5.5 + 0.9 saccades de lecture vers la droite et 0.6 = 0.5
saccades régressives pour chaque ligne lue. Ces nombres étaient 1égérement plus importants
avec la stimulation du PPC droit ou gauche (5.7 £ 0.8 saccades vers la droite et 0.7 = 0.6
saccades régressives vers la gauche), mais cette augmentation n’était pas statistiquement
significative. La stimulation n’a pas eu d’effet sur le temps total de lecture ni sur la durée des
saccades. Par contre, la TMS a eu un effet local (fenétre 200 ms) et un effet global (fenétre
total) sur la durée des fixations. Elle a allongé la durée des fixations suivant les saccades
démarrant moins de 200 ms apres la stimulation (effet local). De 245 + 65 ms, la durée de
fixation passe a 319 £ 108 ms et 301 = 62 ms apres stimulation du PPC gauche et droit
respectivement. Cette augmentation est significative apres stimulation du PPC gauche. Au
contraire, quand on considére I’ensemble des fixations, la fixation est plus courte dans les
blocs avec TMS (effet global). Elle passe de 290 & 38 ms sans stimulation a 258 + 42 ms avec
la stimulation gauche et 261 + 32 ms avec la stimulation droite. Nous avons donc un résultat
hybride concernant les durées de fixation : la stimulation augmente localement les durées de
fixation, mais elle les diminue globalement, comme pour compenser.
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Amplitudes et asymétrie des saccades et fixations

Cette analyse concerne les saccades de lecture vers la droite et les fixations qui les suivent, de
durée supérieure a 160 ms. L’amplitude des saccades était de 3.2° = 0.5 et la valeur absolue
de glissement conjugué était de 0.18° £ 0.06° pendant les 160 premiéres millisecondes de
fixation. Ces valeurs, données pour la fenétre globale sans TMS, étaient similaires pour les
autres fenétres et n’étaient pas influencées par la TMS.

La disconjugaison était principalement divergente pendant la saccade (68% =+ 24%) et
convergente pendant la fixation (33% + 23%). Encore une fois, ni la fenétre temporelle, ni la
condition de TMS ne modifiait significativement ces données. Notons toutefois que ces
pourcentages dépendaient largement des lecteurs (de 0 a 100% selon le lecteur).

Au contraire, la stimulation a augmenté la disconjugaison des saccades et le glissement
disconjugué pendant les fixations qui suivaient. Sans TMS, la valeur absolue de la
disconjugaison était environ 0.17° £ 0.04°, celle du glissement disconjugué¢ pendant la
fixation était environ 0.14 + 0.05°. L’augmentation de la disconjugaison de la saccade était
significative apres stimulation du PPC droit dans la fenétre 600 ms ; la disconjugaison était
alors de 0.36° + 0.16°. Nous pensons que le nombre de saccades était insuffisant pour que
I’augmentation soit également significative dans les fenétres 400 ms et 200 ms.
L’augmentation du glissement disconjugué pendant la fixation était significative apres
stimulation du PPC droit dans les fenétres 600 ms, 400 ms et 200 ms, ainsi qu’apres
stimulation du PPC gauche dans la fenétre 200 ms ; le glissement était alors d’environ 0.22° +
0.11°.

Corrélation entre les disconjugaisons de la saccade et du glissement de fixation

Nous avons ensuite examiné si le glissement pendant la fixation pouvait réduire la disparité
causée par la disconjugaison de la saccade. Une telle compensation se traduirait par une
corrélation négative entre disconjugaison de la saccade et disconjugaison du glissement de
fixation. Dans la fenétre globale, la corrélation était significative pour la majorité des
participants dans I’ensemble des conditions TMS ; les fenétres 400 ms et 200 ms au contraire,
avaient trop peu de mouvements pour révéler des corrélations significatives. Dans la fenétre
600 ms, la corrélation était significative pour 6 participants sur 9 dans la condition sans TMS
et seulement pour 1 participant apres stimulation du PPC droit et 2 participants apres
stimulation du PPC gauche. Sans TMS, lors des 160 premicres millisecondes de fixation, le
glissement compense (méme partiellement) la disconjugaison de la saccade; cette
compensation est beaucoup plus rare apres stimulation du PPC droit et du PPC gauche.
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Figure 8.4. Effets de la TMS sur les saccades et fixations de lecture. A gauche : exemple de tracés pour un
participant dans les 3 conditions TMS. Pour I’analyse de la fenétre globale (en noir) toutes les saccades et
fixations sont considérées. Pour les fenétres de taille 600 ms (violet), 400 ms (vert) et 200 ms (bleu), la
disconjugaison est calculée pour les saccades commencant dans les fenétres temporelles indiquées, ainsi que les
160 premicres millisecondes des fixations qui les suivent. Les fixations plus courtes que 160 ms ne sont pas
examinées. La stimulation a lieu au temps t=0. Ces exemples ont été choisis afin d’observer plusieurs saccades
aprés la stimulation, mais celle-ci pouvait avoir lieu n’importe quand pendant la lecture d’une ligne. A droite :
moyenne de groupe pour la durée de fixation, pour la disconjugaison des saccades et du glissement pendant la
fixation. Le code couleur correspondant aux fenétres temporelles reste le méme. Les astérisques indiquent les
effets statistiquement significatifs de la TMS.
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8.3.4 Discussion
La TMS allonge la durée de fixation pendant la lecture

La présente étude montre que la stimulation a impulsion unique appliquée pendant la lecture
sur le PPC gauche allonge la durée de fixation, pour les fixations qui suivent immédiatement
la stimulation (fenétre 200 ms). La stimulation du PPC droit augmente également les durées,
mais [’augmentation n’est pas significative. Au contraire, quand I’ensemble des fixations est
considéré, la durée moyenne est raccourcie, comme pour compenser les fixations plus longues
apres les stimulations. Notons que malgré ces fixations plus courtes, la durée de lecture de
I’ensemble du texte n’a pas été modifiée.

