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Chapitre 1

Introduction — Cadre Théorique

1. Préambule a I'étude sur la vision active

Le monde dans lequel nous évoluons est composéonhraux objets que nous
percevons a l'aide de nos différents sens. Gramsra vue, il nous est possible de déterminer
les caractéristiques d’'un objet telles que sa forsaetaille, sa couleur, sa position, nous
permettant ainsi d’interagir avec celui-ci en prigdat un comportement adapté a ce que nous
percevons. Bien que nous ayons l'impression de@otraiter tout notre champ visuel en une
seule et unique fois, en reéalité, nous serions Imeapables de traiter l'intégralité et la
complexité d’'une scene visuelle, si nous ne powlmuger nos yeux.

L’organe sensoriel par lequel transitent les infations visuelles afin qu’elles
puissent étre traitées par notre cerveau estil@eréffin de traiter correctement une scene
visuelle, I'on doit amener successivement les diffés objets composant cette scene au
centre de la rétine, située au fond de I'ceil. Letreede la rétine, appelé « fovéa » est une
petite zone (d’environ 1.5 mm de diametre), au amvede laquelle les cellules, ou
photorécepteurs, ont une forte résolution et pganetine bonne acuité visuelle. Si les yeux
n‘amenent pas l'information sur cette zone, nousrees incapables de voir de facon précise
et détaillée 'ensemble des éléments qui compadsesténe, et comme illustré a la Figure

1.1., nous sommes incapables de lire une phrase.

fixation point

Around the fixation point only forr to five letters are seen with 100% acuity.

— T TR TeEToT Tt andy four to fue == me === L S =Enn

I ——
7521008 75%
Acuity

Fig. 1.1 lllustration de la notion d’'une meilleure acuitéwelle au point fixé lors de la lecture d’'une
phrase. Source : Hunziker (2006)

Ceci explique pourquoi lorsque nous lisons un tektesque nous regardons un
tableau ou méme lorsque nous préparons notre eaf@tin, nos yeux bougent sans cesse, et

ce en moyenne toutes les 200 & 300 millisecondes!M®uvements, sont les plus communs
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et les plus rapides, ils sont appelés « saccadésont executés jusqu’a 10 000 fois par jour.
Chague saccade est suivie d'un temps d'arrét, éppedtion, durant lequel de nouvelles

informations sont acquises, comme illustré a lafad..2.

Fig. 1.2.lllustration de saccades et de fixations lors d'téiche d’exploration libre de scene visuelle.
Source : Yarbus (1967).

La nature de la tache influence les caractérissiqless mouvements saccadiques. Un
résumé de la durée de fixation moyenne ainsi quéadplitude des saccades oculaires lors
de taches de lecture, de recherche visuelle eedetion de scene est présenté au tableau 1.
On constate la grande variabilité de ces mesuree s différentes taches, tant au niveau
temporel que spatial. La durée des fixations etfiitude des saccades varient aussi de fagon
importante selon le texte ou I'image présenté(egriindividuellement mais également intra-
individuellement (pour une revue voir Rayner, 1998gtte variabilité amene a s’interroger
sur la nature et la variété des différents procesgui peuvent influencer une méme

commande motrice.



Lecture silencieuse 225 2 (8-9 lettres)

Lecture a haute voix 275 1,5 (6-7 lettres)
Perception de scene 330 4
Recherche visuelle 275 3

Tableau 1: Durée moyenne des fixations (ms) et taille moygemes saccades (degrés) dans
différentes taches oculomotrices. Source : Rayt9g)

Au cours de ces dernieres décennies, I'étude desenments oculaires a connu une
véritable expansion dans un certain nombre de dwsaie recherche. Dans le domaine de la
psychologie, et plus particulierement en scienaamitives, les chercheurs ont étudié les
saccades oculaires afin de mettre en évidence a@balyser les processus visuels,
oculomoteurs et cognitifs sous-jacents au guidagdaoe dans une variété de taches. L'une
de celles-ci est la lecture de texte et c’est ld'aik dans ce cadre qu’Emile Javal, a la fin du
19 siécle, découvrit que les yeux effectuent des raments rapides interrompus de pause,
et qu'il les qualifia de « saccades ». La lectwteddudiée aussi bien dans des taches de lecture
naturelle que dans des taches de lecture simglifiéeun (ou plusieurs) mot(s) isolé(s) est
(sont) présenté(s) en fovéa ou en périphérie. t&tde la lecture a permis de mettre en
évidence de nombreux effets liés par exemple arigueur des mots ou leur fréquence
d’occurrence dans la langue, ainsi que certainoEEesSSuUS vViSuo-moteurs sous-jacents aux
déplacements du regard dans un texte. Néanmoiesreste a I'heure actuelle sujet d’'un

grand nombre de questionnements et de rechercbesype revue, voir Vitu, 2007).

Une autre tache et par conséquent un autre chaétpdd’ concerne la recherche
visuelle gisual search et I'étude des relations entre les déplacemeatidattention visuelle
et le balayage actif de I'environnement visuel dienbut de repérer un objet particulier (ou
cible) parmi d’autres objets (distracteurs). Laglés classiques de recherche visuelle utilisent
des objets simples, différant par leur forme, letientation ou leur couleur, mais d'autres
scenes plus complexes peuvent aussi étre utiliSssstaches ont pour objectif d’évaluer la
prise d'information, l'attention visuelle et lesitements cognitifs impliqués lors de la



recherche d'information et la programmation sacpaali Elles ont permis entre autre de
mieux caractériser les propriétés visuelles destshjui influencent les déplacements des

yeux sur une scene visuelle (pour une revue, vVoall&y & Gilchrist, 2003).

La recherche d’information et I'exploration visweBont des comportements que nous
réalisons au quotidien, et de nombreuses étudssrdeaussi intéressées a I'exploration libre
de scénes visuelles. Le but de I'étude des saccerploratoires est de formuler des
hypothéses sur les traitements visuels sous-jaeengsiidage oculaire ainsi que les intentions
des individus en fonction de l'intérét porté auifalents objets. Ces saccades peuvent étre
examinées tant en situations réelles, comme pang@eelors de I'exploration des rayons
alimentaires au supermarché (Vikstrom, 2009) os tt& la visite d’'un musée (Fukuda et al.,
2009), qu’en laboratoire lors du visionnement deleaux, photos, et méme, a I'heure

actuelle, de pages web (Chanceaux, Guérin-Dugugaire & Baccino, 2009).

Les mouvements oculaires ont aussi fait I'objehdmbreuses études dans le domaine
de la neurobiologie et de la neurophysiologie. Atipal’études anatomiques et d’études
utilisant différentes mesures et techniques coniemedgistrement de I'activité des neurones,
les stimulations électriques, l'activation et I'cteyation pharmacologiques de certaines
structures chez le singe ainsi que d’autres mamesiféles chercheurs ont étudié les
mécanismes et substrats heuronaux sous-jacentstrdle oculomoteur, et en particulier a la
programmation des saccades. De nombreux travaupaordilleurs été menés a l'intersection
entre la psychologie et les neurosciences, aficatactériser le comportement saccadique
dans des situations visuelles simplifiées et fl@reen entre la recherche chez I'animal et chez
’homme. L'étude de la relation entre les traitetsevisuels, les traitements cognitifs et la
programmation oculomotrice est I'une des approcheslomaine de la vision, plus connue
sous le nom de «vision active », proposé par kindt Gilchrist (2003). Le domaine de la
vision active souligne I'importance des mouvemeantslaires dans la perception visuelle.
Elle pose les questions de « quand » et « ou ydes vont exécuter un mouvement, et sur
guelle(s) base(s), mais s’intéresse égalemenpbatdfication oculomotrice proprement dite,
c’est-a-dire aux opérations corticales et souseades qui permettent I'envoi d'une
commande motrice appropriée. Ces questions ontatiaplus d’intérét qu’a I'heure actuelle,
on connait bon nombre des aires et structurescat@s concourant a la planification
oculomotrice, ce qui permet donc d’étudier plusctiement quels en sont les mécanismes
sous-jacents. En particulier, les études électrsiplogiques chez le primate non humain, le

chat mais également le rat ont montré qu’en stiniydaécisément certaines zones liées a la
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production saccadique, telles que le colliculusesigpir, les mouvements oculaires pouvaient
étre affectés. Par ailleurs, ces stimulations @émgph des présentations visuelles simultanées
ont montré le lien qu’il y avait entre la répaditi des stimulations visuelles et la répartition

des populations neuronales codant pour ces stiiongat

Les études comportementales réalisées dans ce mgumbsent sur des paradigmes
expérimentaux prototypiques permettant de mesesepiopriétés des saccades et d’étudier
finement les mécanismes sous-jacents a I'actiwtéxdtion et la programmation saccadique.
lls reposent généralement sur une tache de visasbte dans laquelle le participant doit
déplacer ses yeux le plus rapidement et/ou lepiésisément possible vers une cible visuelle
périphérique, tandis que la stimulation visuelleisppu moins complexe, et la séquence des
événements visuels sont manipulées. Dans ces garesli I'étude de la latence des saccades
(ou délai entre la présentation d’'un stimulus ciitide déclenchement de la saccade) et de
leur métrique (ou précision) précisent les difféesnétapes de programmation des saccades,
et en liaison avec les données neurophysiologiqimsent éventuellement des indications
sur les différents circuits neuronaux impliquésniwe nous le verrons dans ce travail de
these, ces travaux ont permis de mettre en évidesrtains phénomenes robustes, dont les
bases neurales et les mécanismes sous-jacents&mminoins encore I'objet de controverses.
Parmi ceux-ci, on peut citer I'effet globablpbal Effecy ou la tendance du regard a se
déplacer systématiguement vers une position intiaité entre deux objets visuels
spatialement proches et présentés simultanémeréaphérie (Coren & Hoenig, 1972;
Findlay, 1982; Deubel, Wolf & Hauske, 1984). On fpaussi évoquer 'effet des distracteurs
éloignés(Remote Distractor Effectyjui est 'augmentation de la latence des saccades
une cible périphérique lorsque celle-ci est pré&segtmultanément avec un distracteur fovéal
ou distant (Lévy-Schoen, 1969; Walker, Deubel, &ater & Findlay, 1997).

Malgré la complexité des scénes visuelles a tratesi que les limites liées aux
caractéristiques physiques de notre organe visiels parvenons a traiter des multitudes
d’'informations au cours d’une fixation, et cellessat toutes potentiellement une influence
sur nos mouvements oculaires. Selon les conceptiomsnunes dans le domaine, ce serait
tout d’abord les processus précoces, de bas nilieawu traitement des propriétés physiques
de la stimulation, qui détermineraient les paraaseties saccades. Ces processus formeraient
la base pour des traitements plus avancés, didudehaut niveau, et faisant intervenir des
facteurs cognitifs. Les phénoménes d’effet glohaleedistracteur éloigné évoqués ci-dessus



refletent principalement des processus de bas uivben qu'étant sujets aussi a des

modulations de plus haut niveau.

Ce travail de thése s'’inscrivait dans le cadre @s derniéres recherches, a
l'intersection entre la psychologie et les neuresces. Il portait sur I'étude des propriétés du
systeme saccadique et constituait une premiéreealpgy bas niveau, de I'étude des processus
sous-jacents au guidage oculaire dans des scénedles complexes. Plus particulierement,
il se focalisait sur I'étude des propriétés dexades chez 'homme lors d’une tache de visée
d’un objet cible, présenté de facon isolée ou agamnée d’'un stimulus distracteur a ignorer.
Le but était d’étudier les processus qui favoriskendéclenchement d’une saccade a un
moment donné apres I'apparition d’'une cible, etentrainent les yeux a une position plut6t
gu’a une autre dans le champ visuel, et de détemsiret pourquoi la présentation simultanée
d’un distracteur modifie la latence et/ou la méteégle la saccade. Plus particulierement, les
études réalisées visaient a examiner les condi{ems I'arrangement spatial des stimuli) et
ainsi les mécanismes menant a ce que deux obpitslgisoient considérés comme un seul

(i.e. I'effet global) ou bien entrent en compétitig.e. I'effet des distracteurs éloignés).

Une partie de ce travail, visant a cartographieffdt global était principalement
descriptive et en ce sens se rapprochait des @asemenées chez le primate non humain,
notamment celles portant sur les propriétés desones et la dynamique des activités
neuronales au sein du colliculus supérieur. Céttetsire est connue pour rendre compte des
phénomenes de bas niveau, liés a la programmadmmadique, et son organisation en cartes
rétinotopiques a motivé la cartographie comportdaaienréalisée. Une autre partie de ce
travail était guidée par les modéles actuels d@rtagrammation saccadique et visait a
contraster les prédictions de modéles alternatifses qui concerne les mécanismes sous-

jacents a la détermination des parameétres spatiaiemporels des saccades.

Afin d’amener a la réflexion sur les difféerentesractéristiques du systeme
oculomoteur et les études menées dans le domaing,atorderons, dans une premiére partie
de ce chapitre, les systémes visuels et oculon®{@lr nous détaillerons I'anatomie et les
propriétés du systeme visuel (2.1), puis I'anatostides propriétés du systeme saccadique
(2.2). Ensuite, nous décrirons les données comperitales recueillies lors d’études sur les
mouvements saccadiques (3), en abordant tout dlalesrtravaux portant sur les saccades
vers une cible isolée (3.1), puis ceux portantiesisaccades vers une cible en contexte (3.2).
Comme nous l'avons précédemment noté, ces résatiatportementaux ont donné lieu a de

nombreux modeles que nous détaillerons dans umsgetree partie (4) ; nous présenterons
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tout d’abord les modeles rendant compte de la qédrdes saccades (4.1), puis ceux rendant
compte de leur latence (4.2). Enfin, dans une deznpartie (5), nous dégagerons la
problématique de cette these, en résumant les issanaes actuelles et les questions sans
réponse (5.1), puis nous présenterons les objeattifapproche générale de nos recherches,
ainsi que les objectifs de chacun des projets ménes. Dans les trois chapitres suivants,
nous présenterons et discuterons les études menkeess résultats, celles-ci étant présentées
sous la forme d’articles en anglais, et dans umi€eerchapitre nous synthétiserons et
discuterons nos résultats en lien avec les modelemus proposerons des pistes de recherche
faisant suite a ce travail. Les références deseptésons orales et affichées de ces travaux,

dans des conférences nationales et internatiosatgprésentées a I'annexe 1.



2. Les systemes visuels et oculomoteurs

Afin de bien comprendre les phénomeénes sous-jgcamtguidage oculaire et aux
mouvements saccadiques, il est indispensable de état de certaines caractéristiques du
systeme visuel. Dans ce chapitre, nous poseronBaless anatomiques et les propriétés du
systeme visuel, en décrivant tout d’abord l'orgasiguel, I'ceil, et en remontant ensuite
jusqu’aux circuits corticaux. Puis, nous nous ieséerons plus précisément au systeme

saccadique, a ses propriétés, sa dynamique gbcaraphie.

2.1 Anatomie et propriétés du systéme visuel
2.1.1 L'ceil

L'ceil est composé de nombreuses couches et palifiesentes (Figure 2.1). La
lumiere va donc traverser les différentes couchess différentes composantes optiques de
I'ceil & savoir : (1) la cornée, (2) 'humeur aqueug) la pupille, (4) le cristallin, (5) I'humeur
vitrée pour enfin se refléter au niveau de la gfff). Celle-ci va transformer lintensité

lumineuse en influx nerveux par le biais des cefiudhotoréceptrices.
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Figure 2.1 Coupe transversale du globe oculaire, adaptéatdurves et al. (2005)



La rétine est le centre de la vision, c’est une membranevifen 22 mm de diameétre
et de 0.5 mm d'épaisseur, qui tapisse la faceniatde I'ceil. On distingue généralement la
rétine centrale et la rétine périphérique. Difféesrzones constituent la rétine centrale.

Disque optique

Figure 2.2 Schéma des différentes parties de la rétine.cBauPurves et al. (2005).

Comme on peut le voir sur la Figure 2.2, au cedérda rétine se discerne une partie
plus sombre, appelée laracula »,et au centre de la macula se trouve un petit cgeinest
appelé €ovéa», au niveau duquel I'acuité visuelle est la neeite. Les vaisseaux sanguins
pénétrent dans I'ceil en passant par une régionlaire Iégérement décolorée qui est appelée
le «disque optique». Ce disque se trouve au début du nerf optiqueest a cet endroit que
se rejoignent les axones des cellules gangliormdireir ci-dessous) pour former le nerf
optique. Le disque optique est également appet#nt pveugle » ou tache aveugle» car il

n'y a aucun photorécepteur a cet endroit.

Pour étre traitée correctement par le cerveawntadre va réaliser une sorte de course
de relais entre les différentes couches de lagdékigure 2.3). La premiére couche a traiter la
lumiére (couche des segments externes) est situgarafondeur et contient lesellules
photoréceptrices ;ces cellules sont dédiées a la conversion denié&he en influx nerveux.
L'influx nerveux va étre ensuite transmis acedlules bipolaires situées dans la deuxieme
couche (couche nucléaire interne), puis eeliules ganglionnairessituées dans la troisieme
couche (couche ganglionnaire). Ce sont ensuitexeses des neurones ganglionnaires qui
vont passer le relais au cerveau. A coté de celie directe allant des photorécepteurs au
cerveau, deux autres types de cellules contribaantraitement rétinien de I'information
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visuelle. Tout d'abord, les cellules ditesherizontales» recgoivent linformation des
photorécepteurs et la transmettent aux cellulesol&iies voisines. Puis les cellules
«amacrines» qui regoivent les informations des cellules Apes et modulent I'activité des
cellules ganglionnaires. Ces cellules couvrent gwhacune région précise de notre champ
visuel, un champ récepteur, qui, lorsqu’il est sliinva modifier I'activité de la cellule.

Chague type de cellule possede une taille et umesfde champ récepteur qui lui est propre.

Section de |a rétine

. Epithélium
lcwme § | pigmené
J ~ . Sogmenis
oxlemes des
photordcepleurs

x e— | N Couchea
3 B nucléaire
externe
Lumigre k- oy ) o~ Couche
1)) =" plexiforme
& Colule Buteme
| bipalaire Couche
b g nucléaira
vy, ar:m?ne interna
TN Tyl Couche
3 plexifarme
intarme

Calule
hesizaniste

Collula Couche des
gangiarnairg callules

ganglionnairas

Couche des
BX0NEs

‘ars la nerf optigua
opig

Lumiere

Figure 2.3 Représentation schématique des six différentashas au niveau de la rétine. Source :
Purves et al. (2005).

Nous allons désormais plus particulierement nouséresser aux cellules
photoréceptrices se trouvant dans la couche desesdg externes. En effet, c’est a ce niveau
qgue se fait la conversion de la lumiére en un $igeaveux qui sera ensuite traité par le
cerveau. Les cellules photoréceptrices sont congsosie quatre parties différentes: un

segment externe, un segment interne, un corpdaiedl@t une terminaison synaptique.

La forme du segment externe (composé de disqueiésnmmpnfermant les pigments
sensibles a la lumiére), permet de distinguer Bsxdyrands types de photorécepteues:
cones et les batonnetdl y a un plus grand nombre de disques compdsanbatonnets que
les cbnes, et c'est cette caractéristique quigiaét les batonnets sont beaucoup plus sensibles
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a la lumiére que les cones (environ 1000 fois gkssibles). Ainsi, lorsqu’il n’'y a qu’'une
faible lumiére, telle que lors de la vision noceyree sont les batonnets qui sont davantage
mobilisés, tandis que durant la vision diurne, @et $es cones. Outre cette différence liée a
leur sensibilité a la lumiere, les cones et lesomdtts se differencient aussi par leur

répartition sur la rétine (Figure 2.4).
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Figure 2.4. Répartition des cbnes et des batonnets sur lzerédiu centre de la rétine, les cones sont
nombreux et concentrés, puis, au fur et a mesued’gu s’éloigne du centre, les batonnets prennent
peu a peu place. Source : Purves et al. (2005).

En effet, cette répartition n’est pas uniforme:dégses sont concentrés au niveau de la
fovéa et les batonnets sont beaucoup plus nombeaugériphérie. C’est la concentration
élevée des cbnes au niveau de la fovéa qui pemedbannecuité visuelle L’acuité visuelle
est la capacité a distinguer deux points tres m®cklle dépend de plusieurs facteurs, mais
particulierement de la précision de la réfractide I'ceil et de la proportion de cones et de
batonnets & un endroit de la rétine. Ainsi, loraqubbjet se trouve projeté au niveau du centre
de la fovéa, a une excentricité de 0° (voir Fig2®), ce qui est le cas pour un objet que I'on
fixe avec notre regard, ce sont les cones qui traiter I'influx lumineux, et la perception de
I'objet présentera la résolution la plus fine. Mplias on s’éloigne de la fovéa, plus la taille
des cdnes augmente, leur densité diminue, ce kostlas batonnets qui vont traiter un objet
placé en vision périphérique. C’est probablemenir prette raison que nos yeux bougent

frequemment ; ils vont permettre d’amener I'obj@ttérét au centre de cette zone de grande

! changements de direction des faisceaux lumineux
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acuité visuelle qu’est la fovéa. Par ailleurs, tanbre de photorécepteurs connectés a une
méme cellule ganglionnaire est beaucoup plus geamgbériphérie qu'au centre. En effet,
alors qu’il y a plusieurs batonnets reliés a undeseellule ganglionnaire, il n’y a qu’un seul
cone relié a une cellule ganglionnaire. Cette diecke permet d’accroitre la sensibilité a la
lumiere en périphérie de la rétine. Mais, la cqudrée est que la résolution spatiale est
beaucoup moins bonne en périphérie a cause denlergence de nombreux batonnets sur
une méme cellule ganglionnaire. En résumé, si ifécuisuelle est maximale lorsque les
stimuli sont au centre de la fovéa, c’est grace sealement a la forte concentration des
cOnes, mais également au faible rapport photoréagptllule ganglionnaire a ce niveau

précis de la rétine.

La forme des photorécepteurs, le nombre de laaguds, la sensibilité a la lumiére et
leur répartition au niveau de la rétine sont demadataristiques permettant de faire la
différence entre les deux types de cellules phoepttices. Mais il existe une autre
différence, c'est la sensibilité aux couleurs. Hfete il existe trois types de cones chez
’homme qui présentent chacun une sensibilité malempour une longueur d'onde
particuliere (correspondant au rouge, au vert eblau); leur activation combinée permet
donc la vision des couleurs. Contrairement aux s0les batonnets ne contiennent qu’un seul

photopigment, ils sont tous identiques et ne paanetonc qu’une vision en nuances de gris.

Alors que les autres neurones de la rétine n’émteqige des potentiels électriques, les
cellules ganglionnairessont quant a elles, les seules a transmettre falsigerveux sous
forme de potentiels d’action. Ce sont les axonesadules ganglionnaires qui forment le
nerf optique et transmettent I'information au-deééla rétine. Les potentiels d’action qui sont
transmis par le nerf optique sont porteurs d’unfermation beaucoup plus complexe et
sophistiquée que la représentation point par pdatl’environnement, encodée par les

photorécepteurs.

2.1.2 Les voies ascendantes : De la rétine au ceauve

Comme nous l'avons vu, ce sont les cellules ganghires qui sont chargées de
transmettre I'influx nerveux provenant des cellypestoréceptrices au cerveau. Pour cela, les
axones de ces cellules vont parcourir (1) le netigae, (2) le chiasma optique et (3) le

tractus optique, et 80 a 90% d’entre eux vont teemleur course dans les corps genouillés
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latéraux (Figure 2.5), pour ensuite projeter aeaivdu cortex visuel primaire ou cortex strié
(voir Section 2.1.3).

Tractus
Nerf optique

optique

Hypothalamus :
régulation

des rythmes
circadiens

Chiasma
optique

Corps
genouillé
latéral

Prétectum :
controle réflexe
de la pupille

et du cristallin

\

Radiations
i Colliculus supérieur :
orientation

des mouvements

des yeux et de la téte

Cortex strié

Figure 2.5 Représentation schématique des voies empruntéeslepa axones des cellules
ganglionnaires. Source : Purves et al. (2005)

Les axones des cellules ganglionnaires provenana ghartie temporale de la rétine
recoivent les informations du champ visuel oppaséoatinuent vers ldractus optique.
Cependant, les axones provenant du cbté nasal d&im@ vont se croiser au niveau du
chiasma optique, ceci afin que la moitié droitectiamp visuel soit percue par I’hnémisphére
cérébral gauche, et vice versa. Apres avoir trévéshiasma optique les axones vont
emprunter le tractus optique. La majorité des fhmerveuses du tractus se projettent sur le

corps genouillé latéral qui est le relais principal permettant d’ameres informations au
cortex visuel primaire.

Le corps genouillé latéral, tout comme la rétes, composé de plusieurs couches, six
au total ; chaque couche contient des populatiensedirones traitant de fagons distinctes les
informations en provenance de la rétine. Le comasogillé latéral droit traite les signaux
visuels en provenance du champ visuel gauche etwacsa pour le corps genouillé latéral
gauche. Dans les deux couches ventrales, app@&éelsesmagnocellulaires,se trouvent des
neurones dont le corps cellulaire est de taillatredment grande. Les quatre couches
dorsales, nommégsarvocellulaires, sont composées de neurones de petite taille. Le voi

parvocellulaire, qui recoit principalement les pajons venant des cones est sensible aux
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hautes fréquences spatiales et a la couleur, @npBtjuée surtout dans la vision centrale. La
voie magnocellulaire, reliée indirectement aux bagis est a l'inverse sensible aux basses
fréquences spatiales ; elle est plus rapide qweika parvocellulaire et elle est impliquée de

facon plus importante dans la vision périphérique.

Les 10 a 20% restant des axones provenant des floreerf optique rejoignent le toit
du mésencéphaletectum), pour terminer dans une paire de noyaux : Gdliculi
Supérieurs On va parler d’agencemengtinotopique® pour caractériser la relation
topographique entre la répartition des cellulemigtines et celle des neurones colliculaires.
On trouve ainsi dans cette organisation centralealdographie du champ visuel. Puis, le
colliculus supérieur va transmettre les informadicaux noyaux pré-oculomoteurs de la
formation réticulée afin de permettre I'orientatidm regard. Une information visuelle va étre
définie par sa localisation dans le champ visueline carte sensorielle va se construire dans
la couche supérieure du colliculus supérieur ; eHleensuite entrainer une modification de
I'activité neuronale au niveau de la couche proéowi colliculus au sein de laquelle le
champ d’exploration visuelle est représenté sousndode carte motrice. La saccade
s’effectue vers une position du champ visuel qurespond a la région active de la carte
motrice. Il est important de noter que le colliGikupérieur est une structure intégrative, qui
recoit de nombreuses afférences du cortex, y cenguricortex visuel (voir Section 2.1.3).
Néanmoins, I'exécution d’'une saccade ne nécesageabligatoirement que les informations

visuelles aient auparavant été traitées au nivaaworex visuel.

2.1.3 Le cortex visuel primaire (V1) et au-dela

Comme nous venons de le voir, les signaux visuddgssent un premier traitement au
niveau de la rétine, et des corps genouillés laigrauis les informations vont étre analysées
par lecortex visuel primaire, ou l'aire V1. Le cortex visuel est composé de différentes
couches organisées de fagon rétinotopique (Fige [2s informations venant du centre du
champ visuel, c'est-a-dire de la fovéa, sont teaitgar la partie rostrale de l'aire V1 et celles
venant de la périphérie du champ visuel sont &aifgar la partie caudale. Par ailleurs, c’est
dans la région fovéale que la vision est la mealeet cette région est surreprésentée par

rapport aux régions peériphériques ; on parl&aeteur de Magnification Corticale. Comme

2 'organisation rétinotopique fait référence a gjanisation topographique des cellules sensiblessastimuli
visuels. Les cellules répondant a une stimulatisaelle venant d’une zone particuliere du champielisont
localisées a c6té de neurones dont le champ réoepoeivre des positions adjacentes. Ainsi, 'endendes
cellules forme une carte topographique du chamypevis
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'ont observé Cowey et Rolls (1974), il y a unerespondance précise entre I'excentricité
d’un stimulus dans le champ visuel et I'étenduesaeeprésentation corticale en millimétre ;
un stimulus présenté en fovéa occupe une zonegpdusle au niveau du cortex visuel qu’un
stimulus périphérique (Tableau 2). Le facteur degmifecation corticale est directement

proportionnel a I'acuité visuelle chez 'homme.

Recentricity degrees 0 1 3 5 7 1 15 20 30 40 60 70

Magnification factor,
mm/degree. . . . . 15.1 8.3 4.16 2.08 2.1 1.75 1.16 0.52 049 0.34 0.224 0.159

Tableau 2 Magnification corticale en fonction de I'excepité en degrés d'un stimulus visuel.
Source : Cowey et Rolls (1974)

Le cortex visuel primaire se situe aux plOles po=tés des lobes occipitaux. Les
diverses informations concernant le monde visugldmviennent par des canaux sépares, déja
décomposées en un certain nombre de caractéristigubel et Wiesel (1962) ont enregistré
a l'aide d’électrodes I'activité des neurones an se I'aire V1 chez le chat, puis le primate
non humain (Hubel & Wiesel, 1968) et ont observée daes neurones répondaient
préférentiellement a I'orientation des bords desdi. Ainsi, le codage de l'orientation
particuliére d’'un stimulus se fait par I'activitude population distincte de neurones qui vont
répondre a une orientation donnée. Les propri¢iésifiques des neurones du cortex visuel
primaire et de leurs champs récepteurs font ddsleglde V1 des éléments indispensables

pour percevoir les attributs essentiels d’'un obigiel.

Figure 2.6 Représentation schématique des différentes aiselies au niveau du cortex visuel.
Source : Purves et al. (2005)

Apres V1, les informations transitent par l'aire § joue un réle trés important dans

la perception des contours, des couleurs, desréexai de 'orientation. Au-dela de l'aire V2,
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les informations seront séparées en deux voiesdiss: (1) lavoie ventrale (voie du Quoi ?)

dans laquelle les informations de forme et de aouderont analysées afin d'aboutir a une
reconnaissance des objets présents dans la sctmfleviet (2) lavoie dorsale(voie du Ou ?)

dans laquelle les informations liees au mouvemeérdug positions dans le champ visuel
seront analysées de facon a permettre les mouvenoendaires en direction des objets
présents. L'aire V3 analyserait les formes et istances tandis que l'aire V4 traiterait les
couleurs et les formes immobiles. Enfin l'aire \tugrait un role dans la perception du

mouvement (Purves et al., 2005).

2.2 Anatomie et propriétés du systéme oculomoteure systeme
saccadique

2.2.1. Généralités sur le systéeme oculomoteur

Comme nous l'avons vu dans la Section 2.1.1, e@astiveau de la fovéa que l'acuité
visuelle est la plus élevée. Les mouvements o@dajui consistent a amener sur la fovéa
l'image des objets présents dans le champ visuehgitent de ce fait une vision claire de
'environnement, a savoir une reconnaissance de lEsiéléments qui nous entourent et une
perception de notre environnement visuel dans t@atecomplexité. Plusieurs muscles,

innervés par des nerfs oculomoteurs, sont misteloje des mouvements oculaires.

On recense trois paires de muscles : les musclas idterne et droit externe, les
muscles droit supérieur et droit inférieur, etdmsscles oblique inférieur et oblique supérieur.
Ces muscles permettent les rotations horizontalesit¢/gauche), verticales (haut/bas) et
torsionnelles du globe oculaire. Lors des déplacésnangulaires horizontaux, ce sont les
muscles droits internes et externegjui sont mis a contribution, tandis que lors des
déplacements angulaires verticaux, ce sont a sddsmuscles droits supérieur et inférieur

ainsi que lesnuscles obliquegjui sont en action (Figure 2.7).
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Figure 2.7 Représentation schématique des muscles extrak@sul§ource : Purves et al. (2005)

Droite

Pour pouvoir exécuter les mouvements adéquats lebmumoment, les muscles sont sous
le contréle des neurones moteurs, qui se trouvemtigeau de la formation réticulée. Cette
communication se fait via trois paires de nerfs goviennent du tronc cérébral : (1) le nerf

oculomoteur commun, (2) le nerf pathétique et €3)érf oculomoteur externe.

(1) Le nerf oculomoteur commun est le plus imposant des nerfs oculomoteurs. Les
axones du nerf oculomoteur commun parcourent umicheomplexe afin d’'innerver

les muscles droit supérieur, droit inférieur, pebtique et droit interne.

(2) Le nerf pathétique est le plus long des nerfs oculomoteurs, maistilégalement le

plus fin. Ses axones innervent les muscles obliques

(3) Le nerf oculomoteur externeinnerve le muscle droit externe et interne. Cd ada
particularité d’avoir deux types de neurones deatdxones innervent spécifiquement
chaque muscle. Ainsi, on identifie les motoneurodest les axones innervent le
muscle droit externe et les neurones innervantde shterne.

On recense deux types de mouvements oculaires mts/ements réflexes et les
mouvements volontaires dirigés vers un but. Lesvements réflexes ont pour objectif de
favoriser la stabilité visuelle, ce sont les réflewestibulo-oculaire (VOR) et optocinétique
(OKR). Les mouvements volontaires incluent les neooents de poursuite (relativement
lents, contrélés volontairement), de vergence glequi alignent chaque ceil avec les stimuli a

différentes distances) et les mouvements saccasl{gaides et balistiques).
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2.2.2. Les saccades: Propriétés et dynamique

Le systéme saccadique est responsable du codidleotations extrémement rapides
des globes oculaires : lsaccadesBien que totalement inconsciente la plupart dope une
saccade est un mouvement rapide, un saut, généraleggualisé de facon conjointe par les
deux yeux qui vont ainsi se déplacer dans la méreetobn au méme moment. Nous pouvons
donc dire que les saccades nous permettent uneratiph visuelle du monde. Mais si les
saccades oculaires permettent de réorienter netyard vers de nouveaux objets d'intérét,
c’est essentiellement pendant les périodes de sepguappeléeixations oculaires que le
traitement de l'information visuelle prend placenBant I'exécution d’'une saccade, I'image
défile rapidement sur la rétine, et la perceptisinréduite. C’est ce phénoméne qu’on appelle
« suppression saccadigue, bien que le traitement de I'information viseefle soit a priori

pas bloqué/supprimé lorsque les yeux sont en moene(@astet, 2010).

Les saccades sont des mouvements ayant un pmeofilitdsse stéréotypé comme
illustré a la Figure 2.8; elles se caractérisemtyre accélération initiale brusque, puis une
décélération rapide qui permet d'arréter le mouvdmee pic de vitesse correspond a la
vitesse maximale des yeux au cours du mouvemeérdugmente proportionnellement avec
lamplitude de la saccade (400-600 deg/sec). Leffilprde vitesse des saccades sont
généralement symétriques, et donc déterminer la@ivitesse est relativement simple. La
vitesse des saccades, liée a leur exécution masicessentiellement déterminée par l'activité
de structures situées dans le tronc cérébral.duegée d’'une saccade, définie comme
l'intervalle de temps qui s’écoule entre le débutaefin du mouvement est généralement de

I'ordre de quelques dizaines de millisecondes pedé également de son amplitude.

Vitesse de pointe\:‘

apnydwy

------ Vitesse
Position

Latence
Stimulus Durée

Figure 2.8 Principaux parametres mesureés lors de la pramtudfun mouvement saccadique.
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Les relations entre la vitesse et I'amplitude,aetiirée et 'amplitude d’'une saccade
sont linéaires (voir Figure 2.9). La forme de l&tien amplitude/durée/vitesse présente des
caractéristiques relativement similaires d’un indiivsain a I'autre, elles permettent de voir si
une saccade est « normale » ou pas. Ces relatimmsappelées séquences principales ou
«main sequences (Zuber & Stark, 1965 ; Findlay & Gilchrist, 2003 faut toutefois noter
que ces relations présentent des variations intertra-individuelles, et qu’elles dépendent
aussi de facteurs tels que la vigilance, la mabtwatla position de I'ceil dans I'orbite au
départ de la saccade, ainsi que les conditionsriex@étales (pour une revue, voir Goffart,
2009).

751
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Durée de la saccade (en ms)
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|

| | | |
[ [ \ [
0 5 10 15 20

Amplitude de la saccade (en degrés)

Figure 2.9 lllustration de la séquence principale.

Les saccades sont décrites comme étant des moutgerelistiques, c'est-a-dire
gu’'une fois lancées, leur trajectoire resteraie fet indépendante de la stimulation visuelle,
tout comme celle d’'un ballon de football tiré enediion du but. Cependant, de nombreuses
recherches suggeérent que ce n'est pas completdeneas, comme illustré a la Figure 2.10
(e.g. Pélisson, Guitton & Goffart, 1995). Une salecpeut étre initialement exécutée vers une
position, mais, a mi-parcours changer de trajegteir atterrir a une position différente de

celle visée lors de son déclenchement (Van Gisbehgen Opstal & Tax, 1987).
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Figure 2.10lllustration de trajectoires de saccades monuaetdéviation en cours d’exécution. Dans
la condition dite de perturbation, une impulsiorcélique était appliquée au niveau du colliculus
supérieur, chez un chat, tandis que la saccadeéaticée. Dans la condition contrble, il n'y dyaas

de stimulation électrique. Source : Pélisson €t18I95)

L’exploration de scénes visuelles ou bien encoréetdure de texte, sont réalisées
grace a des mouvements saccadiques suivis de tdefixation. Ces moments pendant
lesquels les yeux restent relativement stablesioatdurée moyenne d’environ 200 a 300 ms,
bien que celle-ci soit tres variable. En plus dugs de traitement de I'information visible,
cette durée inclut aussi le temps de programmatioprochain mouvement. Ce temps, ou
bien encore ldatencede la saccade, que I'on peut difficilement estial@ns des conditions
naturelles d’exploration, est généralement mesargartir de la présentation d’'un stimulus
visuel périphérique lors de la fixation d'un austenulus ; il s’agit alors du temps qui sépare
la présentation du stimulus du déclenchement dwemant. Dans ces conditions |é&ence
d’'une saccade d’amplitude moyenne (environ 5° g &8f de I'ordre dd50 a 200 msbien

gu’elle soitextrémement variable selon le type de tache aseFali

On distingue généralement deux premiéres catégdeesaccades sur la base de leur
latence: des saccades dites « volontaires », &'dse guidées par des facteurs endogénes,
dont la latence relativement longue, supérieures@ 12s, varie en fonction de la tache a
réaliser (pour une revue voir Everling & Fische®98) et des saccades plus « réflexives »,
lites a I'apparition d”un stimulus dans le chanmpuel et également appelées « rapides et
réguliéres » (¢ast Regular ; Fischer & Boch, 1983) dont la latence, plusrte 120 a 200
ms, varie principalement en fonction des propriétissielles de la stimulation (pour une
revue, voir Gilchrist, 2011). Lesaccadewyolontaires sont mesurées dans des paradigmes tels
gue celui décrit ci-dessus, et dits d’ « overlapixa présentation de la cible pour la saccade
chevauche dans le temps la présentation du poifikaon. Leur latence est d’autant plus

longue lorsqu’il s’agit danti-saccades(250 a 300 ms) en opposition apro-saccades
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comme leur nom lindique, les anti-saccades difigerregard dans la direction opposée a
celle de la cible visuelle (pour une revue voir Man& Everling, 2004). Elles nécessitent
pour leur exécution, linhibition d’'une saccadeudlement guidée et ménent souvent le
regard vers une position erronée. Les propriétédsiqnés des anti-saccades ont souvent été
rapprochées de celles deaccadesmémorisées (« memory-guided saccade} dont la
latence est généralement supérieure a 300ms (Pizgseilligny, Rivaud, Gaymard & Agid,
1991). Ces saccades ont pour objectif de mettrieerda mémoire de travail spatiale des
participants ; ceux-ci doivent déplacer leur regandcertain délai apres I'apparition bréve

d’une cible en vision périphérique.

Lessaccades reflexivesont produites lors de I'apparition soudaine dwvel objet
dans le champ visuel périphérique. Elles sontséadi dans des situations dites ctep» ou
«gap», dans lesquelles la cible apparait respectivesignultanément a I'extinction du point
de fixation ou aprés un certain délai. La dispamitanticipée du point de fixation permet le
désengagement précoce de la fixation et ainsi partiglus rapide et spontané en lien avec la
stimulation périphérique. Lorsque ce délai est fiypédéterminé, des processus de
préparation temporelle et motrice entrent ausgeenraccourcissant d’autant plus la latence
du mouvement. Dans des conditions optimales, ¢éantat est beaucoup plus courte, 70-90 ms
chez le singe (Fischer & Boch, 1983) et 90-120 mezd’homme (Fischer & Ramsperger,
1984), et on parle alors daccade express

L’autre indice permettant de caractériser une shecasst sonamplitude, qui est
habituellement mesurée en degrés ou en minutes. d'amplitude est un indice important a
prendre en compte, car elle permet d’évaluer lzigigh avec laquelle le mouvement est
réalisé. On calcule souvent la différence entnedsition d’atterrissage de I'ceil et la position
réelle du stimulus a viser (ou erreur de visée),enaore le rapport entre 'amplitude du
mouvement réalisé et I'excentricité de la ciblep@p gain). Lorsque la saccade n’est pas
parfaitement précise, elle tend le plus souvertréh§pométrique (le stimulus a été sous-
visé), bien qu’elle soit parfoisypermétrique (le stimulus a été sur-visé). Nous verrons ci-

dessous les paramétres qui modulent la précision kt latence des saccades (Section 3).

Dans certains cas, la saccade peut montrer une petite amplitude, c’est le cas de ce
gue I'on appelle lesmicrosaccades Les microsaccades sont de toutes petites sagcades
réalisées involontairement mais reproduisant ahé#e miniature les mouvements des
saccades volontaires. Elles se produisent génésatelorsque I'on est amené a fixer durant

un certain temps un objet, comme un point de fxatOn a I'impression d’avoir les yeux
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fixes, mais ils réalisent en fait de tous petitaur@ments trés rapides et dont 'amplitude peut
faire, de .05 degrés a 2°; la plupart des autdiargt é’accord pour définir les microsaccades
comme des saccades ayant une amplitude de moib% (olfs, 2009 ; Engbert, 2006). Les

microsaccades ainsi que les glissades (ou déewsd d’'un ou des deux yeux) indiquent que

la notion de fixation est relative et que les yaexsont jamais parfaitement immobiles.

2.2.3. Les régions corticales et sous-corticalespiiquées

2.2.3.1. La commande motrice : Du colliculus supéur aux motoneurones

Une saccade est produite par la décharge de neurpateurs situés dans le tronc
cérébral, oumotoneurones lls activent les fibres motrices des musclesaegtiulaires. Ces
motoneurones ont une décharge de type «impulsibael@r» pulse-step La décharge
impulsionnelle pulse correspond au signal phasique qui induit le déptecd rapide des
yeux. La décharge de type échelstef) est le signal toniqgue maintenant les yeux dans leur
nouvelle position, suivant chague saccade. La agehahasique a une durée proportionnelle
a la durée de la saccade et une fréquence propoetle a la vitesse de la saccade. La
décharge tonique a une durée proportionnelle autéedde la fixation et un niveau de
fréquence proportionnel a I'excentricité des yeQrtte modulation de fréequence composée
d'une bouffée d'activité phasique suivie d'une dégdn tonique, provient de l'activité de
différents types de neurones dgEmérateurs saccadiquesépartis dans le tronc cérébral. Les
derniersneurones dits prémoteurs qui produisent l'activité phasique et déclenchint
déplacement de I'ceil vers sa nouvelle position,t sappelés neurones « excitateurs
phasiques ». lls sont situés dansfdamation réticulée pontique (Medullary Reticular
Formation) prés du noyau abducerabflucens nucleugour les mouvements horizontaux et
leurs équivalents pour les mouvements verticauxr@event dans ldormation réticulée
mésencéphalique(Midbrain Reticular Formation)(voir Figure 2.11). Il y a ainsi deux
générateurs saccadigues, un pour les mouvemenigofiaux et un autre pour les

mouvements verticaux.

Plusieurs types de neurones au sein des générasmaoadiques sont actives lors de la
production d’'une saccade. On recense les neuronagies {onic Neurony les Short-Lead
Burst Neurons (SLBN), les Excitatory Burst Neurd&8N), les Inhibitory Burst Neurons
(IBN), les Long-Lead Burst Neurons (LLBN) et enflas neurones omnipauses (OPN). Nous

ne décrirons pas ici tous les différents pattetastivation de ces neurones, mais uniquement
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ceux responsables de I'amplitude et la vitessesdesades, ainsi que ceux responsables de la

fixation.
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Figure 2.11. Localisation des noyaux oculomoteurs et des difft&® structures composant le
générateur saccadique. D’aprés Sparks (2002)

Tout d’abord, lesShort-Lead Burst Neuronsne montrent aucune activité durant la
fixation et leur bouffée d'activité se fait avamt début d’'une saccade et s’achéve quelques
millisecondes avant la fin de la saccade. Le tauxaedurée de chaque bouffée est en
corrélation avec I'amplitude et la vitesse des ydwes Excitatory Burst Neuronsétablissent
des synapses de type excitatrices avec les motmmesidu noyau abducéransi qu'avec les
neurones toniques. Ces neurones fournissent leipale activité excitatrice responsable de la
décharge de typempulsion des motoneurones, c'est-a-dire le sigmasique induisant le
déplacement des yeux. Lé®ng-Lead Burst Neuronsdéchargent avant le début d’'une
saccade, et leur pic d’activité maximal est attainmoment du déclenchement de la saccade.
Ces neurones ont un role essentiel dans le codabjenaplitude de la saccade. Liesurones
omnipauses qui ont une activité tonique durant les fixatiorisles mouvements oculaires
lents, recoivent des signaux des neurones de lanrégstrale du colliculus supérieur ainsi
gue d’autres aires corticales, telles que le Ch@uoplomoteur Frontal (Frontal Eye Field -
FEF) (Figure 2.12).

* Le noyau abducens contrdle le muscle droit latieathaque ceil et permet le mouvement du regard vers
I'extérieur.
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Le cervelet joue aussi un role important dans le controle desvements oculaires,
mais pas dans leur initiation ; il intervient awedau « mécanique », mais contribue aussi
d'une part a la précision des saccades et leuditapiet d'autre part a l'adaptation des
saccades sur le long terme, soit le réajustemetguteamplitude lorsque celles-ci ménent a
des erreurs systématiques (pour des revues voliss®e Goffart & Guillaume 2003 ;
Robinson & Fuchs, 2001). Au moins deux régiondmlitts au sein du cervelet entrent en jeu
dans le contr6le des mouvements saccadiques :rigisv@culomoteur qui participe a la
génération d’'impulsion d’activité permettant detdutcontre les forces visco-élastiques
s’exercant sur I'ceil, et le flocculus qui contribaemaintenir I'activité afin que I'ceil puisse
continuer a lutter contre les forces visqueuses.s@im de la partie médio-postérieure du
cervelet, les régions impliquées dans le contréléadmétrique des saccades sont les lobules
VI et VII du vermis oculomoteur ainsi que leurs jeations sur la partie caudale du noyau
fastigial. Cette partie du cervelet recoit un dartaombre de projections afférentes en
provenance entre autre de la formation réticulékuatolliculus supérieur via des noyaux pré-
cérebelleux. Il projette en retour, a partir dpdatie caudale du noyau fastigial, sur toutes les
structures dont il recoit des afférences directessi que sur les couches profondes du
colliculus supérieur et le thalamus ventro-médiaest important de noter que les neurones
du noyau fastigial vont influer sur I'activité deeurones pré-moteurs, tels que Bexitatory
Burst Neuronsinhibitory Burst Neuronst les neurones omnipauses (pour une revue Vvoir
Noda, 1991). C'est en agissant sur ces neuronem@@urs que les neurones du noyau

fastigial, vont influer sur 'amplitude des saccade

Frontal Eye Field
[ ]

-

Colliculus Supérieur

z Neurones Omnipauses : -
Neurones saccadiques
|

s

Motoneurones
/ Muscles extra-oculaires

i

Saccade

Figure 2.12 Le colliculus supérieur recoit de nombreusesraffées en provenance des régions
corticales, notamment du FEF. La saccade est gétérggue les neurones phasiques, ne sont plus
inhibés par les neurones omnipauses, et que lEuniation est transmise aux motoneurones puis aux
muscles extra-oculaires.
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2.2.3.2. Le colliculus supérieur

Les différentes couches : les cartes sensoriefla®érices

Le colliculus supérieur intégre les informationsuglles et les transforme en réponses
motrices ; il joue donc un rble prépondérant damgéfgration sensori-motrice liée au
déclenchement des saccades. Non seulement it dsgafférences des autres aires liées a la
production des saccades, ainsi que d'autres aodgales impliquées entre autre dans le
traitement des informations visuelles, mais il ptigy également sur les aires motrices du
tronc cérébral, ou se trouvent les générateursadapees. Le colliculus supérieur possede une
structure stratifiée. Chacune des différentes cesidburnit des informations dans le but de
produire les mouvements appropriés. dauche superficielledu colliculus supérieur recoit
des afférences provenant des axones des neuronks rédéne, formant ainsi unearte
topographique. Chaque site va étre activé par la présence dioulss dans une région
précise du champ visuel. En revanche, les neurseesrouvant dans les couches plus
profondes, lesouches « motrices wont générer des bouffées d’activité qui vont cander
'exécution d’une saccade. Ainsi, I'activation d#ifférents sites de la carte motrice génére
des vecteurs de saccade différents en fonctioa gedition des stimuli sur la carte sensorielle
(Figure 2.13). Les cartes visuelles et motricessain du colliculus supérieur sont donc
composeées de cellules répondant a un stimulusspdéris une région spécifique du champ

visuel.

Visual field
Rostral BRI

30(:
20°
10°

Caudal

Lateral Medial

Figure 2.13 Carte motrice du colliculus supérieur du sinfelroite estreprésenté le champ visuel ;
la fleche indique I'exemple d’'un vecteur saccadidbigr la gauche sont représentés les deux colliculi
gauche et droit, avec les courbes saccadiquesptitades (bleues) et de directions (rouges). Latpoi
gris sur la partie gauche correspond au vectela daccade réalisée vers le champ visuel droit. Les
zones représentées en gris au niveau des partigales correspondent a la zone dite de fixation.
Source : Binder, Hirokawa et Windhorst, (2008)
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Comme nous venons de le vaoir, le colliculus supériest composé de différentes
couches ; il envoie des commandes aux générateccadiques ou heurones pré-moteurs afin
de réguler la commande motrice. On distingue ppaleiment les couches superficielles, les

couches profondes ainsi que les couches intermeésliai

Les couches superficielles sont purement visueiesrecoivent des afférences
directement de la rétine ou indirectement via lgesovisuel. Les neurones situés au niveau
de la partierostrale répondent a des stimuli visuels proches déolea A l'inverse, les
neurones situés dans la pareudale sont actives par des stimuli plpgriphériques. Ces
couches projettent vers les couches sensori-mstpoafondes (Hall & Lee, 1997 ; pour une
revue, Sparks & Hartwich-Young, 1989) Les couchedgmdes jouent un role principalement
dans l'orientation du regard, non seulement lordquigte est fixe, mais également lorsque
'on doit réaliser des mouvements coordonnés déttaet des yeux. Au niveau de la partie
caudale du colliculus supérieur, les neurones dogem des saccades de grande amplitude,
tandis que dans la partie rostrale, ils codent pms saccades de faible amplitude. Chaque
neurone code donc pour une orientation limitée tokamp visuel. Concernant les saccades
verticales, il a été observé que ce sont les nesrge trouvant principalement sur les axes
médians et latéraux (selon si elles déplacent kegx yvers le haut ou vers le bas,
respectivement) qui déchargeraient. D’aprés Robind®72), leur exécution nécessiterait
I'activation coopératrice des neurones des deubkcab] I'un codant pour les saccades dans

I’lhémichamp droit et I'autre codant pour les saesadans I'hémichamp opposeé.

Les couches intermédiaires du colliculus supéniegoivent de nombreuses afférences
de la part de différentes régions, c’est en cela kpn qualifie le colliculus supérieur de
structure intégrative. Les couches intermédiaires cdlliculus supérieur recoivent des
afférences provenant du cortex pariétal latérasiague du cortex frontal, notamment des
champs oculomoteurs frontaux, du cortex préfrotitaolatéral et des champs oculomoteurs
supplémentaires ; elles recoivent aussi des affésean provenance des ganglions de la base.
Les projections efférentes sont en direction déotenation réticulée, le thalamus ainsi que
vers le cervelet (pour une revue voir Munoz & Ewegyl 2004). Les couches intermédiaires du
colliculus supérieur contiennent des neurones dgeglion, appelés neurones tecto-
réticulo-spinaux» qui se projettent vers la formation réticuléeqat sont des neurones
importants dans la production des mouvements d@atien des yeux ainsi que de la téte. Une
partie de ces neurones décharge une bouffée dactivant et pendant la saccade. Ces

neurones tecto-réticulo-spinaux se projettent threent sur les neurones excitateurs
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phasiques, ainsi que sur les neurones impliqués ldgoroduction de la saccade. La décharge
des neurones tecto-réticulo-spinaux code pour ariahde dynamique qui est en relation avec
ce que I'on appelle I'erreur motrice, c’'est a dadlifférence entre la position de I'ceil a un
moment donné et celle qu'il doit atteindre pouigéir la fovéa vers le stimulus cible. Chacun
de ces neurones code pour une direction donnée shctade. Ainsi une saccade horizontale
est produite par les neurones tecto-réticulo-spinqui se projettent seulement sur les
neurones du générateur horizontal dans le trorébcadlt Une saccade verticale est produite
par les neurones tecto-réticulo-spinaux qui seeptex)t seulement vers le générateur vertical
dans le mésencéphale. Une saccade oblique estiterquhr les neurones tecto-réticulo-

spinaux dont I'axone se partage vers les deux gtengs.

Les différentes catégories de neurones

Les couches motrices profondes et intermédiairaiasment des neurones, qui vont
tout d’abord coder l'information visuelle recue pamsuite déclencher la commande motrice.
Selon Munoz et Wurtz (1993a, 1995a), ces populatimguronales sont au nombre de trois:
les neurones de fixation les neurones de typeburst» et les neurones de typédildup ».
Ces neurones ont supposément des fonctions motliséactes, bien que I'existence de
neurones codant spécifiguement pour la fixation distutée comme nous le verrons ci-

dessous.

Les neurones liés a la programmation d’'une sacsadede deux types: les neurones
burst et les neuronebuildup Les neurones kurst» ont été uniquement identifiés chez le
primate non humain. Ces neurones ont un taux deadge tres lent durant les fixations et
présentent des pics d’activité juste avant le aétiement d’'une saccade. Ce seraient des
cellules de mouvement dont la particularité setaitdécharger juste avant une saccade vers
un stimulus visuel. Les neurones de tippddup montrent quant a eux une phase de décharge
entre le moment ou la cible visuelle apparait eintement ou la saccade est générée. Ces
neurones sont appelBaildupcar ils montrent une lente augmentation de letivigcavant la
saccade. Les neurones de tygpddup seraient localisés dans des couches plus profahdes

colliculus supérieur que les cellules de tiyoest

Selon Munoz et ses collaborateurs (Munoz & Wur®2t Munoz & Wurtz, 1993a,
1993b) lesneurones de fixation se trouveraient dans la parttestrale du colliculus
supérieur. Ces auteurs ont par ailleurs proposériee de «centre de fixation », qui décrirait
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la fonction de la région rostrale du colliculus éueur que ce soit chez le chat ou chez le
primate non humain. En effet, chez le primate nomain, il a été observé que ces cellules
appartenant a la zone rostrale du colliculus sepéseraient actives lorsque I'animal fixe un
point dans I'espace et inactives durant les sasc@danoz & Wurtz, 1992). L'injection d’un
agoniste du GABA, le muscimol, dans cette régigrpsime l'activité neuronale, conduisant a
des difficultés dans le maintien de la fixationaetine réduction de la latence des saccades
vers une cible visuelle. Inversement, l'injecti@nbdcuculline, un antagoniste du GABA, dans
cette méme réegion provoque leffet inverse, soit geolongation de la fixation et

'augmentation de la latence des saccades.

Munoz et Wurtz (1993a-b) suggerent qu’il y a unatien de type gush-pull » entre
les cellules situées dans la région du péle rogtrdes cellules situées dans le reste des
couches profondes du colliculus supérieur. Leurktygse est que I'activation des cellules de
fixation serait nécessaire pour maintenir la fizativisuelle et qu'un désengagement de
I'activité de ces cellules serait une conditiongtaéle pour la production d’'une saccade
(Figure 2.14). Une question encore non résoludeaesdille de cette « zone de fixation ».
Comme décrit par Munoz et Wurtz (1992), elle samitait environ 2 degrés au centre du
champ visuel. Toutefois, d'autres travaux ont ra@oque des cellules avec des propriétés
semblables a celles des neurones de fixation pentvé&itre observées dans une plus vaste
région du colliculus supérieur, celle-ci s'étendant environ 10 degrés du champ visuel
(Gandhi & Keller, 1997). Cette inhibition de la dution de saccades par les neurones de
fixation se ferait via des projections excitatriGes les neurones omnipausesgémérateur
saccadiqugvoir Section 2.2.3.1 ; Pare & Guitton, 1994) e$ geojections inhibitrices sur les
neurones pré-moteurEBNset IBN9 du tronc cérébral.
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Figure 2.14 A: Activation réciproque d'un neurone de fixati@m haut) et d’'un neurone saccadique
(en bas), situé dans le colliculus supérieur gauldrsqu’un primate non humain génere une saccade
vers la droite. B: Hypothése sur le contrble diixation et l'initiation des saccades. FIX= neuralee
fixation; SAC= neurones saccadiques. Figure extidét Munoz et Istvan (1998)

Cependant, plusieurs arguments vont a I'encontreeatte notion de neurones de
fixation. Il apparaitrait que les neurones de fomtseraient également actifs lors de
mouvements de type poursuite (Basso, Krauzlis & t¢y(#000, Krauzlis, Basso & Wurtz,
2000). Egalement, Hafed, Goffart et Krauzlis (2008) observé que l'inactivation de la zone
rostrale du colliculus supérieur chez le primate hamain ne donnait pas lieu a des saccades
dites «irrépressibles » ou a un défaut de fixatiorais avait plutdt tendance a biaiser
I'estimation de la position de la cible. Plus réceemt, Hafed, Goffart et Krauzlis (2009) ont
observé que les neurones situés dans la zoneleodtracolliculus supérieur montrent une
augmentation de leur activité avant et pendantebexion de micro-saccades de trés faible
amplitude, et manifestent une certaine sélectiyiténd a leur direction et leur amplitude. De
plus, l'inactivation de ces neurones situés dangden rostrale réduit de fagon significative
les mouvements micro-saccadiques. Ces résultatquiertt par conséquent que la région
rostrale du colliculus supérieur est impliquée dengroduction des saccades de petites
amplitudes. Les neurones qui la tapissent ne somt gas fonctionnellement différents de
ceux dans la partie caudale du colliculus qui cod@mplement pour des saccades de plus

grandes amplitudes.
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Les connexions horizontales (ou interactions ld&sh

Comme illustré a la Figure 2.14, panneau A, il yagwne réciprocité des modes de
décharge entre les neurones de fixation et lesonear saccadiques, amenant ainsi a la
formation de certains principes décrivant le réle ablliculus supérieur lors de l'initiation
d’'une saccade (Munoz & Wurtz, 1993b). Selon I'njigee schématisée sur la Figure 2.14,
panneau B, les entrées dans les couches intermeésdéhi colliculus supérieur provenant des
régions du cortex frontal vont sélectivement actme inhiber les neurones de fixation (FIX)
ou les neurones de saccade (SAC). Il y auraituautircuit entre les populations neuronales
au sein du colliculus supérieur, qui permettraithibition mutuelle des neurones de fixation
et des neurones de mouvement (Munoz & Guitton, 18880z & Wurtz, 1993a). Cette
inhibition mutuelle serait due a des interactioat®rales entre les axones des neurones de
fixation et de saccade. Ces connections inhibgremraient horizontales, c’est-a-dire au sein
d’'une méme couche du colliculus. Munoz et Istva®98) ont observé que ces inhibitions
seraient de deux types : rostro-caudale et caustoates. Une stimulation de la zone rostrale
du colliculus supérieur entrainerait une inhibitidas neurones de saccades situés dans la
zone caudale, et une stimulation de la zone cauwtdhainerait une inhibition a la fois des
neurones de fixation situés dans la zone rostrades également des neurones de saccades

situés a une grande distance du site d’activité.