Ces résultats vont dans le sens de I’é¢tude de Leff et al. (2001), dans laquelle une rTMS (10 Hz)
du PPC gauche, mais pas du PPC droit, augmentait le temps total de lecture : toutes les
saccades démarraient plus tard le long de la ligne de lecture. Yang et Kapoula (2004b) ont
montré que pour les saccades visuellement guidées vers des cibles isolées, la TMS a
impulsion unique du PPC gauche allonge les latences des saccades vers la droite. Kapoula et
al. (2004) ont montré que la TMS a impulsion unique du PPC droit allonge également les
latences des saccades vers la droite, quand la stimulation est appliquée dans une fenétre
temporelle particulicre, environ 110 ms avant le début de la saccade.

L’allongement de la durée de fixation apres stimulation du PPC gauche est donc bien
cohérente avec I’étude sur les saccades isolées (Yang et Kapoula 2004b) et avec I’étude sur la
lecture (Leff et al. 2001), méme si nous avons utilisé une stimulation a impulsion unique et
non une stimulation répétitive comme dans cette derniére étude. L’absence de prolongation
significative de la durée de fixation aprés stimulation du PPC droit dans la présente étude
pourrait s’expliquer par le fait que la stimulation n’a pas été en général appliquée dans la
bonne fenétre temporelle. Comme il n’y avait pas non plus d’effet aprés une stimulation
répétitive dans 1’étude de Leff et al. (2001), nous suggérons qu’en plus de sa spécificité
temporelle, I’implication du PPC droit dans le déclenchement des saccades vers la droite est
plus discréte pendant la lecture. Le PPC droit serait davantage impliqué dans le controle de la
coordination binoculaire (voir suite).

La TMS augmente la disconjugaison des saccades et des fixations

La stimulation du PPC droit ou gauche pendant la lecture augmente la disconjugaison des
saccades et des fixations. L’augmentation est significative aprés la stimulation du PPC droit
dans une large fenétre temporelle (600 ms). L’augmentation est significative apres stimulation
du PPC gauche dans une fenétre temporelle plus restreinte (200 ms).

Ces résultats sont cohérents avec ceux obtenus dans I’étude 3 concernant les saccades isolées.
La stimulation du PPC droit perturbait la coordination des saccades vers la droite et vers le
bas, alors que la stimulation du PPC gauche perturbait la coordination des saccades vers le bas
uniquement. Nous remarquons encore une fois que le PPC droit et le PPC gauche sont
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différemment impliqués dans le contréle oculomoteur. Cette différence se retrouve pour les
saccades isolées comme pour les saccades de lecture.

Cette étude apporte également un résultat totalement nouveau : la stimulation du PPC droit et
gauche perturbe le glissement post-saccadique disconjugué. L’implication du PPC droit est
plus importante, car elle s’étend au moins jusqu’a 600 ms apres la stimulation. Rappelons que
la stimulation a impulsion unique est supposée interférer avec 1’activité corticale engagée au
moment de la stimulation ; la perturbation peut durer jusqu’a 250 ms apres la stimulation
(Jahanshahi et Rothwell 2000). Un effet jusqu’a 600 ms peut signifier que le PPC droit est
impliqué dans la régulation de la coordination binoculaire de séquences de saccades durant au
moins 600 ms. Le PPC droit controlerait plusieurs fixations, tandis que le PPC gauche serait
plus impliqué dans la prochaine fixation.

Ce résultat nouveau est a contraster avec 1’absence d’effet de la stimulation, droite ou gauche,
sur les fixations post-saccadiques des saccades isolées (étude 3). Nous pensons que
I’implication du PPC dans la coordination binoculaire, en particulier du PPC droit (ispsilatéral
par rapport a la direction des saccades), est augmentée pendant la lecture. Cette suggestion est
cohérente avec les observations par IRMf de Grosbras et al. (2001), qui montrent une
activation spécifique du sillon occipito-pariétal pour les séquences de saccades sur-entrainées
(mélangeant saccades a droite et a gauche) par rapport aux séquences de saccades
nouvellement apprises.

La TMS perturbe la régulation de la coordination intra- et post-saccadique

La stimulation ne se contente pas d’augmenter la disconjugaison des saccades et du
glissement de la fixation post-saccadique : elle détériore le lien qui existe entre elles. Sans
stimulation, le glissement disconjugué, pendant les 160 premicres millisecondes de fixation,
réduit le défaut d’alignement des yeux créé par la disconjugaison de la saccade. La corrélation
négative entre disconjugaison intra- et post-saccadique disparait apres stimulation du PPC
droit et gauche. Le PPC ne contrdle alors plus correctement le lien entre les deux phénomenes.

En conclusion, cette étude montre que le contrdle moteur binoculaire pendant la lecture implique
des processus complexes. Le PPC est impliqué dans le maintien de I’alignement des yeux
pendant les saccades et fixations successives de la lecture. Il joue un réle majeur pour réduire
la disconjugaison transitoire de la saccade et permettre une fixation plus stable en profondeur.
Un petit défaut d’alignement peut néanmoins persister en fin de saccade. Celui-ci est alors
réduit par un glissement de fixation approprié. Tous ces mécanismes reposeraient sur le
controle de I’angle de vergence, faisant donc appel au systéme de vergence, couplé a celui de
la saccade. Ce couplage pourrait avoir lieu a de multiples niveaux. La présente étude montre
I’implication corticale dans ce couplage, car la perturbation du PPC, et en particulier du PPC
droit, perturbe I’ensemble de ces processus binoculaires. Nous détaillons ci-apres les
mécanismes hypothétiques impliqués dans le controle de la coordination binoculaire.