D’apres plusieurs études, la circuiterie interns dgférentes couches du colliculus
supérieur ne se limite pas aux connexions entr@detses rostrale et caudale du colliculus.
D’une part, il y aurait des connexions a la foikilnitrices entre les colliculi, et également
excitatrices, mais pour ces dernieres elles sdraiaiguement entre les zones rostrales
(Munoz & Istvan, 1998; Infante & Leiva, 1986; Wurichmond & Judge, 1980 ; voir aussi
Olivier, Porter & May, 1998) D’autre part, au se@me de la carte motrice d’un colliculus, il
y aurait des interconnexions latérales, qui pemaietit I'activation des localités voisines
(Mcllwain, 1982 ; Meredith & Ramoa, 1998 ; Behank8me, 1996), mais I'inhibition des
endroits éloignés (Dorris, Olivier & Munoz, 2007ukbz & Istvan, 1998; Olivier, Dorris &
Munoz, 1999) ;il en serait de méme au niveau dealée sensorielle (Goldberg & Wurtz,

1972a ; pour une revue voir Isa & Hall, 2009).

Par le biais d’enregistrements électrophysiologsgdes différents sites d’activité au
sein du colliculus supérieur, on a pu déterminetaidle des ces connexions, et il a par
exemple été montré qu’en deca d’'une distance dmZXafliculaire chez le primate (Dorris, et

al., 2007) et 1,5 mm chez le chat (Mcllwain, 1988} interconnexions seraient de type
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excitatrices. Ainsi, lorsqu'un stimulus visuel gs€senté, il génererait une augmentation
automatique de l'activité de la population neureradant pour la position de ce stimulus, et
cette activité excitatrice se diffuserait aux p@pioins de neurones voisines, codant pour des
emplacements adjacents. Par contre, cela entrdinassi I'inhibition des neurones éloignés

codant pour des positions €éloignées dans le chasuaply

Il est & noter néanmoins que des travaux semidemttire en cause la dissociation en
termes de portée (courte vs. longue) des connegxeitatrices en opposition aux connexions
inhibitrices Dans leur étude réalisée sur des leallin vitro des couches intermédiaires du
colliculus supérieur chez le rat, Lee et Hall (2006t montré que les connexions horizontales
étaient tres courtes (< 0,5 mm), qu’elles soiemitaitices ou inhibitrices, et beaucoup plus
courtes que I'étendue du colliculus chez le rat3,6-mm dans les directions rostro-caudales
et médiolatérales). lls concluent que des inhibgiae longue portée au sein des couches
intermédiaires du colliculus supérieur ne peuvérg @ue pluri-synaptiques et éventuellement

faire relais dans d’autres structures que le adiiiE.

Comme nous le verrons dans la partie sur les med&@roduction des saccades (voir
Section 4) les interactions latérales jouent, daprertains auteurs, un role prépondérant dans
la détermination de la métrique et de la latence sfecades. van Opstal et van Gisbergen
(1989) ont émis I'hypothése que la combinaison desractions latérales de type
excitatrices a courte portée et inhibitrices a lengortée rendrait compte du phénomene de
moyennage saccadique (ousaccade averaging) rapporté par Robinson (1972); nous
présenterons ci-dessous un phénomene similaireléagffet global (voir Section 3.2.1.1).
Robinson a observé que la stimulation électriqudele sites distincts au niveau des couches
motrices intermédiaires et profondes du collicutugpérieur entrainait I'exécution d’'une
saccade dont I'amplitude et la direction étaientrlayenne des vecteurs codés par les
populations de neurones stimulés. D’apres le modélean Opstal et van Gisbergen, cela
résulte du fait que les deux positions de la cgquiesont activées en méme temps, auxquelles
correspondent deux pics d’activité, s’'integrentuanseul pic d’activité intermédiaire, de par

la combinaison d’'excitations locales et d'inhibits distantes.

Les champs récepteurs et les champs de mouvement

On dit généralement que les neurones du collicslysrieur ont de larges champs
récepteurs qui se chevauchent (Findlay, 1982).dstufat repose sur plusieurs données dont
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celles de Mcllwain (1975). Cet auteur a mesuré d¢bezhat la taille et la forme des champs
récepteurs. Sa méthode consistait a enregistretivité¢ d’'un neurone précis au niveau des
couches superficielles et intermédiaires du cdllistsupérieur, en réponse a la présentation
d’un spot lumineux. Ce spot était présenté a diffees positions dans le champ visuel, autour
de la premiére position a laquelle le neurone nadntme décharge. Mcllwain a ainsi pu
délimiter la zone du champ visuel codée par le oreaiet a observé que les neurones ont des
champs récepteurs de forme oblongue, orientée didalement le long de I'axe médian
horizontal et verticalement le long de I'axe médiamtical et ayant tendance a étre dirigée
vers la fovéa. Les champs récepteurs des neuragsndent plus gros a mesure gu’on
s’éloigne de la fovéa. Cela est d0 au Facteur dgnileation fovéale (Figure 2.15) qui fait
gue plus on s’éloigne de la fovéa, plus un degaagle visuel occupe une petite zone sur la

carte colliculaire.

Goldberg et Wurtz (1972a) ont enregistré l'activides cellules des couches
superficielles du colliculus supérieur chez le sintls ont observé que la taille des champs
récepteurs avait tendance a augmenter avec 'augti@nde la profondeur d’enregistrement.
Cependant, le résultat le plus intéressant icigast 'augmentation de la taille des champs
récepteurs était corrélée avec la gamme d’excé@nsicodée par les cellules enregistrées, et
que plus les champs récepteurs se trouvaient dempatties plus périphériques du champ
visuel, plus ils avaient tendance a se chevaudbar.ailleurs, non seulement la taille des
champs récepteurs était modifiée en fonction dedsition des stimuli, mais également
I'orientation était differente. Comme illustré a fagure 2.15, plus les champs récepteurs
englobaient des positions proches de I'axe médamizdntal, plus ils avaient tendance a étre
orientés horizontalement, et plus ils s’éloignaigatcet axe, plus ils avaient tendance a étre

orientés verticalement.
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Figure 2.15 A. Représentation topographique de Il'organisation cdliiculus supérieur (ici est
représenté le colliculus droit). Les pointillés négentent la commissure, c'est-a-dire le point de
connexion avec le colliculus gaucHe. lllustration de la taille des champs réceptewgs dellules
enregistrées chez le singe au niveau des couchesfisielles du colliculus supérieur. Chaque cercle
correspond au champ récepteur d'un neurone codaétérentiellement pour une gamme
d’excentricités données a partir du point de fomtfFP). Source : Goldberg et Wurtz (1972a).

Lorsqu’un stimulus est présenté dans le champ lidwgpparait que c’est non pas un
seul neurone, mais toute une population neuronaileva étre activée. Mcllwain (1975) a
montré que la population activée par un seul pdamts le champ visuel, d’ou la notion de
« point image », occupe une région des couchesfgipkes de taille relativement constante
guelle que soit sa position dans l'espace et ajusille que soit la région de la carte
colliculaire stimulée. Cela provient de la non hg@&oeité des projections de la rétine sur le
colliculus supérieur, qui sont plus nombreuses rewgnance de la fovéa. Méme si la partie
de I'espace visuel projetant sur la fovéa est catdaine plus large région de la carte que la
périphérie, elle stimule une plus faible proportadmneurones du fait que chacun encode une
plus petite partie du champ visuel, et au final hesirones répondant a un point visuel
occupent une région de la carte comparable que#esqit 'emplacement de ce point. Cela a
pour conséquence que les champs récepteurs demnesutorsqu’ils sont représentés dans
'espace du colliculus, correspondent a des zomeegdirdensions relativement fixe ; on parle

de I'image des champs récepteurs.

Les propriétés des neurones « visuels » au seicalehes superficielles se retrouvent
au niveau des couches profondes ou motrices, argpvan neurone donné ne décharge pas
uniquement avant I'exécution d’une saccade verpaint donné du champ visuel mais pour
une gamme de saccades vers une large région gadesl.es neurones des couches motrices

codent donc, chacun pour des gammes de saccadeplitti@es et de directions voisines
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mais variées ; on parle a ce propos de champ devanmmnt.Sparks, Holland et Guthrie
(1976) ont observé que ces dits champs de mouvesosntde taille plus petite lorsqu’ils
codent pour une gamme de mouvements de petitestanasl que lorsqu’ils codent pour des
mouvements plus larges. En d’autres termes, lenghale mouvements sont de plus en plus
larges a mesure qu’ils codent pour des saccadssiesrrégions plus périphériques du champ
visuel. Ces auteurs proposent donc que I'exéculiane saccade vers un point donné de
'espace est précédée de la décharge d'une papuldé neurones et non pas d'un seul

neurone.

Saccades verticales et champs récepteurs

Les modeéles populaires de la production des sascadgerent que les composantes
verticales et horizontales d'une saccade sont fiesdpar des générateurs d'impulsions
séparés. Le signal transmis par le colliculus saeperdoit étre décomposé en difféerentes
composantes afin de générer un signal qui poulsaitenétre transmis aux motoneurones qui
innervent les muscles extra-oculaires (pour uneagevoir Sparks & Mays, 1990). Ce sont
des populations de motoneurones différentes qui ¥oder pour les différents mouvements
(Sparks, 2002) et qui vont ensuite envoyer lesrim&tions aux muscles (voir Section 2.2.1).
Certaines études chez le primate non humain ontrén@ue chague moitié du colliculus
supérieur représentait la moitié de lI'espace visaatrolatéral (Cynader & Berman, 1972).
Plusieurs études neurophysiologiques chez les f@snamais aussi en Imagerie par
Résonance ElectroMagnétique (IRMf) fonctionnellextiihomme (DuBois & Cohen, 2000)
ont montré que chaque moitié de l'espace visuat é&présentée dans chaque moitié
controlatérale du colliculus supérieur. Ainsi, wikle présentée dans I'hémichamp droit va
générer un pic d'activité sur le colliculus supdrigauche et vice versa. Toutefois, les
saccades horizontales et verticales sont différemmeprésentées dans le colliculus
supérieur: les saccades verticales dépendentatvédiion conjointe des deux colliculi, tandis
que les saccades horizontales sont représentéssudaseul colliculus (Robinson, 1972).
Cette hypothése semble compatible avec les estinsaties champs récepteurs et des champs

de mouvements des neurones du colliculus supérieur.

Comme nous l'avons décrit précédemment, Golbekywtz (1972a) ont montré que
les champs récepteurs des neurones sont largemntebsentés soit horizontalement soit
verticalement selon leur position dans le champielislls ont également observé que les
champs récepteurs proches de I'axe médian vediaiknt tendance a déborder Iégerement
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sur I'hnémichamp contralatéral. Méme si cela ne eomamit pas la totalité des champs
récepteurs estimés, cela indique toutefois qustierili présentés sur ou bien proche de l'axe
vertical ont tendance a se projeter sur les dedkcwaid De plus, comme rapporté par

Mcllwain (1991) dans sa revue de question, il appajue les champs de mouvements se
trouvant pres de la représentation de I'axe médatical débordent aussi sur 'hémichamp
contralateral. Cela suggére que certains mouvensemntisprécédés de l'activité de neurones

dans les deux colliculi.

2.2.3.3. Aires supérieures et projections vers l@kiculus supérieur

Le contrdle de I'oculomotricité est complexe carrdenbreuses aires entrent en jeu
lors de la production d’'un mouvement saccadiques tentres corticaux jouant un role
important dans la programmation des saccades goés swu niveau diobe frontal (champs
oculomoteurs frontaux, champs oculomoteurs suppiéres et cortex préfrontal
dorsolatéral) et diobe pariétal (champs oculomoteurs pariétaux). Le role de ces @ éte
mis en évidence tant chez le chat, que chez legpeimon humain grace a des enregistrements
neuronaux, des lésions de certaines parties dexcott des stimulations électriques de celles-
ci. Plus recemment, des études en IRMf, ainsi q&®&mulation Magnétique Transcranienne
(TMS) chez 'homme ont mis en évidence ces mémesar& complexes du contréle

oculomoteur.

La Figure 2.16 représente les voies principalesligqu@es dans la production d’'un
mouvement saccadique. On peut remarquer que de reosds aires projettent sur le
colliculus supérieur ; le cortex visuel projetter as couches superficielles (ou la carte
sensorielle), alors que le cortex préfrontal datwhl, le champ oculomoteur supplémentaire,
le champ oculomoteur frontal et le cortex pari@taettent sur les couches intermédiaires du
colliculus. Il apparait aussi que certaines airaslabe frontal projettent directement ou
indirectement (via le cervelet) sur la formatioticdlée du tronc cérébral ou se trouvent les

générateurs saccadiques, c’est-a-dire sans pasdergolliculus supérieur.
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Figure 2.16 Circuits impliqués dans la production des sacsafileurce : Munoz et Everling (2004)

Le cortex préfrontal dorsolatéral (DorsoLateral Prefrontal Cortexest impliqué
dans l'inhibition des saccades réflexives. Lorsa@'saccade est inhibée et retardée, c'est-a-
dire planifiée mais non immédiatement exécutéestde cortex préfrontal dorsolatéral qui
permettrait le stockage a court terme des infolrnatispatiales pertinentes (position de la
cible par exemple). Egalement, quand une réporgaédite vers une localisation spécifique
(avant I'apparition de la cible), c'est encoredeaex préfrontal dorsolatéral qui semblerait étre
impliqué.

Le champ oculomoteur supplémentaire(Supplementary Eye Fidldest impliqué
dans la préparation de programmes moteurs déjasapfest a dire dans la planification et
I'exécution de séquences de saccades préalablemigges. Le champ oculomoteur
supplémentaire rentre également en jeu lors demgein@ents de consignes au cours de

I'exécution d’une tache.

Le champ oculomoteur frontal (Frontal Eye Field a principalement pour objectif de
déclencher des saccades volontaires via des pamjecvers le colliculus supérieur. Il
semblerait que le champ oculomoteur frontal ebléatilus supérieur soient complémentaires
dans le contrble des saccades et que ces strustiesd capables de compenser partiellement
la perte de l'autre. Tout comme le colliculus siguér le champ oculomoteur frontal
comporte une carte de saillance au sein de lagqw#ablirait un codage spatial du
mouvement saccadique. Ainsi, lorsque I'on appligne micro stimulation au sein du champ
oculomoteur frontal, une saccade est produite & caccade serait le résultat de l'activité

d’'une sous-population spécifique du champ oculoorotérontal qui déchargerait
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spécifiguement avant mais également pendant ladaqBruce & Goldberg, 1985 ;Hanes &
Schall, 1996). De plus ces neurones, dont l'aétigdt liée a la préparation et a I'exécution
d'un mouvement saccadique, innerveraient le cdliscaupérieur, comme montré a la Figure
2.16. Il est aussi a noter que la stimulation siamée de deux régions du champ oculomoteur
frontal entraine I'exécution d’'une saccade vers pasition intermédiaire entre les deux
positions codées par les sites stimulés (Robinsdtuéhs, 1969); un moyennage saccadigue
peut donc étre observé aussi au niveau corticair (8ection 3.2.1.1, pour le méme

phénomene au niveau du colliculus supérieur).

Le cortex pariétal évalue les différentes données en provenanceré¢ing comme la
position du corps et de la cible dans I'espaceelidliproduit ainsi des modéles internes du
mouvement a effectuer, en amont des cortex prémetauoteur. L'une des régions du cortex
pariétal,l'aire intra-pariétale latérale (LIP) a été beaucoup étudiée car les neuronesgttie c
aire pariétale sont capables de coder des signautiples. Ainsi ces neurones ont des
réponses visuelles qui se modifient suivant leditimms d'attention mais ont également des
réponses associées a l'activation motrice au modehéxécution des saccades. L'aire intra-
pariétale latérale comporte une représentationhdunp rétinien dans sa globalité. Elle joue
de ce fait un réle important dans la planificatidn déplacement de l'attention vers une
position périphérique, du déplacement des yeux gette position, et son activité pourrait
participer au désengagement de l'attention du paénfixation. Par ailleurs, l'aire intra-
pariétale latérale entrerait en jeu lors de I'exécude saccades mémorisée ; elle est donc
supposée avoir un lien avec la mémoire de travlads neurones de cette aire,
commenceraient a répondre dés lors que la ciblprésentée, puis resteraient actifs méme
lorsque le stimulus n’est plus présent. Les newwaleel'aire intra-pariétale latérale semblent
donc garder une trace mnésique de la position diblea (Colby & Duhamel 1991).
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3. Les propriétés des saccades : données comporterades

L'étude des mécanismes sous jacents a la prograomsgccadique a fait I'objet d’'un
grand nombre de recherches comportementales dn@nrte et le primate non humain, la
plupart faisant le paralléle avec les données mysiologiques. Les expériences reposant
sur la visée de cibles isolées, la visée de ciblescontexte visuel, et la réalisation de
séquences de saccades simples informent sur lpe§tés spatiales (métrique, trajectoire) et
temporelles (latence) des saccades et les mécansmns-jacents. Toutefois, elles soulévent
un certain nombre de questions encore non résatoasne nous allons le voir. Cette revue
est centrée en priorité sur les mécanismes liéa prégrammation saccadique qui sont
pertinents pour notre étude ; plusieurs des travauhdiés, notamment ceux relatifs a la

recherche visuelle ne seront donc pas présentes ici

3.1 Visée d'une cible isolée

3.1.1. La métrique des saccades
3.1.1.1. Effets des facteurs visuels

Les saccades horizontales

o4

Les propriétés spatiales des saccades ont été&ésudil’aide de paradigmes simples,
dans lesquels un objet cible unique était présent&ision périphérique ; les participants
avaient le plus souvent pour tache de déplacer regard le plus rapidement et le plus
précisément possible vers la cible. Celles-ci ddpehen grande partie de facteurs visuels,

dont notamment I'excentricité des stimuli.

De facon générale, lorsque I'on présente une blde en périphérie, la premiére
saccade est rarement parfaitement précise, eésstduvent suivie d’'un mouvement correctif
dont le but est d’'amener le centre de la fovéalasuible ; ces corrections sont soit lentes,
telles que les « glissades », soit rapides, tellesles « saccades correctives ». Fréquemment,
I'on observe une sous-visée de la cible d’envir@fblde son excentricité (pour une revue
voir Becker, 1989). Cette sous-visée a été envisagime étant une stratégie d’économie du
systeme. Il serait moins colteux pour le systémesales-viser la cible, puis de faire un

mouvement correctif dans la méme direction plutd® ge sur-viser la cible et réaliser un
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mouvement correctif dans une direction opposéecdiirepartie, il a été envisagé que la
précision des saccades lors de la visée de cibtpueirserait dépendante de la gamme des
excentricités possibles de la cible dans un bless#is; on parle dans ce cas d'un « effet de
gamme » range effect) Dans I'étude réalisée par Kapoula (1985), legigpants avaient
pour tache d’aller fixer une cible présentée a exaentricité variable en périphérie, afin de
réaliser ensuite une tache perceptive sur la cillegamme des excentricités possibles de la
cible était variable d’'un bloc d’essais a l'autrél) 2.7, 4.4, 6.1, 7.8 et 9.5° et (2) 7, 10.9,
14.7, 18.3 et 21.9°. Au sein de chaque bloc, lesagies avaient tendance a sur-viser les
cibles proches et sous-viser les cibles excentiE@sit donné que les deux excentricités les
plus grandes d'une gamme étaient les plus petitesedautre, cela suggére en fait que la
précision des saccades était adaptée a la gammeedtdacités possibles. En d’autres termes,
les participants tendaient a diriger leur regand Ve centre de la gamme, ce qui les amenait a
fixer précisément les cibles se trouvant au cesgréa gamme, mais les entrainait aussi a sur-

ou sous-viser les cibles moins et plus excentrées.

Toutefois, cet effet de gamme est assez controveaséde nombreuses études ont
echoué a retrouver un tel effet. Par exemple, danstude de 1982, Findlay ne rapporte pas
d’effet de gamme, et de plus, il a observé que plesrcibles présentées a 1°, les saccades
étaient dirigées précisément a la position debgegcalors que I'effet de gamme aurait prédit
une sur-visée dans ce cas. Récemment, Nuthmann, Kiiegl et Engbert (en préparation)
ont essayé de reproduire I'effet de gamme obseav&apoula (1985). Méme en augmentant
le nombre de participants et le nombre d’essakjis@nt ainsi les facteurs liés a la variabilité
inter et intra-individuelle, ils n’ont pas obseéffet de gamme. De facon générale, les yeux
atterrissaient de maniére précise sur la cible eptés en périphérie, avec une faible
proportion de sous-visée sauf pour les excentsi¢égé plus grandes (15° et 17.5°) ou la sous-

visée était plus importante et généralement saiviee saccade corrective.

Plusieurs autres études ont suggéré que I'on pgesdreer des différences quant a la
position d'atterrissage de la saccade en fonctesmtopriétés visuelles de la cible, tel que
son excentricité ou sa taille ou méme la tachealisef, bien que les données n’aillent pas
toute dans le méme sens. Findlay (1982) n'a pasrebsde réel effet de la taille sur la
précision des saccades dans I'une de ses condaipte cible apparaissait de facon isolée,
mais I'on peut se demander si cette absence digdit pas due a la petite taille des stimuli
(0.14° et 0.42° de co6té). Dans leur étude, KowkeBlaser (1995) ont présenté a leurs

participants une cible de taille variable (un ppimb cercle ou quatre points arrangés en
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losange, de 1, 2, 3 et 4° de diametre) a diffeeeakeentricités (3.8, 3.9, 4, 4.1 et 4.2°). Les
participants devaient réaliser une saccade vecgbla le plus précisément possible, et pour
cela, ils pouvaient prendre le temps qu’ils souahaitt avant de bouger leurs yeux. Les
saccades avaient tendance a atterrir de faconvestaent précise sur la cible lorsqu’il
s’agissait d’'un point, avec une déviation en mogede l'ordre de 0.05°, et sans aucune
tendance suggérant un effet de gamme (Kapoula,)19&s saccades vers les formes
n'amenaient pas les yeux systématiguement en leotre; mais de maniére générale,
'amplitude des saccades était adaptée a I'exc#itret la taille des cibles, suggérant donc
gue le contour des formes était pris en comptestila noter que la variabilité des positions
d’atterrissage était relativement faible quelle goé la taille de la cible, a I'exception de la
plus grande taille qui était accompagnée d’une gtaade variabilité.

Dans I'expérience réalisée par Ploner, Ostenddpiek (2004), les participants avaient
pour tache de viser une cible, un cercle rougei@aétre variable (1°, 5° ou 10°), présentée a
une excentricité variable (5°, 7.5°, 10°, 12.5°1&%) par rapport au point de fixation. Les
résultats reposant sur la mesure du gain (c’estedelrapport entre 'amplitude de la saccade
et I'excentricité de la cible), ont révélé que $excades tendaient en moyenne a sous-viser
légerement le centre de la cible, et que cette-gizée augmentait linéairement avec la taille
de la cible. Cet effet était de plus accompagnéal’augmentation de la variabilité de
I'amplitude des saccades ; la distribution de I'titngde des saccades était plus étalée lors de
la présentation de cibles de plus grand diameg¢rguc n’était pas en accord avec les données
de Kowler et Blaser (1995). Par ailleurs, quellee qpoit la taille du stimulus, les yeux

atterrissaient dans la zone centrale de la fortgareconséquent ne fixaient pas ses bords.

A linverse, d’autres études ont suggéré que cé mamcipalement les bords des stimuli
plutét que la forme entiere qui seraient traitéadly, Brogan et Wenban-Smith, (1993) ont
présenté des cibles (des carrés) de differentésstéile 4° a 12° de cote), placées a 2° ou 4°
d’excentricité par rapport au point de fixatiors dnt observé que lorsque les cibles étaient
présentées a 4° d’excentricité, la saccade avadtatece a étre dirigée vers le bord le plus
proche. Dans la condition ou la cible était préSerst 2°, la saccade avait tendance a atterrir
au milieu de la cible. Selon les auteurs, les hogisils soient proches ou éloignés,

participeraient au calcul de I'amplitude de la sale

Ces résultats sont en accord avec I'hypothése $atprelle la métrique d’'une saccade

serait basée sur des processus d'intégration Epatiasein du colliculus supérieur ; nous
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reviendrons sur ces mécanismes dans la partieasursée de cibles en contexte visuel

(Section 3.2 ; voir aussi Section 2.2.3.2).

Les saccades obliques et verticales

Les recherches sur la visée de cibles isolées Be Ismaucoup focalisées sur la
production de saccades purement horizontales. ld@sla production des saccades
horizontales, les yeux se déplacent sur un senléste axe, une seule composante entre en
jeu, et il est donc plus aisé de rendre comptent&sanismes sous jacents. Lors de saccades
obliques ou verticales, les composantes horizoetaderticale entrent en jeu. De fait, lorsque
I'on doit réaliser des saccades obliques ou véetican observe une courbure de la trajectoire
des saccades, qui se fait généralement en favdlaxeéehorizontal (voir Figure 3.1).

Ct o

Figure 3.1 Trajectoire des saccades oculaires lors de sagcédlisées sur différents axes (horizontal,
vertical et oblique). Résultats obtenus par Vividderthoz et Tracey, 1977 Source : Findlay et
Gilchrist (2003)

De plus, il apparait que les saccades verticalesess moins précises que les saccades
horizontales (Collewijn, Erkelens & Steinman, 198Beubel, 1987). Pour des cibles dont
I'excentricité dépasse les 10°, les saccades ééaligers la partie supérieure du champ visuel
auraient tendance a sous-viser la cible, tandis lggesaccades réalisées vers la partie
inférieure auraient tendance a sur-viser la c{fligure 3.2). Il semblerait donc que la
programmation sous jacente a la visée de cibles lgepartie haute du champ visuel soit
moins bonne, plus sensible au bruit que celle imu@gle dans la visée de cibles vers le champ
visuel bas. Des différences entre champ visuelrgypéet inférieur ont été observées dans

d’autres études menées plus particulierement dessathes perceptives liées au facteur de
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sélection attentionnelle. Ces recherches ont mamiee le champ visuel bas bénéficie de
processus plus fins que le champ visuel haut (ld@aGagh & Intriligator, 1997; Intriligator

& Cavanagh, 2001). Plusieurs hypothéses ont ét@caea pour rendre compte de cette
différence entre champs visuels haut et bas, derthines liées directement au systeme
visuel. En effet, le champ visuel bas est représent niveau de la partie haute du cortex
visuel primaire, qui est plus proche et qui se gitej plus directement sur les régions
pariétales et occipitales qui pour les premiered sgputées comme étant liées au contréle de

I'attention spatiale.

Fig. 3.2 Exemple de points d'atterrissage de I'ceil lorssdecades dirigées vers une cible présentée
dans différentes directions. Source : Deubel, 1987

Enfin, les données de Deubel (1987) montrent querdgrammation de la direction
d’'une saccade serait moins bruitée que la progrdiomde son amplitude : les saccades sont
plus précises en terme de direction qu’en termmgliude. C’est ce que I'on peut observer
sur la figure 3.2, les saccades sont correctemegids sur les axes de présentation de la
cible, mais I'on note de nombreuses sous-viséeta dgble, notamment lors de saccades

dirigées vers le haut ou sur I'axe horizontal.

3.1.1.2 Effets des facteurs endogenes

Les taches de visée d'une cible visuelle isoléeréwelent pas d’effet majeur des
facteurs endogenes sur la précision des saccade®t Howler (1989) ont manipulé la
probabilité de la position d’'une cible a droite @wauche de I'axe vertical lorsqu’elle était

présentée simultanément avec un distracteur ena@ispn avec une condition contréle ou
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elle était présentée seule. La fréequence a lagleettéole pouvait apparaitre a droite était de
20%, 50% ou 80% des essais. Deux conditions expétates étaient testées, soit une
condition symétrique, lorsque le distracteur gbaéisenté du cété opposé a la cible, soit une
condition asymétrique lorsqu’il était présenté Isxe vertical. Dans la condition contréle qui
nous intéresse ici, c'est-a-dire lorsque la cibdét @résentée seule, les auteurs n’ont observé
aucun effet lié a la fréquence d’apparition de itdecen faveur d’'un c6té plutét que d'un
autre, la direction de la saccade était toujoudeld a la direction de la cible. Nous
reviendrons ci-dessous sur les résultats obtensgiue la cible était présentée avec un
distracteur (Section 3.2.1 et Chapitre 4).

L'effet des facteurs endogenes se reflete esskemtient dans des conditions ou 'on
demande explicitement au sujet de viser précisénzemible sans contrainte de rapidité
(Findlay & Kapoula, 1992) ; toutefois, cela ent@bBystématiquement une augmentation de la
latence des saccades (Findlay & Kapoula, 1992 ff€d& O'Regan, 1987). Les facteurs
endogénes semblent jouer un réle plus importans dardétermination de la métrique des
saccades dirigées vers une cible non visuelle, mudens les tdches d’anti-saccades (Hallett,
1978; Hallett & Adams, 1980). Dans cette tacheddigipant doit réaliser une saccade vers
une position dans I'espace visuel situé du cotésgm la cible visuelle. Par exemple, si la
cible est présentée du c6té droit du point de ifixatla réponse correcte a fournir est une
saccade vers la gauche a I'emplacement miroir adbla présentée a droite. La proportion
d’erreurs, c'est-a-dire le taux de pro-saccadesséés, tend a décroitre avec le nombre de
répétitions de la tache, a hauteur d’environ 20%ismavec une variabilité inter-individuelle
assez importante. Krappmann, Everling et Flohr 8@t mené une étude dans laquelle les
participants devaient effectuer une anti-saccades dauit directions différentes. lls ont
observé que la variabilité des positions d’atteatige de I'ceil était élevée bien que le nombre

d’erreurs était relativement le méme pour les diffiées directions.

De nombreuses études ont montré que les saccade®risdes rhemory-guided
saccadg ont des propriétés spatiales semblables auxsantiades, a savoir une premiére
saccade dirigée vers une position erronée suiwieed'saccade corrective. Bien que, dans
certaines conditions, les saccades réalisées merpasition précédemment mémorisée soient
etonnement preécises (Israel, 1992; Karn, Moller &hbe, 1997), elles présentent, de facon
générale une tendance a étre hypométriques, pleslegusaccades visuellement guidées
(Gnadt, Bracewell & Andersen, 1991) et cette tendagst encore plus importante dans le cas

de saccades verticales (White, Sparks & Stanfd®84)l Dans une étude menée en 1992,
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Hayhoe et ses collaborateurs (Hayhoe, Lachter & IKIgel992) ont présenté a leurs
participants deux cibles flashées brievement. Easies cibles étaient éteintes, puis, l'une
des deux était rallumée. Le participant devaitsaafaire une saccade vers la cible allumée. Si
la position de la cible pour la saccade variaitetégent entre les deux allumages, les
participants réalisaient une saccade légeremeigéRiavers la nouvelle position de la cible,
c'est-a-dire une saccade entre la position méngosséa nouvelle position. Hayhoe et ses
collaborateurs en ont conclu que lorsque des irdtions exogénes (la nouvelle position de la
cible) et des informations endogéenes (la positi@miorisée) sont en discordance, la saccade

effectuée résultera de la combinaison de ces ggpes td’'information.

3.1.2 La latence des saccades
3.1.2.1 Effet des facteurs visuels

Comme nous venons de le voir, les propriétés ddsscpeuvent influencer la précision
et 'amplitude des saccades. Un certain nombreabstse sont également intéressées a I'effet
des propriétés des cibles sur la latence des sechés attributs visuels tels que la couleur,
la forme et le mouvement sont traités par diffé¥sratires corticales, voir méme par différents
substrats neuronaux, ce qui pourrait expliquerdi@rences de latence observées lorsque
'on manipule ces attributs. L'un des premiers pates a jouer sur la latence des saccades
est la luminance de la cible présentée. Il a égemi@ que plus la cible avait un contraste de
luminance élevé, plus la latence avait tendanceedr&ccourcie et ainsi plus la saccade était
générée rapidement (Kalesnykas & Hallett, 1994 ¢wig, Gilchrist & McSorley, 2004 ;
White, Kerzel & Gegenfurtner ; Born & Kerzel, 2010et effet lié a la luminance peut étre
expligué par le fait que les cellules des couchedrices intermédiaires du colliculus
supérieur répondent plus rapidement a ces stimaliuchinance élevée par rapport a des
stimuli de faible luminance (Ludwig, Gilchrist & Morley, 2005 ; Bell, Meredith, Van
Opstal & Munoz, 2006). La fréquence spatiale deilde aurait également un effet sur la
latence des saccades ; les cibles ayant une frégspratiale élevée seraient fixées apres de
plus longues latences que les cibles ayant unedrég spatiale basse (Findlay et al., 1993 ;
Ludwig et al., 2004).

Comme la métrique, la latence des saccades moegevariations en fonction de
I'excentricité de la cible ; la relation se dégdir une fonction curviligne. Pour des saccades
de petite amplitude (inférieures a 1°) ainsi quarptes saccades de grande amplitude (plus
de 15°) la latence des saccades est augmentéés taral pour des saccades de moyenne

44



amplitude, les variations de latence sont treddaifpour des revues voir Findlay & Walker,
1999 ; Kowler, 1990). Cette observation a été séalipar Kalesnykas et Hallet (1994) qui
précisent qu'en deca de .75° et au-dela de 123témce avait tendance a augmenter, mais
gu’'entre ces deux valeurs, elle formait un platfaaction en forme de « cuvette », voir
Figure 3.3). lls ont mené plusieurs études afincdatroler les résultats obtenus dans
I'expérience princeps et ont toujours observé ffet de cuvette, mais surtout, le pic observé
lors de la présentation d'un stimulus proche ddolga était présent quelle que soit sa

luminance ou sa couleur.

Primary saccade latency {msec)
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Figure 3.3 Latence moyenne de la saccade initiale réalisée mae cible en fonction de son
excentricité et de lintensité lumineuse de la ejldxprimée en multiples du seuil de détection en
fovéa (FT = seuil de luminance). Source : KaleseydaHallet (1994)

En 2007, Dafoe, Armstrong et Munoz, ont examinérilaences de I'excentricité et de
la direction d’'une cible sur la latence et les ersede directions des saccades dans le cas de
pro-saccades et d’'anti-saccades. La cible étasieptée a cinq excentricités différentes (.5°,
1°, 2°, 4°, 8°) et sur huit axes différents parp@p au point de fixation (0°, 45°, 90°, 135°,
180°, 225°, 270°, 315°). Pour une excentricitéxdeles erreurs de direction étaient beaucoup
plus importantes pour les pro-saccades que lesactades et dans de nombreux cas aucune
saccade n’était effectuée. Pour les cibles préssmgtre 1 et 8°, la latence ne variait pas en
fonction de l'excentricité, mais elle était plusude pour les saccades horizontales en
comparaison avec les saccades verticales, tout eo®ahdring et Fischer (1997) I'avaient
observé auparavant. Les pro-saccades dirigéeslagpartie supérieure du champ visuel
avaient aussi une latence plus courte que celtggeds vers le bas ; cela n’était pas le cas

pour les anti-saccades qui tendaient seulementrdrend’effet inverse dans le cas des cibles
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présentées a une excentricité de 1°. De faconesgante, les erreurs de direction pour les
anti-saccades étaient prépondérantes vers lestiditechaute et droite, pour lesquelles la
latence des pro-saccades était la plus courtenSeldoe, et al. (2007), le fait que les

saccades horizontales soient déclenchées plusrapid serait le reflet de la prépondérance

de I'axe horizontal dans notre quotidien, lié natant aux taches de lecture.

Concernant l'effet de la taille de la cible suldtence des saccades, elle reste sujette a
guestionnement. Dans I'expérience de Ploner €2@04), la cible de diameétre variable (1°,
5° ou 10°) était présentée a cing excentricitégtihtes (5°, 7.5°, 10°, 12.5° ou 15°) par
rapport au point de fixation. Les résultats ont tndmine augmentation de la latence lorsque
la cible était de grande taille et qu’elle couvraitrégion parafovéale. Selon ces auteurs,
'augmentation de la latence dans ces cas précist @mmpatible avec la distinction entre
neurones de fixation et neurones de mouvement. dlree grande cible activerait une plus
grande proportion des neurones de la partie restialcolliculus supérieur, qui sont supposés
décharger durant la fixation (Munoz & Wurtz, 199893 a, 1993b, voir aussi Section 2.2).
Cela renforcerait I'activité de fixation et retardit en retour le départ de la saccade. Il est
important de noter que la méme explication peyiiguer a 'augmentation des latences des
saccades réalisées vers des cibles peu excentmesi{dessus ; Findlay & Walker, 1999).
De plus, comme nous le verrons a la Section 3uh&,interprétation similaire est proposée
pour I'effet des distracteurs €éloignés (Walkemlet1997).

Dans leur étude Kowler et Blaser (1985) ont égatenfadt varier la taille d’'une cible
périphérique (voir Section 3.1.1.1), et ont obseque la latence n’était pas modifiée en
fonction de la taille de la cible. Toutefois, enyanne, la latence observée dans la tache de
Kowler et Blaser était relativement longue (supégea 220ms et jusqu’a 350ms), ce qui
pourrait expliquer I'absence d’effet de la taili@ui plus est, le participant était explicitement
informé qu’il pouvait prendre le temps qu’il souad pour programmer la saccade, cela afin
d’étre sdr que la précision soit maximale. Toutef@ion peut noter la latence tendait a étre
légerement plus longue lorsque la cible était amp# point, sans doute car il plus difficile de
s’assurer que les yeux vont se positionner comeaié sur une tres petite surface que sur une

surface plus large clairement délimitée par dedsor

3.1.2.2 L'effet du « gap » et des « offset / onsevisuels
La manipulation de la stimulation fovéale dans siasations de visée de cible isolée a
fait I'objet d'un grand nombre d’études et renseignla fois sur le role des facteurs exogénes

et des facteurs endogendsune des manipulations classiques porte sur lsgmée vs.

46



'absence du stimulus de fixation initial et du mawmhauquel il apparait/disparait par rapport
a la cible. Cette manipulation a été réalisée emjar par Saslow (1967) qui a fait le constat
suivant : dans certaines conditions, la disparitéoticipée du stimulus de fixation peut
influencer la programmation des saccades a vena. dinsi fait varier le moment entre
'apparition de la cible et la disparition du podd fixation de deux maniéres, soit (1) le point
de fixation disparaissait avec un certain délanaVapparition de la cible périphériqugaf)

ou alors (2) le point de fixation restait afficiéra méme que la cible apparaissait a différents
moments @verlap (Figure 3.2). Les résultats observés font étane’latence plus courte
dans les conditions dgap et d'une latence plus longue dans les conditioretlap
comparativement a une conditicstep (également appelégap O dans laquelle la cible
apparaissait simultanément a la disparition dutpdénfixation. L’effet dugap a été répliqué
dans de nombreuses situations expérimentales,n@neamontré par Fischer et son équipe,
cet effet s’Taccompagne souvent de distributionsladences bimodales ; le premier pic
correspond aux saccades express (pour des revindsingiay & Walker, 1999 ; Fischer &
Weber, 1993).
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Figure 3.4 Paradigme dgapet de loverlapet représentation schématique des résultats qlassent
observés sur la latence. Source : Findlay et Git(2003

De nombreuses et difféerentes interprétations anpéiposées pour rendre compte de la
réduction des latences dans le paradigiae On a d’abord évoqué un désengagement de
I'attention pendant la durée séparant la disparila point de fixation et I'apparition de la
cible, qui permettrait un déplacement anticipé 'deention vers la périphérie et faciliterait

donc un déclenchement plus précoce de la saccabid€F et al., 1993). Cette interprétation a
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toutefois été remise en question par Walker, Kdgé&iet Findlay (1995). Dans une série
d'études, ils ont examiné les effets des factemsgenes liés a I'attention sur la latence des
saccades. Dans leurs expériences un indice sotatalénné avant I'apparition de la cible,
cet indice pouvait étre congruent ou incongruermtcaa position de la cible, ou totalement
neutre. La cible pouvait étre présentée seulecoampagnée d’'une autre cible a une position
miroir. Les auteurs ont fait varier le moment d'apfpon de la cible et le moment de
disparition du point de fixation en utilisant saih overlap soit ungap. Les résultats ont
montré une augmentation importante de la latence sdEcades lorsque lindice était
incongruent et une facilitation, bien que faiblaisbue l'indice était congruent. L'utilisation
d'ungap a produit une facilitation généralisée, les saesattaient produites plus rapidement,
mais cette facilitation n'a pas été modifiée pardhtation préalable de I'attention visuelle.
C'est-a-dire que I'ampleur de l'effet dap était similaire quelle que soit la condition liae
I'orientation attentionnelle. Ces résultats suggedonc que l'effet dgap peut étre di a un
désengagement moteur, ou a un effet de signalrtissement, plutdt qu’a un désengagement
préalable de I'attention visuelle.

Ainsi, a I'heure actuelle, on évoque donc plutétdésengagement de la fixation pour
expliquer I'effet du gap; la disparition du poirg fixation résoudrait la compétition entre la
tendance a aller vers la cible et la tendance @rrasir le point de fixation (Kingstone &
Klein, 1993, Pratt, Lajonchere & Abrams, 2006)y b plusieurs arguments favorables a cette
hypothése. Premierement, il a été montré qu’iltexdst une zone mortel¢adzonepour les
saccades express. Weber, Aiple, Fischer et Latdh®92) ont montré que les saccades
express, c'est-a-dire les saccades présentanatamee trés courte, étaient plus susceptibles
d’étre observées quand la cible était présentéamea axcentricité de 4° que lorsqu’elle
apparaissait plus pres de la fixation ; les saccadpress étaient quasiment absentes pour des

cibles présentées a une excentricité inférieur®da 1

D’autre part, des enregistrements au niveau dicabls supérieur ont montré que les
neurones de fixation (voir Section 2.2.3.2) présiemt une baisse de leur activité entre le
moment ou le point de fixation disparaissait etement ou la cible apparaissait, alors que
I'activité des neurones kuild-up» augmentait de fagon réciproque (Dorris, Pare 8nbk,
1997). De plus, les neurones codant pour la posd®la cible montraient une augmentation
de leur activité de facon anticipée, mais préféelament lorsque la cible apparaissait
toujours au méme endroit (Dorris & Munoz, 1998)s@ésultats suggerent que I'effet glap

résulte bien d’'un désengagement précoce de ladixate par la disparition du point de
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fixation, mais qu’il résulte aussi d'une préparatimotrice avancée pendant le temps ou
aucune stimulation n’est affichée, c'est-a-direadtila phase dgap. Cette préparation en

amont du mouvement saccadique comprend :

(1) une préparation spatiale, avec les coordondég<ibles potentielles déja prises en
compte pendant lgap, comme I'ont proposé Rolfs et Vitu (2007). Ceseaus ont observe
gue plus le nombre de positions possibles de la eilbgmentait (2, 4 ou 8), plus les latences
étaient longues et plus l'effet dyap avait tendance a diminuer. De plus, dans ces tiong]
I'effet sur la latence d’'un changement abrupteudeihance ¢nsej} a la position de la cible
était uniguement conditionné par la prédictibitie la position de la cible, tandis que dans la
condition doverlap cetonsetjouait un réle critique sur le déclenchement dgdecade quelle
gue soit la condition de prédictibilité de la cibleeurs résultats sont en accord avec
I'hypothese d’une préparation motrice anticipées saccades dans une tachegdp sont
préparées avant que la cible n'apparaisse, eestl@nforcé lorsque la position de la cible est

prédictible.

(2) une préparation temporelle, comme si le systétai en état d’alerte induit par le
signal d’avertissement généré par I'extinction dunp de fixation (Ross & Ross, 1980 ;
Findlay & Walker, 1999).

Cette hypothese double (spatio-temporelle) estactéd par les données de Ross et
Ross (1980). Ces auteurs ont utilisé trois typesnm@mipulations en fovéa : uanset
(présentation abrupte d’'un stimulus visuel sai)lanh offset(disparition abrupte du stimulus
fovéal) et un changement (le stimulus fovéal ihi&tit remplacé par un autre), avant ou
apres la présentation de la cible. Dans une comddontréle, aucun événement ne précédait
ou ne suivait I'apparition de la cible. Les réstdtabtenus montrent une latence plus courte
lorsque la manipulation, quelle qu’elle sodnéet offset ou changement), a lieu avant
'apparition de la cible, par rapport a la conditioontrble. Les auteurs ont proposé que
'évenement serait traité comme un signal d'alanmd@iquant la nécessité de faire une
saccade. Néanmoins, urokset »a un effet facilitateur uniguement lorsqu’il suemt avant
ou simultanément a l'apparition de la cible, algteun «onset» ou un changement fovéal
crée une interférence dans ce cas, soit un alloegede la latence. Ainsi, le stimulus fovéal
agirait comme un distracteur et retarderait le déeple la saccade vers la cible.
L’augmentation de la latence serait vraisemblabtertiée a une augmentation de I'activité
du systeme de fixation (Dorris & Munoz, 1995, MureiaNurtz, 1993 a et b) qui inhiberait le
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déclenchement de la saccade (voir I'effet des alisturs éloignés décrit dans la Section
3.2.2)).

Il reste néanmoins certains résultats qui ne sarhpleuvoir s’expliquer ni en termes de
désengagement du systeme de fixation, ni par deegsus d’alerte temporelle et/ou spatiale.
Goldring et Fischer (1997) ont étudié la latence skccades verticales lors de taches de pro-
saccades et d’anti-saccades en introduisant urmptie degap et doverlap Dans la
situation degap, le point de fixation disparaissait 200 ms avayparition de la cible, tandis
gue durant la tache @verlap le point de fixation restait allumé durant tolgedurée de
présentation de la cible. Dans la tache de proasicet en condition diverlap les latences
étaient plus courtes lorsque les saccades de&ientéalisées vers le haut plutdt que vers le
bas. L’introduction d’urgapa bien entendu réduit les latences des saccadestfetréduction
était plus importante pour les saccades dirigées Mebas. La différence entre saccades
dirigées vers le haut et vers le bas était plusomapte dans la condition alerlap que de
gap. De plus, dans le cas de la tache d'anti-sacdaddifférence entre haut et bas était
fortement réduite. Les auteurs ont comparé cedtaésavec des saccades réalisées dans les
mémes conditions mais sur I'axe horizontal. lls mrharqué que les latences des saccades
horizontales étaient beaucoup plus courtes et g@ilait plus de saccades express également.
Ces auteurs ont conclu que les différentes padtieshamp visuel (haut/bas et latéral) sont
organisées de facon différente. Les précédentdicatipns de I'effet dugap en termes de
désengagement du systeme de fixation (Fischer & eeb997) et de signal d’alerte
provoqué par la disparition du point de fixationpaivent expliquer ces varitions de I'effet
en fonction de la direction des saccades. Selodrgl et Fischer (1997), il y aurait en effet
un désengagement de la fixation, ne serait-ce queipitier la saccade, et ce mécanisme non
directionnel serait couplé a un autre mécanisma leésélection spatiale, qui pourrait étre de

type plus attentionnel que simplement oculomoteur.

3.1.2.3 Effet des facteurs endogénes
Un autre facteur pouvant influencer la latence shescades est la prédictibilité de la
position de la cible. Findlay (1981) a constaté dusque la position de la cible était
prévisible, cela réduisait la latence des saccades observé que les latences des saccades
vers une position non prévisible pouvaient varierld0 a 350ms, et que cette gamme était
fortement réduite lorsque la position de la citiitéreévisible. Cet effet de la prédictibilité de

la position de la cible sur la latence a égalen&@tobservé dans des paradigmegae
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Certaines données issues de la neurophysiologipaorailleurs montré que la prévisibilité de
la position de la cible influencerait le niveau aigité des neurones moteurs de la couche
intermédiaire du colliculus supérieur (Dorris & Mam 1998). Lorsque la prévisibilité de la
position de la cible est maximale, les cellulesartidoour la position de la cible sont pré-
activées avant méme que la cible n’apparaisse (B&s@é/urtz, 1998), permettant ainsi un

déclenchement plus rapide de la saccade.

D’autres facteurs tels que l'orientation attentielle peuvent également avoir un effet
sur le déclenchement d’'une saccade, et donc influera latence. Dans leur expérience,
Walker et al. (1995) ont observé que dans la cmmditontréle, c'est-a-dire lorsque la cible
était présentée seule, la saccade était déclempthgaapidement lorsque l'indice précédant
I'apparition de la cible était congruent avec Iaifion de la cible que lorsqu’il était neutre.

Une autre facon d'observer les effets des factendogenes sur la production des
saccades est de manipuler le nombre de positisshpes de la cible (manipulation utilisée
par Rolfs et Vitu (2007), et explicitée précédemin&ection 3.1.22 Il y a toutefois un
débat concernant l'effet du nombre de positionssipiss des stimuli sur la latence des
saccades. Kowler (1990) dans sa revue de questioris role des processus cognitifs sur les
propriétés des saccades rapporte que Hackman4énd @bservé que la latence des saccades
avait tendance a étre plus courte lorsque lescaatits savaient a I'avance a quelle position
parmi huit possibles, la cible allait apparaitreicivird, Tétard et Lévy-Schoen (1974) ont
observé que lorsque la cible pouvait apparaitreux ghositions possibles, la latence était plus
courte que lorsqu’elle pouvait apparaitre a quaiositions possibles. Toutefois, Saslow
(1967) a quant a lui observé gue la latence nérditf pas selon que la cible puisse apparaitre
a deux excentricités ou a huit excentricités, epvitod et Churcher (1980) n'ont également
observé aucune différence de latence que le nodepositions possibles de la cible soit de

deux ou de seize.

L'orientation anticipée de [Iattention facilite leléclenchement des saccades.
Néanmoins, on peut aussi observer des mécanismagibidion liés a l'attention. Un
phénomene bien connu est I'Inhibition de Retdahipition Of Return- IOR) et, appliqué
aux saccades, I'on parlera d’Inhibition de Retoaccadiquelfhibition of Saccadic Return -
ISR). L'IOR a été premierement observée par Posh€ohen (1984). lls ont remarqué que la
vitesse et la précision avec laguelle un objetdésecté sont améliorées lorsque l'objet est
précédé d’'un indice valide indiquant sa positiomjsue ces effets facilitateurs deviennent

inhibiteurs par la suite (Figure 3.5). La facilitet tend a disparaitre lorsque l'intervalle
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indice-cible est de I'ordre de 300ms. Les tempsédetion pour la condition indice valide
deviennent alors plus longs par rapport a la candindice non-valide pour des intervalles
supérieurs a 300ms. Selon ces auteurs, l'indiceiagdfet d’orienter I'attention préalablement
a I'apparition de la cible, mais uniquement lorstpeible apparait suffisamment rapidement
apres l'indice ; sinon, l'attention est allouéeraautre endroit et la position de la cible est
inhibée au moment ou elle apparait. La réoriematie I'attention vers la position
préalablement inhibée entraine un colt temporélaskiisant par des temps de réaction plus
lents, par rapport a une condition non-inhibée p@énomene d’IOR prend tout son sens dés
lors que l'on sait que notre environnement est beap trop complexe pour que nous
puissions traiter intégralement et simultanémente® les informations qu'il fournit. C’est
pourquoi nous devons faire preuve d’attention ¢iéecet en termes de processus liés a la

vision, cette allocation se fait au niveau de kdecaaillance.
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Figure 3.5 a) Paradigme classique utilisé lors de I'étudel’bhibition de Retour b) Résultats
obtenus dans les études de Posner et Cohen (1984)

Etant donné le couplage étroit entre l'attentiole®imouvements saccadiques (Kowler,
Anderson, Dosher & Blaser, 1995) il n'est pas smant que I'lOR ait également été observé
dans des études sur les saccades (Rafal, Egly &d’hd994). En effet, si I'lOR a un réle a
jouer dans l'efficacité avec laquelle nous explardenvironnement, il est logique qu’il se
manifeste dans les taches qui impliquent I'expionaactive du champ visuel a travers des
séquences de saccades. En particulier, on dewsaéneger un biais dés lors que I'on doit
retourner & un emplacement précédemment fixé (fBkct& Harvey, 2000). Klein &
Maclnnes (1999) ont observé que lors d'une tacheecleerche visuelle le temps nécessaire
pour initier une saccade a des endroits préalalierfiees était plus long que sur des

nouveaux emplacements, comme par exemple lorsafeirretour rapide entre cible et point
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de fixation. Dans une étude examinant les effetuesdtiels lies a la programmation
saccadique, Hooge et Frens (2000) ont demandérs penticipants de réaliser une sorte de
balayage d’un ensemble de points organisés seffématites configurations (Figure 3.6). Par
exemple, dans I'une des expériences le point @#idix était tout d’abord présenté au centre,
puis était déplacé vers la droite, puis vers lachauet cela de maniére séquentielle (par
exemple centre - droite - gauche — droite - centre$ auteurs ont observé que les durées de
fixation étaient constamment prolongées avant aceasle devant retourner a la position de
'un des deux points latéraux. Dans d'autres egpéds, Hooge et Frens ont montré que cet
effet n'était pas d0 a une simple inversion deraction de la saccade ; I'augmentation de la

latence étant liée spatialement a I'emplacemecggeimment fixé.
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Figure 3.6 A droite sont présentés les quatre configuratjpmssibles (A, B, C et D) proposées par
Hooge et Frens (2000) ; les fleches indiquent fes skes saccades a réaliser. A gauche sont présentés
les principaux résultats observés.

3.1.2.4 Planification motrice anticipée dans des géences de saccades

Un paradigme bien connu pour I'étude de la produactie séquences de saccades est le
paradigme du « double-saut Bguble Step introduit par Becker et Jurgens (1979). Ce
paradigme offre la possibilité d'étudier I'effet ldeprésentation d'un second stimulus tandis
que la saccade vers l'emplacement du premier stgmelst en préparation (Findlay
& Gilchrist, 2003). En effet, dans cette tache Wmux stimuli ne sont pas présentés
simultanément, mais consécutivement et I'on demandparticipant de suivre visuellement

la cible se déplacant rapidement d’'un point & ureawoir Figure 3.7). De facon générale, on

53



observe que les propriétés de la (ou des) sacoade(sée(s) dépendent du temps les deux
présentations de la cible, et plus précisémentédiai éntre le second affichage de la cible et
le départ de la premiére saccade. Si la deuxiegseptation de la cible apparait bien avant la
premiere saccade, alors une seule saccade eséetah direction de la seconde position. A
linverse, si la deuxieme présentation de la cédpparait peu de temps avant la saccade, alors
celle-ci est suivie d'une seconde saccade ; lex ywau déplacent donc vers la premiere
position puis la seconde. Cet intervalle de tenmgisgénéralement estimé a environ 80ms
avant l'initiation des saccades (Findlay & Harti884). Enfin, pour des délais intermédiaires,
la seule saccade réalisée a une amplitude inteam&dsuggérant donc un moyennage des
deux positions, soit l'intégration dans une fen&tnaporelle des caractéristiques spatiales des
deux positions cibles (Becker & Jurgens, 1979 y \@ection 3.2.1.1) Pour notre propos
concernant les latences, il est intéressant de o lorsque deux saccades distinctes sont
réalisées, le délai entre la premiere saccade etetmnde peut dans certains cas étre
extrémement rapide. Cela suggere que la prépardéda deuxiéme saccade a été réalisée
avant méme que la premiére saccade n'ait été téamird’'ou I'hypothése d’'une

programmation en parallele des saccades.
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Figure 3.7. A droite est représenté le paradigme classiqudadble-saut. A gauche, les résultats
observés sur I'amplitude de la saccade en fonctiodélai séparant les deux apparitions de la cible.
Source : Findlay et Gilchrist, 2003*

Walker et McSorley (2006) se sont intéressés artagrpmmation en parallele de
saccades volontaires et réflexives en utilisant nmevelle version du paradigme de double-
saut. Les participants devaient effectuer une skccéflexive vers un stimulus présenté en
périphérie, puis générer sur la base d’'un indicedb (fleche) présenté simultanément, une

saccade volontaire vers une autre position du chasyel. Cette condition de type double-
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saut était comparée a une condition controle ougubhaype de saccade (réflexive et
volontaire) était réalisé seul. lls ont observé lguatence de la deuxiéme saccade, c'est-a-dire
la saccade volontaire, était sensiblement dimidagsgjue la suite de stimuli était présentée
dans un paradigme de double-saut que lorsqu’ellaidétre réalisée seule. Selon Walker et
McSorley, cette réduction de latence permet de gregs’'une saccade volontaire peut étre
programmée, au moins partiellement, pendant le sesopant lequel la premiére saccade est
générée.

Une autre étude importante portant sur le sujefad@rogrammation anticipée de
saccades est celle réalisée par Zingale et Kovl@87). Ces auteurs ont demandé a des
participants d’exécuter des saccades lors de ltéppasuccessive de la cible a différentes
positions (de 1 a 5 positions) autour d’'un pentagomaginaire. Les résultats ont montré que
la latence de la saccade initiale ainsi que la elwlés intervalles entre chaque saccade
augmentait avec la longueur de la séquence. Delplu€me tendance était observée lorsque
les cibles disparaissaient avant le début de laes¥m® et que les participants avaient pour
tache d'exécuter des saccades vers les positiomsoris®es de la cible ; néanmoins, les
saccades étaient moins précises que les saccatetement guidées. Zingale et Kowler ont
interprété ces résultats en terme de planificatinticipée d’'une séquence de saccades, et
suggéré gue cette séquence est mise a jour l@srdexécution sur la base des informations
visuelles extraites et de I'intégration de signalerreurs. D’autres études vont dans le sens
d’'une pré-programmation des saccades, comme panpdxeles études sur les saccades
express. Il a été remarqué que les saccades exgraent plus fréquentes lorsqu’une
séquence ordonnée de saccades/fixations dans une digection était réalisée (Carpenter,
2001). De plus, les saccades exécutées vers ueepéitiphérique isolée sont souvent suivies
par des fixations de courte durée, avant qu'uneashe corrective ne soit réalisée, et selon
certains auteurs, les fixations de courte durée supposées refléter la pré-programmation de

la saccade corrective (pour une revue voir Bed&9).

La prévalence des fixations de tres courte durées dzertaines taches naturelles
(Hayhoe & Ballard, 2005) pourrait également étreenorétée de la méme maniere que les
fixations de courte durée dans des paradigmes s \8imple, c'est-a-dire, dans le cadre
d'une séquence pré-programmée de mouvements esul@ie temps de fixation varierait en
fonction de la tache, comme par exemple lors diectarre, la recherche visuelle, la perception
de scénes (pour une revue, voir Rayner, 1998).
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3.2 Visée d’une cible en contexte visuel

3.2.1 La métrique des saccades

Comme nous venons de le voir, les propriétés phegsiagles cibles peuvent avoir une
influence sur la métrique et sur la latence desa#s. Mais I'on sait bien qu’au quotidien,
nous ne sommes jamais confrontés a une seule &ibviser. Comment alors le systéme
décide-t-il d’'une cible vers laquelle diriger urecsade ? C’est ce a quoi tentent de répondre
les études qui se sont penchées sur la doublelatioru Si I'on complexifie la tache de visée
de cible isolée en ajoutant un autre élément aémes visuelle, cet élément peut avoir un
statut perturbateur (appelé distracteur) ou urustde cible. Lors de I'étude de la visée de
cibles dans un paradigme ou il y a une double $atim, on va principalement regarder les

effets de 'un des deux stimuli sur la visée datlfa stimulus.

3.2.1.1 L’effet global sur la précision des saccasle

L’'un des premiers a avoir étudié la métrigue dexades lors de la présentation de
deux cibles périphériques est Findlay, en 198/&8tiles observations réalisées par Coren et
Hoenig (1972), Findlay a mené plusieurs études tstpielles il présentait aux participants
deux cibles simultanées en périphérie (i.e. deuxésavides de tailles identiques ou
différentes) et demandait aux participants d'alfixer le plus rapidement et le plus
précisément possible chacune des deux cibles @R)8). Il a observé que la saccade initiale
atterrissait de fagon quasi-systématique entre desx cibles, bien que les saccades
présentaient un biais en faveur de la cible la giamde. Il a alors émis I'hypothése selon
laquelle les yeux étaient déviés vers le « cengegvité » de la configuration visuelle
périphérique.