214 @ Controle de la coordination binoculaire des saccades et des fixations

8.4 Synthése des résultats sur la coordination binoculaire

8.4.1 Implication corticale dans la coordination binoculaire

La disconjugaison transitoire pendant les saccades pourrait étre causée par différentes
propriétés visco-¢lastiques des muscles co-activés pendant une saccade, par exemple, le droit
latéral d’un ceil et le droit médial de 1’autre ceil pour une saccade horizontale (Collewijn et al.
1988a, Zee et al. 1992). De plus, il peut exister un délai dans I’innervation des muscles. A
partir du noyau abducens, les motoneurones innervent directement le muscle droit latéral d’un
oeil, alors que les interneurones doivent contacter dans le noyau oculomoteur les

motoneurones qui innervent le muscle droit médial de I’autre ceil (Zee et al. 1992).

Nous avons cependant vu, dans le chapitre 3, que la coordination binoculaire s’améliorait
pendant 1’enfance (Fioravanti et al. 1995, Yang et Kapoula 2003) et qu’elle était adaptable a
I’age adulte (Bucci et al. 2003, Eggert et Kapoula 1995, Kapoula et al. 1995, van der Steen et
Bruno 1995). Les asymétries périphériques ne peuvent a elles seules expliquer 1’évolution et
I’adaptation de la coordination binoculaire. Il existerait un mécanisme d’apprentissage et de
régulation.

Ce mécanisme a €té perturbé par la TMS du PPC, particulierement du PPC droit, pendant des
taches de saccades isolées et pendant la lecture (études 3 et 5). Il y a donc une intervention
corticale dans la coordination binoculaire. L’asymétrie des saccades n’est pas une
conséquence passive des asymétries bas-niveau.

Une implication corticale avait été suggérée par Zhou et King (1997), qui ont observé que la
coordination était en grande partie perdue pendant le sommeil paradoxal. Selon ces auteurs,
les mouvements oculaires largement asymétriques pour les deux yeux résulteraient de
I’activation spontanée des structures sous-corticales, codant des signaux monoculaires. L’état
d’éveil serait nécessaire a 1’ajustement fin de la coordination binoculaire des saccades.

8.4.2 Indices pour ’implication de la vergence dans la coordination binoculaire

Nous supposons que le mécanisme d’apprentissage et de régulation de la coordination
binoculaire repose sur le systeme de vergence et son interaction permanente avec le systéme
de saccade. L’approche traditionnelle modulaire dans la recherche oculomotrice a isolé la
question de la coordination binoculaire de celle de I’interaction entre les systémes de saccade
et de vergence. Nous avons vu cependant, dans le chapitre 5, des indices discrets de signaux
de vergence pendant la saccade: signaux toniques dans la formation réticulée du
mésencéphale (Mays 1984) et signaux phasiques dans 1’aire adjacente au FEF dédiée a la
vergence (Gamlin et Yoon 2000). Davantage d’enregistrements des neurones de vergence
pendant les saccades seraient nécessaires pour caractériser entierement cette implication.
Nous avons également vu que des troubles de la coordination binoculaire, par exemple parmi
les enfants dyslexiques ou les enfants avec vertige sans probléme vestibulaire, étaient souvent
accompagnés de troubles de la vergence (pour une revue, voir Kapoula et al. 2008b).
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Une conception globale du comportement oculomoteur nous permettrait de considérer les
saccades sur un plan fronto-parall¢le, comme des mouvements dans 1’espace 3D. Le systeme
dans son intégrité serait activé et non le systeme de saccade isolément. Notons toutefois que
les signaux de vergence accompagnant les saccades « pures » seraient ¢laborés en 1’absence
d’erreur visuelle de vergence. Cette vergence pourrait reposer sur des mécanismes différents
de ceux concernant les déplacements naturels du regard en direction et en profondeur.
Néanmoins, nous suggérons que les circuits seraient les mémes : a partir d’expositions
répétées a des disparités binoculaires a la fin de la saccade, le systéme nerveux central
¢laborerait une commande de vergence nécessaire au maintien d’une bonne coordination.

8.4.3 Proposition de mécanismes

Les asymétries périphériques (muscles, innervation) sont bien responsables, en partie, des
saccades inégales pour les deux yeux. Cependant, pour compenser ces asymétries, un petit
signal de vergence est envoy¢é avec chaque saccade : la disconjugaison est ainsi réduite. Nous
parlerons donc de « saccade 3D », méme si aucun changement de vergence n’est requis.

Pendant la fixation, deux cas de figure peuvent se produire (étude 4). Si la vergence associée a
la saccade est correctement programmeée, elle masque les asymétries périphériques et a la fin
de la saccade, I’alignement des yeux est correct. Seul un mécanisme de maintien de 1’angle de
vergence doit étre activé. Si par contre la saccade se termine avec une disparité de fixation,
deux mécanismes au moins peuvent contribuer au rétablissement de 1’alignement des yeux :
un signal de vergence pré-programmé puis, dans un deuxiéme temps, une vergence stimulée
par la détection de la disparité binoculaire, jusqu’a 1’obtention de I’angle de vergence requis.
L’observation d’un glissement principalement binoculaire, ¢’est-a-dire équitablement réparti
entre les deux yeux, pendant la lecture (étude 4), est en faveur de ’hypotheése d’un signal de
vergence, agissant en début de fixation, principalement pendant les premieres 128
millisecondes.

Des mécanismes distincts pour le contrdle de la coordination binoculaire pendant les saccades
et les fixations sont compatibles avec des études précédentes. Par exemple, Bucci et al. (2002)
montrent que la chirurgie du strabisme diminue la disconjugaison de la saccade, mais pas
celle du glissement de fixation. Les mécanismes distincts seraient donc ajustables selon des
¢échelles temporelles différentes. L’ajustement de ces différents signaux repose sur des
mécanismes en temps réel et des mécanismes d’apprentissage a long terme, régulés a partir de
la détection de la disparité a différentes profondeurs a la fin de chaque saccade.

Le PPC pourrait étre un site important pour 1’élaboration de la vergence horizontale ou
verticale, utile pour le controle de la coordination binoculaire. En effet, le PPC est un
important site d’intégration multimodale (Bremmer et al. 2001) et un carrefour d’information
sensorielle et de signaux moteurs ou I’espace est codé a la fois en coordonnées rétiniennes et
extrarétiniennes (Sakata et al. 1980). De plus, les neurones dans 1’aire pariétale LIP
(équivalant au PEF chez le singe) encoderaient des signaux prémoteurs pour diriger le regard
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dans I’espace 3D (Gnadt et Mays 1995). Le PPC pourrait €tre associé au cervelet pour calibrer
les signaux binoculaires. Tous ces processus, reposant sur le PPC intact, seraient affectés par
la TMS du PPC. Enfin, les effets de la stimulation droite ou gauche sur la disconjugaison de
la saccade et sur la disconjugaison du glissement de fixation sont différents, révélant des
mécanismes distincts, bien qu’harmonisés, pour la coordination de la saccade et celle de la
fixation (études 3 et 5).

8.4.4 Role de la vergence dans la préparation des mouvements quotidiens

Cette intervention du systeme de vergence pendant les saccades serait tres utile dans la vie
quotidienne. En effet, la plupart des mouvements oculaires sont des combinaisons de saccades
et de vergences. Un signal de vergence associ¢ a chaque saccade pourrait préparer les
mouvements les plus fréquents, comme suggéré par Collewijn et al. (1988a). De méme, pour
les saccades verticales, un signal de vergence vertical, trés petit, pourrait préparer la
disconjugaison requise naturellement quand les cibles verticales sont proches et placées
latéralement. Ygge et Zee (1995) ont en effet suggéré qu’une disconjugaison pré-programmeée
permettrait dans ces cas d’obtenir des saccades verticales inégales pour les deux yeux.

D’autre part, la coordination des saccades horizontales et, dans une plus faible mesure, des
saccades verticales, peut étre rapidement adaptée a un nouvel environnement visuel (Eggert et
Kapoula 1995, van der Steen et Bruno 1995, Ygge et Zee 1995, Bucci et al. 2003). La rapidité
de cette adaptation s’expliquerait par le fait que les signaux de vergence sont déja
programmés : il suffit de les ajuster aux nouvelles conditions.

8.4.5 Implication pour les modéles d’interaction saccade-vergence

Nous nous sommes placés dans une perspective héritée de Helmoltz en affirmant que la
coordination binoculaire n’était pas innée et résultait d’un apprentissage et de mécanismes de
régulation. D’autre part, nous nous sommes placés dans une perspective héritée de Hering en
supposant que ces mécanismes reposaient sur le systéme de vergence.

Nous avons vu que les modeles de contrdle des mouvements 3D dissociaient la question de la
coordination binoculaire de celle de I’interaction entre les systémes de saccade et de vergence.
La coordination binoculaire est généralement reléguée a I’extréme périphérie du systéme
oculomoteur (appareil oculomoteur) et I’interaction saccade-vergence est modélisée au niveau
du systeme prémoteur (Zee et al. 1992, Busettini et Mays 2005b). Cependant, Busettini et
Mays (2005b) offre une perspective intéressante pour notre propos. Ils suggérent une
interaction multiplicative entre le signal phasique de saccade et une estimation de I’erreur de
vergence. Cette estimation serait construite a partir d’une boucle de rétroaction, qui pourrait
faire intervenir des aires corticales (boucle cortico-mesencéphalo-corticale). Ce modele
prévoit que le cortex joue un role dans l’interaction entre les systémes de saccade et de
vergence. Il peut donc tout aussi bien controler la petite commande de vergence, cette erreur
délibérée, non guidée par des signaux rétiniens, couplée avec toute commande de saccade. Le
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PPC pourrait jouer un réle critique dans 1’¢laboration et la coordination de ce signal de
vergence.

8.4.6 Coordination pendant la lecture

Une situation ou la coordination binoculaire est potentiellement trés importante est la lecture.
En effet, regarder une cible visuelle ne requiert pas nécessairement un effort de la part du
participant pour fusionner les deux images rétiniennes de la cible, bien que I’instruction dans
I’étude 3 était de regarder « précisément » les cibles. Pour la lecture en revanche, la
perception optimale d’un mot requiert la fusion, d’autant plus que dans nos expériences
(études 4 et 5), peu d’informations fop-down étaient disponibles, les textes étant largement
imprédictibles.

Les ¢études 4 et 5 nous ont permis d’obtenir une estimation de la qualité de la coordination
dans une tache quotidienne. La qualité de la coordination binoculaire est trés bonne pendant la
lecture, similaire a celle obtenue pour des saccades vers des cibles isolées de méme amplitude
(étude 4). D’autre part, la dégradation de la coordination apres stimulation du PPC droit ou
gauche n’a pas augmenté le temps total de lecture, bien que les fixations aient été¢ localement
plus longues aprés la stimulation (étude 5). Il est donc possible de tolérer, jusqu’a un certain
point, un défaut de coordination. L’implication éventuelle de mécanismes compensateurs
reste un champ a explorer.

La lecture est une activit¢ complexe. D’un point de vue oculomoteur, il s’agit d’une
succession de saccades visuellement guidées et pourtant hautement automatisées. Entre ces
saccades, des fixations permettent 1’analyse visuelle, I’intégration des informations
sémantiques et syntaxiques, ainsi que la préparation de la saccade suivante. Pourtant, malgré
la complexité de la lecture d’une part, son automatisation d’autre part, la coordination
binoculaire reste optimale, chez de jeunes adultes sains, sans probleme de vergence ni de
vision binoculaire. Notons toutefois une différence dans le controle de cette coordination :
pendant la lecture, le PPC (en particulier droit) serait davantage impliqué que pour les
saccades isolées. Nous y voyons une manifestation de I’apprentissage optimisé pour la lecture,
activité privilégiée dans notre société.
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9.1 Résumé des résultats expérimentaux

L’objectif de nos 5 études était d’apporter des preuves expérimentales aux hypothéses que
nous avons formulées dans le chapitre 5. Nous avons supposé¢ que les mouvements oculaires
¢taient tous des mouvements dans ’espace 3D. Ceci suppose que des signaux moteurs
préparant les changements du regard en direction et en profondeur sont préparés ensemble,
que ce soit pour des mouvements combinant saccade et vergence (les plus fréquents), des
vergences pures (rarement exécutées sans intrusion saccadique) ou des saccades pures
(comportant toujours, selon notre hypothése une composante de vergence).