Cet effet du « centre de gravité », également appelffet global », a été observé dans
de nombreuses études, que cela soit lors de larmedé®n de deux cibles (Findlay, 1982,
Chou, Sommer & Schiller, 1999), de la présentatfiame cible et d’'un distracteur (Walker et
al. 1997), de la lecture de mots isolés (Vitu, 7991 dans des taches de recherche visuelle
(Arai, McPeek & Keller, 2004 ; pour une revue, Vditu, 2008).
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Figure 3.8 lllustration des positions d'atterrissage de I'addns les différentes configurations
proposées par Findlay (1982). Chaque point reptédarposition d’atterrissage de la saccade imitial
et I'on remarque clairement I'étalement de cestgdorsque deux stimuli sont présentés. Par adleur
les positions d'atterrissage de I'ceil ont tendadédre biaisées vers la cible de plus grande tuiigdle
gue soit I'excentricité. Source : Findlay, 1982.

Certains auteurs ont proposé que cet effet sefaid dles stratégies d’économie du
systeme; ne sachant pas précisément ou allerctada atterrirait entre les deux positions
possibles pour optimiser le traitement perceptifufpune revue voir Vitu, 2008). Mais cette
hypothése a été rejetée du fait que ce méme phémopersiste lorsque les participants
doivent viser une cible trés précisément (Findla)&oula, 1992). Bien que l'effet global
soit maximal lorsque la position de la cible espiévisible d'un essai a l'autre, I'effet ne
disparait pas lorsque la position de la cible davgrévisible ; il s’amoindrit, mais reste
toujours présent (Coéffe & O'Regan, 1987; mais iar& Kowler, 1991). L’effet du centre
de gravité a été alors interprété comme le résdibgterations et de programmations liées a la
difficulté & isoler la cible visuelle, du fait da mauvaise résolution en vision périphérique et
du fait que le traitement attentionnel sélectifaeible nécessite un certain temps a se mettre
en place. Il survient rarement suffisamment totr@dtecter une saccade de latence moyenne.
Cette hypothése est soutenue par les résultatsv@éssen fonction de la latence des saccades :
au plus la latence de la saccade est longue, augkaccade aura tendance a étre précise et
I'effet global sera réduit (Coeffé & O’Regan, 198Jttes, Van Gisbergen & Eggermont,
1985). On peut alors penser qu’une fois que laorede la cible pour la saccade est définie, la
position d’atterrissage va étre déterminée paedeaupement des signaux spatiaux provenant
des stimulations liées a la cible mais égalemeémsliaux stimuli environnants (Kowler &

Blaser, 1995). Par ailleurs, comme nous l'avongivdessus (voir Section 2.2.3.2) Robinson
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(1972) a observé que la stimulation électriqgue #emée de deux zones proximales de la
carte motrice du colliculus supérieur entraina&cution d’'une saccade vers une position
intermédiaire aux positions codées par les pomratide neurones stimulées. Cette
constatation prouve que l'effet global n’est pasésultat d’'une quelconque stratégie, mais

bel et bien un effet de bas niveau.

L'effet global se produit seulement lorsque lesnéléts présentés dans le champ visuel
occupent des positions proches l'une de l'autrggérant ainsi que la séparation angulaire
entre les éléments visuels est un facteur cruciakeadre en compte dans cet effet (Findlay,
1982 ; Ottes et al., 1985). Walker et al. (1997) wtilisé une double stimulation visuelle,
cible-distracteur, en positionnant les deux stinduliles positions variables dans le champ
visuel. lls ont observé que l'effet du centre davigé était présent lorsque les distracteurs
étaient présentés sur le méme axe et dans le mé&mehamp que la cible ou dans une région
de +/-20° autour de I'axe de la cible (voir Fig@®). Vitu, Lancelin, Jean et Farioli (2006),
ont réalisé une série d’études afin de spécifias précisément les caractéristiques de I'effet
global et de voir si la position rétinienne desnsii joue aussi un réle ; ils ont testé plus
précisément l'effet de distracteurs présentés danegion fovéale sur la précision des
saccades vers une cible plus excentrée. Dans &eyrériences, la cible était une lettre
présentée au centre d’'une chaine de lettres (exxhxxx »). Le distracteur était une chaine
composée uniguement de la lettre « X », et étajptws présenté dans le méme hémichamp
gue la cible. Le distracteur avait un nombre dadstvariables mais sa premiere lettre se
trouvait toujours au niveau du point de fixatiomesLauteurs ont observé une absence d’effet
du distracteur sur 'amplitude des saccades paurdistracteurs dont la longueur était de
moins de 1°, et cela se produisait quelle quel'sositentricité de la cible et ainsi quelle que
soit la distance entre la cible et le distract&itu et al. (2006) en ont conclu qu’il y aurait
une zone « morte » pour I'effet global qui seraie wégion d’environ 1° autour de la fovéa.
Lorsqu’un stimulus est présenté dans cette régiong devrait pas avoir d'effet sur la
précision d’'une saccade réalisée vers une cibiphg#ique dans le méme hémichamp.
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Figure 3.9lllustration des zones du champ visuel et lestef@ssibles sur la latence et la métrique
des saccades lorsque des stimuli sont positiorergsaks zones. Source : Walker et al. (1997)

Les propriétés physiques des stimuli jouent bieteretu un rdle sur la déviation
produite par le distracteur. Comme nous I'avongpreceédemment, lorsque I'on manipule la
taille des stimuli, la saccade aura tendance adéwvie vers la cible la plus grande (Findlay,
1982). Mais également, lorsque I'on manipule laihance des stimuli, on va observer une
déviation vers le stimulus le plus lumineux (Deubetl al., 1984). De nombreux autres
facteurs, tels que la texture ou l'orientation sEmbaussi jouer un réle, mais nous n’en

ferons pas état ici (pour des revues voir Findlayw&lker, 1999 ; Vitu, 2008).

Les études menées en utilisant le paradigme dulelsalt (voir 3.1.2.4) ont montré
gue lorsque lintervalle de temps entre le deuxiéaffchage de la cible et la premiere
saccade est court les participants effectuent deogades bien distinctes vers chacune des
deux positions de la cible. Mais lorsque le détarela deuxieme présentation de la cible et
le début de la saccade est plus long, et que ids da la cible sont dans la méme direction,
les participants effectuent une saccade vers usiigointermédiaire entre les deux positions
de la cible, suggérant donc un effet global maissdane fenétre temporelle. Le moment
d’apparition de la seconde cible dans cet integvalit critique car il détermine avec quel
poids la deuxiéme position de la cible contribuecalgul de I'amplitude de la saccade. Il est
important de noter que les changements d’amplileléa saccade observés en réponse au
double saut surviennent lorsque la cible est ptésesur le méme axe, dans le méme
hémichamp et éloignée du point de fixation. Enteffer'sque les deux positions de la cible
sont dans des hémichamps opposés, I'amplitude dadeade n’'est pas modifiée, mais sa
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direction ainsi que sa latence le sont. La saceatiglirigée vers 1a®?° position de la cible

aprés un délai rallongé, ce qui suggére I'annulatio programme de la saccade en direction
de la premiére position. C’est a partir de ce tésujue Becker et Jurgens (1979) ont proposé
gue la direction des saccades était déterminéagmn findépendante a son amplitude. Leur

modele de production des saccades a deux étapedéesaioppé dans la Section 4.2.1.

Watanabe (2001) a étudié le phénomene d'IOR sumpérameétres spatiaux d’une
saccade, et plus particulierement sur l'effet datree de gravité. Dans cette étude, les
participants devaient réaliser une saccade le @pslement possible vers 'un des deux
stimuli présentés de fagcon proche et simultanéadftion contréle). Les résultats obtenus
étaient ceux classiquement observés dans le cadreffét global. Mais lorsqu’un indice non
informatif était présenté 600ms avant I'apparitides deux stimuli, c'est-a-dire dans des
conditions favorisant I'lOR, les saccades avaienifjdurs tendance a atterrir au centre de
gravité de la configuration, mais elles étaienelégnent biaisées vers la position opposée a
celle de l'indice précédemment flashé. Selon Wdtar{2001), cette étude démontre que les
mécanismes responsables de I'lOR affectent legmgdras liés au calcul de la métrique des
saccades, et qu’ils ne se répercutent pas seulesueria latence des saccades. Il est par
ailleurs intéressant de noter que dans cette élesistimuli étaient présentés autour de I'axe
vertical, a une excentricité de 10° et une sépmaragingulaire de 20° ou 30°, laissant ainsi
penser contrairement a ce que Walker et al. (1p8aisent que l'effet du centre de gravité
peut s’observer pour des saccades verticales stjuerles stimuli sont présentés a des
positions en miroir dans les hémichamps droit ecga. Néanmoins, comme le suggerent les
données de He et Kowler (1989) ainsi que celléd/dtanabe (2001) dans une condition avec
indicage préalable, au moins dans ce cas particllkdfet global ne serait que I'effet de
stratégies visuelles. He et Kowler (2009) ont Yaitier la prédictibilité de la position d'une
cible présentée autour de l'axe vertical (voir #ecB.1.1.2) et ont observé que lorsque la
cible était présentée simultanément avec un disiagrésenté en miroir autour de l'axe
vertical, et que la position de la cible était éonent prédictible, ils n’observaient aucun effet
global, la saccade n’était jamais déviée vers lareede gravité. A l'inverse, lorsque la
position de la cible était totalement imprédictjblles auteurs ont observé un effet global,
suggérant donc que les participants ne sachara pasance ou aller, choisissaient de viser
une position intermédiaire qui les rapprochaitalge facon de la cible. Nous reviendrons sur

ce point au Chapitre 4.
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3.2.1.2 L’effet des distracteurs sur la trajectoiredes saccades

L'effet des distracteurs sur la trajectoire descades a également été le fruit de
nombreuses recherches, car cela permet d’identiEfsecomposantes a la fois horizontales et
verticales prises en compte lors de la productiom dnouvement oculaire vers une cible.
Comme nous l'avons vu, la trajectoire des saccadtcales et obligues n’est jamais
totalement droite, elle est souvent curviligne &tméme lors de la visée d’une cible isolée.
En plus de cette tendance naturelle, d'autres objgisentés dans la scene visuelle peuvent
exercer une influence sur I'ampleur et le sensadmurbure des saccades. Plusieurs auteurs
ont constaté, en présentant un distracteur a prexikune cible, que la saccade résultante
présente une trajectoire courbée vers I'emplacechedistracteur avant d’atterrir sur la cible.
Les déviations vers la position du distracteur sgeénéralement observées dans les
paradigmes de double-saut et de recherche vis(\&ie der Stigchel, Meeter & Theeuwes,
2006).

Par exemple, dans le paradigme du double-saut,bseree une déviation vers la
position du distracteur lorsque le délai entre lenpére et la deuxieme présentation de la
cible est inférieur a 50 ms et la distance sépdeacible et le distracteur est relativement
large (Van Gisbergen, et al., 1987). Dans une tathaecherche visuelle, comme celle
proposée par McPeek, Skavenski et Nakayama (2000)s participants devaient trouver
une cible de couleur verte présentée avec de radgtiistracteurs de couleur rouge (et vice
versa), ils ont observé une tendance a réalisesatsdes dont la courbure était biaisée vers

la position du distracteur.

Mais dans d’autre cas, on peut observer une teedani@vier a 'opposé de la position
du distracteur. Par exemple lorsqu’une cible edistracteur sont présentés simultanément
dans une tache de recherche visuelle, les sacpadesnt dirigées correctement vers la cible
affichent une courbure caractéristique a I'opposdadposition du distracteur (Figure 3.10).
Doyle et Walker (2001) ont été les premiers a alesequ’un distracteur pouvait générer une
saccade dont la trajectoire était déviée a I'oppai sa position. Dans leur expérience, les
participants devaient réaliser une saccade dingég une cible se situant sur I'axe vertical en
présence d’un distracteur situé a gauche ou aeddoitpoint de fixation ; cette saccade était
soit volontaire (un indice central indiquait la efition de la saccade, haut vs. bas), soit
réflexive (dans ce cas la saccade était déclermmééponse a I'apparition de la cible). lls ont
observé que quel gue soit le type de saccadeajectoire avait tendance a étre déviée a

'opposé de la position du distracteur. Lorsquen l'multiplie le nombre de distracteurs
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possibles et que I'on positionne chaque distraaleypart et d’autre de I'axe vertical, comme
'ont fait McSorley, Haggard et Walker (2004), lacsade ne semble pas étre déviee, et au
contraire la trajectoire est rectiligne le longl@ee vertical. De plus, lorsque 'emplacement
de la cible n’est pas prédictible, alors, on obsame tendance de la trajectoire a dévier vers
le distracteur tandis que lorsque la position deilde est fortement prédictible, alors, a
'inverse la saccade a tendance a dévier a l'oppleséa position du distracteur (Walker,
McSorley & Haggard, 2006).

Figure 3.1Q Représentation schématique de la trajectoireedsatcade verticale sans distracteur (a
gauche) et avec distracteur (a droite). Sourcelk&vat McSorley (2008).

De facon générale, que la déviation soit réalisées Va position du distracteur ou
éloignée de celle-ci, les effets d’'un distractaurla trajectoire des saccades dépendent de la
distribution de l'activité neuronale globale prddua la fois par la cible et par le distracteur.
Les écarts d'une trajectoire lorsqu'un distractest présenté seraient donc dus a la
combinaison correspondante des vecteurs de sacdaddsviation & 'opposé de la position
du distracteur vient d’'une inhibition des neuromedant pour la position du distracteur, et
cette inhibition proviendrait plus particulieremeasds projections du FEF sur le colliculus
supérieur. Une hypothése explicative de ces déwiatia été fournie par Tipper et ses
collaborateurs (Tipper, Howard & Jackson, 1997ppé&r, Howard & Paul, 2001). Cette
théorie a tout d’'abord été proposée pour rendrepterdes déviations observées lors de
taches de réponses manuelles, qui présentent leenpattern de déviation que les
mouvements saccadiques. Selon Tipper et al. (12901), chaque stimulus active une
population neuronale qui code pour un certain wgctee mouvement. Lorsqu’il y a de
nombreux vecteurs comme dans le cas de la présensimultanée d’'une cible et d'un
distracteur, un des deux vecteurs doit étre inkabié qu'une seule direction pour le
mouvement soit décidée. Ainsi dans le cas de Iseptétion d’un distracteur, si le vecteur de

mouvement codant pour le distracteur n'a pas éiébén dans ce cas, il va en résulter un
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mouvement qui sera dévié vers la position du ditgta. A l'inverse, si le vecteur codant
pour la direction du distracteur a été correctemehibé, c’est le vecteur codant pour la
direction de la cible qui prendra le dessus etsalermouvement présentera une courbure a

'opposé de la position de ce dernier.

Ces hypotheses ont alors été étendues au cadrétuldeldes mouvements oculaires.
L’observation que, dans certaines conditions,dpettoire de la saccade montre une tendance
a étre déviée vers la position du distracteur @ouégalement étre expliquée en termes de
codage spatial, puisque I'on sait que la directies saccades est codée par des populations
neuronales qui ont de grands champs récepteursequahevauchent (voir Section 2.2.3.2).
Cible et distracteur vont donc activer tous deux pigpulations neuronales distinctes mais qui
auront tendance a se chevaucher, selon la diskesséparant, générant ainsi une sommation
et un moyennage de ces activités. Dans le cas tfajeetoire dont la courbure est a 'opposé
de la position du distracteur, certaines hypothg@seposent que cela soit le résultat d'une
inhibition des neurones qui codent pour la positthn distracteur, permettant ainsi aux
neurones codant pour la direction de la cible émge le dessus (Figure 3.11). Selon Sparks
et Hartwich-Young (1989), cette inhibition des plgns neuronales codant pour la position
du distracteur se ferait au niveau des couchegngéwiaires du colliculus supérieur.
Toutefois, comme nous I'avons précédemment déesitchamps oculomoteurs frontaux étant
impliqués dans la sélection d’'une cible pour lacade et I'inhibition des autres éléments de
distraction, il est probable que linhibition de pmsition du distracteur dans le cadre des
trajectoires de saccades soit d0 principalemenes mojections provenant des champs

oculomoteurs frontaux vers le colliculus (voir Vder Stigchel et al., 2006).
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Figure 3.11 Représentation schématique de [l'activation desulptipns neuronales liée aux
différentes stimulations (colonne de gauche) etéfgonse saccadique correspondante (colonne de
droite). Les fleches noires représentent les vestele populations neuronales qui codent pour
I'objectif de la saccade. Lorsqu'une cible (ou ustrdcteur) est présentée seule les vecteurs de
population codent pour sa position. Quand une alen distracteur sont présentés ensemble, les
populations neuronales codant pour la positionigimattteur doivent étre inhibées, il y a donc uetef
négatif des vecteurs d’activités liés a la positiondistracteur, et donc le vecteur de saccadédsia
dévié. Source : Walker et McSorley (2008)

3.2.2 La latence des saccades

3.2.2.1. L’effet des distracteurs éloignés sur latence des saccades

De nombreux travaux ont porté sur I'étude des pétgs temporelles des saccades
réalisées en réponse a des stimulations doubles @bkles ou une cible et un distracteur)
ainsi que des stimulations visuelles plus complemgdiquant le plus souvent une tache de
recherche visuelle. Les premiers résultats ontagiportés par Lévy-Schoen (1969). Celle-ci
a testé les effets sur la latence des saccadels, piesentation de deux cibles présentées
respectivement a des positions variables, soit @mnencote, soit de part et d’autre du point de
fixation, et a des excentricités variables (vogu¥e 3.12). Les participants avaient pour tache
d’effectuer une saccade vers I'une ou l'autre desxdcibles. Lorsque les cibles étaient
présentées de part et d’autre du point de fixatt@st-a-dire chacune dans un hémichamp, la

latence des saccades était beaucoup plus longuergga’une cible seule était présentée.
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Figure 3.12Paradigme expérimental utilisé par Lévy-Schoe®9)9l es stimuli étaient des lampes, 5
au total, la lampe C correspondant au point ddifiraEnsuite, étaient allumées simultanément deux
lampes, comme décrit dans la colonne de gauchendmabres rapportés correspondent au nombre de
saccades dirigées respectivement vers la posigoohdque lampe. Ainsi, dans la configuration de
type DE, les lampes D et E étaient allumées siméiteent et 73 saccades sur 75 étaient dirigées vers
la lampe D.

Walker et al. (1997) ont mené une série d’étudsantia répliquer ce résultat et a tester
de facon plus systématique I'effet d’un stimulusliidnnel sur la latence des saccades. lIs
présentaient donc soit une cible seule, soit uple eiccompagnée d’un distracteur et faisaient
varier les positions de la cible et du distractaimsi que I'axe sur lequel le distracteur était
présenté ; la cible apparaissait toujours sur lf@oezontal (voir Figure 3.13). lls ont observé
gue lorsque le distracteur était présenté dansé@manhémichamp que la cible et dans une
région de moins de 20° par rapport a I'axe de ldecila latence des saccades restait
inchangée, mais des lors que le distracteur amsaitien dehors de cette région, la latence
était rallongée par rapport a la condition sansratiteur. Cet effet variait en fonction de
I'excentricité du distracteur par rapport au paletfixation et de la distance séparant la cible
du distracteur. La latence maximale était obserdérs la condition ou le distracteur
apparaissait au centre de la fovéa, c'est-a-direegexcentricité de 0°, et elle diminuait au fur
et a mesure que le distracteur s'éloignait de Vadcet que la distance avec la cible diminuait.
En d’autres termes, au plus le distracteur s'élitgde la fovéa et se rapprochait de la cible,
au plus la latence avait tendance a diminuer etapprocher de celle obtenue dans la
condition contrdle sans distracteur. Comme indigjle Figure 3.13, la variable critique serait
le rapport entre I'excentricité du distracteur 'ek¢entricité de la cible, appelé ici « ratio »
pour simplicité. Plus ce rapport est élevé, pleffdt de la présentation du distracteur sur la
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latence diminue ; un effet minimum est atteint pdes ratios de 1 et au-dela, soit lorsque le
distracteur est autant ou plus excentré que l&.cldét effet dit des distracteurs éloignés ou
«Remote Distractor Effect a été répliqué par Griffiths, Whittle et Buckleg2006).
Toutefois, un examen des données rapportées danisae$ études repliquant I'effet inhibiteur
d’un distracteur fovéal ou contralatéral sur l@hate montre que I'augmentation de la latence
n'est pas systématiquement fonction du ratio @agn & Kerzel, 2008 ; Ludwig, Gilchrist &
McSorley, 2005 ; White, Gegenfurtner & Kerzel, 2R05
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Figure 3.13 Résumé des résultats obtenus par Walker et337§1LA) combinaison des positions de
cible et de distracteur favorisant I'observatiorurd’effet sur la latence (cercles grisés) ou sur
'amplitude (quartier rayé). B) Effet du ratio emtposition de la cible et du distracteur sur lariae
des saccades. Source : Findlay et Gilchrist (2003).

L’effet d’un onsetabrupt associé a I'apparition d’un distracteurtggalement avoir un
effet sur la latence des saccades, comme l'ontredg8odijn et Theeuwes (2002). lls ont
réalisé une seérie d’études dans lesquelles ilsassient durant 600 ms six cercles rouges
equidistance les uns des autres, et placés suengfe dmaginaire a 0.4° d’excentricité du
point de fixation. Passé ce délai de 600 ms, urstkesercles rouge changeait de couleur afin
d’indiquer la position de la cible pour la saccadans la moitié des essais, en méme temps
gue I'un des cercles changeait de couleur, un €eotige additionnel était affiché de facon
abrupte ¢nse} a une séparation angulaire de 30, 90 ou 150a gedition de la cible. lls ont
observé que la latence des saccades était augnuamgdes conditions avec distracteur, et ce
d’autant plus si la distance séparant la cibleeetibktracteur était importante (séparation
angulaire de 90° ou 150°), alors que I'excentriaii¢ distracteur et de la cible étaient
identique. De plus, dans la condition ou la cilileealistracteur étaient présentés relativement

proches (séparation angulaire de 30°), la saccadid #®ndance a atterrir entre les deux
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stimuli, et la latence moyenne de la saccade dpétsecourte. Ces résultats semblent aller a
'encontre d'un rble prépondérant de I'excentrici@ative entre cible et distracteur et
suggérer contrairement a Walker et al. (1997) quéatteur critique est plutét la distance

séparant la cible du distracteur.

Ainsi, un distracteur présenté en fovéa, dans lihbamp opposé a la cible ou bien de
facon éloignée par rapport a une cible ipsilatétatel a augmenter la latence des saccades.
Le fait que cet effet soit principalement fonctidn rapport d’excentricité entre cible et
distracteur reste néanmoins débattu, alors quaigis’d’'un point critique. En effet, comme
nous le verrons de facon plus détaillée ci-des§Bastion 4), I'effet du ratio suggére comme
proposé par Walker et al. (1997), une interprétam termes de compétition entre les
neurones de fixation, qui présentent une déchamgigue durant la fixation visuelle, et les
neurones de mouvement, qui augmentent leur déclhaege et pendant une saccade (Munoz
& Wurtz, 1993a-b ; voir Section 2.2.3.2). Le rbldatique de la distance entre cible et
distracteur suggere au contraire une interprétaiotermes d’interactions latérales de longue
portée (voir Section 2.2.3.2).L’étude de I'effet famction de facteurs visuels, temporels et

endogenes est dans un premier temps nécessaireeptarrd’établir le locus de I'effet.

3.2.2.2. L’effet des distracteurs €éloignés : Factesitemporels et visuels

Comme nous l'avons vu a la Section 3.1.2.2, lantaedes saccades est influencée par
le temps qui sépare I'apparition du distracteurceke de la cible, ou SOAS{imulus Onset
Asynchrony. Les études ayant manipulé le SOA ont observémdistracteur aurait un effet
perturbateur maximal sur le déclenchement de leaskclorsqu’il est présenté avec un délai
de 50-100ms suivant I'apparition de la cible (R&d30ss, 1980 ; Ross & Ross, 1981). De la
méme maniere, Walker et al. (1995), ont fait vader facon systématique le SOA entre
'apparition d’'une cible et d’'un distracteur, a upesition miroir de celle de la cible, donc
dans I'hémichamp opposé. La cible était présentéeegexcentricité de 4.5° ou 8.5° pour une
durée de 100ms. A certains essais, un distractaundition expérimentale) apparaissait un
certain délai avant ou aprés son apparition (20,800 160, ou 240 ms). Les auteurs ont
observé que lorsque le distracteur était préseveé an délai inférieur a 100 ms apres la
cible, la latence de la saccade était rallongéergggwort a la condition controle, répliquant
ainsi les résultats de Ross et Ross (1980, 198litefois, lorsque le temps séparant les deux
stimuli était de 160 et 240ms, la saccade étaitggmiérée plus rapidement (dans la condition
ou le distracteur était présenté avant), soit § avait pas de différence entre les deux
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conditions (dans la condition ou le distracteurtgigésenté apres). Ainsi I'effet perturbateur
d’un distracteur ne survient que dans un intereatanps restreint suivant I'apparition de la

cible.

Ces résultats liés a l'effet des distracteurs é@sgont été rapprochés d'un autre
phénomene appelé inhibition saccadiqeac¢adique inhibition qui fait référence a la
suppression temporaire de l'initiation d’'une saecad présence d'un distracteur (Reingold &
Stampe, 2002 ; Buonocore & Mcintosh, 2008). Cettesk visualise par I'observation de la
distribution des latences des saccades ; les ssscatmalement générées avec une latence
variant entre 70 et 100 ms (condition contrble shstsacteur) sont absentes dans la condition
expérimentale avec distracteur. L'inhibition sadqad et par conséquent l'effet des
distracteurs éloignés sont vraisemblablement li&spaocessus de production des saccades au
niveau des couches intermédiaires du colliculugsepr. En effet, comme noté par Reingold
et Stampe (2002), la rapidité avec laquelle I'effiesterge (~ 70 ms a partir de la présentation
du distracteur) est compatible avec les estimatthngemps nécessaire d’'une part pour que
les afférences visuelles atteignent le colliculupésieur (~ 35-47 ms) et d’autre part pour

gu’un signal venant du colliculus supérieur enediexécution d’'une saccade (~ 20 ms).

Les données recueillies par Born et Kerzel (20G8ptdent en accord avec cette
interprétation colliculaire. Dans leur étude, legears ont manipulé le contraste de luminance
de la cible et du distracteur sur I'effet des disteurs éloignés. Partant du constat que lors de
la visée d’'une cible isolée le contraste de laecihlait un effet sur la latence des saccades, ils
se sont demandé si les mémes effets pouvaiendl@ervés en faisant varier le contraste du
distracteur. lls ont mené trois expériences dasulelles ils ont varié le contraste de la cible
et du distracteur (patchs de Gabares résultats montrent que I'effet des distrateloignés
n’était pas affecté par le niveau de contrasteigumagtteur. L’'effet dépendait principalement
des caractéristiques de la cible. Au plus la latdocs de la visée de la cible présentée seule
était courte, au plus l'effet du distracteur éfaitt. Born et Kerzel ont donc conclu que la
latence moyenne d’'une saccade réalisée vers ute va@bdéterminer la latence lors de la
présentation d’'un stimulus distracteur. A contrasiel, les signaux venant de la cible et les
signaux venant du distracteur arrivent simultanénanniveau du colliculus supérieur, et
donc la présence du distracteur perturbe la progi@ion de la saccade vers la cible, ce qui

expliquerait I'effet important du distracteur. Ramtre, lorsque la cible est tres contrastée, le
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signal lui correspondant atteint le systeme oculemmoplus tét que le signal associé au

distracteur de plus faible contraste, ce qui emérain effet inhibiteur du distracteur moindre.

Néanmoins, comme I'ont montré Ludwig, et al. (20@Bautres propriétés visuelles des
cibles et des distracteurs comme leur fréquenceasgaont aussi un impact sur l'effet des
distracteurs éloignés. Dans leur expérience, lée aib le distracteur qui étaient présentés
simultanément, étaient des patchs de Gabor dednéguspatiale variable. Les auteurs ont
observé gue l'effet des distracteurs éloignés deaiance a décroitre avec 'augmentation de
la frequence spatiale du distracteur, mais seuletossgue celle-ci était plus élevée que celle
de la cible. Du fait que ces données ne semblenvqgio étre prédites par un modele
d’inhibition latérale simple, les auteurs ont prepd’hypothése selon laquelle les interactions

surviendraient a un plus haut niveau, probablerdans le cortex visuel.

Enfin, l'effet des distracteurs éloignés sur leehate serait modulé par la taille des
stimuli présentés, bien que les résultats ne sernpkes tous aller dans le méme sens. D’'une
part, Vitu et al. (2006) ont rapporté que plus istrdcteur fovéal était grand, plus la latence
des saccades était élevée. Néanmoins, l'effet agilisdit pour des distracteurs dont la
longueur était supérieure a 1°, suggérant doncla@sémulation de la zone fovéale joue un
réle dans I'effet perturbateur des distracteursirierse, White et al. (2005) ont montré que
I'effet d’'un distracteur fovéal est inversementgodionnel a sa taille. Dans leur expérience,
la cible et le distracteur étaient des patchs deoGd.e distracteur, toujours centré sur la
fovéa était de taille variable ; au travers de deeteurs expériences, celui variait entre 1.6 x
1.6° et 36 x 36°. Les petits distracteurs retanmialie départ de la saccade, mais a mesure que
leur taille augmentait, leur effet sur la latendmiduait, a tel point que dans le cas d’'un
distracteur de 36 x 36°, il n'y avait plus aucuriéfédence de latence par rapport a la
condition contrdle sans distracteur. Selon cesuasitda stimulation de la zone de fixation
avec un distracteur, n’est pas en soit suffisaote produire une augmentation de la latence
des saccades généralement observée dans le caffetedes distracteurs éloignés. L'effet
serait plutét fonction de la saillance du distractdans la scene visuelle. Ainsi, lorsqu’une
stimulation est confinée dans une petite zoneptys est lorsqu’il s’agit d’un distracteur, la
sélection de la cible s’en trouverait ralentie,ralqu’elle ne serait pas affectée lorsque le
distracteur est tellement large qu’il est interprédbmme le fond. Ces mécanismes relevant de
la distinction entre la figure et le fond suggerdahc que des processus de plus haut niveau

gue ceux mis en jeu au niveau du colliculus supérieraient impliqués.
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Un résultat intéressant a noter également est abtenu par Kirchner et Thorpe (2006)
dans un autre contexte théorique. Les auteurs @septé aux participants soit une seule
image, soit deux images (une cible et un distragtsimultanément, de part et d’autre du
point fixé, dans une situation de gap (ou le pdiatfixation disparaissait 200 ms avant
'apparition de la cible). La tache était une tadeediscrimination qui consistait a déplacer le
regard vers I'image contenant un animal. Chaquegénfaisait 10° de largeur sur 14.5° de
hauteur et était présentée a 6° d'excentriciténifiggnt donc qu’elle stimulait une région
s’étendant de 1 a 11° a droite ou a gauche du piciait Les latences moyennes dans la
condition bilatérale étaient beaucoup plus éle@@8 ms) que dans la condition contréle
sans distracteur (133ms), mais il est difficile départager le réle joué par l'ajout du
distracteur et I'indécision concernant la directamla cible. Le point important est le fait que
les temps de réaction observés dans la conditiotraie sans distracteur étaient extrémement
rapides, comme classiquement observé dans lesstdelyap (voir Section 3.1.2.2) alors que
la cible de taille imposante stimulait la régiowdale. Ce résultat semble indiquer en accord
avec les données de White et al. (2005), que leeddg stimulation de la région fovéale ne
peut a lui seul rendre compte de la latence d'@eagle. A moins que d’autres mécanismes
de plus haut niveau ne soient en jeu, comme |'oopgsé White et al. (2005), il semble que
ce soit la balance entre la stimulation fovéallaettimulation périphérique qui soit critique.
Ce point sera développé au Chapitre 2.

3.2.2.3. L’effet des distracteurs €éloignés : Factesiendogenes
De nombreuses études se sont ainsi focaliséesirdiuence des facteurs de bas
niveau sur l'effet des distracteurs éloignés, nwdaines hypothéses penchent en faveur
d’effets de haut niveau pouvant moduler la latates saccades dirigées vers une cible lors de

la présentation simultanée d’un distracteur.

Dans leur étude réalisée en 1995, Walker et ak pmésenté deux cibles
simultanément, de facon miroir dans chaque hémiph@air 3.1.2.3). Classiquement, ils ont
observé une augmentation de la latence en comparaiec la condition ou la cible était
présentée seule. Toutefois, I'ampleur de ce rakarient n’était pas affectée par l'indice
précédant I'apparition de la cible ; il était domzlépendant de l'orientation préalable de
l'attention visuelle. Adler, Bala et Krauzlis (200@nt étudié les effets de l'indicage de la
position des stimuli sur les latences des saccddmss une premiere expérience, une cible

était présentée a 3° d’excentricité a droite oawche du méridien vertical et .7° au-dessus ou
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en-dessous du méridien horizontal. Lorsque la cépparaissait simultanément avec un
distracteur, le distracteur était présenté du ajtposé, en position miroir avec la cible.
L’indice était présenté durant 250ms et 500 a 1@0@want que la cible n'apparaisse. Dans
100% des cas, les indices étaient congruents aveasition ou la couleur de la cible a venir,

et ces indices avaient pour conséquence de rélduledence des saccades ; et ce, d’autant
plus lorsque la cible était présentée simultanéraget un distracteur. En d'autres termes, les
indices réduisaient non seulement les latencessdesades, mais également l'effet du
distracteur sur la latence, donc l'effet des didtars éloignés. Pour rendre compte de ces
effets, Adler et al. (2002) ont proposé une int&tggion en termes d’allocation de I'attention
liée au processus de sélection de la cible, cesugmére donc des processus descendants, de

haut niveau.

En 2008, Benson a réalisé une expérience dansllageiee a présenté une cible
toujours a la méme excentricité (8°) mais a traisijpons possibles (gauche / centre / droite).
La cible était accompagnée ou non d'un distracpeésenté soit au centre (0° - stimulation
unilatérale), soit dans I'hémichamp opposé a l&edistimulation bilatérale). Les participants
ne connaissaient pas a I'avance la position deble et avaient pour simple instruction de
réaliser une saccade vers la cible en ignoraraué®s stimuli. Etonnamment, a l'inverse de
Walker et al. (1997), Benson (2008a) a observélateace plus longue lorsque le distracteur
était présenté en périphérie que lorsqu’il étafispnté au centre de la configuration. Faisant
suite a ces résultats, Benson a mené une autre, @ads laquelle les participants étaient
informés a l'avance de la position de la cible. ®ap cas précis, elle a observé les mémes
résultats que ses prédécesseurs, a savoir unedapdns longue lorsque les distracteurs
étaient présentés au centre de la configuratidongenson, cette différence serait le résultat
de la modulation liée a I'exigence de la tachejueemet donc aussi en question I'hypothése
gue l'effet des distracteurs éloignés est purementeffet de bas niveau. Lorsque la
stimulation est bilatérale, il y aurait en paralé programmation d’une saccade dirigée vers
la position de la cible et la programmation d’'uaecade dirigée vers le distracteur, et il serait

nécessaire pour le systeme d’annuler I'une des daccades en faveur de l'autre.

En 2009, Born et Kerzel ont examiné l'effet d’ustdacteur foveal ou bien contralatéral
en fonction de la congruence entre les propriégédadcible et du distracteur. Les cibles
pouvaient étre soit grises, soit vertes et legatigturs pouvaient soit partager la propriété
définissant la cible (congruents) soit étre diffésede la cible (incongruents). lls ont observé

une augmentation de l'effet du distracteur lorsde®e propriétés du distracteur étaient
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congruentes avec celles de la cible. De plus, Witsqont demandé explicitement aux

participants de réaliser une tache de discriminagatre cible et distracteur basée sur la
couleur des stimuli, induisant ainsi une modulatierhaut niveau de la tache, ils ont observé
un effet de congruence sur l'effet des distracteglsgnés encore plus important que
lorsqu’aucune tache de discrimination n’était dedé@n Ces modulations de [I'effet

perturbateur d’'un distracteur en fonction de lagraence cible/distracteur et la tache a
réaliser suggerent encore une fois que des pracegshaut niveau contribuent a I'effet des
distracteurs éloignés.
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4. Les modeles de la génération saccadique

De nombreux modeles ont été proposés pour rermrte de la production des
saccades et de leurs propriétés tant spatialeseguyeorelles (pour une revue voir Girard &
Berthoz, 2005). Dans ce travail de these, nous sosnes focalisés principalement sur les
modéles rendant compte de la production des sasec@&de des cibles isolées et des cibles en
contexte visuel. Ces modeéles décrivent les mécasisneuronaux au sein du colliculus
supérieur et leurs modulations éventuelles dudegt projections corticales sur le colliculus.
Toutefois, il est a noter que ces modeles a quslgxeeptions prés (e.g. Meeter, Van der
Stigchel & Theeuwes., 2010), n’indiqguent pas le noime des informations rétiniennes
jusqu'au colliculus supérieur, ni le niveau de teient réalisé au niveau cortical; ils ne
précisent pas non plus les étapes de transformdéidiactivité neuronale colliculaire en une

commande motrice.

4.1 La métrique des saccades

Comment le systeme oculomoteur planifie-t-il lespuiétés spatiales d'une saccade ?
Comme nous l'avons vu dans la Section 3 une vadé&gpériences comportementales a
permis de mettre a jour les différents facteursvpati influencer les parameétres spatiaux
d’'une saccade réalisée vers une cible isolée,wrerscible accompagnée d’'un distracteur ou
lors d’une séquence de saccades. Des donnéesglgaiologiques ont par ailleurs montré
gue le colliculus supérieur est fortement impliqdens la production des saccades. Les
enregistrements de cellules individuelles danscteghes profondes du colliculus supérieur
ont montré que certains neurones sont actifs psat les saccades, et que 'amplitude et la
direction codées sont spécifiques a chaque populde neurones (Sparks & Mays, 1980).

La plupart des modeéles rendant compte de la métrips saccades se basent sur la
dynamique de l'activité des populations neuronaassein du colliculus supérieur (voir
Section 2). lls reposent tous sur un modele princdgveloppé en 1986, par Ottes, Van
Gisbergen et Eggermont. Ces auteurs ont proposéodiéle décrivant I'organisation spatiale
de l'activité neuronale au sein de la carte motdaecolliculus supérieur et I'appariement de
cette activité avec la métrique des saccades ééalidans le champ visuel. Ce modele repose
sur les résultats obtenus par Robinson (1972)derses études électrophysiologiques chez le
primate non humain. Il fait état de la correspomgagntre I'espace visuel et la représentation,
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déformée, de cet espace au sein du colliculus mupgen prenant en compte notamment la
non-homogénéité des représentations colliculaires rgsulte de la magnification des
informations fovéales. A mesure que les neurondsrttades positions plus excentrées dans le

champ visuel, la taille de leur champ récepteunaarge.
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Fig. 4.1Structure du modéle de Ottes et al. (1986) et tisadidn de la carte colliculaire. La figure A,
représente les afférences vers et les efférencesoganance du colliculus supérieur. Chaque région
du colliculus recoit de nombreuses afférences ewgmance de la rétine, et au plus elles sont psoche
de la fovéa au plus elles sont denses ; leur deds8itroit avec 'augmentation de I'excentricitéon’
peut observer gu’il y a une correspondance direstee les afférences provenant de la carte visatlle
les efférences provenant de la carte motrice. igeses A et B représentent la modélisation de tgeca
colliculaire. La figure A représente les résultdtan modeéle isotrope des données de Robinson
(1972), c'est-a-dire en supposant que la corregpmedentre les zones de la carte stimulées et les
points correspondants dans l'espace visuel est gene dans toute les directions. La figure B
représente les résultats d'un modeéle anisotropenéeses données. Source : Ottes et al. (1986).

Par ailleurs, une saccade vers une position doteé&espace résulte de I'activité d’'une
population de neurones voisins ; le profil de iaté correspondante a une étendue constante
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pour toutes les saccades (environ Frasurface colliculaire). Tous les modéles s'adeor

a dire que l'apparition d'un stimulus visuel génére augmentation automatique de l'activité
a I'emplacement correspondant dans la carte matigee c’est la moyenne de cette activité
qui entraine la réalisation d’'une saccade d’unelittdp et direction donnée. Si deux stimuli
apparaissent simultanément, deux pics d’activité emnerger a deux emplacements, reflétant
le fait que deux populations de neurones serointéest. Si les deux sites sont suffisamment
proches I'un de l'autre, les deux pics d'activitént se chevaucher et un nouveau pic
d'activité va se former quelque part entre les da@s initialement activés. Il en résultera une
saccade qui atterrira entre les deux stimuli, oet @lobal (voir Section 3.2.1.1). Les modeles
different en revanche au niveau des meécanismesays-tendent cette intégration spatiale.
Certains envisagent que celle-ci repose sur lesradations latérales au sein de la carte
motrice, d’autres proposent une interprétationeemés de codage par populatipogulation
coding ne nécessitant donc pas d’interactions latérdleg autre différence concerne la

fagon dont les modéles implémentent la modulateattivité par des processus endogenes.

4.1.1. Mécanismes sous-jacents a l'intégration spale

4.1.1.1. Interactions latérales

Le premier modéle faisant intervenir les interatdidatérales est celui qui a été
développé par Van Opstal et Van Gisbergen (1988) pendre compte du phénomene de
moyennage saccadique observé lors d'une stimulatooble. Celui-ci propose que
'exécution d'une saccade moyenne reésulte de la bamason d’interactions locales
excitatrices et d’interactions globales inhibitecau sein de la carte motrice. Les cellules ont
par défaut (c’est-a-dire lorsqu’elles sont au r¢ples bouffées de décharges égales a zéro. Ce
point est important car I'inhibition latérale n’esffective que sur les cellules étant déja
minimalement activées. Chaque cellule active inhingtes les autres cellules actives et

propage son excitation aux neurones codant poup@ksons voisines sur la carte.
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Figure 4.2 lllustration duprofil d’activité des populations neuronales. Seurcvan Opstal et van
Gisbergen, 1989

Lorsque deux zones de la carte sont stimuléespfé g'activité est modifié du fait des
interactions latérales et mene a I'apparition gdind’activité a une position intermédiaire sur
la carte ; ce pic a une amplitude moindre du fait’ohhibition.La métrique de la saccade
(direction et amplitude) va résulter de la sommmation linéaire des vecteurs correspondant
aux neurones activés, ce qui est ni plus ni monmesraoyenne pondérée de l'activité globale.
Ainsi, si les deux pics ont un méme niveau d’atdivia résultante est un pic centré entre les
deux. Au niveau comportemental, cette activité @adgger une saccade qui ne va pas mener le
regard obligatoirement au centre des deux stirdidijtant plus si les deux stimulations sont
sur I'axe horizontal et qu'une stimulation est pfusche de la fovéa, du fait du facteur de
magnification fovéale. A l'inverse, si 'un des depics d’activité est plus fort que l'autre
(ex : une zone de la carte est stimulée avec uranbélectrique plus fort que I'autre zone ou
bien I'un des deux objets visuels a une intensitéiheuse plus forte), le pic résultant, et donc
la saccade, seront biaisés en faveur du plus €@et.modéle permet de rendre compte
relativement fidelement de l'effet global observansl le cas d’'une double stimulation.
Cependant, I'effet des interactions latérales an@idelisé de fagon statique, et c’est la critique

qui a été formulée par les modeles qui ont suivi.

Ainsi, Arai, Keller et Edelman (1994) ont proposgé modeéle spatio-temporel distribué
rendant compte de la métrique des saccades a fantieractions latérales dans la carte

motrice (voir aussi Arai, Das, Keller & Aiyoshi, 99). Il est composé de deux couches
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organisées en cartes topographiqgues, une couahdlgigjui recoit des signaux de la rétine, et
une couche motrice dont leésputs proviennent de la couche visuelle et qui est i@éhib
globalement pendant les périodes de fixation. leemexions locales sont excitatrices (selon
un gradient déterminé par la distance) et les cdons de longue portée inhibitrices. La
principale originalité de ce modele est que le palds connexions latérales est ajusté a partir
d'une procédure d’entrainement reposant sur desédsn recueillies par stimulation
électrigue chez le primate non humain. Lorsqu’wnd sémulus visuel est présenté, un groupe
de neurones correspondant a la position rétinisanda carte rétinotopique est activé. Cela
produit une réponse visuelle au niveau des counfwsices, et se résume en un seul pic
d’activité. Lorsque deux stimuli sont présentéy, d deux pics d’activités séparés au niveau
des couches superficielles du colliculus supéri8ufa distance les séparant est faible et que
leur poids respectif est le méme, ils se fusioneentin pic au niveau des couches motrices ;
celui-ci est peu ou prou le méme que lorsqu’'un stwhulus est présenté. Il déviera la

saccade vers une position intermédiaire entredas dtimuli.

Trappenberg, Dorris, Munoz et Klein (2001) ont m®e$ un modeéle de production des
saccades, qui rend compte uniqguement de la la@esesaccades. Néanmoins, les auteurs
formulent I'hypothése que les interactions laté&rajeuent un réle important dans la
production des saccades lors d’'une double stinmmatselon le méme principe que celui
développé par van Opstal et van Gisbergen (198@nsDce modéle comme dans les
précédents, l'inhibition latérale serait de typegene, immeédiate et automatique. Le modele
proposé par Wilimzig, Schneider et Schoner (2006¢re, Iui, Iégérement par rapport a la
dynamique des inhibitions latérales. Il distingueuxi cartes ou champs, une carte appelée
« sélection » dépendant de la stimulation visuedte,une carte dite « d’initiation » (du
mouvement). Chaque carte comporte des couchesethtés, hiérarchiqguement organisées, a
savoir une couche d’inhibition et une couche d'&atmn. L’intégration de deux pics voisins
en un seul pic, intermédiaire, se fait au nivealadearte de sélection, principalement du fait
de la diffusion locale de I'excitation. L'inhibitig qui est supposée ici plus tardive que
I'excitation, permet de sélectionner parmi deuxspdistants (c’'est-a-dire dans le cas de
stimuli éloignés). Elle tend aussi a réduire I'effobal lors de départs retardés de la saccade.
Malgré le délai pour la mise en place de I'inhimiti celle-ci ne serait pas d’origine endogene,

car elle serait purement la résultante d’'interadiatérales.
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4.1.1.2. Codage par population (sans interactionatérales)

Deux hypothéses ont été formulées pour rendre ecohptia direction d’une saccade :
soit la direction serait déterminée par un mécaeisin type winner take alb», c'est-a-dire
gue le pic d’activité qui est le plus fort sur larte va déterminer la direction de la saccade,
soit par un mécanisme de codage par population légoel chaque site activé contribue a
déterminer la direction de la saccade et dontdalt& sera la moyenne pondérée de chaque
vecteur d’activité. Lee, Rohrer et Sparks (1988)testé ces deux hypothéses, et on observé
gu'en désactivant pharmacologiquement la populatiearonale liee a la position d'un
stimulus, la direction ainsi que I'amplitude deskccade n’était en rien modifiée, en revanche
la vitesse de la saccade montrait un ralentissen@mtsi les mécanismes étaient de type
winner take all alors on aurait di observer un changement dadgdation de la saccade.
Lee et al. (1988) ont par ailleurs montré qu'un@uation neuronale activée coderait des
amplitudes jusqu’a 10° d’excentricité. L’activatiserait donc distribuée au niveau du

colliculus supérieur.

L’hypothese de distribution de I'activation est kgaent soutenue par le modele de
Findlay et Walker (1999), pour qui l'effet du centle gravité serait indéniablement une
conséquence de la distribution du codage spatiaeau de la carte de saillance, située au
niveau du colliculus supérieur. Ces auteurs pratiga’'une des propriétés importantes de la
représentation visuelle au sein du colliculus sepérest le fait que, bien que les cartes
rétinotopiques soient trés précises, le codagaasfat niveau des couches superficielles et
profondes se produit de maniere tres répartie. €igtafie que les champs récepteurs visuels
sont grands et se chevauchent de sorte que deuxligtrésentés simultanément vont activer
des populations de neurones en partie commune. r@ement distribué serait donc

responsable de I'effet global.

Le modele de Meeter, Van der Stigchel et Theeu®@%Q) est un intermédiaire entre
les deux classes d’hypothéses concernant l'intégrapatiale. lls postulent que I'amplitude
de la saccade va étre déterminée par une moyemauénge des vecteurs d’activité au sein du
colliculus supérieur, et cela en l'absence dirtBoms latérales. Leur modele intégre
néanmoins des interactions latérales. En se basares données recueillies par Munoz et
Istvan (1998) ils postulent que ces connexionsieranhibitrices sur toute la carte, sauf
entre les régions rostrales, entre lesquelles temexions seraient de type excitatrices.
L’inhibition latérale serait responsable de la ceéfitppn entre deux positions sur la carte,

mais elle serait mise en place tardivement. Aidsins le cas d’'une double stimulation,
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lorsque deux stimuli sont présentés de facon pmcles saccades présentant une latence
courte sont dirigées au centre de gravité, et aa |a latence augmente, au plus I'on aura
tendance a observer une saccade dirigée versl&dibfait du phénoméne de compétition

inhibitrice.

4.1.2. Modulation endogéne de I'activité colliculae

L’'objet qui va étre défini comme cible pour la sade semble dépendre de
I'interaction entre deux types de signaux: desasigrendogéenes reflétant les intentions, les
objectifs et les croyances de I'observateur etsilfizaux exogenes représentant les propriétés
de I'environnement. Quand I'observateur décidetarsa de la cible a atteindre la sélection
est donc orientée vers un but, et de ce fait, txaxbe est définie a partir de parametres
endogenes. Les difféerents modeles que nous venendédrire incluent également des
modulations des propriétés des saccades par desifacle plus haut niveau, des facteurs de

type endogenes.

Dans le modele de Findlay et Walker (1999) les anixe4 et 5 (voir Figure 4.3)
relevent respectivement du contréle automatisést(@:@ire inconscient et lié a des
apprentissages implicites) et volontaire des saxadr I'on peut, si on le décide, supprimer
une saccade, maintenir une fixation ou bouger ée yle maniére volontaire. Les influences
descendantes de ces niveaux vers les niveauxeuférpermettent de rendre compte de la
modulation par des facteurs cognitifs et attentsdgynde I'activité des systemes de fixation et
de mouvement. Des processus de préparation tergorrviennent au niveau du systéeme
de fixation en réponse a la présentation d’'un dtismqui a valeur de signal d’alarme (Ross &
Ross ; 1980). D’autre part, des processus de s#legpatiale pour le guidage du regard vers
une position précise modulent I'activité sur lateate saillance. En effet, lorsqu’une cible est
sélectionnée comme étant le but pour la saccada,veerenforcer le pic d’'activité a la
position correspondante sur la carte de saillaeteen retour influer sur les propriétés

meétriques de la saccade.

Une hypothese essentielle dans le modéle Meetak. €2010) est que les influences
descendantes ne sont pas seulement excitatricels, peavent également inhiber la
production d’'une saccade vers un endroit précigte@ehibition est endogéne, liée a la tache

et intervient uniqguement aprées un laps de temps.iBlage les projections descendantes du
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cortex préfrontal dorso-latéral vers le collicutugpérieur et permet la sélection d’'une position

cible.

4.2 La latence des saccades
4.2.1 Compétition Fixation/Mouvement (Findlay & Waker, 1999)

Le modele de Findlay et Walker (1999) se fondelesirésultats et le modele proposeés
par Becker et Jurgens (1979). Ces derniers ont €hyigothese que la production d’'une
saccade s’opéere en deux étapes suite aux résgltdts ont obtenus dans le paradigme de
double-saut (voir Section 3.1). La premiére étagteua niveau décisionnel, lié a la décision
du moment ou les yeux doivent bouger et de la timeosers laquelle ils doivent bouger ;
celle-ci est justifié par I'un de leurs résultatsi gnontre que la latence d’'une saccade est
augmentée lorsqu’un saut de la cible entraine amgdment de direction du mouvement en
cours de préparation. Lorsque la décision d'initine saccade est prise, un signal neuronal
est envoyé a l'étape suivante qui se charge delealamplitude du mouvement a réaliser.
L’étape du calcul de lamplitude est complétemenitomatique et est relative aux
informations liées a la position de la cible. Lécoade I'amplitude n’est pas réalisé de fagon
instantanée, mais chaque information liée a leeadist intégrée dans une fenétre temporelle.
L’amplitude de la saccade va dépendre de cettéréetémporelle. Si, durant cette période, la
cible change de position (et non pas de directiGamplitude de la saccade va étre recalculée
sur la base de l'intégration des deux positiondadeible. Cette hypothése pourrait donc
rendre compte des effets du centre de gravité vbsetans le paradigme de double-saut. Ce
modele sépare le «ou» du «quand » ; I'étape dig¢e< quand » serait associée au stade

décisionnel et celle liee au « ou » associée awkde 'amplitude de la saccade.

Reprenant les principes de bases du modele de Bestkdirgens, a savoir la
dissociation entre un systeme temporel et un systgatial, Findlay et Walker décrivent un
modele reposant sur deux voies de contrble sépaléesie du « quand »when et la voie
du « ou »\Wherg (Figure 4.3). La voie du « ou » est liée a lardbation du codage spatial au
sein de la carte de saillance ; les signaux soatiaapx et dépendants de la stimulation
périphérique (voir section 4.1). Au contraire, taevdu « quand » repose sur un signal unique,
cumulé, dont le niveau dépend des stimulations cppalement fovéales mais aussi
périphériques. La voie du « ou » est appelée systlmmouvementr{ove centgret la voie
du « quand », systeme de fixatidixdte centey, en référence aux neurones de fixation (voir
Section 2). Ces deux systemes sont en compétisomgnente, compétition de typeush-

pull », lorsqu’un systéme va augmenter son activitgtriéava décliner. La résolution de cette
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compétition peut demander un certain temps. Taatl@ativité du systeme de fixation ne
passe pas en dessous d’'un certain seuil et quevitdau systeme de mouvement au-dela
d’'un autre seuil, la saccade ne peut avoir lielesCquand la balance entre fixation et
mouvement se fait que la saccade peut étre génkreeporte » pour I'envoi de la commande
motrice est alors ouverte. Le temps nécessairaéstdution du conflit détermine le moment
ou la saccade est générée et donc la latencesdedade. Toutefois, Findlay et Walker (1999)
ne supposent pas forcément que les systemes dmrixa de mouvement correspondent
strictement aux neurones du méme nom au sein dicutos supérieur. En effet, ils
envisagent plutdt que le systéme de fixation, @@vant principalement au niveau de la zone
rostrale, puisse étre reflété par l'activation aesirones omnipauses au niveau du tronc

cérébral.

Les stimuli visuels qui ont une influence sur Istéyne de fixation sont spécifiguement
liés a ce systeme. Un élément présenté au niveda fdgéa aura une influence uniquement
sur le systéme de fixation, tandis qu'un élémenippérique influencant le systéme de
mouvement, pourra éventuellement avoir aussi ufieeimce sur le systéme de fixation. Ce
principe repose sur des observations neurophysipleg faites sur les neurones au sein du
colliculus supérieur et I'hypothese que le systedee fixation dépend de l'activité des
neurones de fixation. Ce type de cellules se trquncipalement dans la zone rostrale du
colliculus supérieur qui analyse la partie fovédéela rétine (Munoz & Wurtz, 1993a-b).
Toutefois, ils s’étendent de facon moins denseytasgnviron 10° autour de la fovéa (Ghandi
& Keller, 1997), et donc pourraient étre activésmmélors de la présentation de stimuli
périphériques. Quant au centre de mouvement, deirdée la métrique de la saccade, il est
composé en grande partie par les neurones du systaotadique (les neuroniesrst et
buildup qui sont supposément en plus grande majorité tlamégion caudale de la carte

motrice.
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Figure 4.3. Représentation schématique du modele de Findlsyaditer (1999). Source : Findlay et
Walker (1999).

Ainsi, le facteur critique pour I'activité des desystemes et leur compétition, est la
position rétinienne des stimuli. Lorsque les stingel trouvent dans la région fovéale, c’est le
centre de fixation qui sera activé et le dépariadsaccade sera retardé. La manipulation
directe des éléments en fovéa a un effet diredi aus le moment d'initiation de la saccade.
Dans un paradigme de tygap, lorsque le participant fixe un point central,sigstéme de

fixation est largement activé, mais il se désendarggjue le point de fixation disparait ; cela
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permet le déclenchement rapide de la saccade Bristimulus périphérique apparait.
L’'apparition d’'un stimulus en périphérie activerltcentre de mouvement et faciliterait le
déclenchement d’une saccade et ce d’'autant plususiiient lorsque le systéme de fixation
est moins actif (voir Section 2.2.3.2). En revantapparition abrupte d’'un stimulus foveéal
(onse} lorsqu’'une saccade vers un stimulus périphériggteen préparation (voir Section

3.1.2) aura pour incidence de retarder le déclenehéde la saccade.

Lorsque deux stimuli sont présentés de facon sané#, I'un au niveau du point de
fixation et l'autre en périphérie, comme c'est lascpar exemple lors d’'un paradigme
d’'overlap, la compétition entre le systeme de fixation efylsteme de mouvement va débuter.
Il en est de méme lorsqu'un distracteur éloigné meisenté (voir Section 3.2.2). Un
distracteur présenté en fovéa ou a une excentii@ténoins de 10° active le systeme de
fixation et selon I'excentricité a laquelle est piosné le stimulus cible, il augmentera plus ou
moins Il'activité de fixation par rapport a une ciimh contréle sans distracteur. Si la cible est
plus excentrée que le distracteur, l'activité deation sera fortement augmentée et le
déclenchement de la saccade sera retardé par rappore condition sans distracteur ; la
compétition entre systeme de fixation et systéemendevement sera biaisée en faveur du
systeme de fixation. Lorsque distracteur et cilulet présentés en grande périphérie, ou de
facon extréme lorsqu’ils sont proximaux, la comiueni est équilibrée entre les deux systemes
et penche plus rapidement en faveur du mouveméntemchant ainsi la saccade de facon

plus rapide.

4.2.2 Interactions latérales

Plusieurs modeles rendent compte de la latencesaesades a partir de la notion
d’interactions latérales. Parmi ceux-ci, on trole® modeles de Trappenberg et al. (2001),
Meeters et al. (2006) et Wilimzig et al. (2006).

4.2.2.1. Les modeles de Trappenberg et al. (2001 )Mreeter et al. (2010)

L’idée centrale du modeéle de Trappenberg et #1012 est que la production des
saccades résulte de l'intégration des stimulatexmgénes, et des processus endogéenes au
niveau de la carte de saillance (voir Figure 4CHntrairement a Findlay et Walker (1999),
Trappenberg et ses collaborateurs ne font passtanction entre un systeme temporel (ou de

fixation) et un systeme spatial (ou de mouvemdrajtefois, les différents types de neurones
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(fixation et saccadique) jouent supposément un dales la production des saccades. Par
exemple, la diminution de la latence d’'une sacdadede la disparition du stimulus fovéal
(offse), soit I'effet du gap, résulterait au moins en partie de la baisse detiVité des
neurones de fixation conséquente a cet événentdiaigmentation réciproque des neurones
de mouvement. L'autre composante de I'effetgdip serait endogene ; elle correspondrait a
des processus de préparation motrice anticipéderd#®@s par le signal d’alarme que
représente la disparition du point de fixation guahe survient avant I'apparition de la cible.
Cette hypothese est donc différente de la notiorpmparation temporelle proposée par
Findlay et Walker (1999).
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Figure 4.4 (A) Architecture du modele de Trappenberg e{2001), les points verts représentent les
neurones de fixation, les points bleus les neuraiees/pe <uildup» et les rouges les neurones de
type «burst» se trouvant au niveau des couches intermédialtescolliculus supérieur. Les
informations transmises aux couches intermédigieeent étre soit endogénes, soit exogenes, mais
génerent toutes des activités dont la distribudisihune Gaussienne, comme montré sur la partie B de
la figure. On peut observer qu’en fonction de Iaifhon du distracteur, les cellules vont décharger
plus ou moins rapidement, et que lorsqu’un distnarcest présenté proche de la cible, les celldes v
décharger plus vite qu’en I'absence d’un distracteu

La réelle particularité du modeéle de Trappenberglet(2001) est d’envisager des
mécanismes d'interaction compétitive et coopératiles cellules activées au sein du
colliculus supérieur. L'interaction coopérative \wendrait lorsque deux stimuli (une cible et

un distracteur) sont présentés proches I'un deralla saccade serait générée rapidement du
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fait d'interactions excitatrices de courte portéeversement lorsque deux stimuli sont
distants, les interactions latérales inhibitricalemtiraient le déclenchement de la saccade ; les
neurones codant différentes amplitudes de saccadé®raient en compétition. Cette
explication en termes d’interactions neuronalesrédes pourrait fournir une explication quant
a l'effet des distracteurs éloignés (voir Secticdd dans le sens d’un effet facilitateur pour
les distances courtes et d'un effet inhibiteur plasr distances longues. Ce modele repose
donc en grande partie sur les interactions latgrabecitatrices et inhibitrices mises en
evidence dans les différentes couches du collicsilyserieur (voir Section 2.2.3.2), et plus
particulierement les données rapportées par Oletiexl. (1999). Il est & noter que méme la
baisse de l'activité de fixation et 'augmentatiogciproque de I'activité de mouvement
supposée intervenir dans un paradigmegdp (voir ci-dessus) résulte ici d’interactions

latérales inhibitrices entre les zones rostraltaatale de la carte motrice.