Nous avons ainsi suggéré que l’interaction des systémes de saccade et de vergence est
continuellement activée et qu’elle a lieu a plusieurs niveaux, depuis les aires oculomotrices
corticales jusqu’aux structures sous-corticales. Cette interaction prendrait en compte a la fois
des aspects temporels, permettant un déclenchement concerté des composantes de saccade et
de vergence lors des mouvements combinés, et des aspects dynamiques, permettant
I’accélération de la vergence par la saccade mais aussi I’optimisation de la coordination des
saccades. Ce chapitre résume les principaux résultats expérimentaux qui soutiennent ces
hypotheses et leurs implications.

9.1.1 Le déclenchement des saccades et de la divergence est concerté

Les premicres observations de Yarbus (1967) lui avait permis de proposer que lors des
mouvements combinés, la vergence était initiée en premier, puis avait lieu la saccade rapide et
enfin le mouvement se terminait par la vergence résiduelle. Depuis, il a été découvert, comme
nous 1’avons vu dans le chapitre 2, que la majeure partie de la vergence avait lieu pendant la
saccade et que la vergence devenait plus rapide qu'une vergence isolée. Cette observation a
relancé la controverse qui avait opposé Helmoltz et Hering sur la nature du controle
oculomoteur, monoculaire ou binoculaire. De nombreuses études, a travers 1’examen des
parametres neuronaux et comportementaux dynamiques et des modeles, ont alors tenté de
résoudre ce probléme. Le probléme de I’initiation des composantes de saccade et de vergence
a comparativement re¢u beaucoup moins d’attention.

Or, pour qu’il y ait interaction dynamique, il faut que les deux composantes soient, du moins
en partie, exécutées simultanément. Avoir une vision exhaustive de I’interaction saccade-
vergence nécessite donc de s’intéresser aux parameétres temporels d’initiation des
composantes.

Les composantes de saccade et de vergence des mouvements combinés ne sont pas toujours
initiées en méme temps. Cependant 1’étude 1 a montré que les initiations des composantes
n’étaient pas indépendantes 1’'une de 1’autre. Lorsqu’elles sont isolées, les latences des
saccades horizontales sont plus courtes que celles des saccades verticales ; en revanche,
combinées avec une divergence, les saccades horizontales perdent leur avantage. Le
mouvement est plus complexe ; le déclenchement des saccades doit également s’harmoniser



Discussion générale : contrdle oculomoteur dans I’espace 3D @ 221

avec celui de la divergence. En effet, lors des mouvements combinés, les latences des
saccades et de la divergence sont bien corrélées. Comme la dynamique de la saccade est plus
rapide et qu’elle accélére la vergence, il n’y a que peu d’intérét a initier d’abord la
composante de saccade : c’était effectivement le mode d’initiation le moins fréquent. Il est
beaucoup plus intéressant d’initier d’abord la vergence ou d’initier simultanément les deux
composantes, ce qui ¢était le cas dans I’étude 1.

Nous sommes en fait allés plus loin en tentant de dissocier les deux composantes : la
divergence était toujours prédictible, alors que la saccade était imprédictible. La corrélation
des latences des deux composantes, lorsque les mouvements étaient visuellement guidés, ont
résisté a cette dissociation. Il existait des cas ou la divergence était initiée prématurément :
dans ce cas, soit I’initiation de la saccade était également prématurée, soit elle était plus
tardive. Quel que soit le déclenchement, visuellement guidé ou prématuré, il y a toujours une
influence mutuelle entre la divergence et la saccade.

Le substrat cortical de cette influence mutuelle a ét¢ examiné dans 1’étude 2. Cette étude
utilise la méthode de la TMS et vient compléter des études précédentes du laboratoire IRIS.
Les ¢études précédentes avaient montré que la stimulation du PPC droit augmentait la latence
de I’ensemble des mouvements horizontaux : saccade, vergence et mouvements combingés.
Quand il s’agissait de mouvements combinés, I’augmentation était similaire pour les deux
composantes. La stimulation du PPC gauche augmentait la latence des saccades vers la droite,
de la convergence et des combinaisons de saccades vers la droite et de convergence. Ces
études portaient sur des mouvements entierement imprédictibles. Dans 1’étude 2 de cette these,
la divergence était prédictible : la TMS du PPC n’avait alors plus d’effet sur les mouvements
combinés. Nous avons suppos¢ que le déclenchement de la divergence prédictible était,
comme pour les saccades prédictibles, pris en charge par les aires frontales. La saccade
imprédictible était retardée par la TMS seulement lorsqu’elle était isolée ; combinée avec une
divergence prédictible, sa latence n’était pas modifiée par la perturbation du PPC. Cette
observation est en accord avec notre hypothése d’un mécanisme commun pour I’initiation des
deux composantes : les mémes aires corticales, pariétales ou frontales, déclenchent la saccade,
horizontale ou verticale, et la divergence.

I1 était important d’étudier ces mouvements combinés, car ce sont les mouvements les plus
naturellement réalisés dans la vie quotidienne. Il ne s’agit pas de deux composantes qui se
superposent aléatoirement pour interagir dynamiquement : depuis le cortex, il y a une
concertation pour leur déclenchement. Le systéme nerveux central ne prépare pas des
mouvements isolés de saccade ou de vergence : les composantes sont préparées en méme
temps et déclenchées en méme temps. Le temps de traitement jusqu’a 1’appareil oculomoteur,
différent pour les composantes de direction et de profondeur, pourrait rendre compte du fait
que les latences ne sont pas parfaitement synchronisées. Enfin, méme lorsque les deux
composantes sont déclenchées avec un délai I'une par rapport a I’autre, un programme
d’ensemble est encore suggéré. Les ¢tudes 1 et 2 sont donc en faveur d’un déclenchement
tridimensionnel au niveau cortical.
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9.1.2 La coordination binoculaire des saccades est optimisée

Le chapitre 3 a examiné de manicre extensive 1’asymétrie des saccades, que nous avons
appelée disconjugaison. Considérée la plupart du temps comme une imperfection du systéme
oculomoteur, la disconjugaison a néanmoins fait couler beaucoup d’encre. En effet, on s’est
apercu qu’elle évoluait au cours de la vie : cette imperfection diminue pendant I’enfance, mais
reste modifiable a 1’age adulte. Il était donc important d’en connaitre les mécanismes. Nnous
avons vu dans le chapitre 4 que la recherche dédi¢e a la lecture s’intéresse de plus en plus a
cette petite imperfection, car les yeux peuvent ne pas tre parfaitement alignés sur la méme
lettre dans le mot fixé. Plutot que de mesurer les disparités de fixation a des moments isolés,
notre approche s’est concentrée sur la caractérisation de 1’aspect moteur de la coordination
binoculaire et sur la compréhension de ses mécanismes.

L’étude 3 sur les saccades vers des cibles isolées a montré pour la premicre fois que la
disconjugaison n’était pas seulement le résultat d’asymétries périphériques. En effet, la TMS
du PPC a pu modifier la coordination des saccades. La loi de Hering d’égale innervation pour
les deux yeux réside donc en partie dans le cortex. Il ne suffit pas d’envoyer le méme signal
aux deux yeux, il faut aussi corriger les petites asymétries périphériques : le PPC élabore sans
doute une commande de vergence. Cette commande de vergence est ajustée pendant
I’enfance : des expositions répétées a des disparités binoculaires a la fin de la saccade stimule
un apprentissage lent pendant I’enfance, mais aussi a 1’age adulte si nécessaire. Le PPC, sans
doute en interaction avec des structures sous-corticales comme le cervelet, joue un role crucial
dans I’¢laboration et la régulation de cette petite commande de vergence.

L’étude 4 sur la lecture a décrit en détail la qualité de la coordination motrice binoculaire. Elle
a montré que la coordination était de qualité, du moins chez de jeunes adultes sains avec des
capacités normales de vergence et une bonne vision binoculaire. Plusieurs mécanismes sont
possibles. Si la disconjugaison des saccades est minimale, le glissement disconjugué pendant
la fixation post-saccadique sera également minimal, puisqu’il s’agit de conserver 1’angle de
vergence, trés peu modifié par la saccade. A ’inverse, si la disconjugaison de la saccade est
un peu plus importante, le glissement disconjugué pendant la fixation sera souvent également
un peu plus important et compensera la disconjugaison de la saccade. Le glissement
disconjugué s’observe pendant les 128 premicres millisecondes de fixation, mais sa plus
grande partie se réalise avant les 50 premieres millisecondes. Cette étude a souligné
I’importance d’examiner 1’évolution de la coordination pendant la saccade et la fixation, car
des mesures de la disparité de fixation a des instants isolés conduisent a estimer la disparité a
des moments ou I’angle de vergence peut évoluer rapidement. Nous avons également souligné
I’importance de 1’dge et de la qualité de la vision binoculaire afin d’observer la coordination
optimale que le systéme oculomoteur peut atteindre.

L’étude 5, comme 1’étude 3, s’est intéressée aux mécanismes corticaux de la coordination,
cette fois-ci pendant la lecture. Deux résultats nouveaux sont a souligner par rapport aux
mécanismes des saccades vers des cibles isolées. Premi¢rement, la TMS du PPC a augmenté
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le glissement post-saccadique disconjugué, montrant que celui-ci €tait probablement sous le
controle d’un mécanisme de vergence commandé par le PPC. Deuxiémement, le PPC droit
¢était impliqué dans le contréle binoculaire de plusieurs saccades et fixations. Les séquences
de saccades sont plus complexes que les simples saccades vers des cibles isolées, d’autre part
elles sont automatisées. Le PPC programmerait donc la coordination de toute la séquence de
saccades et de fixations, plutot que celle du prochain mouvement uniquement. Il s’agit donc
d’un processus oculomoteur complexe, impliquant un programme moteur binoculaire a
moyen terme. Encore une fois, I’obtention d’une coordination de qualité est sous le contrdle
d’un apprentissage lent ; des signaux de vergence sans cesse calibrés sont ¢laborés, afin de
conserver des disparités binoculaires négligeables.

Ainsi, les études 3 a 5 ont permis de montrer que le contrdle de la coordination motrice
binoculaire des saccades et fixations ¢était optimisé, du moins chez les jeunes adultes sains.
Cette optimisation repose en partie sur I’implication active du PPC, orchestrant les saccades et
fixations que nous qualifierons de tridimensionnelles.
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9.2 Conséquences théoriques sur la conception de I’oculomotricité

La partie expérimentale de cette theése était concentrée sur deux aspects du contrdle
oculomoteur : le déclenchement des saccades et des vergences et la coordination binoculaire
des saccades. A présent, nous élargissons la portée de nos résultats au contrdle oculomoteur
en général, en revenant sur les questions que nous avons discutées dans la partie théorique.

9.2.1 Débat Hering/Helmoltz

Le débat opposant controle monoculaire (Helmoltz) et binoculaire (Hering) n’est pas encore
résolu. Notre conviction est que des signaux monoculaires peuvent exister au niveau des
neurones individuels, mais que le codage par population est essentiellement binoculaire. Des
¢tudes d’¢lectrophysiologie et de comportement, ainsi que de nouveaux modeles prenant en
compte la tridimensionnalité de 1’ensemble des mouvements oculaires, permettront de
trancher sur la complexité du controle oculomoteur.