Le modele de Meeter et al. (2006) est redevabla@iele de Trappenberg et al. (2001).
Le postulat principal est qu'une saccade est miidésque I'activité des neurones omnipauses
au niveau du tronc cérébral décroit, jusqu’a umadeiseuil critique a partir duquel la saccade
va étre déclenchée. Les causes de cette dimingkgofiactivité ne sont pas clairement
présentées. Toutefois, I'augmentation de I'actid@ns les zones activées par les stimuli
périphériques a quelque endroit gu'ils soient, pouerait une inhibition de l'activité des
neurones omnipauses. Selon ces auteurs, I'effgbgserait le résultat de deux mécanismes
complémentaires, tout d’abord un mécanisme d’détir@nique lié au signal d’avertissement
provoqué par la disparition du point de fixatiogndant ainsi un indice temporel sur
'apparition de la cible, puis une deuxieme comptsanon liée a la disparition du signal
visuel. Par ailleurs, leur modéle rend égalementpate de I'effet des distracteurs éloignés ; il
lattribue a la compétition entre l'activité générgar la cible et l'activité générée par le
distracteur. La compétition résulte principalemettiinteractions latérales inhibitrices
ralentissant I'activité des neuronbsildup liés a la position de la cible, mais dépend aussi
d’inhibitions en provenance du cortex préfontalsbelatéral.

4.2.2.2. Le modele de Wilimzig et al. (2006)
Comme nous l'avons vu a la Section 4.1.1, le med& Wilimzig et al. (2006) est
composé de deux cartes dont Il'activité évolue emaligde. La carte d'initiation est
responsable du déclenchement de la saccade ; Seitéaoar défaut dans la partie centrale

associée a la fovéa, permet le maintien de laidikal.a carte de sélection est fonction des
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stimulations visuelles; a son niveau se forme le jmincipal d’activité déterminant la
métrique de la saccade. Une saccade est initi@guerpar exemple I'apparition de la cible
entraine un pic sur la carte de sélection ; pgeption sur la carte d'initiation, ce pic génére
une compétition avec I'activité de fixation pourifipar I'inhiber. La latence de la saccade est
donc dépendante du moment ou un lieu vers lequuhcer le regard se dessine au niveau de
la carte de sélection et du moment ou I'activitéfigation parvient a étre inhibée. Comme
nous l'avons vu précédemment (voir Section 4.1aqcie carte comporte deux couches, une
couche excitatrice et une couche inhibitrice (\gure 4.5). Lors de la présentation de deux
stimuli, comme dans le cas de l'effet des disttastegloignés, les interactions de type
inhibitrices entrent en jeu au niveau de la cagesélection ; celles-ci interviennent entre les
deux sites activés respectivement par le distraetiela cible. Lorsque le conflit est résolu, un
seul des deux pics reste actif, celui vraisembiabld associé a la cible. Cette activité est
alors transmise au niveau de la carte d’initiatieinle déclenchement d’'une saccade vers la
cible suit. L'inhibition ici est latérale, suggétatonc que le rallongement de la saccade di a
la présence d'un distracteur éloigné est puremiéntalix interactions latérales et non a

l'activité du systeme de fixation.
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Figure 4.5 Représentation schématique des deux niveauxbii@ehi et excitateur ainsi que des
relations entre ces deux niveaux dans le model/itiezig et al. (2006). Source : Wilimzig et al.
(2006)
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5. Problématique

5.1 Connaissances actuelles et questions en suspend

L’ensemble des modéles de production des sacqadesse de rendre compte des
propriétés des saccades et d’'un certain nombre hdé@omenes comportementaux (voir
Section 3) a partir de I'activité neuronale au sdincolliculus supérieur. Toutefois, comme
nous I'avons vu a la Section 4, ces modéles diftegeant a leur architecture et leur fagon de
rendre compte de certains effets, et certainefiglmstheses proposées reposent encore sur de

maigres évidences empiriques.

5.1.1. Métrique des saccades

5.1.1.1. L’effet global refléte le codage spatiaasein du colliculus supérieur

L’ensemble des modeles que nous avons passé em cemsiderent que I'effet global
est un effet bas niveau, résultant de mécanisnistégration spatiale propres au colliculus
supérieur et illustrant les propriétés fondamestale systeme saccadique mises en jeu
généralement pour le calcul de la métrique desaslesc Plusieurs données sont en accord
avec cette hypothése, mais il manque un certainbreml’éléments pour valider cette
hypothése chez I'animal et plus encore chez I'hopsaes compter le fait que le point de vue
alternatif selon lequel l'effet global reflete desdratégies visuelles n'a jamais été

complétement écarté (voir Section 5.1.1.3).

Codage spatial distribué

Les arguments en faveur d’une interprétation ddfefeglobal en termes de
mécanismes colliculaires sont essentiellement taés travaux réalisés chez I'animal,
notamment le primate non humain et le chat. L’argninprincipal se rapporte a la mauvaise
résolution spatiale des neurones qui composemtifiésentes couches du colliculus supérieur
et le fait que par conséquent le codage spatitiestee de maniére distribuée au sein de cette
structure. Les neurones ont en effet des champepterrs larges qui se chevauchent, et cela
d’autant plus a mesure que les neurones codent gesipositions plus périphériques du
champ visuel (Goldberg & Wurtz, 1972a; Mcllwain,789. De plus, I'activité excitatrice au

sein d’'une couche tend a se répandre localementiggiconnexions excitatrices de courte
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portée entre les neurones (Mclllwain, 1982). Aitgisqu’un stimulus visuel est présenté, ce
n'est pas neurone mais toute une population deonearqui est activée, et c’est par ailleurs
I'activité d’'une assemblée de neurones au seiradmite motrice qui méne a la production
d’'un mouvement vers un point donné du champ vidglnt donné que I'amplitude et la
direction de la saccade réalisée est la moyenndépéa des amplitudes et des directions
codées au sein de la population active (Lee e1@88), cela n’empéche pas les saccades vers
des cibles isolées d’'étre relativement précisesc@iage par population devrait cependant
dévier le regard d’'un objet cible lorsqu’il est aopagné d’autres stimuli dans le champ
visuel, et par conséquent lorsque plusieurs papakide neurones voisines sont activées ; le
regard devrait étre tiré vers le centre de gragééla configuration visuelle globale. C’est
exactement ce que révele l'effet global. C'est mosgju’indiquent les travaux de Robinson
(1972) : la stimulation électrique de deux sitessain des couches intermédiaires/profondes
entraine I'exécution d’'une saccade vers une posititermédiaire de I'espace. Néanmoins, le
fait que des résultats similaires aient été ragsgubur des stimulations au niveau des champs
oculomoteurs frontaux (Bruce, Goldberg, Bushne$#nton, 1985, Robinson & Fuchs)) jette

un doute sur une interprétation en termes de m&casi purement colliculaires.

Par ailleurs, s’il s’avérait que le codage spatidfus au sein du colliculus était
responsable de l'effet global, alors on devraiteobsr d’'une part que l'effet global ne
survient que lorsque les stimuli visuels sont redsthent proches spatialement. D’autre part,
on devrait trouver que cette distance s’apparenieb{en est corrélée) a la taille des champs
récepteurs des neurones du colliculus supérieus, awssi a la portée des excitations locales
au sein de la carte motrice. On devrait aussiesidte a ce que les propriétés des neurones en
termes de forme et d’orientation produisent desatians de l'effet global au travers de

I'espace visuel.

Taille des champs récepteurs : Une distance seuit peffet global ?

Mcllwain (1975) a observé que les neurones deshasusuperficielles du colliculus
supérieur du chat ont des champs récepteurs des fpatatoide, orientée horizontalement le
long de 'axe médian horizontal et verticalementdeg de I'axe médian vertical et ayant
tendance a pointer et en direction de la fovéa (vigiure 2.14 de la Section 2.2.3.2). De plus,
les champs récepteurs de ces neurones deviennsngmols et se chevauchent d’autant plus a
mesure que les neurones codent pour des positiosséignées de la fovéa. La méme
observation réalisée par Goldberg et Wurtz (19%2&g le singe suggere donc que l'effet
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global devrait survenir entre des stimuli de plaspius espacés a mesure que ceux-ci sont
présentés dans des parties plus périphériques datite. Néanmoins, un stimulus visuel
entraine I'activité d’'une population de neuronesain d’'une région colliculaire de taille fixe,
cela du fait de la magnification fovéale (voir Secat2.2.3.2). Ainsi, la distance maximale
inter-stimuli pour un effet global, une fois contveren coordonnées colliculaires, devrait étre

constante quelle que soit I'eccentricité des stimul

La méme prédiction peut étre faite a partir desl€ét ayant tenté d’estimer I'étendue
des connexions horizontales, excitatrices et ifgleis, entre les neurones des différentes
couches du colliculus. Chez le primate, la portés donnexions locales excitatrices est
estimée comme étant de I'ordre de 1 mm de surfalliewdaire (Dorris et al., 2007) tandis
gue chez le chat, elles serait au moins de I'oddré.5 mm (Mclllwain, 1982). Au-dela de ces
distances, les connexions sont toujours présemiais, elles deviendraient alors inhibitrices.
Rappelons néanmoins que cette dissociation engrea®exions excitatrices locales et des
connexions inhibitrices de longue portée ne fag pananimité (voir Section 4.2). Nous
reviendrons sur ce point a la Section 5.1.1.2.

Plusieurs études comportementales ont été réalg@zs|’nomme ainsi que chez le
primate, afin de déterminer la séparation angulanéque entre deux stimuli visuels
présentés simultanément pour I'observation d’'upteaffobal, mais ces études ne permettent
pas de tester I'ensemble des prédictions faitesardir pdes propriétés des neurones du
colliculus. La plupart des études montrent quddteflobal survient lorsque les stimuli sont
présentés a des positions proches dans le mémehamp. Walker et al. (1997) ont étudié
de facon systématique l'influence d'un distracteur une saccade dirigée vers une cible
présentée sur I'axe horizontal, en faisant vadegodsition des stimuli. lls ont ainsi remarqué
gu’il y avait une zone spécifique dans laquelldféteglobal apparaissait et que cette zone
était de 20° autour de I'axe de la cible, quelle goit son excentricité (4 ou 8° dans ces
expériences). Etant donné que deux stimuli ségaeésin méme angle sont plus espacés a
mesure qu’ils sont plus excentrés, cela signifiacdque l'effet global survient dans des
régions de I'espace plus larges a mesure que l&oigne de la fovéa. Ce résultat est en
accord avec l'augmentation de la taille des champspteurs des neurones du colliculus, a

mesure gu’ils codent pour des positions plus exéent(voir ci-dessus).

Conformément a ce résultat, d’autres études onttnéaque l'effet global survient
uniguement dans un céne donné a partir de la foastefois, celles-ci suggerent que l'effet

global survient dans des régions de I'espace visi@éndant au-dela de 20°. Ottes et al.
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(1985) ont observé que lorsque les stimuli étgreésentés dans le méme hémichamp, mais
en miroir de part et d’autre de I'axe horizontagffet global pouvait survenir pour des
séparations angulaires entre cible et distracteu3@ et voir méme de 60° ; lorsque la
séparation était plus importante, c'est-a-dire ®®°pattern de réponse observé était alors
bimodal, c'est-a-dire qu’un Iéger effet du centeegdavité était toujours présent mais que les
saccades étaient dirigées préférentiellement werol I'autre des stimuli (voir aussi Chou et
al., 1999). Néanmoins, les effets observés pas@ttal. (1985) ont été remis en question par
He et Kowler (1989) qui ont proposé que leurs téssilseraient purement 'effet de facteurs

endogenes liés aux attentes des participants $eation 5.1.1.3).

Par ailleurs, d’autres études se sont intéresséester I'effet global le long de I'axe
horizontal. Elles révélent que I'excentricité ddsnali joue également un réle ; plus le
distracteur apparait proche de la fovéa, plus viedée regard de sa cible (Findlay, 1982 ;
Coéffé & O’Regan, 1987). Ces résultats suggeremicdque la sur-représentation ou
magnification de l'information fovéale au niveau dolliculus supérieur (et éventuellement
au niveau du cortex visuel) intervient dans le wadle la métrique de la saccade et influence
donc l'effet global (Vitu, 1991). Néanmoins, il e&tnoter que lorsque le distracteur est
présenté dans la zone foveale, I'effet global @ré&re réduit, voire quasi absent (Vitu et al.,
2006). La contribution de la magnification fovéakste donc encore mal comprise et la
prédiction notée ci-dessus, selon laquelle I'effebal survient dans une zone de taille fixe au
sein de la carte colliculaire, c’est-a-dire unesfiai magnification fovéale prise en compte n'a
pas encore été directement testée. En effet, drafitpque seule la manipulation conjointe de
I'excentricité des stimuli (cible et distracteut) de leur séparation angulaire le long et au
travers des différents axes permettrait de répoadecette question. Or aucune étude de ce

type n’a été réalisée a ce jour.

Orientation des champs récepteurs : Un effet glamtar- hémichamps ?

Comme nous l'avons rappelé ci-dessus, les changepteurs des neurones codant
pour des stimuli sur ou bien proches de I'axe mediarizontal tendent a étre allongés
horizontalement, alors que ceux codant pour le dredri vertical tendent a étre allongés
verticalement. De plus, Goldberg et Wurtz (1972#&)rapporté que les champs récepteurs de
certains des neurones proches de la représentiidlaxe médian vertical ont tendance a
déborder sur ’lhémichamp visuel contralateral, guggt donc que les stimuli présentés sur ou
bien proches de l'axe vertical se projettent sardeux colliculi. Dans sa revue de question,
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Mcllwain (1991) indique par ailleurs, gu’il en e méme pour les champs de mouvement
des neurones des couches profondes. Ce résultirepatible avec la proposition faite par
Robinson (1972), selon laquelle les saccades utrticseraient générées grace a l'activité
conjointe des deux colliculi. Il entraine par aille la prédiction suivante, a savoir qu’un effet
global devrait pouvoir étre observé lorsque deumudt sont présentés en miroir, de part et
d’autre du méridien vertical. Il se traduirait aqgrar I'exécution d’une saccade verticale, tout
comme l'effet global qui résulte de la présentatd® deux stimuli de part et d’autre du

méridien horizontal, favorise I'exécution d’'une catde horizontale.

Néanmoins, deux points sont a noter. Premiérendenfait de I'orientation respective
des neurones codant pour I'horizontale et la vadicl'effet global observé dans de telles
conditions, devrait étre moindre comparativemeritefiet global le long de chacun des
meéridiens. Deuxiémement, il est fort probable de&dt soit plus faible pour les saccades
verticales que pour les saccades horizontalest éimmée les différences en termes de
connexions inter- et intra-colliculaires. Les étsideeurophysiologiques ont en effet montré
gue les connexions horizontales au sein des diffésecouches du colliculus supérieur ne se
limitaient pas aux connexions entre les partiefateset caudale d’un colliculus. Cependant,
les fibres qui traversent I'espace commissural eemdss colliculi seraient principalement
inhibitrices, a I'exception des connexions entrg leones rostrales, qui elles seraient
excitatrices (Munoz & Istvan, 1998). Il est possilue des connexions entre les deux
colliculi jouent un réle dans I'exécution des satEsmverticales, comme |'ont suggéré Olivier
et al. (1998). Néanmoins, a notre connaissana@y ik pas a ce jour d’évidence pour des
connexions excitatrices inter-colliculi, ce quislsé a penser que I'effet global au travers des
hémichamps droits et gauche pourrait étre moindue gelui observé au sein d'un
hémichamp. En effet, ce dernier est vraisemblabimseus-tendu et/ou renforcé par des

connexions excitatrices au sein d’'un méme collg@kan Opstal & van Gisbergen, 1989).

Les études réalisées jusqu’a présent ne permetdantle dire si ces prédictions sont
vérifiées. Les seuls travaux portant sur I'effettgll avec des stimulations en miroir autour du
meéridien vertical suggérent I'absence compléte éfiet global bilatéral, tout au moins dans
des conditions ou la cible apparait dans une direqtrédictible et des stratégies visuelles ne
peuvent intervenir (He & Kowler, 1989 ; Watanab@Q2 ; voir Section 5.1.1.3.). Cependant,
I'absence de conditions contréles parfaitement egspdans I'étude de He et Kowler (1989),
empéche d’affirmer I'absence d’un effet global téfal. Par ailleurs, comme nous I'avons vu

ci-dessus, l'effet global rapporté par Ottes e H85) entre les hémichamps haut et bas est
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sujet a controverse, et les résultats de Walked.€t1997) ne sont pas assez détaillés pour
permettre une comparaison entre I'effet globalolegl et au travers de I'axe horizontal. Ces
questions méritent d’étre abordées de facon sysiguea et cela aussi dans le but de
clairement définir un seuil maximal de séparatiorgudaire entre les stimuli présentés

contralatéralement pour I'effet du centre de géavit

5.1.1.2. L’effet global : Un réle des interactionsatérales ?

Comme nous I'avons exposé a la Section 4.1, ierestpoint essentiel sur lequel les
différentes hypothéses rendant compte de la métrigs saccades, n'ont pas encore leve le
voile. Il s’agit des déterminants de l'intégratispatiale des stimuli au niveau de la carte
colliculaire. En effet, il reste indéterminé si g&canisme d'intégration spatiale repose sur
des interactions latérales, d'une part locales xaitarices et d’autre part distantes et
inhibitrices (van Opstal & van Gisbergen, 1989 aiAet al., 1994 ; Wilimzig et al., 2006 ;
voir aussi Trappenberg et al., 2001), ou bienrsfiete simplement un codage par populations

neuronales au sein de la carte de saillance (KiddM/alker, 1999 ; Meeter et al., 2010).

L’interprétation en termes d’interactions latéradss largement acceptée. Elle s’appuie
sur un certain nombre de travaux eélectrophysiologgqayant révélé l'existence et les
propriétés des connexions horizontales au seinliffésentes couches du colliculus supérieur
(voir Section 2.2.3.2). Il ne semble pas que I'tense d’interactions excitatrices, comme
celles mises en évidence par Mclllwain (1982) ain s#es couches intermédiaires du
colliculus supérieur, soit discutée. Néanmoinstates travaux semblent remettre en cause la
distinction en terme de portée des connexions a&xiciés et des connexions inhibitrices.
Comme suggéré par Lee et Hall (2006), ces deuxstgipeonnexions auraient une portée trés
petite, suggérant ainsi que l'inhibition longuetger au moins monosynaptique, ne serait pas

a I'ceuvre au sein du colliculus.

Pourtant ces interactions ont été modélisées, motarh par van Opstal et van
Gisbergen (1989). Leur modele est basé sur I'hygsathd’interactions latérales excitatrices a
courte portée et inhibitrices a longue portéeetid compte des données de Robinson (1972)
montrant le phénomene de moyennage saccadiquéiradeaa stimulation électrique de deux
sites distincts au niveau des couches motricesmédiaires et profondes du colliculus
supérieur. Cependant, ce n’'est pas parce qu'urt effibal peut étre prédit a partir

d’interactions latérales, que ces intéractiongddeé sont nécessaires pour la survenue de cet
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effet. Ainsi, il reste indéterminé si le chevaucleeindes champs récepteurs des neurones du

colliculus supérieur et un simple codage par pdprasuffisent a expliquer I'effet global.

5.1.1.3. L’effet global peut-il aussi refléter destratégies visuelles ?

Lorsque I'on va décider d’'une cible pour la saccaldg aurait deux types de signaux
qui seraient pris en compte: des signaux endogefiésant les intentions, les objectifs et les
croyances de l'observateur et des signaux exogéppsésentant les propriétés de
I'environnement. Les parametres endogenes soral@dection, au but a atteindre défini par
'observateur et les différents modeles de la petidn saccadique incluent également des
modulations des propriétés des saccades par desifadaut niveau, de type endogéenes.
Dans le modéle de Findlay et Walker (1999) deuxeaix relévent respectivement du
controle automatisé et volontaire des saccadegseinfluences de ces niveaux vers les
niveaux liés aux processus de bas niveau permeatéergndre compte de la modulation par
des facteurs cognitifs et attentionnels, de I'aigides systemes de fixation et de mouvement.
Par ailleurs, les processus de sélection modulantivité sur la carte de saillance car
lorsqu’une cible est sélectionnée comme étant i@bur la saccade, cela va renforcer le pic
d’activité a la position correspondante sur laecde saillance, et en retour influer 'amplitude
des saccades. Le modéle de Trappenberg et al.)(@0€¥id également en compte les facteurs
endogenes pour rendre compte de la programmatisrsaecades, mais uniquement pour
rendre compte de l'effet de la prédictibilité de dasition de la cible sur la latence des
saccades. Selon Trappenberg et al. (2001) lorsgugosition de la cible est fortement
prédictible, cela pré-activerait les populationsino@ales codant pour cette position et donc
faciliterait le déclenchement de la saccade. Ort peuser que cette activité préparatoire
aurait un effet aussi sur la métrique des saccadele-ci combinée aux signaux visuels

exogenes déterminerait ou les yeux bougent (Detrés., 2007).

Ainsi, au travers des différents modéles, les fasteendogenes ont pour réle de
renforcer I'activité neuronale a la position declale et ainsi de faciliter sa sélection. lls
permettent donc de contrer dans une certaine méssinmécanismes d’intégration spatiale
qui entrainent nos yeux par défaut au centre détgree la configuration visuelle. Il n’est
donc pas envisagé que des processus de haut rpuéssent entrainer la sélection d’'une
position intermédiaire entre une cible et un didtrar et ainsi générer un effet global. Cela ne
semble pas surprenant au vu des nombreuses dosmggsrant que I'effet global résulte

principalement de processus de bas niveau, liésvité des populations neuronales au sein
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du colliculus supérieur (pour des revues voir Fagd& Walker, 1999 ; Vitu, 2008 ; voir
Section 3.2.1.1). Comme nous l'avons vu, le priacgrgument est le fait que l'effet global
semble étre un phénomeéne par défaut, qui n’esti@goue lorsque la latence de la saccade est
prolongée. Un autre argument provient de I'obsemnafiaite par Coéffé et O’'Regan (1987) ;
ceux-ci ont montré que l'effet du centre de graw@it seulement |égerement moins
important lorsque la position de la cible étaitdicéble (i.e. toujours la méme au sein d’'un
bloc d’essais) que lorsqu’elle n’était pas prébieti(i.e. aléatoire au sein d'un bloc d’essais.

Néanmoins, He et Kowler (1989) ont montré en varianprobabilité d’apparition
d’une cible entre deux positions possibles, qusataade avait tendance a étre déviée vers la
position la plus probable de la cible dans le btpelle que soit la position réelle finale de la
cible (voir aussi Chou et al., 1999). De facon eaqaus critique, ils ne sont pas parvenus a
mettre en évidence un effet global lorsque la ciiplparaissait toujours a la méme position au
sein d’'un bloc, et ont proposé sur cette base bhygse selon laquelle I'effet global serait
uniguement le reflet de stratégies visuelles etriges visant a optimiser la réalisation de la
tache. Findlay et Blythe (2009) ont aussi montré effet de la tache pouvait supprimer

totalement I'effet global.

Le probléme posé par les données de He et Kowd&9jlest qu’elles reposent sur des
stimulations bilatérales, alors que celles de @o&f O’'Regan (1987) reposent sur des
stimulations le long de I'axe horizontal. Or comnuus I'avons décrit a la Section 5.1.1.1, les
propriétés des neurones du colliculus supérieuwligeat que ces différentes configurations
entrainent des effets de forces différentes et dmssrégions de I'espace plus ou moins
grandes. Il se peut donc que dans certaines sitisaties stratégies visuelles prennent le pas
sur les mécanismes de plus bas niveau, et favorigeneffet global. Ce point semble
particulierement important a déterminer car les ehegl a 'heure actuelle ne présagent pas

d’'un tel effet global visuo-cognitif.

5.1.2. Latence des saccades

Comme pour la métrique, I'ensemble des modelesartde a dire que la latence des
saccades dépend principalement de mécanismes aeMropour la plupart au niveau du
colliculus supérieur, bien qu’ils envisagent tows possibilité de modulations par des
structures corticales et des processus cognitgsahelants. Un effet trés robuste, qui est la
réciprogue de I'effet global est I'effet des disteurs éloignés ; montre une augmentation de
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la latence d’'une saccade dirigée vers une cible te la présentation simultanée d’un
distracteur situé en dehors d’'une région de 206uautle I'axe de la cible (Walker et al.,

1997). Les différents modeles rendent compte deféet par des mécanismes colliculaires,
bien que comme nous I'avons vu a la section 3.1@&8B effet puisse étre modulé par des
processus endogenes. Néanmoins, il semble plugueritdans un premier temps de
déterminer quels sont les mécanismes de bas noegdribuant a la production d’'une saccade
a un moment donné et c’est sur ce point ou leériffts modeles proposés divergent.

A I'heure actuelle, deux hypothéses alternativesipminent pour rendre compte du
moment ou une saccade est générée, en présence bBabsence d'un distracteur. La
premiere dite de fixation suppose que le déclenen¢rde la saccade est déterminé par la
résolution de la compétition entre I'activité d'systeme de fixation et I'activité d’'un systéme
de mouvement (Findlay & Walker, 1999). La seconggokthése dite d’interactions latérales
considére que le déclenchement d’'une saccade pongés I'aboutissement de mécanismes
coopératifs et compétiteurs reposant sur des itterss latérales entre les différents sites
activés au sein de la carte motrice (van Opstalag& Gisbergen, 1989 ; Arai et al., 1994 ;
Trappenberg et al., 2001 ; Wilimzig et al., 2006).

La controverse se situe a deux niveaux. Le premmieau est le niveau
neurophysiologique. L’existence d’interactions tatés, tout au moins d'interactions
inhibitrices de longue portée fait I'objet de polgoes, comme nous I'avons rappelé ci-dessus
et comme nous l'avons exposé dans la Section 2.23h pose la question notamment de
savoir s’il existe des connexions inhibitrices meymaptiques (Lee & Hall, 2006) et si
certaines des inhibitions neuronales observéesiauls colliculus supérieur ne sont pas tout
simplement l'effet d’inhibitions descendantes, mo&nt de structures corticales (e.g. Dorris
et al., 2007). Par ailleurs, la distinction fooatielle entre neurones de fixation et neurones
de mouvements a été remise en question sur laddasecertain nombre d’arguments (voir
Section 2.2.3.2), bien que l'existence d'un systedee fixation se définissant par les
projections de certains des neurones du collicslygrieur vers les neurones omnipauses de
la formation réticulée reste d’actualité. Le secarndeau sur lequel porte la controverse,
concerne la capacité explicative des données cdempentales a partir de ces deux
mécanismes/propriétés neuronales. C’est sur ceaunivgie nous allons nous concentrer

maintenant.
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5.1.2.1. L’effet des distracteurs éloignés : Distae ou excentricité relative ?

Predictions des deux modeles

Les modeles reposant sur le concept d’interactiatérales attribuent l'effet des
distracteurs éloignés aux connexions inhibitricesrt et intra-colliculaires (e.g. Trappenberg
et al., 2001). lls reposent sur le principe suivafiaictivité neuronale résultant de la
présentation d’'un stimulus visuel entraine autoguatinent une réduction de l'activité des
neurones qui sont éloignés sur la carte motriagsi ajue celle des neurones codant pour
’hémichamp contralatéral. Ainsi, lorsque la cilpeur la saccade est présentée avec un
distracteur éloigné (ipsilatéral ou contralatéra)e voit son activité diminuée via des
connexions latérales inhibitrices, ce qui a pourséguence une augmentation de la latence. A
l'inverse, si le distracteur apparait dans le vge de la cible, I'activité des neurones codant
pour la cible est renforcée grace aux connexioegarices de courte portée, ce qui entraine
en théorie un déclenchement plus rapide de la daccelon cette hypothese, le facteur
critique déterminant la latence des saccades esopaéequent la distance entre les stimuli, et
plus particulierement la distance entre les siteladcarte motrice codant pour la cible et pour
le distracteur.

L’hypothése de fixation propose que le déclencheérdieme saccade serait le résultat
de la compétition entre l'activité d’'un systeme fibation et I'activité d'un systéme de
mouvement. Elle rend compte de 'augmentation déatence observée en présence d'un
distracteur dit éloigné, en supposant qu'il sefaffet du renforcement de lactivité de
fixation par ce méme distracteur. Etant donné geenkurones de fixation sont en plus grand
nombre dans la région rostrale du colliculus, cogur la partie fovéale de la rétine, I'effet
serait maximal lorsque le stimulus serait préseméovéa et diminuerait graduellement a
mesure gue le distracteur s’en éloigne. Néanméiiasit donné que les neurones de fixation
s’étendent jusque dans la région caudale du chlcoodant pour des excentricités allant
jusqu'a 10° (Gandhi & Keller, 1997), un distract@antinuerait d’avoir un effet inhibiteur
tant qu'il serait présenté de fagcon moins exceqtre la cible, dans le méme hémichamp ou
dans I'hémichamp opposé a la cible. Dans ce cadrserait donc I'excentricité du distracteur
et plus précisément le rapport entre I'excentridit&distracteur et 'excentricité de la cible qui

serait le facteur critique, et non pas la distasgggarant les deux stimuli.
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Les données comportementales et électrophysiolegiqu

Comme nous l'avons exposé a la Section 3.2.2.fiet’des distracteurs éloignés tels
gu’il a été rapporté par Walker et al. (1997), ehis vraisemblablement l'effet de
I'excentricité relative des stimuli que de la digta les séparant, ce qui semble plus en accord
a priori avec I'hypothése de fixation. Que le disteur soit présenté dans le méme
hémichamp ou dans I'hémichamp opposé a la cibentiaine un ralentissement du départ de
la saccade qui diminue graduellement a mesure gueapport entre l'excentricité du
distracteur et I'excentricité de la cible augmemeyr arriver a un plateau a parti d’'un ratio
est de 1, c’est-a-dire lorsque le distracteur estgnté a la méme excentricité que la cible ou
de fagon plus périphérique de la cible. Bien queéseltat ait été confirmé dans plusieurs
autres études (e.g. Griffiths et al., 2006), il p&s été répliqué dans plusieurs autres études
(e.g. Born & Kerzel, 2008 ; Ludwig, et al., 2008/hite et al., 2005). De plus, il reste difficile
de savoir si cet effet est lié plus a la positi@s dtimuli plutdt qu’a la distance les séparant
dans I'espace colliculaire. En effet, du fait dentagnification fovéale, un distracteur se
projette de facon plus éloignée de la cible swalée colliculaire, a mesure qu’il se rapproche

de la fovéa.

Par ailleurs, les données électrophysiologiquepaid@es par Dorris et al. (2007 ; voir
aussi Olivier et al., 1999) semblent suggérer corpnoposé par I'’hypotheése d’interactions
latérales que le facteur critique est bien la s#par au niveau de la carte colliculaire entre
les sites activés par la cible et par le distract€elles-ci montrent que la présentation d’'un
stimulus distracteur entraine une inhibition dectii@té des neurones codant pour la cible
lorsque la région du colliculus qu’il active edugie a une distance supérieure a 1 mm du site
de la cible ou bien dans I'hnémichamp opposé. Irereent, le distracteur entraine un trés net
renforcement de I'activité des neurones codant fsoaible lorsque la distance colliculaire est
en deca de 1 mm. De plus, ces données offrent gument fort contre I'hypothése d’une
zone de fixation étendue, puisqu’elles indiqueritigudistracteur éloigné de la cible inhibe
l'activité & la position cible, pour des excentési allant au-dela de 10°. White et al. (2005)
ont par ailleurs montré que I'effet d’'un distragtéovéal est inversement proportionnel a sa
taille, et notamment que des distracteurs couwraatrégion de 36° x 36° n’entrainent aucun
ralentissement du départ de la saccade. Leur aéstdt aussi a I'encontre d’'une zone de

fixation étendue.
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Ainsi, il semble encore difficile a I'heure actuwetie conclure quant au facteur critique
rendant compte de l'effet des distracteurs éloigrtéminsi de conclure sur cette base plus en
faveur d’une hypothése ou d’'une autre.

5.1.2.2. L’effet des distracteurs proches : Un efféacilitateur ?

Comme nous l'avons rappelé plus haut, I'hypoth€sstetlactions latérales prédit
gu’un distracteur présenté dans le voisinage dgble et se projetant a moins de 1 mm du
site activé par la cible, devrait faciliter le dépde la saccade. Néanmoins, Walker et al.
(1997) n'ont pas observé d'effet facilitateur pées distracteurs proximaux, ceux-ci n’ayant
dans la plupart des cas aucun effet sur la latdesesaccades. Néanmoins, ils ont observé
dans ces cas une déviation de la position d’'astge de I'ceil, c’est un dire un effet global.
Les données de Walker et al. (1997) ne sont qukemele. En effet, de nombreuses autres
études ont montré qu’un distracteur présenté dan®isinage de la cible, tend a favoriser

'émergence d’un effet global, mais ne parvient @ascelérer le départ de la saccade.

L’effet global n’est pas incompatible avec I'hypese d'un rdle des excitations
latérales dans la détermination de la métrique sdesades, mais le fait qu'un distracteur
proximal ne parvienne pas a raccourcir la latenes daccades contredit I'hypothese
d’interactions latérales pour la lattence. A I'inse ce résultat n’est pas incompatible avec
I'hypothése de fixation. Un distracteur présentdsdi@ voisinage de la cible renforcerait non
seulement I'activité de fixation (lorsqu’il est msiexcentré que la cible), mais aussi I'activité
de mouvement (a une position intermédiaire ent@lie et le distracteur), et du fait de cette
balance des activités, la latence ne serait nomgée, ni raccourcie. Le fait que Weber et
Fischer (1994) aient trouvé que les saccadgsesseffectuées vers une cible périphérique
dans un paradigme de gap, étaient supprimées larsdistracteur était présenté dans la zone
fovéale ipsilatérale, alors méme que sa distancegmport a la cible était faible, confirme
cette notion de balance entre activité de fixaébactivité de mouvement ; ici, elle pencherait
pour la fixation. Le résultat de Weber et FiscHE394) suggére par ailleurs que la position
rétinienne des stimuli joue un réle primordial démgétermination de la latence des saccades.

5.1.2.3. Autres éléments en faveur de I'hypothése dixation
Walker et al. (1997) ont proposé un argument forttie I'hypothése des interactions

latérales. Partant du principe que les fibres cotam¢ les deux colliculi doivent

98



obligatoirement traverser la commissure, ils omipEsé que I'effet inhibiteur d’un distracteur
contralateral sur la latence de la saccade seraibhgmimportant dés lors que sont trajet
nécessitera plus de temps.Or, leurs données, daas Id'un distracteur présenté dans la zone
fovéale, ont réevélé que le ralentissement du déjeala saccade était du méme ordre avec un

distracteur controlatéral ou ipsilatéral.

Par ailleurs, un certain nombre de données monitedfét particulier des stimulations
de la région fovéale semblent favoriser I'hypothdae systéme de fixation. De maniére
générale, comme nous l'avons vu dans la Sectior2.3,1tout stimulus, qu’il s’agisse d’'un
distracteur ou bien d’une cible tend a allongerldsnces des saccades lorsqu’il est présenté
dans la région fovéale. Par exemple, Kaleznykadadtet (1994) ont constaté une latence
augmentée pour les cibles présentées jusqu’a wengicité de .75° (.5° selon Goldring &
Ficher, 1997).

5.2 Objectifs de la these
5.2.1. Buts et approche

L'objectif de ce travail de these était de mettrel'@reuve les modeles de
programmation saccadique en ce qui concerne laquétet la latence des saccades dans le
cas de la visée d’'une cible en contexte visuel.reeberches menées se centraient donc sur
deux effets observés dans ces conditions, 'eff@bal d’'une part, et I'effet des distracteurs
éloignés d’autre part. Pour la métrique, ellesigisiaa

(1) tester I'hypothése générale selon laquellefdteflobal reflete le codage spatial
distribué au sein du colliculus supérieur, en éliessant notamment a cartographier au travers
du champ visuel la distance critique entre deunudtipour un effet global et a déterminer si
ces champs dits d’intégration spatial ont des pétgs (orientation et taille) similaires aux
champs récepteurs des neurones du colliculus supgri

(2) dissocier les modeles en testant le réle desaations latérales, et

(3) réexaminer I'hypothése selon laquelle I'effdobgl pourrait au moins dans
certaines conditions étre principalement I'effetstlatégies visuelles.

Pour la latence, les travaux menés avaient poectty de

(1) déterminer si la variable critique a prendrecempte pour I'effet des distracteurs

eloignés est la distance séparant les deux stwoudilors leurs positions rétiniennes, et ainsi

99



distinguer entre les deux hypotheses alternatigadant compte de l'effet des distracteurs
éloignés, a savoir I'hypothése des interactiorérddes et I'hypothése de fixation, et

(2) définir de facon plus précise I'effet des disteurs proximaux sur la latence des
saccades, en cherchant a définir les conditionsrigant un effet facilitateur ou bien
inhibiteur de ces distracteurs, cela afin notammdenpréciser 'hypothése de fixation.

L’ensemble des études réalisées reposait suridatiibn d’'un paradigme de double
stimulation visuelle relativement simple, dans kgune cible pouvait apparaitre seule
(condition contréle) ou accompagnée simultanémentn ddistracteur (condition
expérimentale). On mesurait systématiquement t'afte ce distracteur sur la latence et la
métrique des saccades par comparaison entre cesaleditions. Afin de ne pas entrainer de
biais liés a des facteurs de haut niveau, la direaie la cible et sa position relative par
rapport au distracteur était maintenue constanteeaiu d’'un bloc d’essais, sauf lorsque le
facteur de prédictibilité était un facteur manip@@ir Chapitre 4). L’autre dénominateur
commun était l'utilisation d’'une approche paranuite de I'effet du distracteur sur les
propriétés des saccades. Cette approche se juigtdiala recherche d’'un seuil de distance
pour l'effet global en corrélation avec la taillesd champs récepteurs des neurones du
colliculus supérieur chez le primate non humainjsnaassi par la prédiction générale de
I'hypothése d’interactions latérales selon laquilie aurait une distance critique en deca de
laguelle il y aurait des interactions latéralesi@tices entre les sites activés, qui aurait pour
conséquence le déclenchement d'une saccade donglifade va étre biaisée vers le centre
de gravité. De ce fait, 'un des facteurs principague nous avons manipulé de facon
systématique était la distance entre les stimutiudNavons néanmoins toujours croisé ce
facteur avec une autre variable, I'excentricité stémuli. Cela se justifiait premierement par
notre objectif de cartographier I'effet global edrge fait que les champs récepteurs des
neurones du colliculus supérieur ont des taillesabdes dans les différentes régions du
champ visuel, mais des images de taille fixe surcddiculus supérieur du fait de la
magnification fovéale. Cela se justifiait d’autr@rppar notre autre objectif de distinguer entre
I'hypothese d’interactions latérales et de fixatpmur la détermination des latences. En effet,
la premiére considere que le facteur critique peadre compte de I'effet d’'un distracteur sur
la latence des saccades est la distance entreimeglisou plus précisément la distance
séparant leur sites de projection, respectifs aude la carte colliculaire. A l'inverse, selon
'hypothése de fixation, I'effet d’'un distractewrda latence est déterminé par I'excentricité

relative entre le distracteur et la cible.
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5.2.2. Présentation des recherches menées et dedeabjectifs

Nos recherches ont porté principalement sur I'étde I'effet des propriétés des
stimuli sur programmation des saccades vers ure,o#m prenant pour indice principal,
d'une part I'effet global pour rendre compte dentgtrique, et d’autre part I'effet des
distracteurs éloignés pour rendre compte de ladatees saccades. La cartographie de I'effet
global en relation avec les propriétés connuesnéesones du colliculus supérieur se basait
principalement sur les études réalisées dans @getpm©°2 et n°3, bien qu’étant complétées
avec les études du projet n°1. Les études du pndjetse sont focalisées sur I'étude de la
latence des saccades, mais les résultats obtemsslel études menées au projet n°2 ont
permis de compléter nos interprétations. Les oifgede ces trois projets sont précisés ci-
dessous. Les projets et les résultats sont présdais les chapitres 2-4.

5.2.2.1. Projet N°1 : L’effet des distracteurs prokes et €loignés

Comme nous l'avons décrit a la Section 5.1.2, leglétes rendent compte de facons
différentes de I'effet des distracteurs éloignésladatence des saccades. Selon I'hypothese
d'un systéeme de fixation, cet effet serait le risgutle la compétition entre un systéme de
fixation et un systeme de mouvement, dont I'activatdépendrait de la position rétinienne
des stimuli. A l'inverse, le modéle des interactidatérales postule que le facteur crucial a
prendre en compte est la distance séparant lesilstinorsque la distance est importante,
comme tel est le cas dans le cadre de l'effet detsadteurs éloignés, alors I'on devrait
observer une augmentation de la latence du faitet@actions inhibitrices de longue portée, et

lorsque la distance est faible, on devrait inveresgnobserver un effet facilitateur.

L’objectif de ce premier projet était donc tout lobmd de déterminer si la variable
critique a prendre en compte pour I'effet des digrurs éloignés est la distance séparant les
deux stimuli ou alors leurs positions rétiniennkesrsque le distracteur est présenté dans
I’hémichamp opposé, les deux hypotheses prédisemtaugmentation de la latence, mais
selon I'hypothése d'un systeme de fixation, 'augtaéon de la latence serait maximale
lorsque le distracteur est présenté proche denla favéale et elle devrait diminuer au fur et &
mesure qu’il s’en éloigne. En revanche, selon lgthgse des interactions latérales on
s’attend a observer une augmentation de la latgneble que soit la position du distracteur
sur le champ visuel. Ces études avaient un secbjedtid qui était de définir de facon plus
précise I'effet des distracteurs proximaux surdeerce, cela afin de tester la prédiction de
I'hypothése de fixation selon laquelle le distractaurait un effet différent selon sa position
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rétinienne. Un distracteur fovéal est censé raldatidéclenchement de la saccade, tandis
gu’'un distracteur périphérique devrait avoir uneefplus faible, soit nul ou légérement
facilitateur, selon le ratio entre cible et distear. Mais I'hypothese d’interactions latérales
prédit que dans le cas d’un distracteur proxinmaisdu’il est présenté a une faible distance de
la cible (inférieure a une distance de 1 mm en dmumés colliculaires), il aurait un effet
facilitateur sur le déclenchement de la saccadesekt quelle que soit I'excentricité des

stimuli.

5.2.2.2. Projet N°2 : Cartographie des champs d’iéigration spatiale

Comme nous venons de le voir, le but des étudéisé@ésa au cours du projet n°1 était
d’étudier principalement la latence des saccadesmensi les résultats nous ont permis
d’observer certains phénomenes intéressants quaadngtrique des saccades. Les études
réalisées dans ce second projet avaient pour buester I'effet d'un distracteur sur la
meétrique et la latence des saccades mais pour luselagrge gamme d’excentricités du
distracteur et de distances entre le distractela eible que lors des études réalisées lors sur
premier projet. Ici, nous avions deux objectifeuttd’abord, nous voulions tester I'hypothése
selon laquelle la métrique des saccades, et plasisggment l'effet global, refléte la
distribution du codage par populations au niveau adlliculus supérieur puis, nous
souhaitions tester a nouveau I'hypothése des ttters latérales pour la détermination de la
métrique et de la latence des saccades.

Pour cela nous avons manipulé conjointement laist et 'excentricité des stimuli

afin de pouvoir estimer la taille des champs dgnéion spatiale en degrés d’angle visuel a
différentes positions dans I'espace. Dans un setamngs, cela nous a permis, en effectuant la
conversion de cette mesure en coordonnées colliesila partir du modele du colliculus
supérieur chez le primate développé par Ottes .e{18B6) d’estimer leur image sur le
colliculus supérieur. Nous avons également manifautBrection des stimuli, ceci dans le but
d’estimer I'orientation des champs d’intégratioratsgle, et donc de voir s'’ils présentent les
mémes caractéristiques que les champs réceptesirsedeones du colliculus supérieur chez
le chat (Mcllwain, 1975) et chez le singe (GoldbetrgVurtz, 1972a).
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5.2.2.3 Projet N°3 : L'intégration spatiale au traers des hémichamps et le réle
des stratégies visuelles.

Les études réalisées lors du projet n°2 nous emhig d’estimer la taille critique en
deca de laquelle I'effet global tendait a dispaeait’estimer la taille des champs récepteurs
codant pour la position d’'une cible, mais égalemeatcaractériser I'orientation de ces
champs récepteurs. L'objectif ici était de testetamment I'lhypothése d’intégration spatiale
inter-colliculaire, qui a jusqu’a maintenant étéupétudiée. Les champs récepteurs des
neurones codant pour des positions proches de If@éelian vertical sont orientés
verticalement et ont tendance a étre a chevalesudéux hémichamps, ce qui indique que les
stimuli présentés proche de I'axe vertical ont tera# a se projeter sur les deux colliculi. Si
les mécanismes inter-colliculaires sont les mémess lgs mécanismes intra-colliculaires,
alors nous devrions observer les mémes effetsasmétrique des saccades, a savoir un effet
global, fonction de la distance séparant les stigiudle I'orientation des champs récepteurs.
Toutefois, He et Kowler (1989), en présentant d@iiamiroir deux stimuli verticalement et
en faisant varier la prédictibilité de la positide la cible, ont observé que lorsque la cible et
le distracteur sont présentés de part et d’autréage vertical, I'effet global ne serait pas le
résultat de processus de bas niveaux, mais sera#ésultat de facteurs endogénes liés a

I'attente des participants.

Les études réalisées dans ce projet visaient damestar si effectivement un effet
global pouvait étre observé en stimulant les deémibhamps de part et d’autre de l'axe
vertical, et ce dans le méme type de paradigmiséitibrs des études précédentes, a savoir, un
paradigme cible/distracteur. Nous nous sommes @galedemandeé si cet effet pouvait étre
généré purement sur la base de processus d'int#gspatiale ou bien s'il ne survenait que
du fait de stratégies visuelles comme proposé paetHKowler (1989). Pour cette raison,
nous avons testé I'effet global bilatéral dans demxditions de prédictibilité de I'hémichamp
de la cible, 'une dans laquelle la prédictibild#éit maximale, et l'autre dans laquelle la
prédictibilité était minimale. Enfin, nous avonsaexné dans quelle mesure les mémes
conclusions pouvaient étre tirées pour des stinamgten miroir autour de I'axe horizontal, et

ce en lien avec les études réalisées par Ottés(&085).
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Chapitre 2

L’effet des distracteurs proches et éloignés surge
caracteristiques des saccades :

Remise en question du modele des interactions
latérales.

1. Contexte de I'étude et Objectifs

Comme nous l'avons vu dans notre revue de questiotes modéles de production
des saccades (voir Chapitre 1, Section 4), deuxdgs classes d’hypothéses ont été
proposées pour rendre compte des propriétés tellgsomes saccades dans des scenes
visuelles complexes ou la cible pour la saccadstipas présentée seule, mais accompagnée
d'un (ou plusieurs) distracteurs. Dans de telleadd®mns, on observe typiquement un
ralentissement du départ de la saccade lorsqueasteateur est présenté en fovéa, dans
I’'hémichamp opposé a la cible ou bien encore derfafoignée par rapport a la cible (au-dela
de + 20° par rapport a I'axe de la cible), alorg tpulatence reste inchangée pour le cas d’'un
distracteur ipsilatéral et proximal (Lévy-Schoef69 ; Ross & Ross, 1980 ; Walker et al.,
1997 ; voir Chapitre 1, Section 3). La premierediigse dite « hypothése d'un systeme de
fixation » rend compte de cet effet des distractetibignés en supposant qu’il serait le
résultat d'interactions compétitives au niveauadealrte rétinotopique du colliculus supérieur,
entre les neurones de fixation qui montrent unénaige tonique lors de la fixation et les
neurones de mouvements dont la décharge augmeaneetvwendant une saccade (Munoz &
Wurtz, 1993a, 1993b). Cette hypothese soutenuelNmdker et al. (1997) et précisée par
Findlay et Walker (1999) est que la saccade va dé#@enchée lorsque I'activité liee au
systeme de fixation tombe sous un certain seuilsiAilorsqu’un distracteur est présenté au
niveau de la fovéa, l'activité du systeme de fimatest maximale, et donc le déclenchement
de la saccade est retardé de facon maximale. Lersgudistracteur est présenté dans
’hémichamp opposé a la cible ou a une grande rdistade celle-ci, c’est également
I'activation des neurones de fixation qui serasjpp@nsable de 'augmentation de la latence par

rapport a la condition sans distracteur. En effe§ neurones s’étendraient dans une zone
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allant jusqu'a 10° autour du centre de la fovéaajetiter un distracteur a la configuration
contribuerait aussi & augmenter le niveau de Vaétde fixation (Gandhi & Keller, 1997).

La seconde hypothése, dite « d'interactions la#éral] ne fait pas recours a un
systeme de fixation, mais attribue plutét I'effedes interactions latérales au sein et entre les
colliculi supérieurs (Olivier et al., 1999; Trappeng et al., 2001 Godijn & Theeuwes, 2002;
Wilimzig et al., 2006; Meeter et al., 2010). Icieffet des distracteurs éloignés serait le
résultat d’une diminution de I'activité des neursr@dant pour la position de la cible en
raison d’une inhibition de longue distance en pmavee de neurones codant pour la position
du distracteur. Il a en effet été observé qu’isexides connexions entre les neurones situés au
sein de chacune des couches d'un colliculus et de$ couches correspondantes des deux
colliculi et que celles-ci peuvent avoir des prés différentes selon leur portée (voir
Chapitre 1, section 2). Ainsi, les projections anatolliculus auraient tendance a étre soit
courtes et excitatrices (Mclllwain, 1982 ; Mered&hRamoa, 1998 ; Behan & Kime, 1996),
soit longues et inhibitrices (Dorris et al., 200lynoz & Istvan, 1998; Olivier, Dorris &
Munoz, 1999). Les projections entres les collicsdraient quand a elles principalement
inhibitrices, a I'exception des connexions entre zenes rostrales qui seraient uniquement
excitatrices (Munoz & Istvan, 1998).

Sur la base des connaissances actuelles, ces dpathdéses restent difficiles a
départager. D’'une part, les données de Walker. ¢1897) suggerent que la variable critique
pour rendre compte de l'effet est la position iétine des stimuli, et plus particulierement
leur position relative par rapport au centre diolea. Ce résultat est compatible uniqguement
avec I'hypothése de fixation, a moins que I'efgpporté soit un effet de la distance entre les
sites activés par les stimuli au sein de la catecdliculus, du fait de la magnification
fovéale. D’autre part, les données de Dorris e{28l07) montrent que lorsqu’un distracteur
est présenté en périphérie, méme au-dela d’'unenwiie de 10°, et a une importante
distance (évaluée a plus de 1mm colliculaire) deibe, I'activité des neurones codant pour
la cible est inhibée. Ce résultat suggére contrarg aux données de Walker et al. (1997)
gue l'effet des distracteurs éloignés est vraisabiibment plus fonction de la distance entre
les sites activés par les stimuli que de leur exim#é, tout en argumentant contre
I’hypothese d’'une zone de fixation étendue.

Par ailleurs, de nombreuses études, dont celle dikewet al. (1997) ont montré
gu’'un distracteur présenté dans le voisinage deibie n’a pas d'effet sur la latence des
saccades. Ce résultat est incompatible avec I'limgset d’interactions latérales qui prédirait

au contraire un effet facilitateur sur la latencéypothése d'un systeme de fixation peut
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rendre compte de cet effet en supposant qu’unadisiur proximal renforce non seulement
I'activité de fixation, mais aussi et de fagon imtpate I'activité de mouvement en favorisant
'émergence d'un pic d’activité intermédiaire entes sites codant pour la cible et pour le
distracteur. Ainsi, I'effet potentiellement inhieitr du distracteur (s’il est moins excentré que
la cible) est contré et la latence de la saccaste rechangée.

Ainsi, pour faire la distinction entre I'hypothedes interactions latérales et celle d’'un
systeme de fixation, cette premiére série d’expégs visait deux objectifs. Le premier était
de déterminer si la variable critique a consid@mair rentre compte de I'effet des distracteurs
éloignés est la distance séparant les deux stipréBentés ou alors leurs positions sur la
rétine. Les deux hypotheses prédisaient une augwimide la latence lorsque le distracteur
était présenté dans I'hémichamp opposé, mais $blgmothése d’'un systéme de fixation on
S’attendait a ce que l'augmentation de la lateraie maximale lorsque le distracteur était
présenté dans la zone fovéale et que son effendarau fur et a mesure qu’il s’en éloigne.
Selon I'hypothése des interactions latérales, attesidait & observer une augmentation de la
latence quelle que soit la position du distractéuer.second objectif était de mieux définir
'effet des distracteurs proches sur la latencenaamment de tester la prédiction de
I'hypothese de fixation selon laquelle le distractaurait un effet différent sur la latence
selon son excentricité. Un distracteur proche devéa devrait ralentir le déclenchement de
la saccade, tandis qu’un distracteur plus périgléridevrait avoir un effet plus faible, voir
méme dans certains cas facilitateur, tout dépendariapport entre les excentricités de la
cible et du distracteur (appelé au chapitre 1pya€ette prédiction différait de celle faite par
I'hypothése d’interactions latérales puisque seatette derniére, on s’attendait a ce qu’un
distracteur présenté a une faible distance deble ¢inférieure a une distance de 1 mm en
surface colliculaire) ait un effet facilitateur dardéclenchement de la saccade, et cela quelle
gue soit I'excentricité des stimuli.

Il est a noter que I'étude de l'effet des distracseproximaux présentait aussi un
intérét pour la métrique. Premiérement, de par émipulation systématique de la distance
entre les stimuli et leur excentricité, elle constit une premiére étape dans notre tentative de
cartographier 'effet global et la taille des chantpintégration spatiale. Deuxiemement, elle
offrait éventuellement la possibilité de distinguds facon plus précise I'hypothése d’un
systeme de fixation et I'hypothése d’interactioatetales. Dans la mesure ou lI'on accepte
I'hypothése que les champs d’intégration spatiatenént une image de taille constante sur la
carte colliculaire, I'on s’attendait a ce que l&ffylobal varie en fonction de I'excentricité des

stimuli et disparaisse pour des séparations pltitepeentre cible et distracteur. Néanmoins,

107



seule I'hypothese de fixation prédisait que l'effelisse diminuer ou disparaitre lorsque le
distracteur était présenté dans la zone fovéabes gjue la distance colliculaire séparant les
sites activés par le distracteur et la cible é@nideca du seuil maximal pour un effet global
(en théorie, a partir des données chez le singjaml; Dorris et al., 2007). Le nombre de

neurones de mouvements étant tres restreint déteszome et bien moindre que le nombre de
neurones de fixation, la saccade ne serait alggipaiée autant que lorsque les stimuli sont

présentés tous deux en périphérie.

2. Approche expérimentale et résultats principaux

Une série de quatre études a été réalisée. Chaepaosait sur un paradigme simple
dans lequel la cible pour la saccade était prégestét seule (condition contrdle), soit
accompagnée d’'un distracteur présenté simultanér(emdition expérimentale). Deux
facteurs étaient systématiquement manipulés : deiité du distracteur et la séparation
angulaire entre cible et distracteur. Les stimtdiant présentés le long de I'axe horizontal, et
la cible apparaissait toujours du méme cété dutpdenfixation dans un bloc d’essais pour
éviter toute incertitude concernant sa directionsdées conditions ou le distracteur était
contralatéral et ainsi éviter l'intervention de @eesus décisionnels. De plus, elle était
toujours plus excentrée que le distracteur dansdeslitions de présentations ipsilatérales
pour réduire dans ces cas particuliers I'inceréitadsociée a sa position.

La premiere expérience (Expérience 1) visait aigapl les résultats précédemment
observés par Walker et al. (1997) lorsque le dittta était présenté dans I'hémichamp
opposé a la cible et déterminer si le facteuragurdipour I'effet des distracteurs éloignés est la
position relative du distracteur et de la cible (atio) comme supposé par I'hypothése de
fixation, ou alors la distance séparant cible strdcteur comme supposé par I'hypothese
d’interactions latérales. Les résultats obtenusnomtré qu'un distracteur présenté au centre
de la fovéa ou dans I'hémichamp opposé a la cildenntait significativement la latence par
rapport a une condition contréle ou la cible émaésentée seule. Par ailleurs, I'augmentation
de la latence était fonction de I'excentricité étrdcteur, mais pas de la séparation angulaire
entre le distracteur et la cible. L’augmentation ldelatence était maximale lorsque le
distracteur était présenté au niveau du point datiin, puis diminuait progressivement a
mesure que le distracteur était présenté de fadosm périphérique, quelle que soit la

séparation angulaire entre les stimuli. Les résulithtenus dans cette premiere expérience ont
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fourni un premier élément contre I'hypothése d'atton latérale telle que proposée par
Trappenberg et al (2001) et favorisé ainsi I'hypsthde fixation.

Les deux expériences suivantes (Experiences 2a) é¢&aient I'effet d'un distracteur
présenté dans le méme hémichamp que la cible, metido de son excentricité et de la
distance le séparant de la cible. Nous avonsévailte que la distance colliculaire séparant
cible et distracteur soit inférieure a 1 mm, petardtainsi d’optimiser le test de I'hypothese
d’interactions latérales qui prédit dans ce casdadenchement plus rapide des saccades
guelle que soit la position rétinienne des stimélil'inverse, I'hypothese d’'un systeme de
fixation prédisait des variations des effets ob&grallant d’'un effet inhibiteur du distracteur
pour les excentricités faible jusqu’a pas d’effattdut et éventuellement un effet facilitateur
pour les excentricités les plus importantes. Lasiltats obtenus ont révélé qu’un distracteur
présenté dans le méme hémichamp que la cible nitamtraontinuum d'effets en fonction de
son excentricité et de fagcon moins importante delistance le séparant de la cible. Un
distracteur apparaissant dans une zone de 1° aigdarfovéa, ralentissait considérablement
le déclenchement de la saccade, et ce quelle dtidasséparation angulaire entre les
eléments. A l'inverse, un distracteur présentééippérie, au-dela de 2° du point de fixation
n'affectait pas ou tendait a faciliter le déclentleat de la saccade lorsque la cible était
présentée a une courte distance. Cette graduagisreffiets est difficile a réconcilier avec
I’hypothése des interactions latérales, qui prédikafait de la gamme des distances choisies,
un effet facilitateur dans toutes les conditions;eda d’autant plus qu’il n'y avait pas d’effet
significatif de la séparation angulaire sur la hate des saccades. Par contre, les résultats
étaient en accord avec I'hypothése de fixation.

Les études précédemment réalisées prenaient erteamiguement les effets de bas
niveau de la production des saccades, et lesexpiériences citées montraient des résultats en
faveur d’'un systéme de fixation plutét qu’en terrdésteraction latérales pour rendre compte
de la latence des saccades. Pourtant, il a étévaébgee I'effet d'un distracteur sur la latence
des saccades peut étre modulé par des processendasts (Born & Kerzel, 2009) ainsi que
par les attentes des participants. Etant donnélgns les expériences précedentes seulement
7 et 13% des essais présentaient la cible daresk&fpvéale de 1°, I'on pourrait objecter que
I'effet inhibiteur des distracteurs proches dedeéla résultait d’'un effet de surprise de la part
des participants qui portait plus systématiquentent attention en dehors de la zone fovéale
ou la cible et méme le distracteur étaient plugjetnment présentés. La quatrieme
expérience était donc une expérience contrdle, endiaés le but de tenter de répliquer les

résultats obtenus dans les expériences 2a et Zbuaveombre de cibles présentés en fovéa
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plus important (70%). Les résultats obtenus n'a# evelé de changement majeur des effets
du distracteur, suggérant donc le r6le mineur demni@s des participants, et confirmant
I'origine bas niveau des effets observés.