Nous penchons donc pour une obéissance globale a la loi de Hering. Les deux yeux agissent
comme un couple recevant une commande binoculaire préparée par le systeme nerveux
central. Cette commande est néanmoins complexe, imbriquant commandes pour des
changements du regard en direction et en profondeur. Au plan cortical, les signaux
oculomoteurs seraient donc tridimensionnels ; tout au long des circuits oculomoteurs jusqu’au
circuit prémoteur, les populations des neurones de saccade et de vergence interagiraient de
facon complexe.

Le systéme nerveux central a, a chaque instant, un probléme 3D a résoudre : il est plus
économique d’utiliser un ensemble de commandes de saccade et de vergence, en interaction
permanence, plutot que des combinaisons de systeémes saccadiques monoculaires a réguler
pour atteindre 1’objectif, en addition d’un systéme de vergence lente. La commande complexe
du couple des deux yeux est ainsi plus efficace que la commande de chaque ceil individuel et
utilise I’ensemble du réseau cortical et sous-cortical.

Un tel fonctionnement est le résultat d’un apprentissage naturel, permettant la construction
d’un navigateur binoculaire complexe et efficace, du moins chez la personne ayant connu un
développement visuomoteur binoculaire normal, c’est-a-dire sans strabisme ni défaut latent
d’alignement des yeux, avec une bonne acuité visuelle pour les deux yeux et une vision
binoculaire normale. Ce systéme de contréle est maintenu tout au long de la vie grace a des
mécanismes d’adaptation régulatrice interne.

9.2.2 Vers une approche plus globale

Un autre apport de cette thése est d’avoir suggéré que limiter artificiellement le regard dans
un plan fronto-paralléle, comme lors de la lecture ou le travail sur un écran d’ordinateur, ne
signifie pas que le systéme nerveux central coupe son fonctionnement d’ensemble de systéme
3D. En effet, le systéme oculomoteur a naturellement évolué pour nous permettre de déplacer
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rapidement notre regard dans I’espace 3D. L’évolution technologique récente nous a amené a
travailler de plus en plus en 2D. Ces plans sont rarement isovergents et nous pouvons changer
régulierement notre distance de travail : le contrdle en profondeur est donc toujours nécessaire.
D’autre part, méme si les changements requis de 1’angle de vergence sont minimaux,
considérer que seul le systéme saccadique est activé est une simplification trompeuse. Nous
n’avons pas besoin d’inventer un nouveau substrat physiologique pour I’exploration de
I’espace quasi 2D : le systéme nerveux central utilise le méme substrat physiologique que
pour I’exploration de 1’espace 3D. La confrontation avec un plan fronto-parall¢le se ferait par
une régulation subtile de la composante de profondeur de fagon a rester dans le plan d’intérét.

Pour analogie, nous noterons le couplage existant entre les yeux et la téte pour 1’orientation du
regard dans DI’espace. Méme quand la téte est maintenue fixe, des signaux corrélés au
déplacement des yeux sont envoyés aux muscles du cou (André-Deshays et al. 1991). De la
méme facon, le systéme nerveux central envoie toujours une commande 3D, méme si le
mouvement effectif des yeux est principalement bidimensionnel.
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9.3 Perspectives

Cette theése avait pour objectif principal de répondre aux questions théoriques concernant les
mécanismes de la coordination binoculaire dans 1’espace 3D. D’autres études seront
nécessaires afin de confirmer toutes nos hypothéses; nous présentons les perspectives
méthodologiques futures qui pourront contribuer a un avancement théorique. Cette thése peut
¢galement servir de support préliminaire pour une meilleure prise en charge de patients
souffrant de troubles de la coordination ; nous mentionnons pour terminer les conséquences
cliniques de notre travail.

9.3.1 Méthodologie pour la confirmation de cette thése

La TMS est une méthode tres utile en neurosciences cognitives. En effet, elle permet chez
I’Homme d’avoir acceés aux mécanismes qui sous-tendent un comportement particulier. Les
méthodes traditionnelles d’imagerie sont utiles pour démontrer I’activation d’un réseau lors
d’une tache. Cependant, avec les méthodes d’imagerie, 1’implication d’'une méme aire
corticale dans le déclenchement des saccades et des vergences lors des mouvements combinés
et ’implication corticale dans la coordination binoculaire seraient masquées par de nombreux
autres phénomenes. Les études de patients atteints de 1ésions corticales sont d’un trés grand
intérét, mais la plasticit¢ du cerveau permet a d’autres aires de prendre en charge un
comportement initialement contrdlé par I’aire l1ésée.

Les résultats de nos travaux sont en faveur de I’hypothése que nous avons formulée, c’est-a-
dire I’hypothése d’un controle oculomoteur tridimensionnel depuis le cortex. Nous espérons
que dans I’avenir, d’autres études rendront visible la complexité du contréle oculomoteur 3D.
La méthode de stimulation magnétique transcranienne pourra étre utilisée afin de révéler
I’implication corticale dans les phénoménes d’adaptation binoculaire. La confirmation de
notre hypotheése pourra ¢également venir d’études réalisées avec d’autres méthodes des
neurosciences cognitives. L’¢lectrophysiologie chez I’animal permettra peut-€tre de confirmer
I’existence de signaux de vergence couplé avec la saccade. Chez ’Homme, 1’évolution des
méthodes d’imagerie cérébrale, capable de mettre en évidence les réseaux corticaux et sous-
corticaux et leur dynamique, permettra peut-étre de mettre en évidence le couplage multi-
niveaux permanent des systémes de saccade et de vergence. Enfin, des études chez les
patients, axés sur 1’adaptation de la coordination, seront peut-Etre susceptibles de mettre en
évidence les aires essentielles a la calibration permanente des signaux oculomoteurs. Nous
espérons que les limites technologiques et surtout 1’approche segmentaire visant a isoler
direction et profondeur des mouvements oculaires seront rapidement dépassées.