Il est important de noter que ces trois derniérgzeeences ont aussi permis de
montrer des variations de I'effet global en fonatae I'excentricité des stimuli. Lorsque le
distracteur était présenté dans I'hnémichamp oppot® cible, il ne déviait pas la saccade
contrairement a lorsqu’il était présenté en pérnighdJn distracteur périphérique présenté a
une excentricité supérieure a 2° produisait uneatiéwn de la position d’atterrissage de I'cell
vers un emplacement intermédiaire entre les demukt indiquant un effet global (Findlay,
1982). Toutefois, lorsque le distracteur était enés proche de la fovéa, a .5° et 1° la
déviation induite était trés faible, quasiment igEgdble, et la saccade avait donc tendance a
se rapprocher de la position de la cible. Paruailel’effet de I'excentricité du distracteur sur
la précision des saccades était significatif cargnaent a I'effet de la distance séparant cible
et distracteur, qui ne présentait pas d'effet $icptif. Ces résultats sont en accord avec
I'hypothése formulée par le modele reposant syppasition entre un systeme de fixation et

unsysteme de mouvement.

3. Conclusion

Contrairement aux prédictions formulées par I'hhyése d'interactions latérales,
'effet des distracteurs €loignés mais égalememwixipraux, sur la latence des saccades
réalisées vers une cible en périphérie est fongrorcipalement de la position rétinienne des
stimuli, et non pas de la distance angulaire sépaihle et distracteur. |l semblerait donc que
la programmation temporelle des saccades soitsldtat d’'un contrble lié & un systéme de
fixation, et que les interactions latérales jouentréle minimal dans la détermination de
guand une saccade va étre déclenchée. Notre igt&tipn est néanmoins mise a mal du fait
de la possible absence d’une dissociation foncétbamentre les neurones des régions rostrale
et caudale du colliculus supérieur, soit la possittbn-existence des neurones de fixation
(Hafed et al., 2009 ; voir Chapitre 1, Sectionpus avons de ce fait tenté d’expliquer nos
résultats en termes de compétition de buts (Krawedial.,, 2004), mais sans succes. Une
alternative serait de supposer que la particuldet® stimulations fovéales suggérée par notre
étude provient des projections des neurones diglar rostrale vers les neurones omnipauses
de la formation réticulée, mais cette interprétapose probléme si I'on considére que I'effet

global reflete des mécanismes purement collicidaiemn effet, dans nos expériences comme
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dans celles de Walker et al. (1997), 'effet durdisteur sur la métrique des saccades était la

réciproque de son effet sur la latence.
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ABSTRACT

Two main proposals have been made to accounthrldtency of saccadic eye
movements. The first relies on the assumptionlegn the eyes move is under the control of
a fixation, gating system which competes with sdeegelated activity. The second attributes
the decision of when as well as where to move yles & lateral interactions within the motor
map of the Superior Colliculus. A series of foupesments using the distractor paradigm
was conducted to distinguish both views. Thesd fimnfirmed that a remote distractor
displayed at fixation or in the hemifield oppoditethe saccade target delays saccade onset.
They additionally revealed that a proximal distoaatisplayed in the vicinity of an ipsilateral
saccade target shows a range of effects on sadataey, from inhibition to facilitation
depending on the stimulus configuration, while alsodulating the extent of saccade
averaging. Importantly, both the effects of rematel proximal distractors were found to
depend primarily on the relative eccentricity of sgtimuli, but not the distance that separates
them, whether expressed in degrees of visual arglesillimeters of collicular space. A
challenge to neural-field accounts of saccade @eioe; the present findings favor the

fixation, gating assumption.



INTRODUCTION

Saccades are very quick, jerky, movements of tles eyhich bring peripheral input
onto the central, foveal part of the retina in tehsilliseconds. They are relatively accurate
movements which are initiated with an average teaf about 150-175ms when the
saccade-target object is presented in isolationthie periphery. However, saccadic
performance is greatly reduced when the visual iétion is slightly more complex. As
originally shown in the 70’s, saccade latency isreéased when the target is displayed
simultaneously with another stimulus in the comiiedal hemifield or at fixation (Lévy-
Schoen, 1969; see also Ross & Ross, 1980; 198tipiReally, saccade accuracy is reduced
when two (or more) spatially-proximal stimuli areepented simultaneously, the eyes being
initially deviated towards the center of gravity tbe global visual configuration formed by
the stimuli (Coren & Hoenig, 1972; Findlay, 1982esalso Robinson, 1972). There is relative
consensus on the origin of the latter, so-calléoba effect. This presumably results from
spatial averaging of neighboring peaks of neur@a#lity in the retinotopic sensory and/or
motor maps of the Superior Colliculus (SC), a sutical structure involved in the
computation of saccade parameters (see Findlay &ké&hNal1999; van Opstal & van
Gisbergen, 1989). However, the mechanisms resperfeibwhen the eyes move in complex
visual displays remain a matter of debate.

The controversy started with a paper published bgikéf, Deubel, Schneider &
Findlay (1997) who provided a detailed cartographgaccadic performance in two-stimulus
visual displays, and on that basis made strongngssons on the determinants of saccade
latency. In their experiments, a saccade-targetabbjas displayed on each trial, with or
without a visually-dissimilar distractor. The targgpeared at variable eccentricities on the

horizontal meridian, but always in the same hernaf{éeft or right) in a given block of trials,



while the distractor was displayed at variable tmees either in the ipsilateral or the
contralateral hemifield, or at fixation. Result®©wsied a global effect in conditions where the
distractor appeared within £20° of the ispilateaaiet axis, thus when the two stimuli were
spatially proximal. However, when the distractorsvpaiesented at a remote location from the
target, i.e. outside the +20° window in the ipsitat or the contralateral hemifield, or at
fixation, saccade accuracy remained unaffected,sbhatade onset was greatly delayed as
compared to a control condition with no distraqsee Benson, 2008, Born & Kerzel, 2008;
Griffiths, Whittle & Buckley, 2006; Honda, 2005; dwig, Gilchrist & McSorley, 2005;
Sumner, Adamjee & Mollon, 2002; Weber & Fischer,949 Walker, Mannan, Maurer,
Pambakian & Kennard, 2000; White, Gegenfurtner &z¢€ 2005). The time cost was
maximal with a foveal distractor, and then graduadiduced as the distractor was presented
more peripherally and its eccentricity more closalgtched that of the target (i.e. the ratio of
distractor to target eccentricity increased); @alged a minimum for ratios above 1 that is
when the distractor was more eccentric than thgetgsee also Griffiths, Whittle & Buckley,
2006; but see White et al., 2005).

The authors accounted for the remote distractoecefin terms of competitive
interactions at the level of the SC between fixatieeurons, which exhibit tonic discharge
during visual fixation and saccade-related neuraisch increase their discharge before and
during a saccade (see Munoz & Wurtz, 1993a, 199818y proposed that saccades are held
until fixation activity falls down below a certathreshold (see also Findlay & Walker, 1999)
and that saccade onset delay in remote distractodittons results from enhanced fixation
activity. Fixation neurons have been found oveesended area, from the rostral pole region
of the SC, which receives input from the 2-degmeél area, to more caudal parts coding for
eccentricities up to 10° (see Gandhi & Keller, 19%till, they are not evenly distributed,

being more densely packed in the rostral pole regidwus, when a distractor is displayed at



fixation, fixation activity is maximally enhancednd saccade onset is in turn maximally
delayed. Fixation activity is also enhanced whelist&ractor is presented in the periphery, but
as the distractor becomes more eccentric and tine @& distractor to target eccentricity
increases, fixation activity competes less largelth saccade-related activity at the target
location, and the distractor effect on saccadentatdecomes gradually less.

Walker et al.’s (1997) fixation account of the ramdistractor effect was however challenged
by an alternative interpretation, which made noovese to a fixation, gating system, but
attributed the effect instead, to lateral intei@usi within and across the colliculi (Godijn &
Theeuwes, 2002; Olivier, Dorris & Munoz, 1999; Tpapberg, Dorris, Munoz & Klein,
2001; Wilimzig, Schneider & Schoner, 2006; see Ms®ter, Van der Stigchel & Theeuwes,
2010). This proposed in the framework of neurddfimodels, posits that saccade onset delay
in remote distractor cases reflects an attenuatiosaccade-related activity at the target
location due to long-distance inhibition comingrfrmmeurons coding for the distractor. The
first, indirect evidence for this view came fromatmmical and physiological studies showing
that there are horizontal connexions within andoserthe respective layers of the two
colliculi and that these may have different projsrtdepending on their extent. Intra-
collicular projections tend to be either short axditatory, or long and inhibitory (Mcllwain,
1982; Meredith & Ramoa, 1998; see also Mize, Jetamada & Spencer, 1991; but see Lee
& Hall, 2006; Watanabe, Kobayashi, Inoue & Isa, 20@hough the majority are short-
distance connexions (Behan & Kime, 1996). Inteticallar projections are mainly inhibitory,
except for those shorter, rostro-rostral excitatmsgnexions (Munoz & Istvan, 1998 Infante
& Leiva, 1986 cited by Walker et al., 1997; WurRichmond & Judge, 1980; see also
Olivier, Porter & May, 1998).

The second, more direct evidence for the lateftaaiction assumption came from studies

where both saccadic behavior and the activity ofldawp neurons were recorded



simultaneously in a distractor paradigm (Dorrisivielr & Munoz, 2007; see also Olivier, et
al., 1999; Trappenberg et al., 2001). In theseis$yudhe saccade target, centered on the
recorded neuron’s response field, was presentadresione or 100 ms after a distractor had
been displayed at variable locations in the samth@ropposite hemifield. Results showed
that irrespective of target eccentricity (and hetierecorded neuron; eccentricity range: 1.5
to 30°), near distractors, projecting within lekart about 1 mm of collicular space from the
centre of the recorded neuron’s response fieldtiyréncreased neuronal activity at the target
location, and often favored the execution of erowse saccades towards the distractor
location. To the opposite, distant distractors (3nfin) displayed in the ipsilateral or the
contralateral hemifield, inhibited neuronal acyvat the target, recorded site. In addition,
when the distance in collicular space betweenatiir- and target-related sites was equated,
the level of inhibition was no different for disttars presented at fixation and beyond 10° in
the periphery, thus suggesting a remote distragffeict outside the extended fixation zone
(but see White, et al., 2005).

Dorris et al.’s (2007) finding that distractors, avbver they appear, inhibit to the same
extent distant neuronal sites in the motor map makestrong case against the fixation
hypothesis. However, a number of questions stillai® unresolved, and it may be premature
to favor the lateral-interaction assumption. Inticatar, it is not clear yet whether, as
predicted by Dorris et al.’s electrophysiologicahdings, distance is more critical than
stimulus eccentricity in determining the latencysatcades. Walker et al. (1997) reported an
inverse relationship between the ratio of distrattotarget eccentricity and saccade onset
delay (see also Griffiths, et al., 2006; but sedt®Vét al., 2005), and it is quite unlikely that
this was only an effect of inter-stimulus distaneeen in collicular space that is when
considering the non-homogenous visual afferent mmgpproperty of the SC or foveal

magnification (Ottes, Van Gisbergen & Eggermont3d)9 Indeed, although this makes that



stimuli closer to the fovea are further apart o ¢bllicular map, the same collicular distance
may still give rise to different ratio values. Fhet investigation is thus necessary to
disentangle the effects of distance and stimulasr@cicity on saccade latency.

In addition, there is another critical finding whitbhas been overlooked in previous
papers, but may be worth investigating further rideo to disentangle both views. This is the
rather general observation that ipsilateral distnacdisplayed near the saccade target, fail to
affect saccade latency, but consistently deviatectres away from the saccade target (Cohen
& Ross, 1978; Deubel, Findlay, Jacobs & Brogan,8t®Xp.2; Eggert, Sailer, Ditterich &
Straube, 2002; Griffiths et al., 2006; McSorley &ndlay, 2003—-Exp.1,4; Ottes, Van
Gisbergen & Eggermont, 1985 —Exp. Sailer, Eggei$t€aube, 20021;—-Exp.2-3; Walker et
al., 1997 —Exp.1a,3; see also Bompas & Sumner,)2@y a very few studies suggested an
exception to this rather general rule; some rewealeeduction of saccade latency together
with saccade averaging (Godijn & Theeuwes, 2002-Exgee also Edelman & Xu, 2009),
others showed an increase of saccade latency,tiiua global effect (Chou, Sommer &
Schiller, 1999; Sailer et al., 2002 —Exp. 1,4; akse Griffiths et al., 2006).

The quite systematic lack of an effect of proxirdastractors on saccade latency is at
odd with the predictions of the lateral-interactioypothesis (Trappenberg et al., 2001). Since
a distractor displayed near the saccade targetases neuronal activity in the target area (see
Dorris et al., 2007) it should speed up the executf a saccade to an intermediate location
between the two stimuli. The possibility remainattiaccade averaging takes time to build up
and/or that local neuronal excitation does notdiae into significant behavioral facilitation
(see Wilimzig et al., 2006). However, as suggedtgdWalker et al.’s (1997) fixation
assumption, this may also arise from balance betdigation- and saccade-related activities
in proximal distractor conditions. Since the distom would not only increase the level of

saccade-related activity in the target area, butlevalso enhance fixation activity, the two



trends would cancel each others out and everythimgd happen as if no distractor had been
displayed. Thus, it would be only rarely that tleedl of fixation activity would be high
enough to delay saccade onset or reversely thdévieeof saccade-related activity would be
sufficient to speed up the execution of a sacc@ideen the greater density of fixation neurons
in the rostral part of the SC, saccade onset det@yd most likely occur when the distractor
is displayed within the corresponding 2-degree &vegion; it would possibly come with a
reduction of saccade averaging given the smallertan of saccade-related neurons involved.
Facilitation and saccade averaging would becomealugdyy more likely as stimulus
eccentricity increases, and possibly as the stiarelipresented closer to one another.

A closer look at the above mentioned studies indg@n accordance with this view,
that proximal distractors displayed at an ecceityriaf 5° or more, either had no effect or
only a slight facilitating influence on saccadeefaty (but see Chou et al., 1999), while
distractors displayed at smaller eccentricitiesl enfact closer to the fovea than the target,
either delayed saccade onset (Griffiths et al.,62@ailer et al., 2002 —Exp. 1,4) or had no
effect (Eggert et al., 2002; Walker et al., 199%g global effect still remained unaffected.
Weber and Fischer (1994) also reported inhibitdfgcts of a proximal distractor in a gap
task, showing a gradual reduction of the proportbdrexpress saccades as the distractor
moved from an eccentricity of 8.5° to .5°. Howevierthese studies, neither the angular nor
the collicular separation between the stimuli wastiolled for.

Here, we thus re-investigated the effect of ren{ated contralateral; Experiment 1)
and proximal (and ipsilateral) distractors (Expemnts 2a-b and 3) on saccadic behaviour, but
with a slightly different experimental design irder to isolate the respective contributions of
stimulus eccentricity and inter-stimulus distanaed better distinguish between alternative
views. In addition, proximal distractors were desgd in the fovea vs. the near periphery in

order to test the specific prediction of the fimatiassumption that depending on the relative



levels of fixation and saccade-related activitydistractor may show a range of effects on
saccade latency, from inhibition to no effect ahdnt facilitation, while possibly modulating
saccade averaging. On the other hand, the lat@ebiction hypothesis was assessed by using
angular separations between distractor and tavgath, when converted in millimetres of
collicular space were smaller in the case of pratidistractors and greater in the case of
remote distractors than the presumed extent oftshnge excitation (1 mm of collicular
surface; Trappenberg et al., 2001). In additios, éffects of angular and collicular distances
were contrasted, using Ottes et al.’s model of $i: for the conversion of angular into

collicular distance.

MATERIALS AND METHODS

In all four experiments, a singleton target stinsulmas displayed either on its own
(control condition) or simultaneously with a distia@r on the horizontal target axis
(experimental condition). Both the eccentricitytbé distractor and the angular separation
between distractor and target (referred to as Dsfadce) were manipulated; the eccentricity
of the target in both the experimental and the robntonditions was derived from the
combination of these two variables. In Experimenth& distractor was displayed at fixation
(0° eccentricity) or at eccentricities ranging beéw .5 and 3° in the contralateral nontarget
hemifield (referred to as -.5 to -3° conditions).Hxperiments 2a-b and 3, it was presented in
the same hemifield as a more eccentric saccadettatgeccentricities ranging between .5 and
3°, or for control either at fixation or in the aygite hemified (0 and -.5° eccentricities). The
range of angular D-T distances in Experiments B°and 2-3 (.75-3°) corresponded
respectively to more and less than 1mm of collicslaface, according to Ottes et al.’'s (1986)

model of the SC. The resulting eccentricity of taeget ranged between 1 and 6° in



Experiment 1 and .25 and 6° across Experiments &aeb3. A summary of the stimulus
parameters in all four experiments is presentetiaiole 1. The target was displayed either to
the left or to the right of fixation, but to minin@ the uncertainty of target location, target side
was held constant in a given block of trials. Ristor eccentricity and D-T distance were
manipulated within blocks of trials; experimentabtacontrol trials were also randomly mixed

within blocks.

Exp.| Distracter D-T Target Ratie Dto T| Collicular
Eccentricity | Distance | Eccentricity | eccentricity | Distance
) ) ) (mm)
2b 05 1 05 1,00 0,43
_ 2b 0 1 1 0,00 0,40
Exp.| Distractor [D-T Distance| Targst |RatioDioT| Collicular b 05 1 15 033 035
Eccentricty N Eccentricity| eccentricify |  Dlsfance >0 r 1 > 0.50 0.31
':"3 5 0 EqT] L ";_"4'— 2b 15 1 25 0,60 0,28
-2 4 2 1,00 A3 2b 2 1 3 0,67 0,26
-1 4 3 0,33 A7 2b 1 4 075 0,22
s E EA L1z s 20 05 15 1 0,50 0,62
g ‘5 ; ‘gg _15; 2b 0 15 1,5 0,00 0,57
= 5 3 D67 0 2b 0,5 15 2 0,25 0,50
-1 5 4 [}, 25 50 2b 1 1,5 25 0,40 0,45
L5 5 A5 D11 S0 2b 15 15 3 0,50 0,40
0 ] s C K] A7 2b 2 15 35 0,57 0,37
:; g g ;:gf :; 2 3 G 45 0,67 0,31
3 5 = il =E 2b 05 2 1,5 0,33 0,78
05 [ 55 0.09 67 2b 0 2 2 0,00 0,72
0 3 E 0,00 54 2b 05 2 25 0,20 0,63
- o= : o — 0 iz 2b 1 2 3 0,33 0,57
= = — o5 :E 2b 15 2 35 043 0,51
23 ns 15 L33 135 b 2 2 2 0.50 0.47
23 1 2 0,50 0,31 2b 2 5 0,60 0,40
23 2 3 D67 D2E 2b 05 3 25 0,20 1,06
23 3 4 0,75 0,22 2h 3 3 0,00 0,97
Za 1.3 z 15 .53 0.78 2b 0.5 3 35 0,14 0,87
= L = 2 L .72 2b 1 3 4 0,25 0,78
23 035 2 25 0,20 053 : 5
7a 1 2 3 0,33 057 2b 15 3 45 0,23 0,72
23 2 2 4 050 A7 2b 2 3 5 0,40 0,66
23 3 2 5 0,50 040 2b 3 3 6 0,50 0,57
23 L5 3 25 0,20 1,06
g: HDS B ;E E:?l ;;.. 3 05 0,75 0,5 0,25 03
e T - | T iy 3 0 0,75 0,75 0 0,28
23 2 ] 5 0,40 056 3 0,5 0,75 1 0,12 0,24
23 3 E B 0,50 057 3 1 0,75 1,25 0,2 0,22
3 0,75 175 0,28 0;18
3 05 1 0,5 1,00 0,43
3 0 1 1 0,00 0,40
3 0,5 1 15 0,33 0,35
3 1 1 2 0,50 0,31
3 2 1 3 0,67 0,26
3 0,5 2 15 0,33 0,78
3 0 2 2 0,00 0,72
3 0,5 2 25 0,20 0,63
3 1 2 3 0,33 0,57
3 2 2 4 050 0,47

Table 1 Set of parameters in Experiments 1, 2a-b anch@.ahgular D-T distance was converted in milliretre
of collicular surface, using Ottes et al.’s (1986yarithmic mapping function of the monkey’'s SC.r o
stimulus presented at an eccentricity, R, andratddional angle (or directiony, the collicular coordinatay,

as expressed from the rostral pole of the SC atbhagaxis representing the horizontal was obtaingl the
following formula,u = B, In (V (R®+ A%+ 2AR * coso)) — B, In A, where B and A were constants, set at the
following, 1.4 and 3 values respectively. For tlaetigular case of contralateral distractors, whighre displayed
exclusively on the horizontal meridian (Experiméht we simply summed the estimatectoordinates of the
distractor and target stimuli, which should be asmnable approximation given that cross-collicatamnexions
cross the collicular commissure at the level ofithdzontal meridian.
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Stimulus material

In Experiments 1 and 2a, single, lower-case lettae used as target and distractor
stimuli; the target was either an ‘h’ or a ‘k’, alde distractor was an ‘o’. Each letter
subtended about .21 degrees of visual angle atandie of 1075 mm. In Experiments 2b and
3, stimuli were presented at a distance of 850 firimey were geometric forms; the target was
an isosceles triangle (basis: .26°, side: .23°)clwhwas oriented either upwards or
downwards, and the distractor was a circle (diame28°). The stimuli, displayed in white on

a black background, had a luminance of 9 éd/m

Procedure

The experiments were run at the University of Pnoee They lasted about 1.5 to 3
hours; participants ran the experiments at thein @ace, most of them taking a break half
way. The experiments were performed in accordaritie tve ethical standards laid down in
the 1964 Declaration of Helsinki, and individuaksvg their informed consent prior to their
participation in the study.

The room was dark except for a dim indirect ligbtige. The participant was seated
in an adjustable chair in front of a computer sere® dental print was made in order to
minimize his or her head movements. Each blockriafst started after setting up the eye
tracker and running a calibration phase. Calibraticas made using 15 points presented
successively on the entire screen: five pointsath diagonal axes and five points around the
central horizontal axis of the screen. Participavegse asked to press a button when they were
fixating very precisely at the dot location. If tlerrelation between the actual and the
estimated eye location was satisfactory (more tBaj) the block of trials began. Otherwise

another calibration phase was initiated.
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Each trial started with the presentation of twatigally-aligned bars at the centre of
the screen (see Figure 1). The participant wasdaskéxate the gap in between the two bars.
When the computer detected a fixation in a regibr8baround the fixation bars, these were
removed and the stimuli (the target and the distrain the experimental condition, and only
the target in the control condition) were display@eéms gap). Participants were asked to
move their eyes as quickly and as accurately asilesto the target, while ignoring the
distractor. Then, they performed a discriminatiaskton the target; they pressed the right or
the left hand button depending on whether therlettes an ‘h’ or a 'k’ in Experiments 1 and
2a, and an upward- or downward-oriented triangl&xperiments 2b and 3. To encourage
participants to move their eyes precisely to thgdts, button press was effective only after
their eyes had crossed an invisible boundary placedh front of the target (for targets
displayed at an eccentricity greater than 1° orfgllowing button press, the stimuli were
removed and two symbols (a number and a letterpfCF’) were displayed for 1 second in
the lower part of the screen; these indicated dsmdy the trial number and whether the
participant’s response was correct or false. Thisel, intervening phase was aimed at
preventing participants to adopt some kind of anstay rhythm, and possibly reduced the
likelihood of anticipatory saccades. Following thetter phase, a new trial began. Eye-
movement data were stored from the beginning ofaé (display of the initial fixation bars)

until button press.

Apparatus

Eye movements were recorded using a Dual-Purkmpge Eye Tracker (Fourward
Technologies, Inc.), which samples the right eysitmn every millisecond and with an
accuracy of 10 min of arc. The eye tracker was eotad with a 486 IBM-PC compatible

computer, which recorded and analyzed the eye-meresignal and button-press responses
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online. Eye-movement data were continuously samhfthe first computer to a second, 486
IBM-PC compatible computer which controlled theuak presentation of the stimuli, thus
allowing eye-movement contingent stimulus presentatEye movements were analysed
online and re-processed offline, using the softwgeeeloped at the Catholic University of
Leuven (Belgium) by Van Rensbergen and de Troy 31L9S8timuli were displayed on a 17-

inch CRT monitor with 60-Hz refresh rate. Visionsaginocular.

\

Ul Fixation

' N

Experimental condition Control condition

Figure 1. Sequence of events in control and experimentalstiisee Materials and Methods). Stimuli were
presented on the horizontal meridian. The triangds the target to which participants were instrdidte move
their eyes to, and the circle was the distractorthle last screen frame, the digits correspondetheotrial
number and the letter indicated whether the paditi's response was Correct or False.

Data selection & analysis

The characteristics (latency and accuracy) of tret faccade initiated after target
onset were analyzed in the different conditionsal$rwere selected for analysis based on the
following criteria: (1) the stimuli (target or tagand distractor) were displayed during a

fixation and not during a saccade, (2) there wasmefact or signal irregularity in the trial,
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(3) there was no blink before or after the inisakcade, (4) a saccade was indeed launched
after stimulus presentation, (5) the average pmusitif the fixation before saccade onset (as
measured offline) was within less than .5° to &i¢ or to the right of the fixation bars, and
less than 1.7° above or below the center of ths, l[{&) the latency of the initial saccade was
longer than 80 ms in order to discard anticipatyg movements, and (7) the saccade moved
the eyes in the direction of the target.

In all analyses, means and proportions were caledl for each participant. An
analysis of variance was run on the mean for eacticgpant in each condition. For post-hoc

comparisons between the different conditions, Nem#auls were used.

EXPERIMENT 1: THE EFFECT OF REMOTE DISTRACTORS

The first experiment was an attempt to replicéie temote distractor effect and to
determine whether it is mainly a function of stinmuleccentricity as predicted by the fixation

assumption, or the inter-stimulus distance as ptediby the lateral-interaction account.

Methods

Observers. Eight university students, aged between 18 and/&8s, participated in this
experiment. All reported having normal vision anérg/ unaware of the purpose of the
experiment.

Design. All participants run all conditions. Their data the experimental and the control
conditions were analyzed separately, using twoatggemeasure designs with three and two
independent variables respectively: (1) distraetarentricity with 4 levels (-3°, -2°, -1°, -.5°,
0°), (2) D-T distance with 3 levels (4, 5 or 6°hdatarget side with two levels (left vs. right)

in the experimental condition, and (1) target eteoaty with 9 levels (1°, 2°, 3°, 3.5°, 4°,
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4.5° 5° 55° and 6°) and (2) target side with tiegels (left vs. right) in the control

condition. There were 20 repetitions per combimabbeach factor level, which resulted in a
total of 960 trials (600 experimental trials and3@ntrol trials). These were divided into 10
blocks of 96 trials, 5 blocks where the target appé to the right of fixation and 5 blocks
where the target appeared to the left. Each blankomly mixed 60 experimental trials and
36 control trials, and all conditions in similaroportions. Half the participants started with
right-target blocks, and the other half startechwvigft-target blocks. A practice block of 24

trials was run before left- and right-target blocgspectively.

Results

Data were excluded if they did not meet the abavtera (see General Methods).
Rejected trials represented 18.4% of the total rerrobtrials across participants.
Saccade latency.In the control condition the target stimulus was presented with no
distractor. The mean latency of saccades in thislition did not vary depending on whether
the target appeared to the left or to the rightbadtion; target side had no significant effect
(B(1,7) = 1.73) and it did not interact with targetentricity (K8,56) = .85). As shown in
Figure 2a where data were represented across thpresentation sides, saccade latency was
relatively stable across the range of tested edcdi®s, being on average of about 175ms
(range: 173 — 182 ms) except at the smallest edciéynt(1°) that is when the target was
presented near fixation. In this case, saccadedgteaised to an average of 195 ms. The
effect of target eccentricity was significani{&/56) = 4.77, p< .0001), and as confirmed by
post-hoc analyses, only the 1° condition differgghificantly from the other eccentricity

conditions.
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Experiment 1

Control Condition Experimental Condition Distractor Effect
(without distractor) {with distractor) (Experimental - Confrol)
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Figure 2. Saccade Latency -Experiment 1. Mean saccade lat@éncms) in the control condition (a) as a
function of target eccentricity across left andhtigpresentation sides. Mean saccade latency (inim#)e
experimental condition (b) and mean saccade latdiffarence between the experimental and the cporeding
control condition (in ms) (c) as a function of disttor eccentricity and D-T distance across left aight
presentation sides.

In the experimental conditionwhere the target was displayed simultaneously aith
contralateral or foveal distractor, saccade latemag on average longer than in the control
condition with no distractor (199 ms). It showedhimgno main effect of target side({57) =
2.34) and no interaction of target side with thieeotmanipulated variables (all F's <= 1.39).
More importantly, latency did not vary with D-T thece (F2,14) = 1.74). As can be seen in
Figure 2b, saccade latency was mainly a functiodistiractor eccentricity, being gradually
shorter as the distractor became more periphefdl2®) = 3.55, p< .01). The interaction
between distractor eccentricity and distance wgsifstant (K8,56) = 2.65, $.01), and this
was due to the much longer latency (212ms) in #miiqular case where the distractor was

presented at an eccentricity of 3° and the tadfeaway, appeared at an eccentricity of 1° in
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the opposite hemifield; recall that a single tangetsented at an eccentricity of 1° also led to
longer latencies (see Figure 2a). When the 3°atigir eccentricity condition was removed
from the analysis, the interaction was not sigaificanymore_((6,42) = .12). Furthermore, as
revealed by post-hoc analyses, the 3° (eccenfyixity’ (distance) condition differed from the
two other 3° conditions (5 and 6° distances) as$ agefrom all three 2° conditions.

To more directly test the impact of the distractorthe different conditions, we
computed for each individual and each combinatibdistractor eccentricity, D-T distance
and target side, the difference between the mdandg of saccades in the experimental and
the corresponding control condition, i.e. when tiaeget was displayed at the same
eccentricity as the target in the experimental d¢mm We then conducted a three-factor
analysis of variance, with threean saccade latency differeraea dependent variable. Again,
target side had no significant effect and did mbdénact with the other variables (all F's <=
1.34), and this time neither the effect of D-T dmste nor the interaction between distance and
distractor eccentricity was significant(gF14) = .43; k8,56) = .49). The only variable which
had a significant influence was the eccentricityhaf distractor (#,28) = 4.75 p < .005). As
illustrated in Figure 2c, the distractor slowed dosaccade onset irrespective of its location,
but the time cost was greater for distractor ecasties of 1° and less, being maximal when
the distractor was presented at fixation. Pairedpda t-tests confirmed that 29 out of the 30
experimental conditions differed from their corresgding control condition at least at the .05
level (all t's > = 2.55).

Saccade metrics The landing position error (or difference betwdlea eyes’ initial landing
position and the eccentricity of the target) wassueed in the different conditions; a value of
zero indicated maximal accuracy, positive valueBcated that the eyes overshot the target
whereas negative values corresponded to targetrshm#s. As shown in Table 2a-b,

saccades were relatively accurate in both the cbrand the experimental conditions,
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undershooting the center of the target by only défree on average (.26° and .24°
respectively). In thecontrol condition the undershoot tendency gradually increased with
target eccentricity ((8,56) = 10.76, § .0001), going from 1/10 degree for targets preseat

1° to 1/3 degree for targets displayed further thdif; it remained unaffected by target side
(E(1,7) = 0.09). In thexperimental conditiogra similar effect of target eccentricity was found
as the undershoot tendency slightly increased Witth the eccentricity of the distractor
(E(4,28) = 4.05, g 0.01) and the distance between distractor argetdK2,14) = 3.71, g
0.05). A closer look at the data however revealad this trend was more pronounced for
targets presented in the left hemifield, which tshtb be overall less accurate (range: -0.1 to
-.5° and -0.1 to -0.3° in left and right conditiorespectively). The effect of target side was
only marginally significant (@,7) = 4.74,_p< .10), but the interactions between target side
and distance and target side and distractor ecciénivere significant (2,14) = 6.93, .01,

F(4,28) = 4.32,_.001 respectively), as well as the three-way adton (K8,56) = 2.40,

p<.05).
(a)
Left Right
1 4003 -0.10
2 -0.16 017
3 4028 -0.24
Target 4 -0.33 -0.23
Eccentricity 5 40.32 -0.21
) ] -0.30 -0.28
T 40.32 -0.38
B -0.36 -0.41
B -0.30 -0.31
(b)
-3° -2° -1¢ -0.5° 0°
Left Right Left Right Left Right Left Right Left Right
DT 1 -0.08 -0.11 -0.19 -0.16 -0.27 -0.21 -0.27 0.21 -0.34 -0.23
Distance (%) 2 -0.19 -0.18 -0.30 -0.25 -0.25 -0.15 -0.34 -0.24 -0.38 -0.32
3 0.34 -0.24 -0.26 0.20 -0.28 021 -0.37 -0.19 -0.49 -0.10

Table 2. Mean landing position error (in degrees) in thatod (a) and the experimental conditions
(b) of Experiment 1.

Comparison of the mean initial landing positionvizn each experimental condition

and its corresponding control revealed no clearachpf the presence of a distractor on
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saccade accuracy. On average, difference valugeddmetween -.2 and .2° and as revealed
by paired-sample t-tests, only 2 out of the 30 erpental conditions differed from their
control and by only .2°. Thus, as expected, thess no indication of a global effect in the

distractor condition.

Discussion

In line with previous reports of the remote distoaceffect, the present experiment
showed that a distractor displayed at fixationrothe hemifield contralateral to the saccade
target increased saccade latency compared to atioondith no distractor. Furthermore, it
revealed that the latency increase in distractaditmns was a function of the eccentricity of
the stimuli, but not the angular separation betwihem. Saccade onset delay was maximal
with a distractor at fixation, and then gradualécrbased as the distractor was presented more
peripherally, irrespective of how distant distracémd target were. Thus, distance affected
neither the magnitude of the distractor effectitorelationship with distractor eccentricity.
Walker et al. (1997) had previously shown thatrélative eccentricity of distractor and target
is critical in determining the onset time of a sae in distractor conditions (see also Griffiths
et al., 2006). However, their conclusion relied m@anipulation of distractor and target
eccentricities; thus, the possibility remained thiae effect of stimulus eccentricity they
reported was to some extent an effect of D-T dcstaiklere, we disentangled the effects of
the two variables and confirmed in line with thehaws’ initial interpretation, that the critical
variable is indeed the eccentricity of the stimhlit not their angular separation. The distance
between distractor and target in collicular sp#cat is when foveal magnification was taken
into account did not contribute either. In Figura, 3ve re-plotted the latency difference
(between experimental and control trials) but &snation of the estimated collicular distance

between distractor and target stimuli. In contradicwith the lateral-interaction hypothesis,
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the distractor effect did not increase, but de@dass the distance became greater, and this
was true only across but not within each distraetmrentricity condition. To the contrary, the
latency difference decreased in a curvilinear mamméh the ratio of distractor to target

eccentricity (see Figure 3b), thus replicating Véalit al.’s previous report.

Experiment 1
45 A Anaanacanans 45

Distractor Eccentricity

40 1 40
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Mean Saccade Latency Difference (ms)
+
Mean Saccade Latency Difference (ms)
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Figure 3. Mean saccade latency difference (in ms) as a ifumaif the distance between distractor and target
expressed in mm of collicular space (a) and asetifon of the ratio of distractor to target eccimitly (b) for the
different distractor eccentricities.

The present findings are inconsistent with therédtmteraction hypothesis, at least in
its current form (Meeter et al., 2010; Trappenbetral., 2001; Wilimzig et al., 2006). They
cannot assert that the inhibitory influence of calateral and foveal distractors on saccade
latency is not conveyed respectively by cross-coléir and rostro-caudal inhibitory

connections. However, they clearly indicate thas imot the extent of the connections which
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mediates the differential latency increase in défe stimulus configurations. The fixation
hypothesis remains a better candidate (Findlay &kéra 1999; Walker et al., 1997). As
stimuli become less eccentric, and the distracdopresented closer to the fovea than the
saccade target, a greater population of fixationrones is recruited, which raises fixation
activity above the level of saccade-related agtjvind shifts the balance in favour of the
fixation system. The fixation assumption presemistiaer advantage, that of accounting also
for saccade latencies in the no-distractor contanhdition, with exactly the same basic
mechanism. In this condition, saccade latency wasni® longer when the target was
displayed at an eccentricity of 1° compared to whenas more eccentric (Kalesnykas &
Hallett, 1994; Weber, Aiple, Fischer & Latanov, 29%ee also Fendrich, Demirel &
Danziger, 1999). It can be hypothesized that is ffarticular case, the target more greatly

elicited fixation in opposition with saccade-rekhctivity, hereby delaying saccade onset.

EXPERIMENTS 2a-b: THE EFFECT OF PROXIMAL DISTRACTOR S

As a further test of lateral-interaction and fioati assumptions, the present
experiments re-investigated the effect on sacgaeliformance of a distractor displayed in the
vicinity of an ipsilateral saccade target, as acfiom of its eccentricity and its distance to the
target. Since the distractor was theoretically gbvdisplayed within less than 1 mm of
collicular surface from the target, the lateraknaiction hypothesis predicted that it would
reduce saccade latency and favour saccade avenagatigconditions, but to greater extents
for smaller D-T distances (Trappenberg et al., 2001 contrast, the fixation assumption
proposed by Walker et al. (1997) suggested thatima distractors would show a range of

effects on saccade latency, from inhibition to ffec and then possibly facilitation, as their
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eccentricity increased and probably also as thetadce to the target decreased; the
likelihood of a global effect was expected to beeagradually greater

The main difference between Experiments 2a and &b with respect to the tested
range of distractor eccentricities and D-T distgn€ather differences were only minor; they
were related to the type of stimulus being used taeddistance of their presentation to the

participants’ eyes (see General Methods). Thustwbexperiments are reported jointly.

Methods
Observers. Eight individuals responding to the same crit@isain Experiment 1 participated
in each experiment. In Experiment 2a, all partinisa except for the two authors, were
unaware of the purpose of the experiment; two hadigpated in Experiment 1. In
Experiment 2b, none but one (the first author ad firesent paper) had participated in
Experiment 2a.
Design. In both experiments, participants saw all condgi@and their data were analyzed
using two repeated-measure designs (for the expatah and the control conditions
respectively). In Experiment 2a, distractor ecdeityrhad 6 levels (-.5, 0, .5, 1, 2 and 3°), D-
T distance, 3 levels (1, 2, or 3°), and target ,sRldevels (left vs. right). The target thus
appeared at one of 10 possible eccentricitiesl(.B,5, 2, 2.5, 3, 3.5, 4, 5, and 6°) in the right
or the left hemifield in both the experimental @hd control condition. Given that there were
20 repetitions of each condition, this resulted antotal number of 1120 trials (720
experimental trials and 400 control trials), divddato 10 blocks of 112 trials, 5 with a target
to the left, and 5 with a target to the right.

In Experiment 2b, distractor eccentricity had 7ele\-.5°, 0°, and .5, 1, 1.5, 2 and 3°),
D-T distance, 4 levels (1, 1.5, 2 or 3°), and tasyge, 2 levels (left vs. right); the target thus

appeared in both the experimental and the contooldiions at one of 11 possible
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eccentricities (.5, 1; 1.5, 2, 2.5, 3, 3.5, 4, £.%3nd 6°). There was a total of 1560 trials (1120
experimental trials and 440 control trials) thatreveivided into 20 blocks of 78 trials (10
with a right target and 10 with a left target).doth experiments, the order of the left- and
right-target blocks was counterbalanced acrosscgzahts, and the order of the conditions in
each block was randomized. A practice block of r&ds in Experiment 2a and 20 trials in

Experiment 2b, preceded left- and right-target kdoespectively.

Results

Excluded trials (see General Methods) corresponaed.6% and 17.3% of the total
number of trials across participants in Experimé@asand 2b respectively. The results of the
two experiments were very similar. In the next med, F values are reported systematically
for both experiments, with those obtained in Expent 2a always first.
Saccade latencyln thecontrol conditionwith no distractgrsaccade latency showed no main
effect of target side_(E,7) = .40, _F1,7) = .24) and no interaction between target sidé
target eccentricity (9,63) = 1.92, 10,70) = .79). Thus, in Figures 4a and 4d, meanase
latency was represented as a function of targegndcity, but across the two target sides.
Saccade latency was relatively stable across ttiereht eccentricity conditions, being on
average of about 180 ms and 185 ms (in Exp. 2&2bné@spectively), except when the target
was presented near fixation; for target ecceniesiof .5° and 1°, saccade latency was about
60 and 20 ms longer respectively, in both experisiefhe effect of target eccentricity was
significant (K9,63) = 13.55, x .0005, F10,70) = 20.61, g .0005), but this was due to the
two smallest eccentricities; when these were remdk@n analysis, the effect became non
significant (K7,49) = 1.07,_BB8,56) = 1.49). Post-hoc analyses revealed thabath

experiments, the .5° eccentricity differed sigrafidly from all other eccentricity conditions;
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about the same was true for the 1° eccentricitgXperiment 2b, which differed from all, but
the 1.5° eccentricity.

In the experimental conditionwhere the target appeared with a distractor, thee
again no main effect of target side(1F) = .44, F1,7) = .02) and no interaction between
target side and the other variables (all F's <&7).As shown in Figures 4b and 4e where
latency data were represented across left- and-taghet sides, mean saccade latency was
longer when the distractor was displayed centr@tyfixation or at an eccentricity of .5° in
the opposite or same hemifield as the target) thilaen it was more eccentric. In addition,
within the range of central distractor locationacsade latency gradually decreased as the
distractor moved from the contralateral, -.5° lomato the ipsilateral, .5° location. This trend
was more pronounced for the smaller, 1° and 1igular separations between distractor and
target, thus meaning that saccade latency was lomigen both the distractor and the target
fell in the foveal region. In the most extreme ¢ase the distractor and the target were
displayed at mirror, .5° locations around the waitmeridian (distance 1°), the mean saccade
latency was as long as 315/ 292 ms (in Experim2at@nd 2b respectively) that is about 100
/ 70 ms longer than when the distractor, at theeskmation, appeared with a more distant
target (2 or 3° away). In contrast, when the dittnawas presented outside the central region,
at eccentricities ranging between 1.5 and 3°, skcdatency was mainly a function D-T

distance, being slightly longer for larger distace
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Experiment 2a
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(without distractor) (with distractor) (Expenmental - Control)
M 340 — — T — 90 (— — T —
320t 1 320 | D-T Distance | { - 80 D-T Distance | 1
*r £ 7o} 21 ]
= 300 | 1 = 300} 2 8 &2
E E ¥ 3 £ 601 + ¥ ]
= | 1 = L o
g 280 3 280 § 50l |
ﬁ 260 1 ﬁ 260 + > 40t i
2 {. 2 5
§ 240 || 1 & 240¢ & 30y 1
8 g 5 20} ]
w220t 1 P 220t o
& & S 4ol |
] \ o @ :
= 200F & {1 = 200¢ @
\‘i 5 0 1 o]
7]
180 | \%*‘H%+§ 180 | = 0l ]
160 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 160 1 1 1 1 1 1 _20 1 1 1 1 1 1
511522533545 6 -5 0 5 1 2 3 -5 0 5 1 2 3
Target Eccentricity Distractor Eccentricity Distractor Eccentricity
(degrees) (degrees) (degrees)
(a) (b) (c)
Experiment 2b
Control Condition Experimental Condition Distractor Effect
(without distractor) (with distractor) (Expenmental - Control)
M M— 90
D-T Distance an b D-T Distance
320+ g 320t F1° 1w
F 15 E 70}
- 300 - - 300 & 1 2
é E F 3 § 60r
> 2801 > 280 1 & 50|
& g 8
§ 2601 5 260} 1 3 40}
s It g | 5
§ 2401 g 240 [\ 1 = 30}
] @ 2 o}
? 201 | 220} 18
8 il b g 10}
= 200F % 1 = 200 12 0
by gt i o
wol ¥ et ol {2 0l
weoL—— o . . 2o
51152253354455 6 -50 5 1152 3 -50 51152 3
Target Eccentricity Distractor Eccentricity Distractor Eccentricity
(degrees) (degrees) (degrees)
(d) (e) (f)

Figure 4. Saccade Latency -Experiments 2a-b. Mean saccsstecia(in ms) in the control condition (a,d) as a
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Both the effects of distractor eccentricity and @H$tance were significant (Exp. 2a:
F(5,35) = 58.34, < .0005 and ,14) = 13.73, x .0005, respectively; Exp. 2b(6742) =
46.87, p< .0005 and 3,21) = 3.61,_p< .05, respectively), as well as their interaction
(F(10,70) = 25.09, %.0005, F18,126) = 20.16,.0005). As revealed in further analyses, the
effect of distractor eccentricity was significaot &ll tested D-T distances (all F's > 8.17 and
16.89). For the effect of distance, it was siguifitfor distractor eccentricities of -.5, 0 and 3°
in Experiment 2a_(2,14) = 28.41, < .0005, k2,14) = 13.74, i .0005, k2,14) = 6.60, x
.01; other F's <= 3.10), and all but the .5° distoa&-eccentricity condition in Experiment 2b
(F(3,21) = 1.43; other F's > 5.07).

The mean saccade latency differenbetween the experimental and the control
conditions was computed for the different stimulenfigurations. Results presented in
Figures 4c and 4f show that a distractor displayeutrally (between -.5 and .5° locations)
increased saccade latency as compared to the kontrdition with no distractor, with the
time cost being greatest for contralateral, and togeal distractors, displayed near the target
(1-1.5° distances). Then, as the distractor wasemted further towards the periphery, its
impact became less, particularly in the short-distaconditions where there were even
facilitation tendencies. All paired-sampigests contrasting each of the three central-diira
conditions with the corresponding control condiiamere significant (Exp. 2&s >= 3.07, p
< .05 and Exp. 2lX's >= 2.68,_p< .05). However, the same comparisons for morergac
distractors were in most cases non-significanExperiment 2a, only 1° distractors separated
from the target by an angular distance of 2° sigaiftly delayed saccade onset. In
Experiment 2b, 1° distractors had a significantibitbry influence irrespective of their
distance to the target, while 1.5 and 2° distracteere inhibitory only when they were
separated from the target by a distance of 3°.duiti@n, the most eccentric, 3° distractors

when displayed near the target (1-1.5° distangglifstantly shortened saccade latency.
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A three-factor analysis of variance using the leyedifference as a dependent variable
showed, as for saccade latencies in the experitneotadition, a significant effect of
distractor eccentricity (5,35) = 39.68, p < .0005,(#;42) = 53.55 p < .0005) and a
significant interaction between distractor ecceityriand distance (£0,70) = 5.88,  .0005,
F(18,126) = 2.89, $.0005). The effect of D-T distance was significanly in Experiment 2a
(F(2,14) = 4.68 , p < .025,(8,21) = 1.61). Specific comparisons indicatedddiaon that in
Experiment 2a, the effect of D-T distance was s$igamt only for -.5° and 0° distractor
locations (FR2,14) = 11.30, p <.001,F(@4) = 5.99, p < .01 respectively; other F's <33,
in Experiment 2b, it was significant only for 2°ch8° distractor locations (B21) = 5.11, p
< .01, FB,21) = 7.75, p < .001 respectively), and margjnalgnificant for 1.5° distractor
locations (FB,21) = 2.86, p < .06; other F's <= 1.89). Stitleteffect of distractor eccentricity
was significant for all D-T distances (all F's >=79 and 12.74). Target side had no
significant effect and did not interact with thehet variables, except D-T distance in
Experiment 2b (R,21) = 3.39, p < .05; other F's <= 1.36); thisleefed a slightly greater
effect of distance in the right visual field.

Saccade metrics.In the control condition the mean landing position error was relatively
small. As shown in Figures 5a and 5d, saccadesrtidmvaearby, .5° targets were either
perfectly accurate or slightly hypermetric (.03° awerage), while saccades towards more
eccentric targets were only slightly hypometric re\a the largest eccentricities; the error,
which increased linearly with target eccentricityas -.55° and -.33° maximum in
Experiments 2a and 2b respectively. The relatignbkiween the mean landing position error
and target eccentricity was significant §/g3) = 15.87,_¢ .0005, F{0,70) = 13.08,_¢%
.0005). There was no effect of target sidel(F( = .26,_F(,7) = .01), but the interaction
between target eccentricity and target side wasfgignt (FQ,63) = 2.82, § .01, F(0,70) =

8.09, 1x .0005). This came from right- compared to lefedied saccades being slightly more
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hypometric at small eccentricities, and slightly rem@accurate at large eccentricities; note
however that the difference between rightward afiverd cases was never greater than .2°
on average.

In theexperimental conditigrthe mean landing position error ranged betweand-
1.7° / -1.3° in Experiments 2a and 2b respectiviilys indicating that saccades were overall
hypometric (see Figures 5b and 5e). The error wasnmal for contralateral and foveal
distractors and then gradually increased as theadisr was displayed further towards the
periphery in the ipsilateral target hemifield; tthiend was still more pronounced for greater
angular separations between distractor and tafdet. effect of distractor eccentricity was
significant (K5,35) = 71.55,  .0005, k6,42) = 65.69, p .0005) as well as the effect of D-T
distance (R2,14) = 20.85, p .0005, 3,21) = 24.69, p .0005), and the interaction between
distractor eccentricity and distancg16,70) = 11.41, % .0005, _F18,126) = 8.59, % .0005).
Target side had no effect and did not interact i other variables (all F's <= 1.52 and
.93). Further analyses revealed that the effectisfractor eccentricity was significant
irrespective of the distance between distractortangket (all F's >= 44.11 and 31.69), while
the effect of distance was significant for all dastor locations, except the 0° location in
Experiment 2a_(R,14) = 3.11, g .10; other F's >= 5.18) and the -.5 and 0° |aoaiin
Experiment 2b (88,21) = 1.88 and(B,21) = 1.53; other F's >= 6.03).

In most conditions, the distractor was expectediduviate the eyes away from the
saccade target, and favor center-of-gravity resggmn¥his was confirmed in a series of
paired-sampld-tests between the mean landing position errorxijpeemental and control
trials. All differences were significant except file case of -.5 and 0° distractors combined
with 1 and 3° distances in Experiment 2a and 1.®H8tances in Experiment 2b; the few

significant effects of -.5° and 0° distractors wstill very small in amplitude (<= .06°).
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To determine where in between distractor and tafgeteyes exactly landed, and in
turn better estimate the impact of distractor ettegty and D-T distance, we computed an
index of saccade averaging. This referred to ad&l&ffect Percentage (GEP; Findlay,
Brogan & Wenban-Smith, 1993), contrasted the lagdgosition in a given distractor
condition with the mean landing position in two me@ponding, no-distractor, control
conditions, one in which the target was presentethe same location as the target in the
experimental condition (or target-control condidicand another one in which the target
appeared at the same location as the distractatigtractor-control condition); note that the
0° distractor condition was excluded since thedavgas never presented at an eccentricity of
0° on control trials. GEP values were calculatadgighe following formula:

GEP =100 * ((x — Led) / (Let — Led)),

whereLy was the mean landing position in a given expertalecondition, and_¢; andL¢qg
corresponded to the mean landing position in ta@ed distractor-control conditions. A GEP
of 50% indicated that the eyes’ landing positionsvexactly midway between the landing
positions on distractor- and target-control tri@spectively. A GEP of 0% indicated that the
eyes landed on average at the same location asaviihigle target at the distractor location,
and a GEP of 100% indicated that the eyes landealverage at the same location as with a
single target at the target location.

In Figures 5¢c and 5f, results were averaged adedssand right target sides since
target side had no significant effect 1IH{) = .61;_F(,7) = .04) and it did not interact with the
other factors (all F's <= 2.04 and 1.73). As expdcthere was absolutely no global effect in
the contralateral, .5° distractor condition; allues approached 100%, thus indicating that the
eyes landed at about the same location as whee thas no distractor. The impact of
ipsilateral, .5° distractors remained relativelyadinas indicated by GEP values of about 90%

in most conditions. The only exception was whemalk 1-degree angular distance separated
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the distractor from the target; in this case, thiesewere more clearly deviated towards the
distractor. The global effect still became cleaesr the distractor was displayed more
peripherally; in the most extreme cases, i.e. ai$tr and target were displayed respectively
at eccentricities of 3 and 4°, the GEP values wezarly of 50%, which indicated that on
average the eyes landed almost exactly midway etwéhere they landed when a single
stimulus was displayed respectively at target aistiattor locations. Both the effects of
distractor eccentricity and D-T distance were digant (Exp. 2a: 4,28) = 65.69, < .0005
and_F2,14) = 8.68, p< .005 respectively; Exp. 2b(3;35) = 43.11, p< .0005 and 3,21) =
4.86, p< .01, respectively); the interaction was alsai§igant in Experiment 2a (B,56) =
2.15, p< .05), but only marginally significant in Expeemt 2b (F£15,105) = 1.66, g .07).

To get a clearer idea of the modulations of thebaglloeffect across distractor
eccentricities and D-T distances, we plotted thledistributions of initial landing positioni
experimental vs. distractor- and target-controldtons, thus including also direction errors.
As can be seen in Figure 6, contralateral distraattearly failed to produce a global effect.
On those instances, the distributions of initialdmg sites in the experimental condition
largely overlapped with the target-control disttibn and this irrespective of the distance
between distractor and target; direction errorsnocro-saccades in the .2° area around
fixation were rare, and only a few appeared toHeedffect of the distractor, thus arguing
against the possibility of a global effect acrogesnispheres at least with foveal stimuli. In
contrast, ipsilateral distractors displayed at etiogties of 2 and 3° yielded a clear global
effect; the distributions in the experimental cdimdis formed a unique distribution in
between distractor and target-control distributidtdl, as the distance between distractor and
target increased, the experimental distributionabez wider and more irregular, getting
gradually closer to the target-control distributiomportantly, for distractors displayed at an

eccentricity of .5° and to a lesser extent 1°, plagtern was intermediate. In the shortest-
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distance conditions, there was a global effect,tbist was weaker than with more eccentric
stimuli; the experimental distributions were leadically shifted in between the two control

distributions. Furthermore, the effect vanishedermuickly as the D-T distance increased.
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Discussion

When a distractor is displayed in the vicinityaof ipsilateral saccade target, the eyes
are usually deviated towards an intermediate lonabetween the two stimuli, while saccade
latency remains unaffected (e.g. Walker et al.,719%he present findings revealed that this is
not a general rule. Proximal distractors showedrmticuum of effects depending on their
eccentricity and to a lesser extent their angudgagation to the saccade target. A distractor
appearing within 1 degree from the center of theedo but in the same hemifield as a more
eccentric saccade target significantly delayeda#eonset irrespective of its distance to the
target. Its effect remained smaller compared to effect of a foveal or contralateral
distractor, particularly when this was presentethvai near target, which also fell in the 1-
degree central region. It also contrasted withetffiect of more eccentric ipsilateral distractors
(2 and 3°), which tended to delay the onset of &des to distant targets, but had no impact or
even shortened the latency of saccades to nearfgtsa Reciprocally, while a distractor
displayed at an eccentricity of .5° only slightlgviated the eyes away from the saccade
target, even when it was separated from the tédmgatminimal distance of 1°, more eccentric
distractors generated typical center-of-gravitypoeses; these became gradually less likely as
the angular separation between the two stimuleased.

The observed modulations of the distractor efi@tt stimulus eccentricity and inter-
stimulus distance, nicely mapped the predictionghef fixation assumption. As distractor
eccentricity decreased and/or the stimuli were gl further apart, the balance shifted
towards fixation in opposition with saccade-relatadivity; this in turn prolonged saccade
latency, while reducing the global effect. In cast; the present findings were for the most,
inconsistent with a pure lateral-interaction hymsis. The inhibition arising from
contralateral and foveal distractors could possiagult from cross-collicular and rostro-

caudal inhibition (e.g. Munoz & Istvan, 1998). Hoxge, since rostro-rostral connections are
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presumably excitatory, the greatest inhibitory effebserved with distractor and target
presented at mirror locations around fixation (ahd° and 1° eccentricities in Experiment
2b), if related in some way to lateral interactionsuld only be the result of excitatory
interactions between fixation neurons. Furthermdpsilateral distractors which were
presented within short, excitatory ranges fromgaecade target should have speeded-up the
execution of an averaging saccade, but as we tearethis was not the case.

The possibility remains that the range of locali@tions in humans is smaller than 1
mm (but see Casteau & Vitu, 2009; in preparatiamyg that the greater separation on the
collicular map between less eccentric distractat target stimuli was responsible for the
observed distractor effect. However, as shown guifé 7a-b where the data of Experiment 2b
were re-plotted as a function of the colliculartaice between the stimuli, this was clearly
not the case. Although the distractor effect oncade latency overall increased, from
facilitation to inhibition, as the collicular distee became greater £r.55, p < .0025), the
relationship did not hold within distractor eccéeity conditions, except in the 3° eccentricity
condition (r= .97, p < .05; other r <=.88). Rather, the disvacffect appeared to be
primarily a function of distractor eccentricity, &ast within the range of -5 to 1.5°
eccentricities.

About the same was true for the global effect pgamge. This showed an overall
increase with distance .64, p < .0005), but presented little variatiovith distance for a
given distractor eccentricity (all r's <=.92, p 68), being mainly an effect of distractor
eccentricity (at least within the -.5 — 1.5° rande)contrast, as shown in Figures 7c-d, both
the latency difference and GEP values showed a odéationship with the ratio of distractor
to target eccentricity (* -.63, p < .0005 and * -.40, p < .05 respectively); as the ratio
increased, the distractor effect on saccade latergryt from inhibition to no effect, and then

facilitation, while saccade averaging became mixedyl. The very few marginal points (in
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blue) corresponded to instances where both theadist and the target fell within the 1-
degree central foveal region; ratios were of 1 @&dout inhibition remained maximal. As
noted above, this likely came from fixation actvibeing maximally enhanced in those

particular instances.
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Figure 7. Mean saccade latency difference (in ms) and Gléfffeict Percentage as a function of the collicular
distance (in mm) between the stimuli (a,b) andrét® of distractor to target eccentricity (c,d) foe different
distractor eccentricities. Only the data of Expemin2b are presented here, but the data of Expeti@e
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The reciprocal effect of proximal distractors asthbthe latency and the accuracy of
saccades still raised the possibility that the cedulikelihood of a global effect with
distractors displayed near the center of the fmarae from saccade latency being longer or
vice-versa. This was examined in Figure 8 where |#imeling position error in both the

experimental and the control conditions were ptbeis a function of saccade latency in the

35



two shortest distance conditions, 1 and 1.5°, apgamately for different distractor
eccentricities. As reported above, the global ¢ffetich could be visualized by the shift of
the red compared to the blue dots, was greatenéoe eccentric distractor and target stimuli,
and as previously reported it was also greateslharter-latency saccades (for a review see
Vitu, 2008). However, within early time intervals.g. 150 — 200 ms), the proportion of
averaging responses was clearly less with distraasplayed within the 1-degree central
region than more peripherally. Thus, reductionhaf global effect with less eccentric stimuli
could not entirely be due to a speed-accuracy tofidend most likely came from enhanced
fixation activity.

So far, we have considered only two alternativay-level views of saccade
generation, and our findings more clearly suppotibedfixation account at the expense of the
lateral-interaction hypothesis. Still, as shownsaveral studies, the distractor effect can be
modulated by top-down processes and participamize@ations (e.g. Born & Kerzel, 2009)
Given the specific set of conditions we used, thssphility remains, that such high-level
processes were responsible at least in part, @oliserved variations of the distractor effect
with stimulus eccentricity. In particular, we foutitht saccade latency was maximal when the
target (in the control condition) or both the tdrged the distractor (in the experimental
condition) fell within a central, foveal region about 1° radius. We accounted for this result
in terms of fixation activity, but maybe this wasnply due to the target being rarely
displayed at an eccentricity of 1° or less (i.e.anly 7 and 13% of the cases across
experimental and control trials in Experiments 2al &b respectively), and the distractor
appearing relatively more frequently in that reg{on43 and 41% of the trials respectively).
Given this, participants may have selectively ewlkdnprocessing outside the central, 1-
degree region, in order to move their eyes to Hrget as quickly and as accurately as

possible, but also to more easily ignore a potéytiand likely more pregnant/disruptive
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distractor in the foveal region. As a result, wheetarget, or a target and a distractor were
indeed displayed in the foveal region, a competitose between the corresponding visual
signal(s) and preparatory activity at the mostljikarget locations in the motor map; this in
turn delayed saccade onset but far more when tigettavas presented with a foveal

distractor.
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corresponded to the landing position error of &giindividual on a given trial.
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Alternatively, the more general observation that dhstractor effect on saccade
latency gradually decreased as the distractor méreed the contralateral -.5° location to the
1° ipsilateral location could reflect prior expdaatas based on the overall distribution of
possible distractor and target locations. As thkelihood a stimulus being displayed at
locations of -.5° to 3° (the center of the rangeréased gradually increased (.10, .10, .15,
A8, .21, .21, .23), the probability that the distor delayed saccade onset became
progressively less.

Experiment 3 investigated whether an expectatiaethaaccount of the present

findings was a viable alternative to the fixatioypbthesis.

EXPERIMENT 3: THE UNLIKELY ROLE OF EXPECTATIONS

The goal of the present experiment was to test lvandghe observed increase of the
proximal-distractor effect with less eccentric siimwas due to target (or distractor and
target) stimuli being rarely displayed in the cahtfoveal region, and participants being set to
move their eyes to more peripheral locations. lstlsimply replicated the paradigm of
Experiment 2b, but with a different set of stimukeentricities and inter-stimulus distances
in order to shift participants’ expectations towattie foveal region. While in Experiments
2a-b, the target was displayed in the 1-degreealowegion in 7 and 13% of the cases
respectively, here it appeared within 1.25° frorafion in 70% of all trials. It was expected
that the negative influence of foveal distractors lwoth the latency and the metrics of
averaging saccades would not hold if participaexgiectations and the particular stimulus set

were indeed responsible for this relationship.
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Methods

Observers. Eight individuals responding to the same critergain the other studies
participated in the experiment; four had particgoiain Experiment 2b.

Design.Distractor eccentricity had 5 levels (-.5°, 09,15and 2°), and D-T distance, 3
levels (.75, 1 and 2°). As a result, the targeteapgd at one of 12 possible eccentricities (.25,
5,.75,1,1.25,1.5, 1.75, 2, 2.5, 2.75, 3 andd°experimental and control trials. Again, the
target was displayed either to the left or to tiyhtrof fixation in a blocked manner. The
proportion of trials was not homogeneous acrosslitions; there were 80 repetitions of each
condition that involved a central target (ecceityric= 1.25°) and 20 repetitions of the
conditions with more eccentric targets. The totainber of trials amounted to 2080 (1200
experimental trials and 1080 control trials); thesge divided into 20 blocks of 114 trials (10
with a right target and 10 with a left target). T¢eries of right- and left-target blocks were

each preceded by a practice block of 42 trials.

Results

As a result of data selection, 30.4% of the totainber of trials across participants
was rejected, which was about twice as more axpeliments 2a-b. This mainly came from
addition in the present experiment of a large nundbdrials where the target appeared at a
small eccentricity (less than 1°), and the fact tdrathose trials, participants moved their eyes
less frequently. When the target was presentea &ceentricity of .25°, a saccade failed to
occur in 69% of the cases across experimental anttat trials; this score dropped to 45, 21
and 6% for target eccentricities of respectively./ and 1°. In addition, when a saccade
occurred while the target was presented at an &edgnof .25°, its direction was opposite to
target direction in 36% of the experimental triated more surprisingly 21% of the control

trials; for target eccentricities of .5°, 10% arfb ®f the saccades were made in the wrong
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direction respectively, while these numbers dropge8 and 2% for .75° target eccentricities.
This rather intriguing finding will merit to be filrer investigated in future studies, but the
reduced number of data in the small target ecaatytriconditions, particularly for an
eccentricity of .25°, suggests that the correspundiata points will have to be interpreted
with caution.

Saccade latency.In the control condition saccade latency was a function of target
eccentricity (F11,77) = 16.05, g .0005), being longest (240 ms on average) whendrget
was displayed .25° to the right or to the leftiaifion, and then gradually decreasing as the
target was presented further towards the periphetlien remained in the range of 184-192
ms for eccentricities between 1.5 and 4° (see Ei@al). Target side had no significant effect
(E(1,7) = .14), and it did not interact with targetentricity (K10,70) =.76). Thus, when the
target was presented with no distractor, the sa&ctatdncy pattern was quite consistent with
the above data.

The findings in theexperimental conditionalso matched the ones found in
Experiments 2a-b (see Figure 9b). Again, saccagedg was maximal with contralateral, -
.5° distractors displayed near the saccade targ®tl( distances), thus when both distractor
and target fell in the 1-degree foveal region.hient decreased gradually as the distractor
shifted towards eccentric ipsilateral locationsg anore radically as the angular separation
between the stimuli increased. Both the effectslisfractor eccentricity and D-T distance
were significant (4,28) = 34.63, < .0005 and ,14) = 5.69, < .01 respectively) as well
as their interaction_(8,56) = 12.32, ¥.0005). There was no effect of target sid€L(F) =
.00), but the interaction between distractor eatgtyt and target side as well as the three-
way interaction were significant_(428) = 3.38, p<.05 and (&56) = 2.31, p<.05
respectively). This came from the difference betwsmall (.75-1°) and large distances being

greater for -.5° distractors in right- compareddft-target cases (see Table 3). Indeed, when
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the same analyses were repeated but without tifecabdition, neither the interaction
between distractor eccentricity and target sidetherthree-way interaction were significant
(F's <= 1.37). Importantly, both the effects oftdistor eccentricity and D-T distance were
maintained in both left- (#,28) = 29.42, < .0005 and 8,56) = 5.26, §.0005) and right-
target cases (#,28) = 23.05, p< .0005 and 8,56) = 7.74,_$.0005). Note also, that the
effect of D-T distance was significant for all d&ttor eccentricities except the .5° condition
(F(2,14) = 1.10; other F's >= 9.19), while the effef distractor eccentricity was significant

for all D-T distances (all F’'s >=14.18).

Experiment 3
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Figure 9. Saccade Latency -Experiment 3. Mean saccadeciatén ms) in the control condition (a) as a
function of target eccentricity across left andhtigpresentation sides. Mean saccade latency (inim#)e
experimental condition (b) and mean saccade latdiifgrence (in ms; c) as a function of distraagtecentricity
and D-T distance across left and right presentegides.
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Table 3. Mean saccade latency (in ms) in the experimemtatlition of Experiment 3 as a function of distracto
eccentricity, D-T distance and target side.

In Figure 9c, measaccade latency differencesre plotted as a function of distractor
eccentricity and D-T distance. This showed in liwith the findings of Experiments 2a-b, that
foveal distractors as well as distractors displagedn eccentricity of .5° in the ipsilateral or
the contralateral hemifield (-.5 and .5°) signifitlg delayed saccade onset as compared to the
control condition; all paired-sample t-tests weigndicant (t's >= 2.57). Note that the time
cost was again greater for -.5 and 0°, though sdargely as in Experiments 2a-b. Distractors
displayed at an eccentricity of 1° also had a $icamt inhibitory influence, except for the
smallest D-T distance ({t) = .93; other t's >= 3.02). In contrast, 2° distors tended to
shorten saccade latency, but only when they wesgladied near the targe{{} = 1.98, p<
.08, t(7) = 3.5, p< .01, {7) = .01). Only the effect of distractor eccentyiavas significant
(F(4,28) = 22.79, p < .0005); this was true for atee D-T distances (all F's >= 6.21). The
lack of a significant interaction between distractacentricity and D-T distance was most
likely due to the smaller range of distractor e¢ieiies and distances.

Saccade metrics. The mean landing position error in tbentrol conditionranged between
.1° and -.4°; close targets presented at an edcientof .25° were slightly overshot, while
further targets were slightly undershot and mosgadiit targets were all undershot, with the
error increasing linearly with eccentricity (seegutie 10a). Only the effect of target
eccentricity was significant_(E1,77) = 37.22, p < .0005; other F's <=1.39). the

experimental conditionthe mean landing position error was greater,irengetween .1° and
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-1.2° (see Figure 10b). It increased with both d¢leeentricity of the distractor (#,28) =
176.54, p < .0005), and the distance betweenadistr and target (B,14) = 61.98, p <
.0005), athough the distance effect was much smialtedistractors displayed near the fovea
(-5, 0, and .5°) than for more eccentric distraxtas confirmed by the significant interaction
(E(8,56) = 7.97, p < .0005). There was no effectanfet side and none of the interactions

which involved target side were significant (alfR= 2.19).

Experiment 3
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Figure 10. Saccade Metrics —Experiment 3. Mean landing posiirror (in degrees) in the control condition (a)
as a function of target eccentricity across leftl aight presentation sides. Mean landing positiomre(in
degrees) in the experimental condition (b) and @loBffect Percentage (c) as a function of distnacto
eccentricity and D-T distance across left and rglesentation sides.

In a first series of analyses, the distractoratffeas estimated using paired-sample t-
tests between the experimental and the controlitonsd. This revealed that all distractors
displayed in the same hemifield as the saccadettaignificantly deviated the eyes away

from the target (t's >= 3.84), while contralatesald foveal distractors had no significant
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influence except in 2 out of the 12 comparisons & 4.03; other t's <= 1.94). Then, the
Global Effect Percentage was plotted as a funaifafistractor eccentricity and D-T distance.
As can be seen in Figure 10c, there was a lineaedse of GEP values, from 100% to about
50%, as the distractor moved from the contralater&F location to the ipsilateral, .2°
location. This indicated that the eyes landed dygunedar to the saccade target when this was
displayed with or without a distractor in the catdteral hemifield, while the eyes landed in
between where they landed in distractor- and teaggetrol trials when the target was
displayed with a 2° ipsilateral distractor. Impaoitg, the deviation observed with ipsilateral
distractors displayed at .5 and 1° eccentricitegsained relatively small, GEP values being of
the order of 83 and 68% respectively. This confolnreline with the findings of Experiments
2a-b, that saccade averaging was reduced whenatbet twas presented with distractors
displayed in the central, 1-degree region. Thecefdé distractor eccentricity was significant
(E(3,21) = 82.75, p <.0005), but as for saccadmiat, neither the effect of D-T distance nor
its interaction with distractor eccentricity weregrsficant (F's <= 1.55). None of the
interactions which involved target side were sigiaifit (F's <= 2.03), but the effect of target
side was significant_(®,7) = 7.27 p < .0005). This indicated slightlyeater averaging
tendencies for left compared to right targets.

In further analyses, the distributions of initianting positions in the experimental
conditions were plotted against the correspondarget- and distractor-control conditions.
They revealed patterns very similar to those olesem Experiments 2a-b, and hence are not

reported here.

Discussion
In Experiments 2a-b, proximal distractors were fbtm negatively influence both the

latency and the metrics of averaging saccades whesented in a central, foveal region of

44



about 1-degree radius. To determine whether this dve to the particular stimulus set and

participants expecting stimuli outside this centegjion, the present study tested whether the
same relationship would hold with a distribution siimulus locations biased towards the

fovea. Results failed to reveal any major change would suggest a role of expectations.

Although the target was this time most likely tgoagr in the central, foveal region, single

targets or distractor and target stimuli displayethat area still prolonged saccade latency as
compared to more eccentric distractors. Furtherptbere was again an inverse relationship
between the distractor effect and stimulus ecaattrilpsilateral distractors displayed at an

eccentricity of .5° or 1° again delayed saccadebttssmaller extents than contralateral and
foveal distractors, but more largely than 2° disives which in fact tended to shorten the

latency of saccades to the nearest targets. lpsilatlistractors in the central region also

tended to deviate the eyes away from the saccadettdut much less than more eccentric
distractors.

Thus, neither the inhibitory influence of contralat and foveal distractors on saccade
latency nor the fact that ipsilateral distractoispthyed near the fovea act as remote
distractors, is related to the selected set ofuidtimeccentricities in a given experiment. These
trends are thus unlikely the result of participaetgoectations or some sort of preparatory
activity at the most likely stimulus locations icudbomotor center maps. A more plausible
explanation is in terms of balance between fixatemmd saccade-related activities. As
distractor stimuli are presented closer to fixatonm/or further away from the saccade target,
the level of fixation activity gradually increaseghile the build-up of saccadic activity at an
intermediate location between distractor and tabgetomes less likely. Saccade onset is in

turn delayed, and the eyes fail to land exactlywaigl between distractor and target stimuli.
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GENERAL DISCUSSION

In the last two decades, two alternative assumsti@ve been proposed to account for
the generation of saccadic eye movements. The firedominant neural-field view posits
that when, as well as where the eyes move in ragptm visual stimulation results from
lateral interactions, i.e. local excitation anddenange inhibition, within the motor map of the
SC (Godjin & Theeuwes, 2002; Trappenberg et aD120Vilimzig et al., 2006; see also Arali,
Keller & Edelman, 1994; Kopecz & Schoner, 1995; Meet al., 2010). The second, fixation
assumption, proposes that a saccade is initiatgdamte the activity of a fixation, gating
system falls down below a given threshold (Findfayvalker, 1999). The present findings
showed in contradiction with the former, laterakemaction account, that the impact on
saccade latency, of a distractor displayed at reitbmote or proximal locations from the
saccade target object was a direct function ofr¢hetive eccentricity of the stimuli, but not
the distance that separated them. As will be dsadidelow, these findings provide clear
evidence that lateral interactions alone cannotwa for saccadic behavior, and that
fixation-type mechanisms must intervene to deteenmat only when, but also where the eyes

move.

On the limited role of lateral interactions

In their original report of the remote distractdfect, Walker et al. (1997) provided
already two arguments against the lateral-intevacéiccount. The first was their observation
of a similar effect on saccade latency of remosdractors displayed in the opposite or the
same hemifield as the saccade target, which wasnastent with evidence for weaker
inhibitory connections across than within the aoili (e.g. Munoz & Istvan, 1998). The

second was related to the inverse relationship thagpd between the increase of saccade
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latency in remote distractor conditions and therat distractor to target eccentricity. Indeed,
this seemed to suggest in contradiction with thergd-interaction hypothesis that the distance
between the stimuli, and hence long-distance itibibiwas not responsible for the remote
distractor effect. However, this remained a rekfivweaker argument since their finding
relied on manipulation of distractor and targetestdcities, but not directly inter-stimulus
distance.

The present findings corroborated both argumemngsdaby Walker et al. (1997). First,
they showed that the effect of contralateral dedtnes observed in Experiment 1 (Figure 3b)
was of about the same as the effect of ipsilatdistractors in the following experiments
(Experiment 2b; see Figure 7c), and certainly ees| Furthermore, in Experiments 2a-b and
3, contralateral distractors displayed at an ecioytof -.5° tended to delay saccade onset to
greater extents than ipsilateral, .5° distractergen for comparable ratios of distractor to
target eccentricity (see Figures 7c; see also EBgydc,f & 9c¢). Note in addition, that the
longer latency observed when distractor and tangee presented at mirror, symmetric .5°
locations around fixation were at best the effettimer-collicular interactions between
fixation neurons, as rostro-rostral connectionsex@tatory, but not inhibitory (see Munoz &
Istvan, 1998). On the other hand, in accordanck Witlker et al.'s second argument, the
data of Experiment 1 clearly showed that the eftdctemote distractors displayed in the
contralateral hemifield was almost uniquely a fiorcbf the relative eccentricity of distractor
and target stimuli (see Figures 2c & 3b). Neitler angular separation between distractor and
target stimuli nor their distance in collicular spasignificantly affected the effect (see also
Figure 3a).

A third, new argument against the lateral-inte@cthypothesis was provided by
systematic investigation of the effect on saccédibavior of proximal distractors displayed

in the vicinity of an ipsilateral target (Experimsr2a-b and 3). Proximal distractors were
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previously found to yield a global effect, but tavie quite consistently no influence on
saccade onset time (e.g. Walker et al., 1997). H®heady raised doubt on the lateral-
interaction account of saccade latency, which ptedi based on short-range excitatory
interactions, a shortening of saccade latency withximal distractors (but see Wilimzig et
al., 2006). Our findings more radically argued agtthe lateral-interaction hypothesis. They
revealed that the effect on saccade latency, ofipa distractors evolved from inhibition to
no effect and then facilitation as their eccentyiegncreased, and to a lesser extent as their
distance to the target decreased (see Figures7c & 9c), while care was taken that the
distance in collicular space between distractor tanget stimuli was always within the range
of local excitation. In addition, proximal distracs did not equally deviate the eyes away
from the saccade target; proximal distractors i@ tentral foveal region produced only
modest saccade averaging (see Figures 5c,f, 7bcg fportantly the negative influence of
central distractors on saccade latency and sa@agtaging was maintained across different
ranges of stimulus locations within blocks of siahus erasing the possibility that it was due
to our experimental set up and/or participantsding up expectations.

Both the systematic effects of distractor ecceityrio remote and proximal distractor
cases and the very minor contribution of inter-stus distance, even when converted in
millimeters of collicular surface still remain aigmi inconsistent with Dorris et al.’s (2007)
findings. The authors showed that distractors diggd remotely from the saccade target
inhibited the activity of build-up neurons coding the target location, but to the same extent
irrespective of their eccentricity. The problem lewer, is that a gap interval of 200 ms
preceded the appearance of the distractor ancthatiditional delay of 100 ms preceded the
presentation of the target at a fixed location. SEhevere optimal conditions for preparatory
activity to build up at the predictable target looa just before distractor onset (see Dorris,

Paré & Munoz, 1997), and in fact what the authoemsnred was how distractors modulated
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the level of preparatory activity. In addition, thevel of preparatory activity remained
relatively low compared to visually-evoked pre-sadic activity, and it could well be that the
lack of an effect of distractor location on the dewf inhibition was simply due to floor
effects. This would not only explain the discrepamgth our findings, but also the fact that
inhibition was much smaller than facilitation irethstudy. Unfortunately, the authors did not
report whether the level of facilitation varied wgtimulus eccentricity as in our case.

The fact that stimulus eccentricity more than distadetermines the effect of remote
and proximal distractors on saccadic behavior ¢itss a strong case against the lateral-
interaction hypothesis, at least in its currentrfoilt does not say that local excitation and
long-range inhibition play no role at all, but ikearly indicates that these alone cannot
account for the distractor effect. One may argw the amount of inhibition or excitation
which spreads from the distractor site to respebtindistant and neighboring sites in the
motor map is weighted by stimulus location. Indeeglyen the non-homogenous
afferent/efferent mapping property of the SC, stindisplayed closer to fixation should
recruit larger populations of neurons, and shoualdurn favor the propagation of a larger
number of inhibitory and excitatory signals. Thisudd rightly predict that remote distractors
further delay saccade onset as their eccentriaity tie ratio of distractor to target
eccentricity) decreases. However, this would alssdipt that in proximal distractor-target
configurations, saccades would be triggered fastdr less eccentric distractors, while our
data showed exactly the opposite.

Concluding that lateral interactions alone caraxtount for the effect of remote and
proximal distractors still raises the question dfether lateral interactions intervene at all.
While there seems to be agreement on the exist#nsleort-range excitation in the SC, the
existence of long-range inhibition remains moregddy debated (e.g. Lee & Hall, 2006;

Watanabe et al., 2005; for a review see Isa & Yash2009). And the fact is that Dorris et

49



al.’s (2007) data did not clarify this issue; sirtistractor-based excitation and inhibition
occurred after rather long latencies (about 50-70rtigese could well be the effect of
collicular-cortical loops, but not lateral interacts per se. The recent finding, though, that
contralateral distractors induce suppression ofly¢aggered saccades (Buonocore &
Mcintosh, 2008; see also Reingold, Loschky, McCen& Stampe, 2003; Reingold &
Stampe, 2002; Reingold & Stampe, 2003), and thdéiaddl fact that saccadic inhibition is
best predicted based on a non-linear rise of nali@ctivity still argues for a role of lateral
interactions on saccade latency (Bompas & Sumi@drl 2

Whether lateral interactions are a necessary dondibr saccade averaging to occur
has also been debated. As originally shown by Vpst& and van Gisbergen’s (1989) model
of saccade metrics, saccade averaging can be fm@diased on the interplay between short-
range excitation and long-range inhibition. Howevke global effect may also simply arise
from the distributed nature of spatial coding ie ®C, and weighted averaging of the activity
of the entire population of collicular neurons cuglirespectively for distractor and target
locations in space (see Findlay, 1982; Findlay &Rk#&fg 1999; Lee, Rohrer & Sparks, 1988;
Meeters et al.,, 2010). The present data did notindisish between these alternative
assumptions. However, they clearly indicated tHalateral interactions indeed underlie
saccade generation, their effects are modulateothmsr top-down or collicular mechanisms.
As suggested below, they may serve as a relapéocampetitive inhibition between fixation

and saccade-related neurons (see Findlay & W&le&9).

Favoring a fixation-type account
In most models of saccade generation, it is assuhmdhere is reciprocity between
fixation and saccade-related activity or at leatMeen activity in the rostral and caudal parts

of the motor map (Findlay & Walker, 1999; Meeterakt 2010; Trappenberg et al., 2001;
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Wilimzig et al., 2006). Where models diverge ishwiespect to the notion of a fixation
system and its role in determining saccadic bema®Basic views attribute minor role to the
reciprocal activity in rostral and caudal parts,tlais only serves to account for the visuo-
motor component of the gap effect (e.g. Trappenkeéi., 2001). The fixation, gating view
differs in at least two ways (Findlay & Walker, P)9First, it considers that a saccade is
initiated only when the level of fixation activiig lower than the level of saccade-related
activity. Second, it assumes that fixation activgya function of the proportion of fixation
neurons being recruited across the motor map leaat within the extended fixation zone of
10° where they have been found (see Gandhi & Kell@87), though taking into account
their non-even distribution and greater densittha2-degree foveal region.

As reviewed by Findlay and Walker (1999), a numifeiindings support the fixation
assumption, going from the increased latency ofades to single targets displayed in the
foveal region to the inverse relationship betwdanremote distractor effect and the ratio of
distractor to target eccentricity. Our results cortdd this view by replicating these well-
known findings, but also by providing novel behasioevidence. First, they revealed that
saccade latency was further increased when bottathet and the distractor were displayed
in the central, foveal region of about 1-1.25 degrdius, compared to when the target was
accompanied by a more eccentric distractor. Cargistith previous findings showing that
saccade latency increases with the size of theafalistractor stimulus (Vitu, Lancelin, Jean
& Farioli, 2006; Vitu, 2008), this suggested indiwith the notion of a fixation-system, that it
was the cumulated amount of fixation activity asrakfferent locations which determined
when the eyes moved. Second, the range of effeatsvie observed with proximal distractors
as a function of their eccentricity and to a lessdent their distance to the saccade target,
exactly mapped the presumed balance between fixamol saccade-related activity. As the

distractor was presented more peripherally andisec to the saccade target, the level of
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fixation activity gradually decreased, while therde of saccade-related activity gradually
increased due to the build-up of activity at areintediate location between distractor and
target. This made the balance progressively stofnffixation to an equilibrium and then

movement, and as a result the inhibitory influemméethe distractor on saccade latency
progressively turned into no effect and then ftatilbn, while the amount of saccade
averaging progressively increased.

To our knowledge, there has been no similar previgport, and most studies failed
to reveal a proximal distractor effect on saccadericy simply because the range of tested
eccentricities and/or inter-stimulus distancesrhtl allow the balance to shift either towards
fixation or movement. A series of studies thougid already suggested that the global effect
may be subject to variations near the foveal regeoroveal distractor stimulus failed to
deviate the eyes from a more eccentric saccadettarigen this extended within less than
1.25 from the center of the fovea (Vitu, 2008; \Vetual., 2006). Here, we still found a global
effect with distractors displayed in the centrafjiom, but this was still greatly reduced.
Importantly, neither our finding nor Vitu et al.(2006) data could be interpreted in terms of
speed-accuracy trade-offs (see Figure 8). Reduofitime global effect with central distractor
stimuli was thus not a result of saccade onsetgodalayed in those instances; rather, this
likely reflected the relatively greater proportiaf fixation (in comparison with saccade-
related) neurons being activated by the distractor.

On the other hand, there is one set of findingschvivas interpreted most favorably
in terms of visual saliency, but could be anothanifestation of the fixation-move balance
(White et al., 2005). This revealed that the eff@ectsaccade latency of a foveally-centered
distractor patch decreased as the patch becameemreasize. The result was not in
contradiction with Vitu et al.’s (2006) distractsize effect given that the patch extended

outside the 2-degree foveal region in all condgibant one. Rather, it most likely reflected the
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fact that the distractor stimulated a gradually engoroportion of fixation compared to
saccade-related neurons, which in turn progressivetluced its potentially inhibitory
influence. Another finding by the same authors dalso be interpreted along the same lines,
despite this being used as an argument againdixteon hypothesis. This showed that a
distractor displayed along the vertical meridiad aemotely from the saccade target failed to
delay saccade onset, compared to a control conduith no distractor, irrespective of
distractor eccentricity. Since stimuli displayed tre vertical meridian project in both
colliculi, it could well be that the distractor iéorced saccade-related activity more greatly,
exactly like when two stimuli are presented at hgdocations in the same hemified; this in
turn compensated for the enhanced level of fixadictvity.

If a number of findings including ours match theegictions of the fixation
assumption, the question remains whether a sintigypothesis that makes no recourse to a
fixation, gating system could account for the effet remote and proximal distractors on
saccadic behavior. This question is even more aisviehen considering that neurons in the
rostral part of the SC code for small motor erraasd may in turn not be functionally
different from saccade-related neurons located roauelally and coding for larger saccades
(Krauzlis, Basso & Wurtz, 1997). However, the altive assumption that saccade
generation in distractor paradigms simply arisesafcompetition between different saccade-
related signals (e.g. Tam, 1999) or different goadsh the eyes moving to the most likely
target location (Krauzlis, Liston & Carello, 2004pn account for only part of our data. We
must acknowledge that the inverse relationship eetwthe effect of remote distractors and
the ratio of distractor to target eccentricity abwell be the result of an unfair competition
between two unequal signals due to foveal magnifina As the distractor was presented
closer to fixation, it recruited a greater popuwatbdf neurons and competed more largely with

the weaker signal associated with the more perghtsarccade target, thus delaying saccade
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onset. Still, in the particular case where dista@nd target were displayed in opposite
hemifields and the target always appeared in theedaemifield within a block of trials (see

Experiment 1; Walker et al., 1997), preparatoryégtor endogenous influences in the target
hemifield should have helped resolve the confligickly and quicker than when the two

stimuli were presented in the same hemifield. Heveloth our data and Walker et al.’s data
suggested to the opposite that the effect of rermisteactors was similar or even greater for
contralateral than for ipsilateral distractors. @@ other hand, when the distractor was
displayed in the vicinity of an ipsilateral targéte two signals did not compete but rather
cooperated due to the distributed spatial codingpgmy of the SC. This should have

systematically facilitated saccade onset irrespedif stimulus eccentricity, while as we have
seen proximal distractors sometimes delayed sacwaskt (Experiments 2a-b & 3).

Walker et al. (1997) proposed the alternative agtiom that the remote distractor
effect may operate downstream, at the level ofdre@nstem, and rely on the activity of
omnipause neurons, which receive projections from rostral SC. This allowed them to
account for the similar effects of remote distrestalisplayed either contralaterally or
ipsilaterally to the saccade target. This assumpBacertainly consistent also with the above
variations of the effect on saccade latency of pnak distractors, but it remains unclear to us
how this would account for reduction of the glob#kect with foveal distractor stimuli. The
reciprocality of the distractor effect on the latgrand the accuracy of saccades, indeed
suggests that both should operate at the same [Ekel possibility that saccade averaging
operates downstream the SC has been raised (Edémi&eller, 1998), but our recent
findings argue against this interpretation (Cas&alitu, in preparation). Thus, although the
exact locus of the effects of remote and proxinstractors on saccade latency remains to be
determined, it is clearly obvious from the presdata set that fixation-type mechanisms

intervene in determining saccade latency.
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CONCLUSION

Not only remote, but also ipsilateral distractdisplayed in the vicinity of the saccade
target can affect saccade latency. While remoteadi®rs systematically delay saccade onset,
proximal distractors show a range of effects fraamilitation to inhibition, and these are
accompanied by modulations of the extent of saceadeaging. The critical variable which
accounts best for the whole range of remote andimpal distractor effects is the relative
eccentricity of distractor and target stimuli, oot the distance that separates them. When the
eyes move towards an eccentric target stimulus #aesns to be under the control of a
fixation, gating system, with lateral interactiomghin the collicular map having only a minor

role.
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Chapitre 3

Cartographie des champs d’intégration spatiale eté
leur image au niveau du colliculus supérieur chez
'homme

1. Contexte de I'étude et Objectifs

Dans les études présentées au Chapitre 2, nousoouses principalement focalisées
sur I'effet d’'un distracteur présenté a une fadoteentricité. Notre but était principalement de
faire la distinction entre les différents modélesdant compte de la latence des saccades. Les
études présenteées ici testaient I'effet d’'un désénar sur la métrique et la latence des saccades
pour une plus large gamme d’excentricités du dittra et de distances entre le distracteur et
la cible. L'objectif était double. Le premier étdi tester 'nypothese commune aux différents
modeles, selon laquelle la métrique des saccatiptyseprécisément I'effet global, reflete la
distribution du codage spatial (ou codage par @mrs) au niveau du colliculus supérieur
(Chapitre 1, Section 4). Le second objectif étaitnuettre & nouveau a I'épreuve I'hypothese

des interactions latérales pour la déterminatioladeétrique et de la latence des saccades.

Le colliculus supérieur joue un rdle primordial daha programmation des
mouvements oculaires (voir Chapitre 1, SectionL2s neurones des couches superficielles,
intermédiaires et profondes ont une résolutionialgataible, c'est-a-dire qu’ils ne codent pas
une position unique dans l'espace visuel, mais nsemble de positions. Leurs champs
récepteurs sont larges et se chevauchent, et aadtglus qu’ils codent des positions plus
périphériques (Goldberg & Wurtz, 1972a; Mcllwain975h). Corrélativement, lorsqu’un
stimulus est présenté dans le champ visuel, cé p&ssun seul neurone qui va coder pour sa
position, mais toute une population de neuronesaqGé point dans I'espace visuel forme un
nuage de points sur la carte sensorielle et dudtaita magnification fovéale, ce nuage a la
méme taille quelle que soit la position de I'espacelé (Mclllwain, 1975). De ce fait,

'amplitude et la direction d’'une saccade vers ompdonné de I'espace résulte de I'activité
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d’'une population de neurones codant pour difféseataplitudes et directions. Les parametres
spatiaux de la saccade réalisée seront définimpaoyenne pondérée de l'activité de toute la
population de neurones activés. Ainsi, lors d'umeilde stimulation visuelle, les yeux se
déplacent vers le centre de gravité de la confiquravisuelle formée par les stimuli (Coren
& Hoenig, 1972; Findlay, 1982).

Ce modele général fait des prédictions préciseatquéieffet global. La premiere est
que l'effet global devrait diminuer a mesure quediatance angulaire entre les stimuli
augmente, et ce jusqu’a une distance seuil audkeliaquelle I'effet devrait s’annuler. La
seconde preédiction est que cette distance maximasnd exprimée en degrés d’angle visuel,
devrait augmenter a mesure que les stimuli sorg ploignés de la fovéa, reflétant ainsi
'augmentation de la taille des champs récepteassméurones a mesure que ceux-ci codent
pour des positions plus périphériques du champelisa troisieme prédiction résultant de la
magnification fovéale et de la notion d’image canst des champs récepteurs, indique que la
distance seuil pour un effet global devrait étrenstante lorsqu’elle est convertie en

millimeétres de surface colliculaire.

L’objectif principal des études réalisées ici éthonc de tester ces prédictions a partir
de la mesure de la distance maximale séparant stmxli pour I'observation d’'un effet
global (ou champ d’intégration spatiale), et cadarpdifférentes excentricités des stimuli par
rapport au point de fixation, mais aussi difféerend@ections. La manipulation conjointe de la
distance et de I'excentricité permettait une ediimnade la taille des champs d’intégration
spatiale en degrés d’angle visuel a difféerentestipos dans I'espace, alors que la conversion
de cette mesure en coordonnées colliculaires, taffecen utilisant le modele du colliculus
supérieur chez le singe, développé par Ottes €1886) permettait la mesure hypothétique
de leur image sur le colliculus supérieur. La malapon de la direction des stimuli
permettait quant a elle d’estimer l'orientation admmps d’intégration spatiale, et donc de
déterminer si elle reproduit I'orientation des clpsnmrécepteurs des neurones du colliculus
supérieur comme observé chez le chat (Mcllwain5)1@T chez le singe (Goldberg & Wurtz,
1972a), a savoir une orientation horizontale lgyldo méridien horizontal et une orientation

verticale le long du méridien vertical.

Selon le modéle des interactions latérales, lesamgmes d’intégration spatiale sont
relayés par des connexions excitatrices entre desones voisins sur la carte du colliculus
(séparés par une distance inférieure a priori ariLahez le singe ; Dorris et al., 2007 ; voir

aussi Ottes et al. 1986) et des connexions intdbgrentre des populations éloignées (> 1
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mm). Ce modele renforce donc l'idée selon laquéde champs d’intégration spatiale
devraient avoir une image de taille constante ®msémble de la carte colliculaire et par
conséquent quelle que soit I'excentricité des diimprésentés. Au chapitre 2, nous avons
observé un effet global quelle que soit I'exceirtidu distracteur, a 'exception des cas ou le
distracteur était présenté au niveau du point xigtitin. Néanmoins, alors que nous avions
pris soin de choisir des distances entre distract¢ucible inférieures a 1 mm, lorsque
converties en coordonnées colliculaires, I'effatbgll tendait a étre beaucoup plus faible
lorsque le distracteur se rapprochait de la fotgaamment lorsqu’il avait une excentricité
inférieure & 1°. Nous avons privilégié une intetgtién en termes de compétition entre
neurones de fixation et neurones de mouvement,aetarm du principe que lintégration
spatiale se fait dans une zone de taille constamteein de la carte colliculaire et que cette
zone est de l'ordre d’ environ 1 mm chez 'hommesaull reste cependant possible que la
portée des excitations locales soit moindre cheanfme que chez le singe ou bien encore
gue chez 'homme comme chez le singe, I'image swoalliculus des champs d’intégration
spatiale ne soit pas fixe, auquel cas cela renitattiacause l'interprétation classique de I'effet
global.

Comme nous l'avons vu au chapitre précédent, leeéheodes interactions latérales
tente de rendre compte des latences des saccaasradu méme principe. Il suppose que
lorsque le distracteur est présenté dans le vgsimke la cible, les connexions excitatrices
entre les populations neuronales codant pour le démuli accélérent le départ de la
saccade. A linverse, lorsque la distance entréecét distracteur est grande (c'est-a-dire
supérieure a 1 mm colliculaire), des interactioniikitrices entre les deux sites activés
ralentissent le départ de la saccade. Nos premdoresaees allaient a I'encontre de cette
interprétation. Elles montraient contrairement peédictions faites par ce modeéle que l'effet
des distracteurs éloignés et proximaux sur la tstetes saccades variait principalement en
fonction de I'excentricité relative du distracteetrde la cible, et non pas de la distance les

séparant, que celle-ci soit exprimée en degrégteansuel ou en millimetres colliculaires.

Néanmoins, il est possible a nouveau que le gparticulier des stimuli présentés a de
faibles excentricités ait empéché un test apprageiéette hypothése. Notre second obijectif
ici était donc de tester de fagon plus systématiguiau chapitre 2, les prédictions du modele
d’interactions latérales en recherchant s’il exigteseuil de distance entre le distracteur et la
cible, a partir duquel I'effet du distracteur sarlatence s’inverse, passant d’'une facilitation

pour les plus courtes distances a une inhibitior. fBcon importante, ce seuil devrait

181



correspondre a celui estimé pour la disparitior’eféet global du fait de la similarité des
processus sous-jacents a la détermination de laigmétet de la latence dans ce cadre
théorique.

2. Approche expérimentale et résultats principaux

Trois expériences ont donc été réalisées afin idiestla distance maximale entre
deux stimuli pour I'observation d'un effet globa{ cela a différentes positions dans un
guadrant du champ visuel, et déterminer si ces phatiintégration visuelle ont une image de
taille fixe sur un colliculus supérieur théoriqlie. mesure conjointe des latences des saccades
permettait quant a elle d’investiguer si comme jpngar le modéle d’interactions latérales, il
existe une distance seuil, a priori la méme, airpdet laquelle I'effet du distracteur sur la

latence passe d’une facilitation a une inhibition.

De facon similaire aux expériences realisées dan€Hapitre 2, deux conditions
étaient utilisées : une condition expérimentalensddaquelle la cible était présentée
simultanément avec un distracteur, et une conditontréle, dans laquelle la cible
apparaissait seule. Contrairement aux études pateEx] cible et distracteur étaient toujours
présentés dans le méme hémichamp (droit), maisence fois la cible était toujours plus
excentrée que le distracteur, cela afin de minimligecertitude de la position relative des
deux stimuli et I'intervention de processus décisls de haut niveau. Etaient manipulées
I'excentricité du distracteur (0° a 6°) et la dista entre cible et distracteur (1° a 7-9°) sur
'axe horizontal uniguement dans les expériencest1ib et sur les différents axes obliques

dans I'expérience 2.

2.1. La métrique des saccades

Les résultats observés dans les expériences lla @ttimontré de maniere générale
une diminution de I'effet global avec 'augmentatide la distance entre cible et distracteur,
mais la distance maximale a laquelle l'effet glolwlvenait négligeable variait avec
I'excentricité du distracteur. Ainsi, pour une mémistance (e.g. 5°), on observait une
absence d’effet global pour une faible excentri¢dgéy. 2°) mais un effet global toujours

présent pour une excentricité plus grande (e.g.El)convertissant les distances angulaires
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en distance colliculaires, nous avons remarqué ugdéda d'une distance colliculaire
relativement fixe, I'effet global tendait a dispdre. Ainsi, la distance critique entre cible et
distracteur au-dela de laquelle I'on cessait d’oleseun effet global était mieux exprimée en
coordonnés colliculaires ; elle était d’environ #n (0.92 et 0.95mm pour les expériences
la et 1b respectivement). Une légere variationetie aistance était tout de méme observée
entre les distracteurs présentés a 2 et 4° darpéfence 1b, allant dans le sens d’'une
distance seuil plus faible pour les stimuli lessptwoches de la fovéa ce qui ne coincidait pas
completement avec I'hypothese d’interactions ldésrani méme avec I'idée selon laquelle les
champs d’intégration spatiale ont une taille péefaent constante sur tout le champ visuel.
En résumé, au plus les stimuli sont présentés gfaxcentrée le long de I'axe horizontal,
au plus les champs d’intégration spatiale sontelrgnais leur taille est quand a elle
relativement stable aux différentes positions audrte rétinotopique du colliculus supérieur
(voir aussi Mcllwain, 1975). Ces observations sugge également que les champs
d’intégration chez I'homme sont fortement équividemux champs récepteurs chez le
primate, puisque leur taille a été évaluée a 1 @iteé et al., 1986 ; voir aussi Dorris et al.
2007).

Dans l'expérience 2, nous avons présenté les stisuil les axes horizontaux et
verticaux mais également obliques, ceci dans le dmutmieux caractériser les champs
d’intégration spatiale chez 'homme, c'est-a-diranfifier non seulement leur taille mais
egalement leur orientation. Le pattern observéderta présentation sur I'axe horizontal était
le méme que lors des deux expériences précédangaspir une saccade qui avait tendance a
atterrir & une position intermédiaire entre lesxdgimuli, et ce de fagcon plus importante pour
des petites séparations angulaires entre ciblésgacteur. Inversement, lorsque les stimuli
étaient présentés le long du méridien verticakdacade avait tendance a atterrir de fagon
précise sur la cible, I'effet du centre de graeitént quasiment totalement absent, et ce méme
pour les plus petites distances. Au plus les stigtaient présentés proche de I'axe vertical,
au moins la saccade avait tendance a atterrir @iwecde gravité La distance maximale pour
I'effet global était donc déja atteinte pour lestdnces les plus petites (1-2°) lorsque les
stimuli étaient sur ou proches de l'axe verticabnD, la distance maximale au-dela de
laquelle I'effet global tendait a disparaitre étaithimale pour les conditions 80 et 90° (3° et
3.4° respectivement) et augmentait & mesure quxe Ide présentation se rapprochait de
I'horizontal ; la seule exception concernait I'adke 22.5° qui montrait une distance seuil plus
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élevée que le long de I'axe horizontal. De plugne® dans les expériences la et 1b, la

distance seuil était plus élevée pour les stinmdélspntés a de plus grandes excentricités.

Concernant la présentation sur l'axe horizontan Iremarque que dans cette
expérience, la distance angulaire seuil était €gim3.5° et 6.4° pour des excentricités de 2°
et 4° respectivement, alors que nous avions obsdgédistances seuil de 4.7 et 6.4° dans
'expérience la et de 3.9 et 7.2° dans I'expérietiic@our les mémes excentricités (2 et 4°).
Ainsi, les distances angulaires au-dela desqukdifiet global tend a disparaitre lorsque les
stimuli sont présentés sur I'axe horizontal sotdtreement stables aux travers de nos trois
études. Ici également les différences observées ¥ differentes conditions peuvent étre
attribuées a la non homogénéité des projections Isucarte colliculaire ou encore
magnification fovéale. Ainsi, lorsque l'on regarde distance seuil maximale mais en
distances colliculaires cette fois-ci, on remarque quel que soit I'angle de présentation des
stimuli, et leur excentricité, la distance seuitigue était peu ou prou la méme, c'est-a-dire de
I'ordre de 0.9 mm. Elle était donc du méme ordre gelle observée dans les études 1a et 1b
(0.92 et 0.95 mm respectivement). Une exceptioc@amait la condition de 22.5° qui, comme
nous l'avions remarqué pour la distance angulgmesentait une distance seuil plus
importante, estimée a 1.16mm. Une autre exceptaihlé différence entre les seuils estimés
pour des eccentricités de 2 et 4° le long de I'mmdzontal comme dans les expériences
précédentes.

Il semblerait donc que I'effet du centre de gragibét plus présent lorsque les stimuli
sont présentés le long de l'axe horizontal queqidils sont présentés le long de l'axe
vertical, et que la taille des champs d’intégraspatiale ne soit pas la méme que I'on soit sur
un méridien ou l'autre. Cela suggeére donc queile t@s champs d’intégration dépend non
seulement de I'excentricité des stimuli mais égaleinae leur orientation sur le champ visuel.
Au plus I'on se rapproche du méridien vertical paus les champs d’intégration sont de petite
taille, ce qui est également le cas lorsque I'oragproche du centre de la fovéa. Etant donné
gue la distance seuil maximale, lorsqu’elle estiex@e en millimétres de surface colliculaire,
est relativement constante quelle que soit I'extaté des stimuli et leur direction, méme
verticale, la forte réduction de l'effet global leng de l'axe vertical semble étre
principalement le résultat de la distorsion deejarésentation de I'espace visuel au niveau de
la carte colliculaire rétinotopique. Par ailleules fait que I'on ait obtenu des estimations de
seuil colliculaire constantes a partir de la meslgd’amplitude radiale des saccades permet

de faire la supposition que l'orientation des chardjntégration spatiale suit les différents
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axes du champ visuel. Elle tend par conséquenteahérizontale dans la région proche du
méridien horizontal et verticale le long du méndieertical, ce qui est en accord avec les
données rapportées chez le chat (Mcllwain, 19753hetz le singe (Goldberg & Wurtz,
1972a). Le fait néanmoins que l'image des champ#édgjration spatiale sur le colliculus
supérieur ne soit pas parfaitement fixe, et quslede a diminuer lorsque I'on se rapproche
de la zone fovéale (~2°) est en accord avec lesé&mque nous avons rapportées au Chapitre
2, et pourrait étre l'effet des interactions entreurones de fixations et neurones de

mouvement, si tant est que les premiers se digimgonctionnellement des seconds.

2.2. La latence des saccades

Le second objectif de ces études était de testerprédictions de I'hypothése
d’interactions latérales en ce qui concerne lanlz#ales saccades. Selon cette hypothese, I'on
s’attendait a ce que la latence soit augmentéguerdes stimuli étaient présentés a une
grande distance I'un de l'autre, et inversemepn &'attendait a une réduction de la latence,
soit un effet facilitateur du distracteur sur lel@é@chement de la saccade lorsque les stimuli
étaient présentés a une faible distance. Les aésuwint montré au travers des trois études
gu’il y avait une légére augmentation de la latedes saccades lorsque la séparation
angulaire entre la cible et le distracteur augniemtganmoins, I'effet du distracteur comme
estimé a partir du calcul de la différence de leg¢eantre la condition expérimentale et la
condition contrdle sans distracteur, n'a pas réevélgattern prédit par I'hnypothese des
interactions latérales. L'effet d’'un distracteuégenté en fovéa, systématiquement inhibiteur,
diminuait avec la distance angulaire, alors queted’'un distracteur plus excentrique était
soit principalement inhibiteur (comme pour I'exa&ité de 2°), soit principalement nul
(excentricité de 4 et 6°). Et de facon généralalssies distracteurs présentés a une distance
extrémement faible de la cible (1-2°) tendaiented tégérement réduire la latence, bien que
non significativement le plus souvent. Par contteffet du distracteur variait toujours
significativement avec I'excentricité du distraateat dans les trois expériences il tendait a

devenir plus systématiquement inhibiteur & mesuliésgjapprochait de la fovéa.

Tout comme pour la métrique, nous avons regardiet’du distracteur sur la latence
en fonction de la distance colliculaire sépararg #&imuli. Au travers des différentes
excentricités du distracteur seulement, il y avaié tendance a ce que l'effet du distracteur

devienne de plus en plus inhibiteur a mesure quealiséance colliculaire augmente.
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Néanmoins, contrairement a ce que I'on a observdasmétrique, la variabilité était trés
importante, et il n"apparaissait pas clairementidtance seuil au-dela de laquelle I'effet du
distracteur sur la latence devenait inhibiteur plkes, des effets faciliteurs apparaissaient pour
des distances ou un effet global n'avait pas égemié (i.e. lorsque la distance colliculaire
était supérieure a 0.9 mm), c’est-a-dire la oupipese d’interactions latérales aurait prédit

un effet inhibiteur.

Plusieurs de nos observations étaient donc emacdésl avec I'hypothése des
interactions latérales. Selon cette hypotheseadeefir critique pour rendre compte de la
programmation des saccades est la distance imteuist Nos résultats ont montré
effectivement que la latence et I'effet du disteact sur la latence tendaient a varier en
fonction de la distance, mais pas toujours dansees prédit. Notamment, lorsque le
distracteur était présenté au niveau de la zonéafey il montrait systématiquement I'effet
inverse a celui attendu. Ces résultats rappellenk obtenus lors des études réalisées au
projet n°1 (Chapitre 2). Le second argument est qaetrairement a I'effet observé sur la
métrique, nous n’'observons pas de distance seuieBude lagquelle I'effet du distracteur sur
la latence s’inverse et passe d’une facilitationrg inhibition. Au contraire, il semblerait que
les résultats obtenus sur la latence penchent wsurfade I'hypothése d'un systeme de
fixation, qui permet de rendre compte de l'augm@mtadrastique de la latence lorsque le
distracteur est présenté en fovéa et de l'effeersw de la distance dans ce cas précis.
Dailleurs, 'effet du distracteur sur la latenceggentait une relation relativement claire en
fonction du ratio entre I'excentricité du distraateet I'excentricité de la cible ; plus le ratio
augmentait, plus l'effet du distracteur, inhibitgagur les plus faibles ratios, diminuait, pour

devenir facilitateur a partir d’'un ratio de .8.

3. Conclusion

Les resultats obtenus dans ces trois études smgélonc que les champs
d’intégration spatiale des stimuli présentés darnshbmp visuel ont tendance a augmenter au
fur et a mesure que les stimuli sont présentés @tupériphérie sur I'axe horizontal. Par
ailleurs, comme il a été montré dans lI'expériencéaZorme de ces champs d’intégration
prend en compte a la fois la position des stimaisn@également leur direction par rapport au

point de fixation. Il semble qu'’ils soient de formablongue, plus large que haute lorsque les
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stimuli sont présentés le long de l'axe horizorgélinversement, plus haute que large
lorsqu’ils sont présentés le long de I'axe vertidahfin, si les champs d'intégration font
montre d'une grande variation en terme de taillgudaire, ils sont toutefois relativement
stables en terme de taille colliculaire, puisquEeihdue moyenne observée pour les trois
expériences reunies est de 0.91mm. Ces résultatsdemc en accord avec I'’hypothese
générale selon laquelle l'effet global reflete ledage distribué au sein du colliculus
supérieur. lls sont aussi en accord avec les piéd&c de I'hypothése des interactions
latérales, bien qu’ils ne permettent pas d’affirgae des interactions latérales sous-tendent
en effet I'effet global. De fagon certaine, cepearngdbes résultats que nous avons obtenus pour
la latence des saccades invalident I'hnypothése inkesactions latérales telle qu’elle est
formulée dans les modéles actuels. L’absence ddisiance colliculaire seuil au-dela de
laquelle l'effet du distracteur évolue de la fdatlion a linhibition est clairement en
contradiction avec cette hypothése. De plus, agvesg analysé les résultats en fonction du
ratio, il apparait que ce dernier rende mieux ceng# I'effet d’'un distracteur sur la latence
des saccades, confortant a nouveau I’hypothésesystame de fixation.

187



188



Mapping spatial-integration fields and their imagesin the
Superior Colliculus: A tool to explore the neural lases of

saccade generation in humans

Soazig Casteau & Francgoise Vitu

Laboratoire de Psychologie Cognitive, CNRS, Unitérde Provence,

Marseille, France

En préparation pour soumission a :

Journal of Neuroscience

Abbreviated title: Mapping Saccade averaging in humans

For correspondence and reprints, please write to:

Francoise Vitu-Thibault,

Laboratoire de Psychologie Cognitive,

CNRS, Université de Provence,

Centre St Charles, Batiment 9, Case D,

3 Place Victor Hugo, 13331 Marseille Cedex 03.
Francoise.Vitu-Thibault@univ-provence.fr

Phone: 33 (0)4 13 55 09 96 / Fax: 33 (0)4 13 5589



ABSTRACT

The Superior Colliculus (SC), a miniature, midbratructure plays a central role in
the control of saccadic eye movements. Here, we/shased on human behavioral data, (1)
that the distributed spatial coding property of 8@ underlies the computation of saccade
metrics, and (2) that the internal circuitry of t8€ may possibly contribute to determine
where, but not when the eyes move. Spatial-integrdields, as measured by the maximum-
threshold distance between two visual stimuli fggl@bal effect (or deviation of the eyes to
an intermediate location between the stimuli), bithihe same properties as the receptive
fields of collicular neurons. They become largetreey move further towards the periphery as
well as away from the vertical meridian, and thegd to be potatoes-like shapes pointing
towards the fovea. Most importantly, their imagetbe distorted map of the SC, thus when
foveal magnification is taken into account, is tekly invariant in size across the motor map
(0.9 mm), being only smaller towards the represemteof the fovea. The previous finding
that excitatory activity spreads within about 1 mimthe SC in monkeys may suggest that
short-range excitation within the collicular mamtrdoutes to distribute spatial coding and to
reduce saccade accuracy. However, local excitafb@s not urge the eyes to move, and long-
range inhibition does not delay saccade onsetr&uuits thus challenge the dominant neural-
field account of saccade generation, but comfatrttore widely-accepted view that the SC
has poor spatial resolution, even in humans, aatlithstrongly constrains where our eyes

move.



INTRODUCTION

Several regions of the brain are involved in theta of saccadic eye movements, but
the Superior Colliculus (SC), a miniature, midbratnucture which only roughly encodes
stimulus location has been attributed a particyleéntral role. One reason is in fact its poor
resolution, or distributed spatial-coding propertwhich presumably underlies the
spontaneous tendency of monkeys as well as hurnans\e their eyes towards the center of
gravity of a set of distinct visual objects in {eriphery (or global effect; Findlay, 1982).

Neurons in the retinotopically-organized sensoryd amotor maps contained
respectively in the superficial and deeper laydrshe SC are not finely tuned to specific
locations in space, but instead have large andlapm@ng receptive/movement fields
(Goldberg & Wurtz, 1972a; Mcllwain, 1975; Sparksplldnd & Guthrie, 1976). A single
point in space thus activates not just one singleran, but a population of neurons in the
sensory map, while the activity of a populationnetirons in the motor map likely precedes
the execution of a saccade to a given locatiorpats. At a larger scale, when several visual
objects are simultaneously displayed at nearbytilmts, overlapping populations of neurons
become activated. This presumably favors the huplabf activity at an intermediate location
in the motor map, and in turn the execution of ecade of average direction and amplitude
(Lee, Rohrer & Sparks, 1988; Robinson, 1972; vast@® van Gisbergen, 1989).

A number of neural and behavioral data are congisteéth the assumption that the
global effect reflects distributed spatial codimgthe SC (Findlay & Walker, 1999; Vitu,
2008). still, some studies suggest that the effeald form upstream (i.e. the Frontal Eye
Fields or FEF; Robinson & Fuchs, 1969) and possibflect, at least in some conditions,
high-level visuo-motor plans aimed at optimizingual information intake (He & Kowler,

1989). Others indicate that the effect shapes upmtay not be complete in the deeper layers



of the SC (Edelman & Keller, 1998). Here, we reeased the locus of the global effect, using
the specific geometry of the SC, or its distortegresentation of visual space, as a predictor
of saccadic behaviour. Due to non-homogenous viaffarent mapping from the retina,
collicular neurons have increasingly larger recepfields as they encode for more peripheral
locations, but a point in visual space influencearonal activity within an area of relatively
constant size across the sensory map (Mclllwair519986). If the global effect indeed
reflects collicular mechanisms, then the area sual space where the presentation of two
visual stimuli generates center-of-gravity respsnsereby referred to as spatial-integration
field, should become greater in size as stimuli @esented further towards the periphery.
However, the corresponding image in collicular gpsitould be relatively invariant.

We thus mapped humans’ spatial-integration fielo\s, measuring the maximum-
threshold distance at which a distractor stimulesiates the eyes from a saccade-target
object, along various axes in an entire quadrarthefvisual field. We then calculated the
fields’ image on a theoretical visuo-motor mapngsDttes, Van Gisbergen and Eggermont’s
(1986) model of the SC in monkeys. Then, we testedther similar estimates could be
obtained, by measuring the distractor effect orca@de latency. Neural-field models indeed
make the strong postulate that short-range excyt@imnnections within the motor map boost
the execution of averaging saccades, while longeanhibition delays the onset of precise

saccades to the target object (e.g., TrappenbemgisDMunoz & Klein, 2001).

MATERIALS AND METHODS

Three experiments were conducted. In Experimerdrithlb, stimuli were displayed

on the horizontal meridian. In Experiment 2, stimaphpeared on varying axes, from the



horizontal to the vertical meridian. All three exipgents relied on the same paradigm and

were run using the same equipment and software.

Observers

Eight individuals participated in both Experimedts and 1b (7 females and 1 male
and 5 females and 3 males respectively); severvithdils (5 females and 2 males)
participated in Experiment 2. Participants werevarsity students, aged between 18 and 23
years. They all reported having normal vision anerevunaware of the purpose of the
experiment. They gave their informed consent piactheir participation to the study, which

was run in accordance with the ethical standarél§4 Declaration of Helsinki).

Stimulus Material & Equipment

Stimuli were displayed on a 17-inch CRT monitor w0-Hz refresh rate, at a
distance of 850 mm from the participant’s eyes.yltwere geometric, contour forms. The
target was an isosceles triangle (basis: .26°; 288). In Experiments 1a-b, this was oriented
upwards in half the trials and downwards in theeothalf. In Experiment 2, it was always
oriented upwards, but on half the trials it conggiran extra lighted pixel in its center. The
distractor was a circle (diameter: .20°). Distracod target were displayed in white on a
black background, and had a luminance of 9 éd/fhe room was dark, except for a dim,
indirect light source.

The eye movements of participants were recorded wiDual-Purkinje-Image Eye-
Tracker (Fourward Technologies, Inc.), which samplbe right eye position every
millisecond and with an accuracy of 10 min of afeir head movements were restrained
with a forehead rest and a bite bar. The eye traskes connected with a 486 IBM-PC

compatible computer, which recorded and analyzé¢ld the eye-movement signal and button



press online. Eye-movement data were continuowsiy fsom the first computer to a second,
486 IBM-PC compatible computer which controlled thsual presentation of the stimuli,
thus allowing eye-movement contingent stimulus @négtion. Eye movements were analyzed
online and re-treated offline, using the softwasvedoped at the Catholic University of

Leuven (Belgium) by Van Rensbergen and de Troyiovlisvas binocular.

Procedure and Design

Each block of trials started after setting up tlye tracker and running a calibration
phase. During calibration, 15 dots were presentetessively on the entire screen, five
points on both diagonal axes and five points arotivad horizontal midline of the screen.
Participants were asked to fixate very preciselgath dot location, while simultaneously
pressing a button; when they did so, the dot disapgunl and reappeared at another location. If
the correlation between the actual and the estonayge locations was satisfactory (more than
.99), the block of trials began. Otherwise anottaibration phase was initiated.

The procedure on each trial is illustrated in FeglA. A fixation stimulus was
initially displayed on the computer screen; thiasisted of two vertically-aligned bars (0.03°
x 0.33°) in Experiments la-b and two crossed bar83¢ x 0.3°) in Experiment 2. Its
horizontal and vertical coordinates as measurenh ftioe top left corner of the 21° x 16°
screen were respectively 3° x 8° and 3° x 13.5°ekvilne computer detected a fixation within
a small vertical-rectangle area (0.3° x 1° and &k39.4° in Experiments la-b and 2
respectively) around the center of the bars, these removed and the stimuli (the target and
the distractor in the experimental condition, antiydhe target in the control condition) were
simultaneously displayed (0-ms gap). Stimuli wdveagts presented along the same axis (the
horizontal meridian in Experiments la-b (see FigliBd and one of six possible axes, 0°,

22.5°, 45°, 67.5° 80° and 90° depending on thelb&eries in Experiment 2; see Figure 1C),



and in the same hemifield when this applied. In élkperimental condition, the distractor
appeared at variable eccentricities from the fo@fpoint (0°, 2°, 4° and 6° in Experiments
la-b and 2° and 4° in Experiment 2) and variablstagdices from the target (1-7° in
Experiments 1a and 2, and 1-9° in Experiment l&ijdalways less eccentric than the target.
The eccentricity of the target varied accordinddging the sum of the eccentricity of the
distractor and the inter-stimulus distance (1-1315°, and 3-11° in Experiments 1a, 1b and 2
respectively). In the no-distractor control comatiti the range of target eccentricities was the
same, except in Experiment 2 where an additione¢rgcicity (2°) was added for estimation
of the global effect (see below).

Participants were instructed to move their eyegugskly and as accurately as possible
to the target, while ignoring the distractor; thémey performed a discrimination task on the
target by pressing the right or the left hand butiepending on their response; in
Experiments la-b, they were asked to indicate vdnethe triangle (target) was oriented
upwards or downwards, and in Experiment 2, theytbaddicate whether or not the triangle
contained a centered dot. To encourage particigant®ve their eyes precisely to the target,
button press could only be made after the partntipaye had crossed an invisible boundary
located one degree in front of the target. FollgMoutton press, the stimuli were removed
and two symbols (a number and a letter, ‘C’ or ‘Wgre displayed for one second in the
bottom left quadrant of the screen in Experimenasbland the top right quadrant in
Experiment 2; these indicated respectively thd miamber and whether the participant’s
response was correct or false. This latter phaseddreaking the rhythm associated with the
saccade target task, and hence discouraged amigifgaccades. After a delay of 1 second, a

new trial began.
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Figure 1. (A) Sequence of events in control and experimdntdk (see Materials and Methods). In the example
stimuli were presented on the horizontal meridiahe triangle was the target to which participanisrev
instructed to move their eyes to, and the circles whae distractor. In the last screen frame, thatdig
corresponded to the trial number and the lettecatdd whether the participant’s response was CbareFalse.
(B) lllustration of the range of conditions testadExperiments la-b and 2.

All participants ran all conditions. In Experimerits-b, there were 40 repetitions per
combination of each factor level, which resulted antotal of 1640 and 2040 trials
respectively; about 30% of the trials were continalls with no distractor. These were divided
into 20 blocks of 82 and 102 trials respectivelil.cdnditions were distributed equally across
blocks; they were presented in a random order ah ddock. All blocks were run in one
single session of about three hours, which alstuded a practice block of 41 and 51 trials
respectively. In Experiment 2, there were 30 réjoeis per condition and as a result a total of

4320 trials, with 41.6% of the trials being conttodls with no distractor. These were split



across 36 blocks of 120 trials, with 6 blocks facle distractor/target direction; the different
distractor eccentricities and inter-stimulus diseswere distributed equally across blocks,
but presented in a random order within each bldble. experiment was run over a single day,
divided in two sessions, one session of 3 houtekemmorning and another session of 4 hours
in the afternoon, with a break of about 2 hoursweeh the two sessions. In all three
experiments, participants ran the blocks of a sesat their own pace, most of them taking a

break half way.