9.3.2 Réadaptation chez les patients

Dans le chapitre 3, nous avons vu que de nombreuses pathologies perturbent la coordination
binoculaire (strabisme, atteintes du cervelet). Des défauts de coordination sont également
associés a des troubles fonctionnels (dyslexie, vertige et céphalées). De plus, le travail
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prolongé en vision proche dans nos sociétés perturbe le fonctionnement de la vergence et par
conséquent la coordination binoculaire de la saccade. Ces troubles sont généralement peu ou
mal détectés, bien qu’ils puissent étre trés génants pour une vision binoculaire de qualité.
Rappelons que des troubles de la vision binoculaire peuvent ralentir la perception, solliciter de
facon importante I’effort fusionnel, sans doute responsable de fatigue visuelle, ou encore
géner la perception des distances et de la profondeur. De nouvelles ¢études alliant
I’oculomotricité et la psychophysique permettront sans doute d’établir le lien entre le contrdle
de la binocularité motrice et ses conséquences physiologiques sur la perception.

Nous soulignons ici I’'importance de détecter ces troubles et de rééduquer ces patients. La
rééducation orthoptique actuelle sollicite le systéeme de vergence, divergence et convergence,
en vision proche et en vision lointaine. Elle est, a ce titre, trés importante pour retrouver une
vision binoculaire rapidement apres les déplacements du regard. Cependant, cette rééducation
est actuellement basée sur des mesures subjectives, la morphologie des mouvements n’étant
pas enregistrée. Cette thése apporte des fondements théoriques et expérimentaux pour
développer des outils objectifs de rééducation de la vergence. Une stimulation du regard dans
I’ensemble de 1’espace 3D pourra également étre utile afin de permettre a la plasticité¢ du
cerveau de calibrer correctement les signaux tridimensionnels.
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Conclusion

Notre thése est centrée sur la coordination binoculaire des mouvements dans 1’espace 3D.
Nous avons examiné les mouvements qui permettent le déplacement du regard en direction et
en profondeur, de facon a aligner les axes optiques des deux yeux sur un objet d’intérét. Ces
mouvements sont contrélés par deux systémes distincts, celui de la saccade et celui de la
vergence, systémes qui sont en interaction dynamique. Nous avons fait ’hypothése que cette
interaction était réalisée a de multiples niveaux des aires oculomotrices depuis le cortex
jusqu’aux noyaux prémoteurs. Cette interaction concerne les parameétres dynamiques des
mouvements combinés. Nous avons suggéré qu’elle permettait en outre une concertation pour
le déclenchement des composantes de saccade et de vergence lors des mouvements combinés
ainsi qu’une régulation de la coordination binoculaire des saccades réalisées sur un plan
fronto-paralléle.

La méthode de stimulation magnétique transcranienne est d’un grand intérét pour 1’étude de
ces mécanismes d’interaction. Au sein d’un réseau étendu d’aires oculomotrices, participant a
la régulation de nombreux paramétres des mouvements, la stimulation du cortex pariétal
postérieur a permis de préciser certains roles du cortex postérieur pariétal. Il est ainsi impliqué
dans le déclenchement des mouvements imprédictibles, mais non des mouvements
partiellement prédictibles, suggérant que les mémes aires corticales, pariétales ou frontales,
prennent toujours en charge le déclenchement de la saccade et de la vergence lors des
mouvements combinés. D’autre part, la stimulation du cortex pariétal postérieur a montré que
celui-ci était activement impliqué dans le contrdle de la coordination binoculaire des saccades
et des fixations, que ce soit pour une tache simple de saccades visuellement guidées vers des
cibles lumineuses ou pour une tache plus complexe de lecture. Les asymétries droite/gauche
démontrent la latéralisation de la spécialisation du cortex pariétal postérieur pour certaines
directions et pour un controle de la coordination immédiat ou a moyen terme. Ainsi, pour la
premiére fois, nous montrons qu’il existe une implication corticale dans la coordination
motrice binoculaire, implication qui devra étre intégrée dans les futurs modeles de la
coordination oculomotrice.

Nous soulignons également I’intérét du couplage de la méthodologie de la stimulation
magnétique transcranienne et de 1’é¢tude des parametres fins en oculomotricité. Elle est
susceptible d’intéresser d’autres communautés scientifiques, comme la communauté de
recherche sur la lecture. Nous espérons que les modeles futurs de la lecture prendront en
compte les réseaux corticaux et sous-corticaux impliqués dans le controle oculomoteur et dans
le contrdle cognitif, abandonnant une vision modulaire du fonctionnement cérébral au profit
d’une description de réseaux coopérant pour un comportement efficace.

Nous avons abordé des questions théoriques, mais les liens avec les études cliniques sont
importants. Ce sont les études cliniques chez les patients et dans les cas de troubles
fonctionnels qui ont révélé que la coordination binoculaire était sous controle adaptatif
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permanent et qu’elle était liée au bon fonctionnement du systéme de vergence, jetant les bases
du présent travail. A I’inverse, I’existence d’une implication corticale dans une interaction
permanente entre systéme de saccade et de vergence suggére I’existence d’une plasticité
cérébrale a davantage exploiter pour la rééducation des patients.

Enfin, une question sous-jacente concerne la perception binoculaire. Les liens entre
coordination motrice et qualit¢ de la perception, non seulement pour une vision unie des
cibles d’intérét mais plus largement pour la vision tridimensionnelle, devront encore étre
explorés. Tout un domaine de recherche, alliant perception et action, s’ouvre pour
I’exploration de divers phénomenes, tels la perception de la profondeur, I’émergence de
perception stable ou bi-stable dans un environnement visuel riche, ou encore le plaisir
esthétique face a la profondeur picturale (Kapoula et al. 2009).
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