Data Selection and Analysis

Selection Criteria. Latency and metrics of the first saccade initiaédr stimulus onset were
analyzed in the different conditions. Trials wesdested for analysis when (1) the stimuli
(target or target and distractor) were displayedndua fixation and not during a saccade, (2)
there was no artefact or signal irregularity in thal, (3) there was no blink before or after
the initial saccade, (4) the average position efftkation before saccade onset (as checked
offline) was within less than +/-.5° in the horizahdirection and 1.7° / 1° (Exp. 1la-b / 2) in
the vertical direction from the center of the figat stimulus, (5) the latency of the initial
saccade was more than 80 ms in order to removeigatbry eye movements, and (6) the
saccade moved the eyes in the direction of theetangExperiments la-b and within +45° of
the presentation axis in Experiment 2.

Dependent variables. Saccade latency was measured from stimulus omsdioth the
experimental (distractor) and the no-distractontem conditions. To estimate the impact of
the distractor on saccade onset timatency-differencéendex was used, which subtracted the
mean saccade latency for a given individual inv@giexperimental condition from the mean
saccade latency in the corresponding, target-cbotmadition, where the eccentricity of the

target matched that in the experimental condition.



Two indexes were used to characterize saccade asefrhe first, referred to danding
position error calculated the difference between the endpoirthefinitial saccade and the
eccentricity of the target. In Experiments la-lts ttorresponded to the horizontal error, while
in Experiment 2 where the target was presentedgalamnying axes this corresponded to the
radial error. The second index estimated the exdiésticcade averaging. This referred to as
Global Effect Percentager GEP (Findlay, Brogan & Wenban-Smith, 1993) was caltada
using the following formula:

GEP =100 * ((x — Led) / (Lot — Leg) (1)

whereL, was the mean landing position in a given expertaigdistractor) condition, anid
andL.q corresponded respectively to the mean landingipasn two control conditions with

no distractor, one in which the target was preskatehe same location as the target in the
experimental condition (or target-control condidicand another one in which the target
appeared at the same location as the distractodigtractor-control condition). Note that
foveal distractor trials were excluded from thislysis since the target was never presented
at an eccentricity of 0° on control trials. A GEPS0% indicated that the landing position on
distractor trials was exactly midway between thadiag positions on distractor- and target-
control trials respectively. A GEP of 0% indicathdt the eyes landed on average at the same
location as with a single target at the distratdoation, and a GEP of 100% indicated that the
eyes landed on average at the same location aswitigle target at the target location.

The distributions of initial landing sites were raedt unimodal, some showed clear
bimodality, with a mode biased towards the target another mode biased either towards the
distractor or an intermediate location between shenuli. Thus, GEP values were not
calculated based on the raw means of initial lapghositions. Rather they were based on the
means estimated after fitting the distributions hwitne- and two-Gaussian models, as

expressed in Equations (2) and (3) respectively,
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G(olp, 0) = 1/ ((2)** 0) * exp[-Y2 * (¢ - 1) / o], (2)

where was location (or the radial distance, expressedemrees of visual angle, from the
initial fixation stimulus, andu and ¢ the estimated mean and standard deviation of the
distribution, and

L(¢l ps, o5 i, 61) = Ws ™ Gs(pis, 0s; ¢) + W * Gi(p, o1; @), (3)

where G(us, os; @) was the Gaussian function for small-amplitudecades with meanys,

and standard deviatioms, and G, o); ¢) was the Gaussian function for long-amplitude
saccades, with meap,, and standard deviatiaf, and w and w were the weights associated
respectively with each Gaussian distribution.

The model retained was the one giving the bestAtross all conditions and
experiments and for the two types of distributioralsises (see below), the goodness of fit
(R% was greater than .80.

Two grain-size estimates of GEP values were pralide fine-grain estimate was
based on fitting the overall landing position disitions (i.e. the means of the individual
landing position distributions), which were divid@ato bins of 0.5°. A slightly coarser
estimate was made at the individual level, basedeach participant’s landing position
distribution divided into 1° bins; this offered thessibility to run statistical tests.

Statistical tests.In all analyses, means and proportions were catledlfor each participant.
An analysis of variance was run on the mean foh gegticipant in each condition. Data in
the control condition were analyzed using a regkateasure design, with target eccentricity
(in Experiments la-b), and target eccentricity @nelsentation angle (in Experiment 2) as
independent variable(s). Saccade latency and lgndosition error in the experimental
conditions, as well as GEP values and latency réiffees were analyzed using a repeated-

measure design, with distractor eccentricity andristimulus distance (in Experiments la-b),
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and distractor eccentricity, inter-stimulus disand presentation angle (in Experiment 2) as
independent variables.
Angular vs. Collicular Distance. The distance between distractor and target stinvas
manipulated in degrees of visual angles, but date \&lso analyzed as a function of the inter-
stimulus distance expressed in millimeters of calAr space. Angular distances were
converted in collicular distances based on Otted.&t (1986) logarithmic mapping function
of the monkey’'s SC. For a stimulus presented aca@entricity, R, and at a meridional angle
(or direction),o, the respective collicular coordinatesandv, as expressed from the rostral
pole of the SC along the axes representing resedgetithe horizontal and the vertical
directions were obtained with the following tworaulas,
u=ByIn (V(R?+ A%+ 2AR * cosg)) — B, In A (4)
v=B,atan [ (R *sinp) / (R cosp + A) | (5)
where B, B, and A were constants, set at the following, 1.8,ahd 3 values respectively.

As an approximation of the distance between thgeption sites of the stimuli
presented along non-horizontal axes, we used ttial rdistance as derived froon andv

coordinates.

RESULTS

Spatial-integration fields and their images alongte horizontal meridian

To determine the properties of spatial coding alding horizontal meridian, the
distributions of initial landing sites obtained feach combination of distractor eccentricity
and inter-stimulus distance in Experiments la atd were first plotted against the
corresponding distractor- and target-control distiions. A sample of these distributions is

presented in Figure 2. The first notable findimgline with previous reports (for a review see
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Becker, 1989), was the remarkable accuracy of sl@scan no-distractor, control conditions
(in grey and blue); all control distributions wemaimodal and centered on the target or a
position slightly left of center. As summarizedTiable 1, the mean landing position error, or
undershoot tendency consistently increased witkreacity (H12,84) = 10.03, g .0005 and
F(14,98) = 11.39, < .0005 in Experiments 1la and 1b respectively),naver raised above
0.7° on average. The same pattern applied to theafadistractor condition which yielded
absolutely no global effect (Figure 2; left columithe distribution on experimental trials
almost perfectly matched the corresponding targatrol distribution, irrespective of the
angular separation between distractor and targeloth experiments, paired-sample t-tests
between the two conditions were all non-significaxcept in the 3° eccentricity condition
(t(7) = 2.59, t(7) = 3.41 respectively; other t's 2.28). In contrast, more eccentric distractors
induced significant eye deviations, though gradualhaller as distractor and target were
further apart; all paired-sample t-tests betweenettperimental and the corresponding target-

control conditions were significant (t's >= 2.32).

Target Eccentricity (degrees)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Mean |-01 -01 -05 -09 -11 -17 -23 -43 -43 -47 -56 -70 -60
(Std Err)| (06) (.06) (.05) (.06) (.07) (.08) (.08) (.10) (.11) (.10) (.10) (.13) (.17)

Table 1. Mean landing position errors (in degrees) anddsedh errors (in parentheses) as a function of targe
eccentricity (1-13°) on control trials in Experimdra. All values were negative, which indicates thraaverage
the eyes always undershoot the target. The amduahdershoot increased linearly with target ecdeityy
although remaining less than 1°.
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As can be seen in Figure 2, when only a few degseparated distractor and target,
the eyes landed almost exactly midway between wiheng landed on distractor- and target-
control trials; experimental distributions (in redgre unimodal and lied in between the two
control distributions (in blue and grey). Thentlas distance between the two stimuli became
greater, the distributions in the experimental ¢oonls became gradually wider and most
likely bimodal. Their main and rightmost extremeakeprogressively shifted towards the
target-control distribution, while their leftmosegk moved, though slower, towards the
distractor. This suggested some kind of a transibetween saccade averaging and goal-
directed saccades (accurate vs. error saccadg®)rtantly, the transition occurred at smaller
angular separations for less eccentric distractes,around 4, 5 and 6° respectively for 2-, 4-
and 6-degree distractor eccentricities.

This is summarized in Figure 3A, where the GlobHe& Percentage (or GEP), as
measured after fitting the overall distributionstlwione- vs. two-Gaussian models (see
Methods & Materials), was plotted as a functiordwdtractor eccentricity and inter-stimulus
distance. At small angular separations betweemadistr and target, GEP values estimated
from unimodal distributions varied between 50 af&o7 thus reflecting that most responses
fall in between distractor- and target-control wlsitions. However, for larger separations,
there were two response modes, with the majorityrésponding to the largest saccades)

being directed to the target (GEP ~100%) and therity towards the distractor (GEP ~0%).

Figure 2 (On left page).Sample distributions of initial landing positiotia degrees) on experimental (red) vs.
distractor- and target-control trials (grey andebtaspectively) in Experiment 1a (first seven roeus)l 1b (last
three rows). On target-control trials, the targgieared at the same eccentricity as the targéeiexperimental
condition; on distractor-control trials, the targgppeared at the same eccentricity as the distractohe
experimental condition. The four columns represbatdata in conditions where the distractor wapldiged at
eccentricities of 0, 2, 4 and 6° respectively. Tingt seven rows correspond to angular separatimteeen
distractor and target stimuli ranging between 1 @hdand the last three rows correspond to ang@parations
of 7 to 9°. The observed distributions were fitteth one- vs. two-Gaussian models, depending orchvbine
gave the best fit (see Materials and Methods); tmdyfitted distributions are presented here. Sieeaeraging,
indicated by the shift of the experimental (reddtdibutions with respect to both distractor- andyég&control
distributions (only present for distractor eccaitiés > 0), became less likely as the angular rsgjom between
the stimuli increased, but it cancelled out at $mnahngular distances for 2- compared to 4- andcdgrek
distractor-eccentricities.
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To estimate the maximum-threshold inter-stimulustadice for a global effect, a
psychometric function was fitted to the curves espnting GEP values as a function of inter-
stimulus distance. When using a 90%-GEP critetilbe,resulting angular threshold distance
varied between 4.7, 6.4 and 7.9° in Experimentahd, 3.9, 7.2 and 10.4° in Experiment 2a,
for distractor eccentricities of 2, 4 and 6° (seguFe 3B, upper panels); the latter estimate
was probably more accurate given the larger raidgested angular distances and hence the
slightly better fit of the observed curves’(R= 87.89 compared to’R= 82.04 in Experiment
la). Thus, as stimuli were presented further towénd periphery, they had to be separated by
greater angular distances for the global effedatocel out. An analysis of variance based on
GEP values estimated for each participant in thferént conditions, revealed significant
effects of angular distance as well as distractaesetricity (Exp. la: 6,42) = 21.50, <
.0005 and R,14) = 13.37, < .0005; Exp. 1b: (8,56) = 6.19, < .0005 and 2,14) = 11.24,

p <.001), but no significant interaction (F's <8)8

Figure 3 (On left page).(A) Global Effect Percentage (GEP; see Materiald Bethods) as a function of the
angular separation between distractor and targetukt for distractor eccentricities of 2, 4, and @1
Experiments 1a (left panel) and 1b (right paneily &r the single vs. the two separate populatafrsaccades
identified after fitting the distributions in theqgerimental conditions with one- vs. two-Gaussiardeis. Digits
above the data points indicated the weight of alistribution in bimodal cases; values of 1 corresfea to
single-distribution cases. GEP values obtainedtlier unique or the rightmost peak of the landingitjmos
distributions (largest saccades) increased frorm@@®-to about 100% with the angular distance, thdgating
that saccade averaging became progressively ledg,land that saccades were gradually more lit@kgnd on
or near the target. Reversely, GEP values obtaioethe leftmost peak of bimodal distributions ahtling
positions (shortest saccades) became graduallyesmath increasing angular distance, thus als@ating that
saccade averaging became less likely, but to theftheof the distractor. (B) GEP values associaistth the
unique or the rightmost peak of the landing positiistributions were re-plotted here as a functibiboth the
angular distance (top panels) and the colliculatadice (bottom panels) for the three distractoemticities.
The curves were fitted with a psychometric functéon the maximum-threshold distance for a globfglcefvas
estimated using a 90%-GEP criterion. Note that ttireshold measured in degrees of visual angle darie
consistently with the eccentricity of the distractahile the threshold measured in millimetres oflicular
space did not vary or varied to smaller extents.
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The increase of the angular threshold distance stithulus eccentricity most likely
came from non-homogenous visual afferent mapping thie fact that stimuli that were
presented closer to the fovea were further apathercollicular map. Indeed, when the same
data were represented as a function of the inteugis distance expressed in millimeters of
collicular space, the maximum-threshold valuesnestted with the same 90%-GEP criterion
showed much smaller variations as a function dfalisor eccentricity (see Figure 3B, lower
panels). In Experiment la, all values convergedatd® a threshold of 0.92 mm, and in
Experiment 2b, they ranged between 0.80 and 1.10lemg on average of 0.95 mm. Note
that the differences observed between the threéeadier eccentricities in Experiment 1b were
likely due to the use of a 90%-GEP criterion, asttiree estimated curves converged towards
the same threshold value at a 95%-GEP criterioralyses of variance were performed on
GEP values after recoding collicular distance iarfbins of 0.2 mm, from 0.1 to 0.9 mm in
Experiment 1a, and from 0.1 to 1.1 mm in Experindntthus excluding the largest distances
which did not overlap between the different distnaeccentricities. These showed significant
effects of collicular distance (8,21) = 20.11, p< .0005 and §&,28) = 11.61, p< .0005
respectively), but no effect of distractor eccentyiat least in Experiment 1a(g14) = 2.48
and K2,14) = 8.78, < .005 in Experiments 1a and 1b respectively).

In sum, as stimuli are presented further alonghbezontal meridian, saccade averaging
operates over larger visual areas, but regionsndf slightly varying sizes in oculomotor

space. This suggests that spatial-integration figddhumans’ visuo-motor maps, quite like
the receptive fields of neurons in the cat's argl tionkey’s SC, are increasingly larger as
they encode more peripheral locations. Still, durdn-homogenous visual afferent mapping,
spatial-integration fields form an image on the médmgch is relatively, though not completely
invariant in size, at least within the range oft@-6-degree eccentricities on the horizontal

meridian.
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Spatial-integration fields and their images in 2-Dspace

To further characterize the representation of Viggace in humans’ visuo-motor
maps, similar analyses were conducted on datactetlewhen stimuli were presented at
variable locations along different axes, from therizontal to the vertical meridian
(Experiment 2). A first overview of the observedtadas presented in Figure 4, where a
sample of the distributions of landing positionsOin45 and 90° conditions was presented.
This revealed a clear reduction of the global effeoross the three different presentation
angles. When target and distractor stimuli wer@ldiged on the horizontal meridian (0°), as
in the above experiments, the distributions cowadmg to experimental trials were shifted
again towards an intermediate location betweerradiir- and target-control distributions,
but to greater extents for smaller angular separatibetween the stimuli. At the other
extreme, saccades along the vertical meridian (8Gwed little averaging, even at the
smallest angular separations; in all cases, thererpntal distribution largely overlapped
with the corresponding target-control distributio@blique saccades to target stimuli
displayed on the 45° axis, showed an intermediatem.

The distributions of landing positions associatetth wo-distractor, control trials were
more widely spread in the 90° condition than inr@l &5° conditions. However, massive
reduction of the global effect in vertical casesildonot be attributed to an overall reduction
of saccade accuracy. As shown in Table 2A, meadirgnposition errors on no-distractor,
control trials were rather small (<1°); they inged with target eccentricity as in
Experiments la-b (B,54) = 15.76, p< .0005), but remained unaffected by target dioect
(E(5,30) = .23); the interaction was also non sigaifit (§45,270) = 1.01). Note in addition
that mean eye deviations from the target axis, wkere on average no greater than 0.6°,
showed no variation with target direction (see €aBB). These only varied with target

eccentricity (9,54) = 5.96, < .0005; other F's <= 1.53).
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Figure 4. (A) Sample distributions of initial landing positie (in degrees), fitted with one- vs. two-Gaussian
models, on experimental (red) vs. distractor- amget-control trials (grey and blue respectivelyExperiment

2. The three columns represented the data in donditvhere the stimuli were displayed on the hariab(0°),
the oblique (45°) and the vertical axis (90°). Tio&ir rows corresponded to angular separations legtwe
distractor and target stimuli of 1, 3, 5 and 7°ré{¢he distractor was always presented at an &t@gnof 4°.
Again, saccade averaging became less likely aangelar separation between the stimuli increasetit bivas
overall less and it cancelled out at smaller angdistances in the vertical and to a lesser extemtoblique
condition, compared to the horizontal condition.
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A

Angle Target Eccentricity (degrees)

(degrees)| 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
0 -0,15 -0,14 -0,10 -0,23 -0,30 -0,47 -0,27 -065 -0,68 -0,74
008 008 0067 012 012 015 016 019 018 018
-0,08 -0,19 -0,27 -0,36 -0,31 -0,52 -058 -0,60 -0,68 -0,79
= e =—005—0-15— 040049014 §143 e 015018
-0,05 -0,09 -014 -0,31 -0,32 -0,52 -055 -061 -0,82 -0,78
= B09 005 007 030 009 010 00 013 013 016
60 -0,06 -0,11 -0,20 -0,24 -0,39 -0,51 -052 -069 -0,87 -0,77
B2 010 01 013 =015 =021 07 019 0233020
80 015 002 -011 -019 -043 -05 -0,76 -0,90 -0,93 -0,96
015 014 Q13 O 021 0200 027 032 029 031
90 0,06 00 -0,10 -0,12 -0,34 -043 -0,54 -059 -0,75 -0,86
01010 017 018 022 025 0296 033023 020

B
Atigle Target Eccentricity (degrees)

(degrees) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
0 623 263 082 126 -046 094 202 -028 174 152
30f 266 5% TG0 a8 170 204 o4 Ddd 1 6D
352 165 -083 145 -132 -062 -199 -188 -118 1,07
RS AR S e s G e s R e
45 190 1,74 066 084 -035 -0,10 -0,73 -0,66 -2,09 -0,21
230200 218 272 072 074 072 076 056 075
60 3,06 35 271 029 042 054 -029 -0,50 -0,10 -0,07
229 167 146 004 15 080 - 0.8 091 098 001
80 339 183 031 011 -0,08 -107 -05 -0,88 -166 -4,22
A ERa e DR ARl B B e b e o R
90 205 -056 -127 -194 -051 -136 -206 -0,36 -3,15 -3,02
T2 16 I 5h B S0 0Ol SSdiy = L0y 151 L0

Table 2. (A) Mean landing position error and (B) mean dg&weia of the landing positions from the presentation
axis (in degrees of visual angle) and corresponditandard errors (grey rows) as a function of targe
eccentricity and for the six presentation angleadrdistractor, control trials of Experiment 2. Nége values
indicated that the eyes landed below (or to thhtyigf the target axis, while positive values cepended to
landing position above (or to the left) of the &frgxis. Again, there was an overall tendency lier éyes to
undershoot the target, with the amount of undershwcreasing linearly with target eccentricity, haltigh
remaining on average less than 1°. In most condifithe eyes landed slightly above the axis for s@muli,
and tended to be more precise or to land slightlpw the axis for more eccentric stimuli; note thmathe 90°
condition, there was an overall tendency for thesep land slightly to the right of the target.

Mean landing position errors in experimental triaksre overall larger than in control
trials, and as revealed by paired-sample t-testg Wirere in most instances greater than in
corresponding target-control trials; only threetdesver a total of 84 tests failed to reach
significance (other t's >= 2.476); these were ranijyodistributed across 0, 45 and 80°

conditions. Landing position errors on experimettals but with no comparison with errors
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on corresponding control trials may be misleadirgy their increase with the angular
separation between distractor and target does exdssarily mean that the global effect is
larger. Still, the fact that they were larger ord arear the horizontal meridian than towards
the vertical axis ((5,30) = 3.64, p< .01) was a first confirmation that the preseatatingle
was indeed a critical variable in determining th@ant of saccade averaging.

In Figure 5A, GEP values, estimated after fittilg landing-position distributions
with one- and two-Gaussian models, were plottec dsnction of the angular separation
between distractor and target and for the diffestimbulus configurations. This first revealed
in line with the data of Experiments 1a-b thatlikelihood of a global effect decreased with
the distance between the stimuli, but within srmatenges when stimuli were presented
closer to the vertical meridian. Indeed, at thertgsd distances, GEP values were greater (and
saccade averaging smaller) on 45°-90° axes thasrf@iler angles. Thus, the maximum-
threshold distance for a global effect was readhaster on and near the vertical meridian. In
fact, in the 90-degree condition, GEP values wéeady at or near threshold at the smallest
angular separation (1°), being of 90% and 82% fstractor eccentricities of 2 and 4°
respectively, while they clearly reflected saccagleraging in the 0-degree condition, being
of the order of 65%. As a result the estimated maxn-threshold distances, as defined by a
90%-GEP criterion, were minimal in 80- and 90-degreonditions, and increased
continuously as the angle became smaller, thoughgbeuriously maximal in the 22.5-
degree, but not the 0-degree condition. In additibare were again differences between the
two tested distractor eccentricities, but these akxuced from the 0- to the 90-degree
condition. As stimuli were presented closer to teetical, the tendency for the threshold

distance to increase with distractor eccentritiggame gradually smaller.
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Figure 5. Global Effect Percentage (GEP; %) for the uniquehe rightmost peak of the landing-position
distributions as a function of both the angulatatise (A) and the collicular distance (B) for 2: ¥sdegree
distractor eccentricities (blue and red curveseetipely) and the six presentation angles in Experit 2. The
maximum-threshold distance for a global effect veatimated after fitting the curves with a psychaioet
function and using a 90%-GEP criterion. The thrébimeasured in degrees of visual angle varied stargly
with both the eccentricity of the distractor ance tpresentation angle, while the threshold measimed
millimetres of collicular space tended to convetm&ards the same estimate in all but the 0 anch@@fes.
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Analyses of variance performed on individuals’ msiied GEP values showed that the
effects of angular distance and presentation angte significant (6,36) = 5.22, p< .0005
and K5,30) = 5.52, p< .001) as well as the interaction between distraeccentricity and
presentation angle_(5,30) = 3.40,_p< .01); the effect of distractor eccentricity, the
interaction between distractor eccentricity andasise and the three-way interaction were
only marginally significant (,6) = 3.78,_p< .10, K6,36) = 1.90, p< .10 and E30,180) =
1.55, p< .10 respectively). Planned comparisons indicated GEP values in the three
smallest distances differed significantly from GE&fues in the three largest distances only in
the 0- and the 22.5-degree conditiongl(6) = 22.37, p< .005 and [A,6) = 19.45, < .005
respectively; other F's <= 4.80). It is importaotrecall that these analyses were based on
GEP values estimated after fitting individual lamgiposition distributions divided in 1-
degree bins; this is probably why small variatiasfs GEP values across the different
conditions were not all captured.

Again, most of the differences observed acrossdifferent conditions could be
attributed to non-homogenous visual-afferent magpp®timuli that were equidistant in the
visual field were further apart in collicular spacet only when they appeared closer to the
fovea, but also when they were displayed closéinéovertical meridian. This in turn reduced
the maximal angular separation between the stifoula global effect to occur on and near
the vertical meridian, and to a greater extentléss eccentric stimuli. When data were re-
plotted as a function of the collicular distanceg$-igure 5B), saccade averaging tended to
cancel out at about the same threshold distarecd).ir5-0.95 mm, in all conditions, except in
the 22.5-degree condition where the threshold needhihe highest (1.16 mm). The threshold
distance still tended to be slightly different beem distractor eccentricities of 2° and 4° in a
few conditions; in the O-degree condition, it wagaia slightly greater for the larger

eccentricity (0.91 compared to 0.75 respectiveMlile it was slightly larger for the smaller
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eccentricity in the 80-degree conditions (0.950:35 respectively); for all other presentation
angles, the estimated threshold distances weréffieoemt between 2- and 4-degree distractor
eccentricities. Analyses of variance were conduabed GEP values after recoding the
collicular distance in bins of 3 mm. For a testadge of distances between 0.1 and 1 mm, and
after excluding the 90° condition (due to the smoakrlap with the other conditions in terms
of collicular distance), only the effect of distencemained significant (&,10) = 6.97, p<
.01); the effect of presentation angle and theractéon between distance and presentation
angle were only marginally significant(é520) = 2.21, p< .10 and 8,40) = 1.88, p< .09;
other F's <= .94).

The measure of the collicular distance that we useithe present analyses was the
radial distance between distractor and target $timeollicular space, thus an approximation
of the separation between the stimuli along thenjgetion axis (see Material & Methods).
The fact that it was a relatively good predictor sdccade metrics for the different
presentation angles may suggest that spatial-itiegr fields and their images are oriented
along the target axis in visual and collicular gsaespectively. Previous electrophysiological
findings showing that the receptive fields of aallar neurons are horizontally or vertically
elongated and tend to point towards the fovea (Malh, 1975) are consistent with this
interpretation. Still, the curious finding that theaximum-threshold distance in either angular
or collicular space was greater for stimuli disgldyn the 22.5-degree axis than for stimuli
on the horizontal meridian, may suggest that nesi@oding for locations on and near the
horizontal meridian are all biased towards the zwrial, having a prototypical, horizontally-
elongated elliptical or potatoes shape. The skghlied 22.5° axis would cross the field’s
shape along its midline diagonal, and would in tencompass a larger region of the visual

field, thus leaving more space for saccade avegabiat on the horizontal meridian.
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The graphs plotted in Figure 6 confirmed this agsion. These represented the 2-D
spread of the eyes’ landing positions in exampleesawhere saccade averaging was
observed; here, the distractor was presented ateantricity of 2 or 4° and was separated
from the target by a distance of 3°, which was thas the maximum-threshold distance for a
global effect in most presentation conditions. Aligh landing positions show great
variability in both the horizontal and the verticiinensions, the scatters tended to be oriented
along the respective target axes, except in the-@2gree condition at least. In this particular
case, the dispersion of landing positions showeléa bias towards the horizontal; the extent
and shape of the scatter was in fact very simidhat obtained along the horizontal meridian
for the 2-degree distractor eccentricity, and mdearly horizontal than in the horizontal
condition for the 4-degree eccentricity. A simitaend was present, though not as clearly
along 67- and 80-degree axes, although this wasness pronounced and consistent than in
the 22.5-degree condition. Thus, in line with thewae assumption and very much like the
receptive fields of neurons in the SC, spatialgragion fields had elliptical/potatoes shapes,
which tended to point towards the fovea, except tiea horizontal meridian (22.5-degree
angle), where they seemed to be horizontally biased

Another quite interesting feature revealed in Fegéirwas the horizontal dispersion of
landing positions in the 90° condition, which credshe vertical midline. This was consistent
with previous findings revealing that the recepfiieéds of neurons in the superficial layers of
the SC tend to cross the vertical midline (Goldb&rgvurtz, 1972a) as well as Robinson’s
(1972) assumption that the execution of verticakcades requires the cooperate activity of
both colliculi. In addition, this suggested, comgrao the common belief that saccade

averaging could well be observed across left agiat nisual hemifields.
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Figure 6. Example 2-D scatters (across participants) ofilepgbositions (horizontal x vertical; in degrees of
visual angles) in experimental trials where thérditor appeared at an eccentricity of 2° (leftgdpaor 4° (right
panel) and was separated from the target by andistaf 3°, in Experiment 2. Data for the six preéaton
angles were represented with different, coloredbsym Scatters pointed towards the fovea and hepoead
along the respective stimulus-presentation angbesept in the 22.5-degree condition (red squardsrevthey
tended to be horizontally-elongated.

In sum, we have shown here that saccade averagiegites over larger distances
along and near the horizontal meridian than towd#ndsvertical midline. This suggests that
the size of spatial-integration fields is not odifined by the proximity to the fovea of the
encoded area, but that it depends also on the edogasual direction. There is a shrinking of
the fields near the fovea and in the vicinity o tertical meridian and this is very likely a
result of the non-homogenous visual-afferent mapgnoperty of the visuo-motor map.
Indeed, saccade averaging occurs when both distractl target stimuli fall within an area of
the map of relatively constant size, i.e. about n@h on average (or .92 and .95 mm as
estimated in Experiments la-b). The still largemeste of the critical distance, in degrees of
visual angle and in millimetres of collicular spafa stimuli displayed on the 22.5° axis very
likely results from the fact that spatial-integoati fields near the horizontal meridian are

horizontally elongated. However, as we will se¢hi@ discussion, we have for the moment no
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clear and firm explanation for the slight remainiddferences in the size of the spatial-
integration fields’ images between the two testesdrakctor eccentricities along 0- and 80-

degree axes.

Do spatial-integration fields predict the distracta effect on saccade latency?

In neural-field models of saccade generation, &teteractions within the motor map
of the SC account not only for where, but also wteneyes move (Trappenberg et al., 2001,
Wilimzig, Schneider & Schoner, 2006; but see Meé¥an der Stigchel & Theeuwes, 2010).
The local spread of excitatory activity presumaldgilitates the execution of a saccade
towards an intermediate location between spat@ibximal distractor and target stimuli,
while long-range inhibition delays saccade onsetmote distractor cases. It thus makes the
prediction that the distractor effect on saccadenkey should evolve from facilitation to
inhibition as the separation between the stimubeexis the maximum-distance threshold
distance for a global effect. To test this predictiwe thus investigated whether there is a
threshold distance for an inhibitory distractoreeff on saccade latency, and whether this
corresponds to the above estimated extent of &patiegration fields. This was done using
the data collected in Experiments 1a-b and 2.

In all three data sets, mean saccadic reactionstime¢he control condition with no
distractor were on average of 173 ms (174, 1771adms respectively). As can be seen in
the left panels of Figure 7, saccade latency reethimaffected by target eccentricity, except
towards the extremes of the range of tested edciies (<=2° and >= 13°), thus when the
target appeared near the centre of the fovea grfaein the periphery. In the particular case
where the target was displayed at an eccentriditY°pmean saccade latency raised up to
about 215 ms. The effect of target eccentricity wamificant in all three experiments

(F(12,84) = 6.62, p< .0005, F14,98) = 16.39, p< .0005 and 9,54) = 5.00, p< .0005
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respectively), even after removing the 1-degreeditmm in the first two experiments
(F(11,77) = 1.94, < .05 and FL3,91) = 5.13, < .0005). This first result was in line with
previous reports (e.g. Kalesnykas & Hallett, 199W)e data of Experiment 2 additionally
revealed some unexpected variations across therehff presentation angles; saccadic
reaction times were longer in the 22.5-degree ¢mmdand on the horizontal meridian than in
67.5- and 80-degree conditions(§B80) = 2.69, p< .05), though more clearly with more
eccentric targets (target eccentricity x presemmatingle:_F45,270) = 1.85, < .001). The
same trend was also present for saccade latencitne iexperimental condition (#;30) =
3.10, p< .05); in that case, the interaction betweenptesentation angle and the angular
distance was also significant(@0,180) = 1.68, < .05). We have currently no explanation
for these interactions.

The main question however, was whether an additiahsatractor stimulus would
influence saccade latency, and differentially del@m on its proximity to the saccade target.
Mean saccadic reaction times on experimental fredsshown in the mid-panels of Figure 7
provided some evidence for this assumption. Theywsll a continuous, though relatively
small increase (within the range of 160 to 180 ms)the angular separation between the
distractor and the target became gradually grebBi@never, this applied only for non-foveal
distractors. Indeed, when the distractor was dygglaat fixation, the exactly reversed
relationship was observed; saccade latency wasmadvdt the shortest angular distances (1-
2°), thus when both the distractor and the targktr the foveal region, and it was minimal
and relatively stable at distances of 3° and abbete that saccade latency was also slightly
longer when the distractor was displayed at anrgdciéy of 2° compared to when it was
more peripheral, and this trend was greater atlsangllar separations.

In Experiments 1la and 1b, there were significafetct$ of angular distance (@;42) = 2.56, p

< .05 and £B,56) = 4.59, < .0005 respectively), and distractor eccentrifis,21) = 31.11,
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p < .0005 and @3,21) = 26.72,_p< .0005), as well as a significant interactionwesn

distance and eccentricity (8,126) = 20.20, £.0005 and R4,168) = 16.14, < .0005).

Still, when the foveal-distractor condition was kexied from analysis, the main effects
remained significant (all F's >= 5.73), but theeirsiction became non significant (F's <=
1.27). In Experiment 2 where distractors were presat eccentricities of 2° and 4° only, the
effect of distance failed to reached significanEg36) = 1.04), but the effect of distractor
eccentricity and the interaction between distraetorentricity and distance were significant

(F(1,6) =14.44, < .01 and 6,36) = 4.52, < .001 respectively).
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Figure 7. Mean Saccadic Reaction Times (SRT; in ms) in Erpemts la-b (first two rows) and 2 (last row).
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A stronger test of the lateral-interaction hypotbdswever relied on comparison of
saccadic reaction times between corresponding Emesetal and control trials, thus when
target eccentricity was comparable. As revealedhan right panels of Figure 7, this test
actually failed. First, when the distractor waspthyed at fixation as in Experiments la and
1b, it consistently delayed saccade onset (alegasample t-tests were significant), and as the
distance between the distractor and the targetased, the latency difference did not
increase, but decreased. Second, it was not ataibus that the distractor effect evolved
from facilitation to inhibition as the angular seg#on between the stimuli increased. Only
the data of Experiment 1a for the 2-degree distrastcentricity tended to show the expected
pattern, and here the critical distance at whiehdtstractor effect reversed was well below
the above-estimated maximum-threshold distancea fglobal effect (1.5° in comparison to
4.7°). In 4- and 6-degree distractor eccentricéiges, there was almost no trace of inhibition,
and facilitation occurred only at the shortest dagdistance (1°). The data patterns obtained
in Experiments 1b and 2 were even less favorablines suggested facilitation at both the
shortest and the greatest angular separations)@fatilitation at all for 2-degree distractors.
Note in addition that there were no consistentatems of the distractor effect across the
different presentation angles in Experiment 2.

In Experiments 1a and 1b, the effect of angulatadise failed to reach significance
(F(6,42) = 2.14 p< .07 and_I8,56) = 1.73), but the effect of distractor ecceity was
significant (K3,21) = 26.58_px .0005 and B,21) = 20.56_px .0005 respectively) as well as
the interaction between distractor eccentricity dislance (FL8,126) = 2.45_p< .005 and
F(24,168) = 2.54_p< .0005). After exclusion of the foveal-distractoondition, both the
effects of angular distance and distractor ecaatytrivere significant (Exp. 1a:(6,42) =
8.21 p< .0005 and R,14) = 22.01_px .0005 respectively; Exp. 1b(&56) = 4.75 p< .0005

and K2,14) = 23.36 p < .0005), but not the interact{é’s <= 1.32). In Experiment 2,
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angular distance and distractor eccentricity absw $ignificant effects (6,36) = 2.95_p< .01
and H1,6) = 50.94 p< .0005 respectively), but their interaction remeal non significant
(E(6,36) = .54); note that the interaction betweeguéar distance and presentation angle was
significant (K30,180) = 1.76_p .01).

Thus, the distractor effect on saccade latency appeto vary with the angular
separation between distractor and target stimutirérely in the direction expected under the
lateral-interaction hypothesis. As shown in the lednel of Figure 8, the inter-stimulus
distance expressed in millimetres of collicular cgavas not a better predictor of the
distractor effect. Although there was an overahtt for distractors to have an increasingly
greater inhibitory influence as the collicular diste increased (R= .12, p < .0005), the
effect did not hold within distractor eccentricgtiand presentation angles; the only significant
correlations were obtained for distractor eccettieg of 0, 2, and 4° on the horizontal
meridian, and the obtained relationships were eotssarily in the expected direction. More
generally, it is quite obvious that inhibition wast specific to long collicular distances and
facilitation not specific to short collicular. Treewas also no radical change in the distractor
effect on saccade latency at the above-estimatednman-threshold distance for a global
effect (.93).

Walker et al. (1997) showed that the effect of resrdistractors on saccade latency is
best accounted for by the ratio of distractor t@eéa eccentricity. As illustrated in the right
panel of Figure 8B, the same was true with thegmedata set; as the ratio increased and
hence the eccentricity of the distractor more djos®atched the eccentricity of the target, the
latency difference decreased?(R .49, p < .0005). Thus, it seems that the oris® bf a
saccade in distractor conditions is a functionhef itelative eccentricity of the stimuli, but not
their separation in visual or collicular space.sTts one strong argument against the lateral-

interaction assumption.
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eccentricies and presentation angles in Experiidefhe ratio was a better predictor of saccadedgtéhan the
collicular distance.

DISCUSSION

The goal of the present studies was twofold. Thet fvas to test the relatively well-
accepted, though debated view that saccade avgragifiects the distributed spatial coding
property of the SC. The second objective was to wdsether as proposed in neural-field
models of saccade generation, short-range exaitat@mmbined with long-range inhibition
determines not only the metrics but also the otiset of saccades. Our findings confirmed
the distributed spatial-coding assumption and hémeeollicular basis of the global effect. In

addition, they provided strong arguments againgtaén role of lateral interactions in the
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determination of saccade latencies. Our approashpweely behavioral, but it still allowed us

to provide a first estimate of spatial coding inrfans’ visuo-motor maps.

Spatial-integration fields in humans reflect the gemetry of the SC

Although sharing several properties with other icaft areas, the SC has very
distinctive features, particularly in terms of sphtoding. The representation of visual space
which is contained in its superficial and deepgels, is retinotopically organized, and shows
the particularity of being distorted towards theda. The deformation is such that neurons
encode for increasingly larger areas of visual epas they represent more peripheral
locations (Goldberg & Wurtz, 1972a; see also Spatkal., 1976). However, it also implies
that the population of neurons which is activatgdalsingle point in visual space covers an
area in collicular space which is of about the same wherever the stimulus is displayed
(Mcllwain, 1975). Other representations of the sisfield, such as those contained in Area
V1 of the visual cortex share some of these praserbut not all; there, the neurons’
receptive fields tend to be increasingly largeitresy encode for more peripheral locations,
but the reverse, namely that the receptive fielthsige is invariant in size, does not seem to
be true (Mcllwain, 1986).

Our finding that spatial-integration fields, shogsometrical properties which map
those of the SC, seems to be evidence for a claliduasis of the global effect and hence
supports the general assumption that the SC playai@a role in the computation of saccade
metrics. First, exactly as described for the rageptields of neurons in the SC (and their
image), spatial-integration fields, or the aregpace in which the presentation of two distinct
visual objects yields a global effect, become gneat size as stimuli are presented more
peripherally. Second, their image on a theoretaalicular map (Ottes et al., 1986), is

relatively invariant in size. This is much lessighte than the size of spatial-integration fields
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measured in degrees of visual angle, and it caxmerea of nearly 0.9 mm of collicular space
for a relatively large range of stimulus locatiamghe upper right quadrant of the visual field,
with only a few exceptions. In addition, it has beeported that the receptive fields of
collicular neurons exhibit elliptical/potatoes shapwhich point towards the fovea and are
horizontally and vertically elongated near the esentations of the horizontal and the vertical
meridians respectively. Spatial-integration fied#®m to share also this property as suggested
in particular by the orientation of the 2-D scadtef the eyes’ landing positions in response to
double visual stimulation along various axes. Mnadpatial-integration fields present the
particularity of being smaller near the represeotaof the vertical meridian and as we have
seen, this can also be predicted based on thertdsteepresentation of visual space at the
level of the SC (see Ottes et al., 1986).

It is certainly difficult to assert without elecfrioysiological recordings that we indeed
mapped neural activity in humans’ SC. In fact, omey well argue that we in fact mapped
neural activity in the FEF. These play also a funeatal role in the generation of saccades
(Hanes & Wurtz, 2001) and the fact that saccadeagugg could be triggered quite similarly
by simultaneous electrical stimulation of two sibkeghe deeper layers of the SC (Robinson,
1972) as well as two sites in the FEF sheds furdogaibts (Robinson & Fuchs, 1969). Still,
the representation of visual and motor space aoedain the FEF does differ from the
representations in the SC, particularly with respeasisual direction. The FEF indeed show
no global, but only local topographical organizatwith saccade direction (Bruce, Goldberg,
Bushnell & Stanton, 1985). It is unclear to us hbwvg would account for the observation we
made that saccadic averaging occurred predominalahg the axes, and the related fact that
the eyes landed preferentially along the axes, watti very little variability in the

perpendicular direction.
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On the other hand, as we noted above, there wilreoshe variations in the estimated
sizes of the receptive fields’ images, that is atbthe 0.91-mm average, and a priori these
could not be all accounted for, by the above-dbsdriproperties of the SC. Variations were
found along the horizontal meridian and on the 8@rde axis for distractor stimuli presented
at eccentricities of 2 vs. 4°; on the horizontalrician, spatial-integration field images were
larger for more peripheral stimuli, while the reserwas true on the 80-degree axis. The
image of spatial-integration fields was also oudeaalger along the 22.5° axis, i.e. 1.16°. As
we previously discussed, the latter very likelyutesd from the specific shape and orientation
of the spatial-integration fields and their imagéar the differences observed between
distractor eccentricities of 2 and 4° on the hartab meridian, these were in fact consistent
with some of our recent findings showing that stirdisplayed even closer to the fovea (0.5-
1°) showed reduced saccade-averaging tendencidsn@amveraging at all beyond inter-
stimulus distances as small as 1-1.5° or 0.3 mmobicular space. And the fact is that we
showed that this was not due to saccade lateneieg Inflated when a distractor falls near
the fovea. One possible account for the apparetiict®n of spatial-integration fields’
images towards the fovea relates to previouslystedofunctional differences between
fixation and saccade-related neurons (but see KsauBasso & Wurtz, 1997). Fixation
neurons presumably exhibit tonic discharge durimgpal fixation, while saccade-related
neurons increase their discharge before and daisgccade (see Munoz & Wurtz, 1993a,
1993b). Since fixation neurons are more denselkgmhtowards the rostral pole region of the
collicular map which encodes eccentricities up bowt 2°, the proportion of fixation in
opposition with saccade-related neurons being aetd/would become greater as stimuli are
presented closer to the fovea, and this would @eraveraging between the few saccade-
related neurons remaining active. This a tentagixplanation consistent with other of our

recent findings, but which will clearly merit to bevestigated further in future studies.
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Evidence for and against neural-field models

Neural-field models attribute distributed spatiatitmg and hence saccade averaging to
horizontal connections between neurons in the motap of the SC, while accounting for
when the eyes move on the same basic principlegppenberg et al., 2001; Wilimzig et al.,
2006; see also Meeter et al., 2010). The localaspid excitatory activity combined with
long-range inhibition would contribute to reshape tvisually-based peaks of neuronal
activity into a single, intermediate peak of adtiyiand this is what would quickly drive the
eyes towards the center of gravity of the visualfiguration (van Opstal & van Gisbergen,
1989). Reversely, long-range inhibition would praenoompetition between the two peaks in
the motor map that result from two visual stimwdirg displayed apart from one another, and
this would in turn delay saccade onset.

This general lateral-interaction principle reli@s a number of electrophysiological
and anatomical findings suggesting that there radead short-range excitatory connections
(e.g. Mcllwain, 1982), as well as long-range intoby connections (Meredith & Ramoa,
1998; Munoz & Istvan, 1998) between neurons indtiterent layers of the SC (see also
Dorris, Olivier & Munoz, 2007). However, a few stes still failed to confirm existence of
monosynaptic remote inhibition (Lee & Hall, 200@&esalso Watanabe, Kobayashi, Inoue &
Isa, 2005). Furthermore, despite the possibilitgitoulate saccade averaging based on such
simple lateral-interaction principles (Arai, Kell& Edelman, 1994; Kopecz & Schoner,
1995; van Opstal & van Gisbergen, 1989), theresaileno behavioural or neural data, which
show that lateral interactions necessarily undénkeglobal effect (e.g. Meeter et al., 2010).
Given that our estimate of the size of spatialgra¢ion fields’ images, i.e. 0.9 mm, was only
slightly less than the previously-reported exteftshort-range excitation in the SC of
monkeys (i.e. 1 mm; Dorris et al., 2007), and dats 1.5 mm; Mclllwain, 1982), it is

tempting to conclude within an evolutionary perspeg; that short-distance excitation does
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underlie saccade averaging in many different sgeélewever, without further evidence this
assumption seems premature. One thing that ourciizddly showed, to the contrary is that
neural-field models may be wrong in assuming ta#trhl interactions determine when the
eyes move. In all three reported studies, saccadady showed very little variations with
inter-stimulus distance, even when this was expaess millimetres of collicular space. Most
importantly, the distractor effect as measured ey difference in saccade latency between
distractor and no-distractor trials, did not revdad expected pattern that is facilitation at
short inter-stimulus distances, and inhibition @td distances. Facilitation and inhibition
emerged below as well as above the estimated exterspatial-integration fields, and
facilitation was overall less than inhibition.

In fact, our latency data were best explained by tatio of distractor to target
eccentricity; as the ratio increased and the edcéwtof the distractor more closely matched
the eccentricity of the target, the latency diffese decreased, from clear inhibition to either
no effect or facilitation. Consistent with Walkeras.’s previous report of a remote distractor
effect, our data suggest that saccade latencyctefleompetition between fixation and
saccade-related activities (see Findlay & Walk889). As distractors get closer to the fovea
and become less eccentric than the saccade tdingetevel of fixation activity gradually
increases and surpasses the level of saccadedreletigity associated with the target, which
in turns delays saccade onset. Thus, althoughnalaitgeractions could well underlie the
computation of saccade metrics, they only haveeratiodest influence on saccade latency, if
any (but see Bompas & Sumner, 2011). When the ey»® may be best explained by the

dynamics of a fixation gating system as origingllgposed by Walker et al. (1997).
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Chapitre 4

Les limitations de l'intégration spatiale entre les
hémichamps visuels et le role des stratégies vislasl

1. Contexte de I'étude et Objectifs

Comme nous l'avons décrit au Chapitre 3, l'effaibgl est basé sur lintégration
spatiale des éléments présentés dans la périgiénie les propriétés des neurones qui codent
pour la saccade au niveau du colliculus supérigaffet global ne survient que lorsque les
éléments présentés dans le champ visuel sont mrapetialement et que la distance les
séparant est inférieure a un seuil. Notre étudst sependant réduite a I'effet global le long
de différents axes et dans un méme hémichampgsaetoleclusions que nous avons tiré en
accord avec les données de la neurophysiologielastorme et I'orientation des champs
d’intégration spatiale, a savoir qu’ils sont allésge long des différents axes et plus étirés
gue larges méritent néanmoins d’étre approfondiesamment, il est nécessaire de préciser
les contraintes qui s’appliquent a I'intégratioratsale des éléments au travers des différents
axes, et en particulier au travers du meéridienicadret du méridien horizontal. Les travaux
réalisés ici venaient donc compléter ceux préseatsschapitres 2 et 3, et se centraient
principalement sur 'effet global.

L’hypothése selon laquelle I'effet global refleterpment des processus d’intégration
spatiale au niveau du colliculus supérieur perneepredire sur la base des propriétés des
neurones et des activités neuronales au sein testeicture qu’un effet global pourrait étre
observé en réponse a une stimulation en miroipateet d’autre du méridien vertical. Ceci
est suggéré par des études neurophysiologiquess &fit montré que les champs récepteurs
des neurones proches de la représentation de f@ddian vertical avaient tendance a
déborder Iégerement sur I'autre hémichamp, sugg@arconséquent que les stimuli proches
de l'axe vertical se projettent sur les deux calli§Goldberg & Wurtz, 1972a). De la méme
facon, les champs de mouvements des neurones aigsesoprofondes sont aussi a cheval sur
les hémichamps droit et gauche (pour une revue Moitlwain, 1991). Un autre argument
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prédisant que l'effet global devrait pouvoir étrbeservé lors s’'une stimulation en miroir
autour du méridien vertical provient de I'hypothdsemulée par Robinson (1972), selon
laguelle I'exécution de saccades verticales ser&erésultat de I'activité conjointe des deux
colliculi. En contrepartie, des études ont monuél ¢ aurait des connexions entre les deux
colliculi, mais celles-ci seraient principalementibitrices a I'exception des connexions
rostro-rostrales qui seraient excitatrices (Munois®&an, 2008). Du fait que I'exécution des
saccades verticales semble reposer sur des consesitre les régions caudales des deux
colliculi, il n’est pas impossible que ces connesigoient en partie excitatrices (voir Olivier
et al., 1998), mais a notre connaissance celaasaepcore été montré. Etant donné que des
connexions excitatrices au sein d’'un méme colliswontribueraient éventuellement a I'effet
du centre de gravité, il se pourrait que I'effailiddl entre les hémichamps droit et gauche soit
moindre qu’entre les hémichamps haut et bas. llaeabter néanmoins que dans un cas
comme dans lautre, l'effet global devrait étrebfai et survenir pour des écartements
relativement faibles entre le distracteur et laleciles champs récepteurs des neurones
proches de la représentation des méridiens vedtdabrizontal étant respectivement orientés
verticalement et horizontalement, la probabilitardeffet global devrait étre moindre que le

long de chacun des axes.

Trés peu d’études ont décrit les propriétés déekeflobal au travers des hémichamps,
et les résultats des quelques études réaliseemntrestjets a discussion. Dans leur article,
Walker et al. (1997) ont rapporté que I'effet glbsarvenait uniquement lorsque la cible et le
distracteur étaient présentés dans le méme hémgclend l'intérieur d’'une zone de 20°
autour de l'axe cible (voir Chapitre 1 Section [3rsque le distracteur était présenté dans
I'hémichamp controlatéral ou a I'extérieur de ceftgon de 20°, il n'avait pas d'incidence sur
'amplitude des saccades. En accord avec leurdtatssues expériences que nous avons
réalisées précédemment et qui sont décrites aut@hap n’étaient pas non plus parvenues a
révéler un effet global lorsque le distracteur tépmesenté dans I’hémichamp opposé a la
cible, le long de l'axe horizontal, soit pour ungknde séparation de 180°. Cela était vrai
méme lorsque la cible et le distracteur apparassa une excentricité de 0.5° de part et
d’autre du point de fixation, et cela en dépit dit fue les zones rostrales des deux colliculi
sont reliées via la commissure par des connexirtitagrices (Munoz & Istvan, 1998). De la
méme facon, He et Kowler (1989), ont présenté déinxuli (une cible et un distracteur) dans
les deux hémichamps opposés autour de I'axe veeidés ne sont pas parvenus a observer

un effet global, tout au moins lorsque la cible apgssait toujours dans le méme hémichamp
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Néanmoins, en manipulant la probabilité d’appamitide la cible dans un des deux
hémichamps, ils ont observé que les saccades &ndaétre biaisées vers le centre de gravité
principalement lorsque la position de la cibletatamplétement imprédictible. Sur cette base,
les auteurs ont proposé que l'effet global ne tspes un effet de bas niveau, mais plutét le
reflet de stratégies visuelles, visant a s’approcieela cible pour mieux la discriminer du

distracteur (voir Chapitre 1 Section 3).

L’effet du centre de gravité lors de la productae saccades verticales et dans le cas
d’'une stimulation en miroir a également été obsgraé Watanabe et al. (2001). Dans une
premiere condition, les participants devaient s&alune saccade le plus rapidement possible
vers I'un des deux stimuli présentés de facon ganék et ils ont observé un effet global
classique. Dans une seconde condition, ils onbdudt un indice visuel sur la position de la
cible avant I'apparition des deux stimuli, et oriservé que les saccades ne montraient
guasiment plus de biais vers le centre de grakii#nt donné que l'indice sur la cible a venir
augmentait la prédictibilité de sa position, calmgere que I'effet global observé dans la
premiére condition était a nouveau le reflet datétfies mises en place lorsque la position de
la cible était incertaine. Ces données, comme <alle He et Kowler (1989), suggerent
gu’effectivement, I'effet global ne serait que fefde stratégies. L’ensemble de ces résultats
contraste néanmoins avec ceux rapportés par Ceé@&Regan (1987). Les auteurs ont pour
leur part, trouvé que l'incertitude concernant &sifion de la cible n’avait qu’une influence
mineure sur l'effet global qui restait conséquenémme lorsque la cible apparaissait
systématiqguement a la méme position dans un blessdis. Etant donné que ces derniers
testaient I'effet global le long de I'axe horizoptés étaient probablement plus a méme de
mettre en évidence un effet bas niveau. Il se p@iudonc que I'absence d’un effet global en
'absence de stratégies visuelles soit spécifigleedirection verticale, et lié au fait que dans

ce cas les processus d’intégration spatiale needégue tres faiblement le regard de sa cible.

Il se pourrait qu'il en soit aussi de méme pouiféedu centre de gravité au travers du
méridien horizontal. Ottes et al. (1985) ont momjtéune stimulation en miroir de part et
d’autre de I'axe horizontal pouvait également daorlrea a un effet du centre de gravité, et
cela pour des angles déparation entre la cible et le distracteur aljlasgqu’a 30-60°. Plus la
séparation était importante, plus les distributianaient tendance a devenir bimodales ; la
plupart des saccades étaient dirigées vers l'unkaatre des deux positions, mais quelques
réponses d’effet global résiduelles étaient tolgambrservables. Les auteurs ont sur cette base

conclut que l'effet global qu’ils avaient observditle résultat de processus sensori-moteurs
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de bas niveauCependant, comme l'ont nokde et Kowler (1989), I'effet pouvait aussi bien
refléter des stratégies visuelles étant donné guable apparaissait de facon équiprobable
dans les hémichamps haut et bas au sein d’un tdesais. Il reste donc incertain a ce jour, Si
un effet global au travers du méridien horizon®litpétre observé en I'absence de stratégies

visuelles.

Les trois études que nous avons réalisées visd@mt a tester (1) si un effet global
pouvait étre observé en stimulant deux positionmenir de part et d’autre de I'axe vertical,
dans un paradigme cible-distracteur, (2) si cedtgfbuvait étre généré purement sur la base
de processus d’intégration spatiale, tels ceuxitdéamun chapitre 2 ou bien s'’il ne survenait que
du fait de stratégies visuelles comme proposé a&HKowler (1989), et (3) examiner dans
guelle mesure les mémes conclusions pouvaienttiédes pour des stimulations en miroir

autour de I'axe horizontal.

2. Approche expérimentale et résultats principaux

Nous avons réalisé ici trois expériences. Dangd&sx premiéres expériences, nous
avons testé l'effet global au travers du méridiemtigal, et ce en I'absence de possibles
stratégies visuelles. Dans la troisieme expérience,s avons étendu notre approche au
méridien horizontal et nous avons aussi manipufddictibilité de 'hémichamp dans lequel
la cible était présentée, et cela pour les condtieerticale et horizontale. Globalement, le
paradigme utilisé était le méme que dans les expées précédentes, a I'exception que la
cible et le distracteur dans la condition expéritalen étaient présentés a des positions en
miroir dans deux hémichamps différents, apparaissiamc cette fois-ci sur deux axes
différents et & la méme excentricité par rapporp@int de fixation.

Dans lI'expérience 1, la cible et le distracteuredtprésentés simultanément de part et
d’autre de I'axe vertical, la cible apparaissanjdars soit a droite, soit a gauche au sein d’'un
bloc d’essais. On variait I'excentricité de la eilfD.5° a 4°) par rapport au point de fixation
ainsi que l'angle de la cible par rapport au mérndvertical (10 a 90°) permettant ainsi
d’avoir une gamme d’angles de séparation entre @bMdistracteur allant de 20° a 180° dans
les conditions expérimentales. Les résultats olstemans chacune des conditions
expérimentales étaient comparés a ceux obtenusutensondition contréle correspondante

ou la cible apparaissait seule a la méme excetétrati dans la méme direction que dans la
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condition expérimentale. Nous avons observé undatién de la position horizontale
d’atterrissage de la saccade initiale en favediage central dans la condition expérimentale,
suggérant ainsi un effet global, mais uniquemenir pes séparations angulaires de 60° ou
moins. Toutefois, I'effet global était relativemefiasible comparé a celui observé pour les
saccades horizontales (voir Chapitre 3) et les aglc purement verticales étaient peu
nombreuses. Une explication possible a ce peuamdas purement dirigées sur le méridien
vertical serait que tout simplement, les partictpame seraient pas capables d’effectuer ce
type de saccades. Une explication alternative aet lg prédictibilité de I'hémichamp de
présentation de la cible biaise les saccades méamemgnt verticales vers le coté de
présentation de la cible, empéchant donc ces sasahétre réalisées et ainsi un effet global
d'étre observé.

Ainsi, dans la seconde expérience nous avons fésans un premier bloc séparé
(bloc contréle) une cible seule sur I'axe vertieak une excentricité variable par rapport au
point de fixation (1° a 4°), cela afin de vérifiex précision des saccades verticales en
I'absence de possible biais stratégique vers laedonl vers la gauche. Puis, dans une seconde
série de blocs, cette condition dans laquelle bée apparaissait seule sur I'axe vertical était
mixée avec une condition expérimentale (la mémedanes I'expérience 1). Dans la condition
expérimentale, la cible apparaissait toujours danméme hémichamp, a un angle variable
par rapport au méridien vertical (10, 22.5 et 3&°une excentricité variable par rapport au
point de fixation (1 a 4°), et simultanément avecdistracteur a la position en miroir dans
’hémichamp opposé. Les résultats observés poudnide contrdle seul ont révélé que les
participants étaient tout a fait capables d’effectdes saccades purement verticales. Par
contre, pour les essais contrbles des blocs expataux ou de nombreuses saccades
purement verticales étaient aussi observées, ldiqosl'atterrissage de I'ceil tendait a étre
légerement déviée vers le coté ou la cible ét@éisqmtée dans les essais expérimentaux. Il est
a noter que les résultats observés dans la comditipérimentale étaient sensiblement les
mémes que ceux obtenus dans I'expérience 1. Aimgirésentation fréquente d’'une cible
dans un méme hémichamp, tend a biaiser les saceadeset hémichamp, méme lorsque la
cible apparait sur I'axe vertical. Cependant, laiatéon est lIégére, suggérant donc qu'elle
contribue, mais ne peut a elle seule expliquer dasgabsence de saccades atterrissant
exactement entre la cible et le distracteur damgdsais expérimentaux.

Dans la troisieme étude, nous avons alors étudié siffet global plus franc pouvait
étre généré sur la base de stratégies visuelldsoréles a partir de lincertitude de

I’lhémichamp de la cible, et cela pour des stimtdispntés en miroir autour de I'axe vertical et
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horizontal. Pour cela, nous avons repris les cmndit expérimentales et contrbles de
'expérience 1, utilisant néanmoins une gamme mdarge d'angles (15 et 25°) et
d’excentricités (2-4°), et nous avons manipulé Hédptibilité de I'hémichamp de la cible.
Celle-ci était soit maximale (la cible était toujsudans le méme hémichamp), soit minimale
(la cible apparaissait dans 50% des essais a debite0% des essais a gauche). Sous
I'hypothése ou des stratégies visuelles peuverdi ay@nérer un effet global (He & Kowler,
1989), nous nous attendions a observer une dévidiés points d'atterrissage des saccades
plus marquée vers le méridien vertical/horizontins la condition ou la prédictibilité de
’hémichamp de la cible était minimale. Les rédsltabtenus ont montré que la présentation
simultanée de deux stimuli visuels de part et dé&aatu méridien vertical ou du méridien
horizontal entrainait un effet global, mais surtlmusque la prédictibilité de I'hémichamp de
la cible était minimale. Lorsque la prédictibilide 'hémichamp de la cible était maximale,
seules de minimes et peu fréquentes déviations Reexe médian étaient observées, et
presque uniguement dans la condition verticale.

Ainsi, an accord avec He et Kowler (1989), et esadéord avec les données de Ottes
et al. (1985), un effet global peut étre genéraqgipalement par des stratégies visuelles, aussi
bien autour de I'axe vertical, qu’autour de I'ax@ikontal. Elles seraient mises en jeu lorsque
les mécanismes d’intégration spatiale seraient tivelment inefficaces. Tres
vraisemblablement, les limitations de ces mécarssdeepart et d’autre du meéridien vertical
et encore plus du méridien horizontal, refleterfolane oblongue des champs récepteurs des
neurones du colliculus supérieur et le fait qusitsent orientés le long des méridiens. Le fait
gue la stimulation en miroir autour du méridien ibontal est dans I'ensemble moins
susceptible d’induire un effet global qu'autour deéridien vertical, méme dans des
conditions minimales de prédictibilité, pourraiteetue a de légeres différences de taille des
champs récepteurs, mais ne semble pas refléteiffdeedces fondamentales au niveau des

mécanismes mis en jeu au sein et entre les callicul

3. Conclusion

Nos résultats vont dans le sens d’un effet gloigahldes facteurs de bas niveau, car
nous avons observé une déviation vers le centggalété de la configuration lorsque celle-ci
était distribuée de part et d’autre du méridientivel et dans une moindre mesure, du
meéridien horizontal. Ainsi, un effet global bilaaérest possible, et la séparation angulaire

entre la cible et le distracteur au-dela de laguedit effet est annulé (60°) est supérieure aux
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20° précédemment supposeés par Walker et al. (12@7jait que I'effet soit réduit et bien
plus faible que le long des axes (pour comparawanChapitre 3) peut s’expliquer a partir
des propriétés des neurones du colliculus supémmtamment leur forme oblongue et leur
orientation le long des meridiens. Toutefois, ijpagit de facon nette que les processus liés a
des stratégies visuelles jouent un rdle importaahsdla production des mouvements
saccadiques, et peuvent générer presque a euxuseaftet global. Ainsi, I'effet aurait deux
faces, I'une de bas niveau, l'autre de plus hawtai, et la derniére serait mise en ceuvre

lorsque la premiere ferait en quelque sorte défaut.
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ABSTRACT

The global effect or tendency to move our eyesato® the center of gravity of the
peripheral configuration formed by nearby stimalaivery robust phenomenon. Also referred
to as saccade averaging, this reflects low-levatigkintegration mechanisms at the level of
the Superior Colliculus (SC). In order to furthepkre its neural bases and the possible role
of visual strategies, the present studies testegtbsence and properties of the global effect
across the vertical and the horizontal meridian ihavhen distractor and target stimuli were
displayed at mirror symmetric locations around egitbf the meridians. We first showed that
the global effect crossed both the horizontal d®dvertical meridians, even when the target
hemifield was held constant within a block of tsiaHowever, the effect was rather small, and
smaller than when the target was equally likelgppear in either hemifield within a block. It
was also smaller than the effect which is typicalported for stimuli displayed along the
horizontal meridian. This observation was completainsistent with the predictions that can
be derived from the properties of neurons in the 8@ hence comforted the saccade-
averaging account of the phenomenon. Still, theceétbbserved in maximal target-uncertainty
conditions was evidence for another form of glodf&ct which intentionally drives the eyes
to the center of gravity of the visual display, gheeviving He and Kowler's (1989) early

assumption that visual strategies may also be nsdple for the global effect.



Humans as well as monkeys are quite good at dagthieir eyes rapidly and precisely
to a single target object presented in the pergdhasual field. However, both show much
poorer performance when the target is displayeth yast one additional, though spatially-
proximal stimulus. Quite invariably, the eyes qulycknove to an intermediate location
between the stimuli (Coren & Hoenig, 1972) or cendé gravity of the global visual
configuration (Findlay, 1982), and in the rare amstes where the eyes do attain the target in
just one single shot, this is at great cost in geohtiming (e.g. Coeffe & O'Regan, 1987).
This rather universal property of saccadic eye muwds, known as global effect, is
classically accounted for in terms of low-level glaintegration mechanisms at the level of
the Superior Colliculus (SC), an integrative andtitayered midbrain structure involved in
orienting responses (Arai & Keller, 2004; Findlayalker, 1999; Kopecz & Schoner, 1995;
Meeter, Van der Stigchel & Theeuwes, 2010; van @@&tvan Gisbergen, 1989; Wilimzig,
Schneider & Schoner, 2006; see also TrappenbergjsDdunoz & Klein, 2001). In that
respect, it is also referred to as saccade aveyaglare we investigated the global effect
across vertical and horizontal meridians in orderetevaluate the respective contributions of
saccade averaging and higher-level visual stratdgi¢his phenomenon.

The classical, saccade-averaging account of thieagleffect which was originally
proposed by Findlay (1982) stems from the rather pesolution of the SC and the related
fact that spatial coding in the SC is distributagtropopulations of neurons (see also Lee,
Rohrer & Sparks, 1988). Neurons in the retinotdjyearganized sensory map of the
superficial layers of the SC have large and overlap receptive fields (Goldberg & Wurtz,
1972; Mcllwain, 1975), while neurons in the topqdre motor map of the deeper layers
encode for saccades with a large range of ampbtwe directions (Sparks, Holland &
Guthrie, 1976). In addition, neurons within thefeliént layers of the SC are interconnected

(Behan & Kime, 1996), and as suggested by seveéealrephysiological and anatomical



studies, some tend to spread their excitatory iagtie neighboring sites in the map, while
others inhibit more distant neurons (Mcllwain, 1982eredith & Ramoa, 1998; see also
Mize, Jeon, Hamada & Spencer, 1991; but see Leeall, H006; Watanabe, Kobayashi,
Inoue & Isa., 2005). Thus, when two visual stimappear at proximal locations in the visual
field, they activate directly and/or indirectly twlarge and overlapping populations of
neurons. This favors the build up of neuronal atgtiat an intermediate location in the map,
and in turn triggers the execution of a saccada torresponding, intermediate location in
space (Edelman & Keller, 1998; van Opstal & vanb@8igen, 1989).

In a number of papers, this predominant saccadexgwvey account was challenged by
an alternative view, which attributed the globdeef instead to high-level motor plans and
visual strategies (e.g. He & Kowler, 1989; see &bkou, Sommer & Schiller, 1999; Coren &
Hoenig, 1972; McConkie, Kerr, Reddix & Zola, 1988kcording to this, saccades would be
programmed based on observers’ expectations ofikbky target location(s), and accurate
saccades as well as center-of-gravity tendenciesldvbe intended movements aimed at
optimizing motor programming and/or visual informat intake. This assumption however
received relatively little attention and was regectbased on a number of findings which
contradict the notion that visual strategies ohHiyel visual and cognitive processes may be
responsible for the global effect (for reviews Bewedlay & Walker, 1999; Vitu, 2008). Neural
data clearly established that the effect reliesleast partly on low-level, visuo-motor
mechanisms. They showed that electrical stimulatioh two regions of the
intermediate/deeper layers of the SC, and hencaltsineous stimulation of two populations
of neurons coding for different saccade vectoggars, exactly as double visual stimulation,
the execution of a saccade of averaged amplitudedaection (Robinson, 1972; see also
Robinson & Fuchs, 1969). On the other hand, behalvdata suggested that the global effect

which moves the eyes in fact closest to the masdtnbt the least visible stimulus of a pair



(i.,e. the most luminous or the largest; Deubel, &I Hauske, 1984; Findlay, 1982),
corresponds to default, reflex-like responses witah be suppressed only after rather long
saccade latencies (e.g. Coéffé & O’Regan, 198 &DWan Gisbergen & Eggermont, 1985).

The additional finding that presentation of thecsale-target stimulus at a predictable,
constant location within a block of trials only gilily reduced the global effect further
confirmed the primacy of low-level sensory-motoramanisms and definitely ruled out a
higher-level interpretation (Coéffé and O’Regan87) Still, contradictory evidence reported
by He and Kowler (1989), that a global effect bedwéwo simultaneously displayed stimuli
(a target and a distractor) can be observed onlgnwthe uncertainty of target location is
maximal, but not when it is minimal (see also Watas 2001) remained unexplained, and
the authors’ interpretation of Ottes et al.’s (1p@tobal effect purely in terms of visual
strategies almost completely neglected (see Fin&la/alker, 1999; Vitu, 2008). Careful
examination of both the stimulus configurations dusa the different studies and the
predictions of the saccade-averaging account stgy¢svever that differences in saccade
direction may have largely contributed to the dpancy between the findings, and hence
that visual strategies may intervene most favoyrablsome display conditions. In Coéffé
and O’Regan’s (1987) study, target and distradiorsi were presented along the horizontal
meridian, and in the studies of He and Kowler ()9&83d Ottes et al. (1985), stimuli were
presented at mirror symmetric locations on eacle sifl the vertical and the horizontal
meridian respectively. And as a matter of fact,tigbacoding in the SC does predict
differences in terms of saccade averaging betwessetdifferent stimulus configurations.

The representation of visual space at the levéhefSC is divided in two, with each
half projecting on the contralateral SC. Importantlowever, the receptive fields of neurons
encoding for locations near the vertical and thezioatal meridians, which have some kind

of elliptical, potatoes shape, tend to be vertycahd horizontally elongated respectively



(Mclllwain, 1975). Furthermore, some of the neutarseptive fields near the representation
of the vertical meridian tend to slightly cross thertical midline (Goldberg & Wurtz, 1972),
thus suggesting that stimuli on and near the \artigeridian project in both colliculi. The
same is true at the level of the motor map wheneespeurons have movement fields crossing
the vertical meridian (for a review see Mcllwairf9l), a finding which goes well with
Robinson’s (1972) early proposal that the compaomtadf vertical saccades may require the
cooperate activity of both colliculi. Given all $e constraints, saccade averaging very likely
operates across both the horizontal and the vertieadians, but it is probably much tinier
and restricted to a smaller region than along trezbntal meridian. This may be the reason
why He and Kowler (1989), unlike Coéffé and O’'Red&887), failed to observe a global
effect in conditions where the target appearedmedictable location. Note however, that the
lack of perfectly comparable distractor and nordidor, control conditions in He and
Kowler's study may have prevented the authors tptwa modest saccade-averaging
tendencies across the vertical meridian.

On the other hand, there are short-range excitatorynections within each SC
(Mclllwain, 1982), but there might not be excitatmonnections between the caudal regions
of contralateral SC. Fibers which go through thengossure have been reported to be mainly
inhibitory, except for those shorter, rostro-rolstrannections (e.g.Munoz & Istvan, 1998).
The only suggestive evidence for excitation betweeantralateral caudal SC regions comes
from data showing that inter-collicular connectigriay a role in the execution of vertical
saccades (Wallace, Rosenquist & Sprague, 198%lseeOlivier, Porter & May, 1998). As
excitatory interactions very likely contribute t@csade averaging (van Opstal & van
Gisbergen, 1989; but see Lee et al., 1988; Meetar,e2010), saccade averaging may thus be
less likely between left and right hemifields thlbetween upper and lower visual fields,

exactly as suggested by the findings of He and Ko\W1989) in comparison with Ottes et



al.’s (1985) findings. At the same time, as sugepestly He and Kowler (1989), the possibility
remains that the global effect reported by Ottesalet(1985) was simply due to their
experimental design. As the target appeared randamupper and lower hemifields in a
block of trials, the authors may have simply meaduhe effect of visual strategies, but not
saccade averaging per se.

The following three experiments were designedegt these alternative assumptions.
They provided a strong test of pure saccade avegagcross visual hemifields and re-
examined the possible role of visual strategieshase particular instances. The first two
experiments were aimed at more clearly establishingther, as predicted by the properties
of collicular neurons, saccade averaging can bergbd across the vertical midline, thus in
the absence of possible visual strategies; it eohdily determined the maximum-threshold
separation angle between contralateral stimulistimcade averaging to occur. Experiment 3
extended the approach to stimuli displayed actosfivrizontal meridian and for maximal vs.
minimal predictability of the target hemifield. ail three experiments, a classical distractor
paradigm was used in which the saccade target lstsmvas displayed simultaneously with or
without a distractor. Distractor and target stimulere displayed at mirror symmetric
locations around the vertical (Experiments 1-3) #ral horizontal meridian (Experiment 3),

while their eccentricity and the separation angieveen them were manipulated.

GENERAL METHODS

Observers
The experiments were run at the University of Brme. Twelve individuals took part
in Experiment 1, ten of them participated in Expemnt 2, and a different group of eight

individuals participated in Experiment 3. All parpants reported having normal vision and



were unaware of the purpose of the experiment. &kgeriments were performed in
accordance with the ethical standards laid downthan 1964 Declaration of Helsinki and

individuals gave their informed consent prior teithparticipation in the study.

Stimulus Material

In all three experiments, simple geometric shapee used as target and distractor
stimuli; the target was a triangla)(always oriented upwards, and the distractor wescée
(0). The triangle at its basis subtended aboutd&fiees of visual angle and the circle had a
diameter of .20°, at a distance of 850 mm fromghdicipants’ eyes. In half the trials, one
lighted pixel was displayed at the center of th@ngle and in the other half the triangle was

left empty. Stimuli, displayed in white on a blds&ckground, had a luminance of 9 c8/m

Procedure

The room was dark except for a dim indirect lightirce. The participant was seated
in an adjustable chair in front of a computer sare® dental print was made in order to
minimize his or her head movements. Each blockriafst started after setting up the eye
tracker and running a calibration phase. Calibratieas made using 15 points presented
successively on the entire screen: five pointsath diagonal axes and five points around the
central horizontal axis of the screen. Participavese asked to press a button when they were
fixating very precisely at the dot location. If tlwerrelation between the actual and the
estimated eye location was satisfactory (more tBa the block of trials began. Otherwise
another calibration phase was initiated.

Each trial started with the presentation of a swralss at the center of the screen The
participant was asked to fixate precisely at thetereof the cross and when the computer

detected a fixation in a vertically-elongated ragidar region (0.3° x 0.4°) centered on the



cross, the cross was removed and the stimuli glget and the distractor in the experimental
condition, and only the target in the control coiot) were displayed (gap of 0 ms).
Participants were asked to move their eyes as lyuakd as accurately as possible to the
target, while ignoring the distractor. Then, theyfprmed a discrimination task on the target;
by pressing the right or the left hand button resipely, they indicated whether or not there
was a pixel in the triangle. To encourage participado move their eyes precisely to the
target, button press could only be made after tegas had crossed an invisible boundary
positioned one degree in front of the target, astleon those trials where the target was
displayed at an eccentricity greater than 1°. kahg button press, the stimuli were removed
and two symbols (a number and a letter, ‘C’ or ‘Wgre displayed for one second in the
lower part of the screen; these indicated respelgtithe trial number and whether the
participant’s response was correct or false. Thitel phase served breaking the rhythm
associated with the saccade target task, and lthsoeuraged anticipatory saccades. After a
delay of 1 second, a new trial began. Eye-movermatat were stored from the beginning of a
trial (display of the initial fixation cross) untdutton press. Each experiment lasted for about
three to four hours; participants ran the experisian their own pace, most of them taking a

break half way.

Apparatus

Eye movements were recorded using a Dual-Purkmgee Eye-Tracker (Fourward
Technologies, Inc.), which samples the right eysitmn every millisecond and with an
accuracy of 10 min of arc. The eye tracker was eotad with two computers; the first one
recorded the eye-movements and analyzed them omimee the second one controlled the
visual presentation of the stimuli. Eye movementsrevconstantly sent from the first

computer to the second, so that the visual disptayd be changed contingent on the position



of the eye. The eye movements were analysed oatidethen reprocessed offline, using the
software developed at the Catholic University otiven (Belgium) by Van Rensbergen and
de Troy (1993). Stimuli were displayed on a 17-i@RT monitor with 60-Hz refresh rate.

Vision was bhinocular.

Data analysis

The characteristics of the first saccade initiaaéidr stimulus onset were analyzed in
the different conditions. Trials were selected doalysis based on the following criteria: (1)
the stimuli (target or target and distractor) weigplayed during a fixation and not during a
saccade, (2) there was no artefact or signal itaeigy in the trial, (3) there was no blink
before or after the initial saccade, (4) a sacca@s indeed launched after stimulus
presentation, (5) the average position of the imxatbefore saccade onset (as measured
offline) was within less than +/-.5° in the horizahdirection and +/-1° in the vertical
direction from the center of the fixation crossdd6) the latency of the initial saccade was
more than 80 ms in order to remove anticipatoryraggements.

To test whether the distractor, in the hemifielgh@gite to the target deviated the eyes
from their goal, we analysed the eye’s initial lengdposition in the direction perpendicular to
the meridian around which the stimuli were dispthythat is the horizontal landing position
in vertical displays and the vertical landing piosit in horizontal displays, using two
complementary indexes. The first indexJamding position errorcalculated the difference on
each trial between the horizontal (vertical) lamdposition of the initial saccade and the
horizontal (vertical) coordinate of the target. T$erond, standardized index estimated the
proportion of center-of-gravity responses. Thiserefd to asGlobal Effect Percentager
GEP (Findlay, Brogan & Wenban-Smith, 1993) was caltedausing the following formula:

GEP =100 * ((x —Lcd) / (Let — Lea))s (1)

10



where Ly was the mean horizontal (vertical) landing positim a given experimental,
distractor condition, and.; and L.q corresponded respectively to the mean horizontal
(vertical) landing position in two control conditie with no distractor, one in which the target
was presented at the same location as the targéteirexperimental condition (or target-
control condition) and another one in which theyeéarappeared at the same location as the
distractor (or distractor-control condition). A GERlue of 50% indicated that the landing
position on distractor trials was exactly midwayveen the landing positions on distractor-
and target-control trials respectively. A GEP vatied% indicated that the eyes landed on
average at the same location as with a single ttatgee distractor location, and a GEP value
of 100% indicated that the eyes landed on averageeasame location as with a single target
at the target location.

For control, the landing position error in the diren of the target (vertical in vertical
displays and horizontal in horizontal displays) a0 analyzed, as well as the corresponding
saccade latengyor the delay between the onset of the stimuli thwedstart of the saccade. In
all analyses, means and proportions were calculegedsach participant. An analysis of
variance was run on the mean for each participargaich condition. Post-hoc tests were

Newmann-Keuls.

EXPERIMENT 1

As a first test of the global effect across thetigat meridian, we measured the
accuracy of saccades to a target presented irefiherIthe right visual hemifield, and with or
without a distractor at a mirror symmetric locationthe contralateral hemifield. The target
always appeared in the same hemifield in a givenkobf trials and was presented at variable

eccentricities from a previously-displayed fixatistimulus and variable angles from the

11



vertical meridian. On experimental trials where theget appeared simultaneously with a
distractor, the separation angle between distraamar target was thus twice as large as the

target presentation angle (see Figure 1).

Eccentricity

Experimental Trials Conrtrol Trials
Experiment 1
Distractor Target Target
i Target Angle : Target Angle
110--‘ /22.5°/30° 1100/ 22.5° et(r'/A
3 45° / oQ° i ! 459 / 9Q°

Eccentricity

0.5°/1°/2°/4°
0.5%/1°/2°/4°

Experiment 2
Distractor Target  Target

Q | Target Angle

110°/22.5°/ 30°

Eccentricity
1°/20/4° Eccentricity
1°/20/4°
Experiment 3
Distractor Target Target
‘ Target :
Direction:
[ £ - Mixed vs.
Eccentricity Blocked
201 4° /
Eccentricity
: : /40 )
/@ Dastractor | Vertical
Eccentricity
20/ 4°
15°/ 25
Horizontal
Eccentricity
Target 20/ 40 Target

Figure 1. Ranges of tested target eccentricities and tanggies (as measured from the vertical or the hotéo
meridian) in both the experimental (left panels) &me control conditions (right panels) of Expenmeel-3 (top
to bottom panels). In Experiments 1-2, stimuli wareanged around the vertical meridian, and in Erpent 3,

they were arranged around the vertical or the bate meridian.

Methods
Four variables were manipulated, including cownditwith two levels (control/no-

distractor vs. experimental/distractor), target Hietd with two levels (left vs. right), target

12



eccentricity with four levels (.5, 1, 2 and 4°) amadget angle (as measured from the vertical
meridian) with five levels for target eccentricttief 2 and 4° (10, 22.5, 30, 45 and 90°), three
levels for target eccentricities of 1° (30, 45 &@d), and two levels for target eccentricities of
0.5° (45 and 90°). All participants ran all conadits. There were 20 repetitions per
combination of each factor level, which resultecitotal of 1200 trials. These were divided
into 10 blocks of 120 trials, 5 with a target te thght and 5 with a target to the left. All

combinations of target eccentricities, angles amaditions (experimental vs. control) were

equally represented in each block, and were predenta random order. Half the participants

started with right-target blocks, while the othalflstarted with left-target blocks.

Results

Data were excluded if they did not meet the aboteria (see General Methods).
These corresponded to 23% of the total numberiaftacross participants. Given that all
target presentation angles could not be testedl idisiractor-eccentricity conditions, data
were first analyzed separately for the differeméa eccentricities, using a within-subject
design with (1) condition (experimental vs. conrgR) target side (left vs. right) and (3)
target angle (with 2, 3 and 5 levels for targeteetacities of 0.5, 1 and 2° and 4°
respectively) as independent variables. A secondfsmalyses was conducted mixing 2- and
4-degree eccentricities, and using a within-subgesign with four independent variables, the
three above and target eccentricity as the fouatrable.

Saccade metricsFirst, we examined the effect of the distractotlmndistributions of
the eyes’ horizontal landing positioms the different conditions. For this, we compatbkd
distributions obtained for each combination of mistor eccentricity and target angle on
experimental trials, with the distributions in tworresponding control conditions, one where

the single target stimulus appeared at the sameiguoss the target in the experimental
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condition (referred to as target-control conditica)d one where the target was presented at
the same position as the distractor (or distractmtrol condition). A sample of these
distributions in right-target trials is presentadHigure 2.

On target-control trials (blue), thus when a singleget was presented in the right
hemifield, the distributions were most often aligngith the horizontal target location; this
was true for 1-, 2- and 4-degree target eccengtciand for all target angles. Saccades
directed to single targets in the left hemifields (mdicated by grey, distractor-control
distributions) tended to be slightly less accurategwing a small bias toward the vertical
meridian at least for small presentation anglesstMmportantly, in both left and right-target
cases, the distributions corresponding to experiai¢nals (red) largely overlapped with the
corresponding target-control distributions, exdepa few conditions where the experimental
distribution was slightly shifted towards the veali meridian. These modest global-effect
tendencies occurred at small target angles (<=&@d)tended to be greater at 4- compared to
2-degree eccentricities. Still, the global effeos@erved in these conditions remained relatively

small, and clearly failed to yield pure verticatsades along the vertical meridian.
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Figure 2. Distributions of horizontal landing positions irperimental (red) and target- (blue) and distractor
control trials (grey), in Experiment 1 for targetentricities of 1, 2 and 4° (columns) and the fiNféerent target
angles (rows). Only right-target trials of the esipeental condition are shown. On each graph, gray lslue
vertical lines indicate the horizontal deviatiom xecoordinate) of distractor and target stimugpectively, from

the vertical meridian. The vertical dotted linenesents the vertical meridian.
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In Figure 3, themean horizontal landing position erraf the initial saccades was
plotted as a function of target angle for experitakus. target-control trials, and separately
for the different eccentricities, but across leftd right-target sides. This first confirmed the
relative accuracy of saccades in the control camditpositions errors directed mainly
towards the vertical meridian, increased on avefag®a 0° to a maximum of 0.5° as the
target was presented further towards the periplary further away from the vertical
meridian. Importantly, and in line with the abovieservations, the error was only slightly
greater in the experimental condition, but diffessdgtematically from the control for target

angles of 30° or less, irrespective of target etomty.
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Figure 3. Mean horizontal landing position error in thegetrcontrol (blue) and the experimental conditimad}
of Experiment 1 as a function of target angle, stpdy for the different stimulus eccentricitiesdaacross left-
and right-target cases. A value of zero indicatedimal accuracy; negative values indicated devistiowards

the vertical meridian and positive values, deviaiaway from both the vertical meridian and thgdar
Separate analyses of variances revealed a sigrtifeféect of condition for all target

eccentricities, except the smaller, 0.5-degreerdgdcay (F(1,11) = 3.92, p< .07, K1,11) =
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28.59, p< .0005, F1,11) = 23.61, < .0005 and @,11) = 16.29, < .001, respectively for
0.5-, 1-, 2-, and 4-degree eccentricities), andgaificant effect of target angle for the two
largest eccentricities (E,11) = .99, 2,22) = 1.29, 4,44) = 8.66, p< .0005 and @&,44) =
8.65, p< .0005). The interaction between condition andl@mwas also significant for all
eccentricities except the smaller on€l(E1) = .30, 2,22) = 7.77, 1< .005, K4,44) =8.71, p
<.0005, F4,44) = 11.90, ix .0005). As revealed in planned comparisons,daimse from the
difference between the experimental and the corgooidition being significant only for
angles of 30° and less in 2- and 4-degree eccantcases (F's >= 11.88; other F's <= 1.60),
and angles of 30 and 45° in the 1-degree eccewntiiEis >= 10.56; other F = 3.05); note
however that the difference in the latter, 45° angimained rather small (~ .05°). Target side
also had a significant effect in all, but the smstlleccentricity (@,11) = 3.01,_F,11) =
7.37, p< .025, K1,11) = 12.12, p< .005 and HA,11) = 17.71, < .001); this indicated an
overall tendency for the eyes to land slightly elofy less than 0.3°) to the vertical meridian
in left- compared to right-target cases. Targee sideracted with angle in 0.5-, 2- and 4-
degree eccentricities (F11) = 7.50, < .05, K4,44) = 2.79, i< .05, K4,44) = 2.95, x .05)
and with condition in the 1-degree eccentricity1(E1l) = 4.90,_p< .05), but this did not
reveal any consistent pattern and the differencere wverall rather small (see Table 1).
Another analysis conducted across target eccemscof 2° and 4° yielded in addition, a
significant effect of target eccentricity (11) = 47.98, p< .0005), as well as significant
interactions between target eccentricity and tasgéé (K1,11) = 9.28, p< .01), target
eccentricity and angle (#,44) = 4.75, p< .005) and target eccentricity, angle and cooditi

(F(4,44) = 3.65, < .01).
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Eccentricity 0.5° Eccentricity 1°

Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
10°
22.5°
30° -0,03 0,03 -0,23 -0,05
45° -0,06 0,01 -0,13 -0,01 -0,09 -0,01 -0,17 -0,03
90° -0,03 -0,02 -0,06 -0,04 -0,11 -0,06 -0,15 -0,07
Eccentricity 2° Eccentricity 4°
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
10° -0,09 0,07 -0,25 -0,06 -0,26 0,13 -0,51 -0,15
22.5° -0,14 0,02 -0,34 -0,12 -0,30 0,02 -0,62 -0,30
30° -0,17 0,00 -0,30 -0,15 -0,31 -0,07 -0,55 -0,23
45° -0,21 -0,04 -0,26 -0,06 -0,49 -0,24 -0,51 -0,22
90° -0,22 -0,16 -0,26 -0,18 -0,56 -0,42 -0,51 -0,37

Table 1 Mean horizontal landing position error in thegetrcontrol and the experimental condition of
Experiment 1 as a function of target angle, taegeentricity and target side. A value of zero iatkd maximal
accuracy; negative values indicated deviations tdsvdhe vertical meridian and positive values, dgons
away from both the vertical meridian and the target

To more appropriately estimate the deviation of hloeizontal landing position that
resulted from a contralateral distractor and to jgara it across the different target angles and
eccentricities, we calculated tidobal Effect Percentagésee General Methods). As shown
in Figure 4 where GEP values were representedf@sciion of target angle and eccentricity,
the deviation was minimal for target angles abod®® Brespective of target eccentricity, GEP
values were greater than 90%, meaning that the leyeled relatively close to where they
landed in the absence of a distractor. For tamgglea between 30 and 10°, GEP values were
lower, getting down to about 80% at the smallesti@@ree angle, thus suggesting that the
eyes landed about halfway between the vertical dig@riand where they landed in single-
target cases. The effect of target angle was sogmif for all stimulus eccentricities, except
the 0.5-degree eccentricity((F11) = .815, R2,22) = 12.81, < .001; K4,44) = 40.57, X
.0001; K4,44) = 49.46, p< .0001 for 0.5-, 1-, 2- and 4-degree eccentéasitiespectively).
Target side had no significant effect, except & 1-degree eccentricity (F11) = 5.45,

.05; other F's <= .64), and it did not interactiwitirget angle (all F’'s <= 1.87). Importantly,
when an analysis of variance was conducted aches2-tand 4-degree eccentricities, only the

effect of target angle remained significan{4B4) = 71.87, p< .0005; other F's <= 1.22),
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thus suggesting that the amount of averaging wagbofit the same extent irrespective of

stimulus eccentricity.
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Figure 4. Global Effect Percentage (GEP) as a functionetaamggle for the different stimulus eccentricities
Experiment 1. GEP values of 100% indicated thaetfes landed at the same location as when no distraas
displayed (target-control trials), thus quite n#e target location; GEP values of 50% indicatet the eyes
landed exactly midway between where they landetisinactor- and target-control trials.

Finally, to control that the effect of the distraictwas specific to the horizontal
direction, we calculatethe mean vertical landing position errof the initial saccades in the
different stimulus configurations. As can be seeable 2, the vertical error was relatively
small, being less than 0.5° on average. In mosts;ahis reflected an undershoot of target
location, except for 90-degree target angles (otizbotal cases) where the eyes were
relatively well aligned with the horizontal midliree slightly above it, depending on the target
presentation side; saccade accuracy was in fagitisligreater for left compared to right
target. Both the effects of target angle and tasyd# were significant in all eccentricities,

except the smallest, 0.5° eccentricity (anglét,Fl) = 2.01, R,22) = 11.21, p< .0005,
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F(4,44) = 20.32, p< .0005 and @,44) = 20.37, p< .0005; side; @,11) = 1.92, A,11) =
7.76, p< .01, F1,11) = 6.74, p< .025 and A,11) = 59.11, p< .0005; for 0.5-, 1-, 2- and 4-
degree eccentricities respectively), and the iotema between angle and target side was
significant in 2- and 4-degree eccentricitie§4(B4) = 7.94, < .0005 and @&,44) = 8.44, [x
.0005; other F's <= 2.96). The error also tendedntwease as the target became more
eccentric, as revealed by another analysis of negiaconducted across 2- and 4-degree
eccentricities (eccentricity:([,11) = 9.23, < .01; eccentricity x angle:(#44) = 12.05,
.0005). Most importantly, the error was of abou¢ tame extent in the presence or the
absence of a distractor; condition had no signifiegfect (all F's <= 4.28), and it interacted
only with target angle in the 2-degree eccentricapdition (K4,44) = 3.24, i< .05; other F's

<= 1.52). However, note that for target angles thas 90°, saccade accuracy was at best only

slightly greater in the experimental condition.

Eccentricity 0.5° Eccentricity 1°
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
10°
22.5°
30° 0,02 -0,06 -0,06 -0,06
45° 0,03 -0,05 0,01 -0,03 0,02 -0,08 -0,02 -0,08
90° 0,01 0,02 0,02 -0,01 0,06 0,01 0,04 -0,02
Eccentricity 2° Eccentricity 4°
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
10° -0,11 -0,10 -0,12 -0,12 -0,42 -0,44 -0,39 -0,45
22.5° -0,13 -0,18 -0,06 -0,15 -0,23 -0,34 -0,16 -0,36
30° -0,13 -0,18 -0,10 -0,14 -0,18 -0,46 -0,19 -0,40
45° 0,00 -0,22 -0,09 -0,17 -0,21 -0,52 -0,10 -0,42
90° 0,17 -0,05 0,09 -0,07 0,29 -0,11 0,27 -0,16

Table 2. Mean vertical landing position error in the targentrol and the experimental condition of Expetimne
1 as a function of target angle, stimulus eccehyri@and target side. A value of zero indicated et
accuracy; negative and positive values indicategeetively that the eyes landed below and abovéatiget.

Saccade Latency. Figure 5 presented the mean latency of saccadeshen
experimental vs. the control condition as a furnctad target angle, and separately for the
different eccentricities, but across target sidasthe control condition with no distractor,
saccade latency was of about 184 ms on averadedoralitions, except for targets displayed
at eccentricities of 1 and 0.5°; in those cases;age latency raised up to about 197 and 230

ms respectively. This was in accordance with previdata showing that saccades to foveal
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targets are initiated later (Kalesnikas & Hallé®94). The more surprising finding was that
saccade latency remained relatively unaffectedhbypresence of an additional contralateral
distractor displayed within an angle of 60° or I&ssn the target (i.e. target angle <= 30°),
while it was inflated at greater separation anglésus, contralateral distractors which
deviated the eyes away from the target failed fecasaccade onset time, while contralateral
distractors which had no impact on saccade accuescied to delay saccade onset.

For all eccentricities, there were significant efseof condition (FL,11) = 45.72, X
.0005, §1,11) = 35.27, < .001, F1,11) = 19.78, 1x .005 and @,11) = 32.87, p .0005, for
.5, 1, 2 and 4° eccentricities respectively), taagggle (F1,11) = 13.09, x .005, K2,22) =
18.11, p< .0005, F4,44) = 12.18, p< .0005 and @,44) = 9.74, p< .0005) as well as a
significant interaction between condition and an@g,11) = 4.44, < .05, K2,22) = 12.80,
p < .0005, 4,44) = 16.02, < .0005 and #,44) = 10.99, x .0005). Planned comparisons
indicated that the difference between the experialeand the control condition was
significant for target angles of 45 and 90° intaliget eccentricities (all F’'s >= 8.13), as well
as for angles of 30 and 10° in the 2-degree edcéwptcondition (K1,11) = 6.91, < .025 and
F(1,11) = 6.99, x .025 respectively; other F's <= 4.08). The latase was the only instance
where the distractor effect was facilitating, whatlggests that in most cases, the global effect
observed at the smallest angles could not be ati#ibto a reduction of saccade latency, and
hence a speed-accuracy trade-off. Analyses acfoaad4° eccentricities revealed no other
significant trend. However, note the rather gradiedrease of the inhibitory distractor effect
as stimulus eccentricity increased from 0.5° to faf,separation angles between distractor
and target of 90 and 180° (or 45- and 90-degregtangles). This suggests that much of the
distractor effect had to do with the proximity teetcenter of the fovea of distractor and target

stimuli (see also Walker et al., 1997).
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Figure 5. Mean saccade latency in the control (blue) aedettperimental condition (red) of Experiment 1 as a
function of target angle, separately for the défarstimulus eccentricities, and across left- agititarget cases.

Discussion

The aim of this first experiment was to determinkethher saccade averaging and
hence pure vertical saccades can be obtained vigfedal stimulation and in the absence of
possible visual strategies related to the uncdystamh target location around the vertical
meridian. Results revealed some trend for a gleffatt that is a deviation of the eyes away
from the saccade target and towards the verticaldraa, and this gradually decreased as the
separation angle between distractor and targetntedarger. However, the deviation was
overall rather small, and this may explain why Hhel &owler (1989) failed to observe any

deviation in similar conditions. Indeed, none o¢ ttested conditions yielded pure vertical
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saccades and the largest mean horizontal deviabioserved were such that the eyes landed
about halfway between the target location and #grgoal meridian.

Still, the set of conditions we used allowed usnteasure the maximum-threshold
separation angle between distractor and targe& fignificant horizontal eye deviation, and
quite interestingly, this matched the minimum-thiedd separation angle for a distractor
effect on saccade latency. This threshold corredgwrio a separation of 60° between the
stimuli (i.e. distractor and target were displaygdmirror symmetric locations on 30° axes
around the vertical meridian). Under this thresheklue, the eyes’ horizontal landing
position was deviated towards the vertical merididnus suggesting a global effect, but
saccade latency remained unaffected or tendedaw slkry modest facilitation. Above this
threshold value, to the contrary, saccade lateray gveatly increased, but saccade accuracy
remained relatively unperturbed.

Our threshold estimate was consistent with Ottes.&t (1985) previous estimate of
the maximum-threshold separation angle for a glafi@ct around the horizontal meridian,
(i.e. 60°; see also Chou et al., 1999; but see ®vadk al., 1997). However, the global effect
we observed remained much smaller than the onerdpeyted. This was maybe simply due
to differences in the ranges of tested stimulugmiticities (i.e. 0.5-4° compared to 10-30° in
Ottes et al.’s study) and/or differences betweemioz and horizontal saccades or between
inter- and intra-collicular mechanisms. The obseovaof center-of-gravity trends across left
and right hemifields, as well as the reciprocitytlod distractor effect on the accuracy and the
latency of saccades, which mirrored Walker et g1'997) previous findings within one
hemifield (see also Chou et al., 1999), contradi¢ke idea that there may be differences in
the mechanisms that operate within and across dhieuti. Still, as we have seen above,
differences in the connectivity across and withire {SC could possibly account for the

discrepancy between the global effect across thtecakand the horizontal meridians.
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An alternative may be that the discrepancy betvwmxh sets of findings resulted from
the uncertainty of the target hemifield, which vmaigiimal in our study, and maximal in Ottes
et al.’s study (see He & Kowler, 1989). As the &ny their study, appeared randomly above
or below the horizontal meridian, participants nia@ye simply choose to move their eyes in
between the two stimuli in order to optimize thedlzation of the target, at least when not
taking the chance to move their eyes randomly eaainget or the distractor location. The fact
that the distractor induced both a shift and ameiase of the spread of the distribution of
landing positions in their study, while producinglya shift in our study is consistent with
this interpretation. Reversely, the use of a bldciaget hemifield in our experiment may
have biased pure vertical saccades towards thetmpyesentation side, and hence reduce the
likelihood of pure averaging saccades.

The next two experiments tested these alternatiseuraptions. Experiment 2
examined whether the predictability of the targetnifield does indeed bias vertical and
hence averaging saccades towards the target hiemifikeile verifying also that our observers
could indeed generate purely vertical saccadeseiimpnt 3 manipulated the predictability
of the target hemifield in order to investigateiitBuence on the size as well as the profile of

the global effect across both the vertical andhitvézontal meridian.

EXPERIMENT 2

This experiment was first designed to investigateetiver the participants tested in
Experiment 1 were able to produce pure verticatades. It thus started with one control

block of trials with a singleton target presentéaags on the vertical axis, but at variable
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eccentricities; this was referred to as the verbdacked control condition (see Figure 1).
Second, we investigated whether holding the tgpgetentation side constant within a block
of trials as in Experiment 1 could bias verticataes (and hence saccade averaging on
bilateral trials) towards the target hemifield. Ebis, we added another set of no-distractor,
control trials, referred to as vertical-mixed caofdr in which the target always appeared on
the vertical axis, but this time within the samedbis as experimentaljstractor trials.

On experimental trials, the saccade target which alaays displayed in the same
hemifield within a block, appeared simultaneousiyhva contralateral distractor at a mirror
symmetric location, exactly as in Experiment 1, epicthat the range of stimulus
eccentricities and target angles was smaller. Gth bertical-blocked and vertical-mixed
control trials, the range of target eccentricitiess the same as in the experimental condition,
but note that there were no more control trialsmch the target presentation axis matched
that in the experimental conditions. The prediciarere as follows. If the weak global effect
observed in Experiment 1 was a result of the diffic for participants to generate purely
vertical saccades, then in both control conditiovexitical saccades should be relatively
imprecise in the horizontal direction. To the resegrif this was due to a bias towards the
target presentation side, then the eyes’ landasitipns should fall relatively precisely on the
vertical meridian in the vertical-blocked contrabnelition, while they would be biased

towards the target presentation side on verticalkedhicontrol trials.

Methods

In the experimental condition, target stimuli apeeaat variable eccentricities (1, 2
and 4°) and variable angles from the vertical mand30° for target eccentricities of 1° and
10, 22.5 and 30° for 2° and 4° eccentricities)hemitin the left or the right hemifield

depending on the block of trials. In both vertibbdcked and vertical-mixed control
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conditions, only target eccentricity was manipulaté, 2 and 4°). There were 30 repetitions
per combination of each factor level, which reslilte a total of 690 trials. These were
divided into one first block of 90 trials corresplimg to the vertical-blocked condition, and
six blocks of 100 trials, which mixed 70 experinadritials and 30 vertical-control trials. In

three of these blocs, the target, when not on #mical meridian, appeared in the left
hemifield, and in the three other blocs the tagggieared in the right hemifield. The order of
the right- and left-target blocks was counterbada@hacross participants. All conditions were

equally represented in each block, and they wezsgnmted in a random order.

Results

Data were excluded if they did not meet the absskection criteria (see General
Methods). These corresponded to 22% of the totalbau of trials across participants.

Vertical Control Conditions. In Figure 6, we plotted the distributions of hontal
landing positions in the two, vertical-blocked armadtical-mixed, control conditions as well as
in the experimental condition for right targets qaeted at eccentricities of 2° and 4°. For
comparison, the same distributions obtained in Bxpmt 1 were re-plotted here. First, it
must be noted that the vertical saccades in batiicakecontrol conditions landed very near
the vertical meridian. In the vertical-blocked awohtcondition, thus when the target was
always displayed on the vertical meridian duringolack, accuracy was maximal. All
distributions for stimulus eccentricities of 2° wecentered on the vertical meridian and
spread symmetrically around this axis; distribusi@ssociated with more eccentric, 4-degree
targets also suggested remarkable accuracy, thmmgling to be slightly asymmetrical and
biased towards the right hemifield. As summarizedrable 3, horizontal landing position
errors increased on average from about 0° in 1-2addgree eccentricities to about 0.10° in

4-degree eccentricity caseqZHA.8) = 24.30, < .0005). Since this control condition was run
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first in the absence of experimental trials,

thasbimost likely reflected low-level

mechanisms, rather than high-level expectancy-poeesses. Thus, as a first conclusion,

pure vertical saccades, at least when directedrgets displayed at 2° and 4° eccentricities

can be made, which clearly shows that our findingExperiment 1 were not due to vertical

saccades being overall inaccurate nor inaccurafite eye-tracker.
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Figure 6. Distributions of horizontal landing positions inet experimental conditions of Experiments 1 (pink)
and 2 (purple) and the two vertical, no-distraatontrol conditions of Experiment 2 (light blue: tieal-mixed
controls; deep blue: vertical-blocked controlsy, $timulus eccentricities of 2 and 4° (upper anddo panels)
and target angles of 10, 22.5 and 30° in the exparial condition. Only right-target trials are sholere.

The second main finding which emerges from inspecof the graphs plotted in

Figure 6 is the systematic, though relatively smagihtward shift of the distributions for

vertical-mixed compared to vertical-blocked contirddls. This indicates that when vertical-

saccade trials were mixed with a majority of triadsere the target was displayed in the right

hemifield, vertical saccades were deviated towdhndsright hemifield and their accuracy in

the horizontal dimension was reduced; note thatr¢hverse tended to be true on left-target

27



blocks only for 4-degree targets. As shown in Tablemean landing positions were all
slightly right of the vertical meridian even in ti¢arget blocks, but the deviation was less
pronounced than in right-target blocks. Both thiea$ of target eccentricity and target side
were significant (2,18) = 6.54,_p< .01, K1,9) = 5.56,_p< .05) as well as the interaction
(F(2,18) = 8.76, < .005); the effect of target side was significanty in the 4° eccentricity
condition (K1,9) = 16.40, < .005; other F's <= 1.63). Paired-sample t-testsveen the two
vertical control conditions confirmed that landipgsition errors on vertical-control trials in
right-target blocks significantly differed from thecorresponding vertical-blocked controls
(t's >= 2.41), while vertical-control trials in kefarget blocks showed no difference (t's <=
1.67). Thus, the slight bias to the right alreadgspnt in the vertical-blocked condition was

reinforced in right-target blocks, but it was natmpletely compensated for in left-target

blocks.
Vertical- Vertical- Experimental Experimental Experimental
Blocked Mixed Angle 10° Angle 22.5° Angle 30°
Eccentricity Left Right Left Right Left Right Left Right
1° -0,03 0,05 0,09 -0,19 -0,06
2° 0,01 0,05 0,12 -0,25 -0,06 -0,38 -0,19 -0,36 -0,17
4° 0,11 0,07 0,26 -0,46 -0,15 -0,75 -0,36 -0,65 -0,32

Table 3. Mean horizontal landing position error (in deg)emsthe two vertical-control and the experimental
conditions of Experiment 2 as a function of targetentricity and target side, and for the diffetanget angles
in the experimental condition.

Note that the observed trends were unlikely dudifferences in saccade latencies (see
Table 4). In both vertical control conditions, latees were on average longer for targets
presented at an eccentricity of 1° than for moneépperal targets_(2,18) = 8.76, p< .005;
F(2,18) = 8.76, p< .005), but importantly they did not vary withrdat side (IF1,9) = 1.35) in
the vertical-mixed control condition. Furthermorpaired-sampled t-tests revealed no
significant difference between vertical-blocked éme= 175 ms) and vertical-mixed control

conditions (means: 175 vs. and 178 ms; all t's &4

Vertical- Vertical- Experimental Experimental Experimental
Blocked Mixed Angle 10° Angle 22.5° Angle 30°
Eccentricity Left Right Left Right Left Right Left Right
1° 184,54 192,57 185,95 190,21 186,06
2° 168,93 173,14 169,09 165,38 164,72 172,29 168,71 174,65 172,52
4° 172,94 171,83 172,92 168,53 165,87 172,85 171,75 172,14 173,92
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Table 4. Mean Saccade latency (ms) in the two verticaltwbrand the experimental conditions of Experiment 2
as a function of target eccentricity and targeesidnd for the different target angles in the expental
condition.

Experimental Condition. As can be seen in Figure 6, the distributions oletiin the
experimental conditions of Experiments 1 and 2 eéeSpely were almost indistinguishable,
thus showing the stability of the above data pattand hence the likely low-level basis of the
underlying mechanisms. An analysis of variance aotetl on the mean horizontal landing
position errors in the present experimental coadifiacross 2 and 4° eccentricities) revealed
as for Experiment 1, significant effects of targagle (K2,18) = 20.89; p < .0005), stimulus
eccentricity (F1,9) = 37.43; p<0005), target side(1P) = 12.24; p < .01), as well as a
significant interaction between angle and ecceiyri¢&(2,18) = 6.64, p< .01). In addition,
note that saccade latencies were of the same asderExperiment 1, and were again longer
when the target was displayed at an eccentricity’ ¢L88 ms) compared to when it was more
peripheral (see Table 4). There was also a tendéacgaccade latencies to be shorter at
smaller target angles in both 2° and 4° eccenggitf2,18) = 20.08, < .0001; other F's <=
.90).

Finally, note that even if vertical saccades weasdd towards the target hemifield on
mixed-control blocks, the deviation still remained small for the corresponding distribution
to match that in the experimental condition (ses® dlable 3). As revealed by paired-sample
t-tests, each experimental condition, differed frasncorresponding vertical-mixed control
condition at least at the .05 level (all t's > 8%). Still, saccade latency was quite comparable
across the two conditions (see Table 4); all pas@dpled t-tests were non significant (t's <
2.22), except for the 2-degree eccentricity comiimgth a 20-degree target angle (t's >
2.32).

Discussion
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In sum, vertical saccades tended to be slightlgdulaowards the most likely target
hemifield. As suggested by prior research, this weawy likely the result of preparatory
activity that is an early enhancement of neuralvagtin the corresponding hemifield (Dorris
et al., 2007). When combined with the visual si(g)abssociated with the target (and the
distractor), this pulled the eyes away from thetigal meridian, and hence reduced pure
saccade averaging in two-stimulus cases. Thus,etoagpurer estimate of the deviation
induced by a contralateral distractor, the deviatidserved in the experimental condition
would need to be corrected based on the differdratereen vertical-mixed and vertical-
blocked control conditions. However, given the eatsmall bias, this would certainly not
suffice to bring saccadic endpoints back to theies@rmeridian, and there might therefore be
other causes for the modest global effect obsernvegredictable target cases as in
Experiments 1 and 2. These are most likely relatethe size and the orientation of the
receptive fields of neurons in the SC, which onlighdly cross the vertical meridian

(Goldberg & Wurtz, 1972a).

EXPERIMENT 3

The data of Experiment 2 showed that vertical sdéesdended to be slightly biased
towards the likely target hemifield, thus suggesgtthat saccade averaging across left and
right hemifields was slightly underestimated in Exment 1. However, the bias was too
small to account for the modest global effect amel fact that it was very much reduced
compared to that reported by Ottes et al. (1988)sacthe horizontal meridian. Here, we

investigated whether the discrepancy between thdiniygs was the effect of fundamental
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differences between spatial integration acrosscarand horizontal meridians respectively
and/or the consequence of different levels of uag#dy associated with the target hemifield.
On each trial in vertical and horizontal blockspedively, the saccade target was
displayed in one given hemifield (left/upper orhtilower) and with or without a distractor at
the mirror symmetric location in the opposite heehif (see Figure 1). In the predictable
target-hemifield condition, the target always appdan the same hemifield within a block of
trials, exactly as in Experiment 1, while in thenfmredictable condition, the target was
equally likely to appear in the left/upper or thght/lower hemifield within a block of trials.
Only two stimulus eccentricities (2 and 4°) and tseparation angles between distractor and
target (30 and 50°, which corresponded to 15- ahwdie®jree target angles) were tested,;
selected angles were below the maximum-threshqidragon angle for a global effect, i.e.
60° as estimated in Experiment 1. As in Experimintontrol trials matched the different
experimental conditions; on these, the target ajgoleat the same eccentricity and angle as on

corresponding experimental trials, but without strdictor.

Methods
There were six independent variables: (1) direcfientical vs. horizontal), (2) target-

hemifield predictability (maximal or minimal), (ondition (experimental vs. control), (4)
stimulus eccentricity (2 vs. 4°), (5) target hewddi (left vs. right or upper vs. lower) and (6)
target angle (15 vs. 25°). Direction and predidighivere manipulated in a blocked manner,
while target hemifield was blocked in predictabledks and mixed in non-predictable blocks;
other variables were equally mixed within blockdradls. Each participant ran a total of 2624
trials, divided into 22 blocks, with half in the rtieal condition and half in the horizontal
condition. For each direction, there were five Blat 128 trials where target predictability

was minimal and six blocs of 112 trials where tamedictability was maximal (three with a
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target in the left/upper visual field and threehwé target in the right/lower visual field),
meaning that there were 40 and 42 repetitions cif éactor level respectively. The order of
vertical and horizontal conditions was counterbed@hacross participants and within each set
of vertical and horizontal blocks respectively, gpotable blocks were always run first,
starting either with left/upper or right/lower hdraid blocks depending on participants. All
other conditions were presented in a random ord&irmeach block.

To measure the global effect, we tested the infteeof the distractor on the horizontal
landing position of the initial saccade in the igatt condition, and the vertical landing
position in the horizontal condition. Thus, two aegie analyses of variances were conducted
for vertical and horizontal presentation conditiarespectively, using a within-participant

design with five independent variables (Variable® &ove).

Results

Data were excluded if they did not meet the absskection criteria (see General
Methods); these amounted to 29% of the total nuraberals across participants.

Saccade MetricslIn Figure 7, a sample of thdistributions of horizontal and vertical
landing positionsin vertical and horizontal conditions respectivelyere plotted for
experimental against distractor- and target-contmals. The distributions associated with
target-control trials (blue) were centered on tarngemost conditions, thus showing that
saccades to a single target, in the right or thlveetohemifield as in the example, were
relatively accurate. Saccades to single targetisareft or the upper hemifield as revealed by
the grey distributions which corresponded hereistrattor-control trials, were slightly less
accurate, being overall biased towards the veréindlthe horizontal meridian respectively.

More importantly, the distributions associated wigxperimental trials largely

overlapped with the target-control distributions predictable cases, thus when the target
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always appeared in the same hemifield. In horidzarases, the overlap was particularly large;
in vertical cases, the experimental distributior@erclearly departed, though modestly, from
the target-control distributions. In both caseg #hift remained greater for smaller target
angles (15° compared to 25°) and larger eccenésc{d® compared to 2°), and for vertical
cases, it was of about the same extent as forrid23a.5-degree angles in Experiment 1. The
data obtained in non-predictable cases yielded ehnalearer global effect. Irrespective of
stimulus eccentricity and target angle, the expenital distributions of the vertical-
presentation condition peaked at, or near thecanneridian, but unlike the distributions in
predictable cases, they showed a much larger sptieanl the corresponding control
distributions, particularly at the larger testedlan(25°) where they encompassed distractor
and target locations. In the horizontal condititre pattern was quite similar, although the
larger distributions obtained for targets preserdécccentricities of 2 and 4° on the 25-

degree axis, were not centered on the midlinebiasied towards the distractor.
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Figure 7 (on left page). Distributions of horizontal and vertical landingsgitions (in degrees) in the
experimental (red) vs. the target- (blue) and detbr-control trials (grey) of the vertical and therizontal
conditions (upper and lower panels) respectively Eofperiment 3, separately for the different target
eccentricities and target angles (columns) andvtbbdevel of target predictability (rows). Only hg and down-
target cases respectively are shown here, but thatea similar pattern was found with left- and tapgets
respectively, although the global effect remaineghfly greater for targets in the lower hemifield.

In Figure 8, themean of the horizontal and vertical landing positierrors in the
vertical and the horizontal conditions respectivwaigre plotted as a function of target angle
and condition (experimental vs. target-control), fmth levels of predictability, but across
target hemifields. When the eyes did not land gedgion target, they were deviated on
average towards the vertical or the horizontal di@n depending on the tested direction. The
deviation was still larger at greater target andlE4,7) = 74.52, p< .0005 and @,7) =
72.25, p< .0005 respectively), greater eccentricitie€l(F) = 135.85, < .0005 and @,7) =
147.29, p< .0005), and in non-predictable casefl(F) = 331.58, p< .0005 and @&,7) =
68.74, p< .0005). The effect of target angle was acceatufdr more eccentric targets (angle
X eccentricity: _[1,7) = 19.87,_p< .005; K1,7) = 19.68,_p< .005), and the effect of
predictability was greater at larger target angled eccentricities (F's >= 70.07; F's >=
67.76), although this mainly came from data in éxperimental condition. Indeed, saccade
accuracy was reduced in the experimental compardaet target-control condition (E7) =
1058.00,p< .0005 and @,7) = 342.62, < .0005 respectively), and to greater extentsoimn
predictable cases and larger target angles andntecties, as attested by significant
interactions between condition and predictabilitgndition and angle, and condition and
eccentricity, as well as significant 3- and 4-wayeractions involving these factors (F's
>=14.58 and F's >= 26.39); only the interactionwestn condition, angle and eccentricity

remained non significant in horizontal cased (F) = 1.79).
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Figure 8. Mean horizontal and vertical landing position eror degrees) in the experimental and the target-
control trials of the vertical and the horizontahditions (upper and lower panels) respectivelxgeriment 3,

as a function of target angle, and for both tasgeentricities and predictability levels. A valuezero indicated
maximal accuracy; negative values indicated dewiatitowards the vertical and the horizontal menidia
respectively, and positive values correspondecttiations away from both the meridian and the tiarge

As expected from the above estimation of the marrtireshold separation angle for
a global effect (see Experiment 1), planned corspas conducted across target eccentricities

and target side indicated that the effect of coowlitvas significant for each combination of
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target angle and predictability in the vertical dition (F's >= 75.92); the same was true in
the horizontal condition (F's >= 7.78). Post-hostsestill suggested a distinction between
both orientations. In the vertical condition, difaces between the experimental and the
control conditions were significant for all combiib@s of predictability, angle and
eccentricity (p’s < .005), while the same differemdn predictable cases of the horizontal
condition were significant only for 4-, but not 2gtee eccentricities in both 15- and 25-
degree angles (p = .001, p = .05, p = .07, p = r&8pectively); all differences in non-
predictable cases were significant (p’'s < .0005).tke other hand, post-hoc tests indicated
that irrespective of the tested direction, theedldhce between predictable and unpredictable
cases was significant for all target angles an@mcrities in the experimental condition (p’s
< .0005), while it was non significant in the carttcondition except for targets presented at
an eccentricity of 4° and an angle of 15° in thaigal condition (p = .007; other p’s > .07).
Note that there was in addition an overall tendehoygh only marginally significant,
for saccades in the vertical condition to landhligcloser to right- compared to left targets
(F(1,7) = 3.81, p< .10), and for downward saccades in the horizauadition to be slightly
more accurate than upward saccad€s,{ = 13.57, < .01; see Table 5). This bias was of
about the same extent in control and experimengds tof the vertical condition as confirmed
by the non-significant interaction between targemtiield and condition_(@,7) = 1.04); in
the horizontal condition, the bias remained in ¢batrol condition, but tended to be not as
clear in the experimental condition({f7) = 18.74,_p< .005). Several other interactions
involving target hemifield were significant, butrfthe clarity of presentation, they are not

reported here.
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@) Eccentricity 2°

Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° -0,04 0,06 -0,21 -0,10 -0,10 0,00 -0,47 -0,46
12.5° -0,08 0,00 -0,32 -0,14 -0,14 -0,02 -0,74 -0,70
Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° -0,26 0,07 -0,54 -0,22 -0,33 -0,06 -1,04 -0,85
12.5° -0,36 -0,08 -0,66 -0,33 -0,38 -0,16 -1,47 -1,68
(b) Eccentricity 2°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° -0,01 -0,18 -0,11 -0,25 0,03 -0,28 -0,39 -0,86
12.5° -0,06 -0,24 -0,18 -0,26 0,01 -0,32 -0,72 -1,74
Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° -0,04 -0,36 -0,33 -0,45 0,00 -0,49 -0,57 -1,05
12.5° -0,17 -0,52 -0,34 -0,53 -0,09 -0,60 -0,77 -1,43

Table 5. Mean horizontal and vertical landing position erirothe vertical (a) and the horizontal (b) coratis
respectively of Experiment 3 for target-control @gperimental trials as a function of target angtedictability,
eccentricity and hemifield. A value of zero indiedtmaximal accuracy; negative values indicated adiewis
towards the vertical and the horizontal meridiaspestively and positive values indicated deviatiansy from
both the meridian and the target.

The Global Effect Percentageas calculated in the different conditions. Aswhan
Figure 9, GEP values were relatively high whenttrget hemifield was predictable; in the
vertical condition, they varied between 85 and 0%4arget angles of 15 and 25°, being only
slightly higher than in Experiment 1, and in theibontal condition, they varied between 90
and 95%. Thus, there was little saccade averagidgparticularly in the horizontal condition.
In contrast, when the target was equally likelyappear in both hemifields, GEP values were
of the order of 50% irrespective of target angld ancentricity in both the vertical and the
horizontal condition. Thus, on average the eyedddrexactly midway between where they
landed when a single target was displayed at steagtor and the target location respectively,
but recall that the spread of the distributions wather large in non-predictable cases. Both

the effect of predictability and the interactiontieen predictability and angle were
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significant in the vertical_(@,7) = 197.25, < .0005 and @,7) = 6.65, p< .05 respectively)
and the horizontal conditions (7) = 345.81,_p< .0005 and @,7) = 14.01,_p< .01
respectively). As suggested by planned comparistiies latter interaction came from the
effect of target angle being significant in predhlde cases only (vertical{E7) = 11.16, <

.01; horizontal:_FL,7) = 10.23, p< .01; other F's <= .28). In horizontal casesre¢heas in
addition a significant effect of target hemifie(1,7) = 17.57, < .005), which derived from
the differential effects of target hemifield on diamg positions in the control and the
experimental conditions particularly in predictabkses (see above); the interaction between

target hemifield and target eccentricity was algaiicant (F1,7) = 7.22, < .05).
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Figure 9. Global Effect percentage (GEP) as a functionaofdt angle, target eccentricity and predictability
the vertical (left panel) and the horizontal coiadis (right panel) of Experiment 3

Finally, as can be seen in Table 6, the distradtorated the eyes only in the direction
that was perpendicular to the tested direction. miean horizontal landing position error in
the horizontal condition remained rather small (&°)) and no different between the
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experimental and the control conditiong1(F) = 1.50); it only varied with target eccenityc
(F(1,7) = 30.78,_p< .001). The same was true for the vertical lagdgwesition error in the
vertical condition (< 0.6°; @,7) = 1.17;_FL,7) = 19.75,_ p< .005), except that in this case,
there was also a significant interaction betweendimn and target hemifield (E,7) =
10.80,_p< .01); the very small difference between the expental and the control condition

was in the opposite direction for left and righgets (0.07 vs. -0.03° respectively).

@) Eccentricity 2° Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable Predictable Unpredictable
Control [Experimental Control Experimental Control Experi mental Control Experimental
Angle
7.5° -0,20 -0,21 -0,20 -0,23 -0,51 -0,51 -0,57 -0,54
12.5° -0,16 -0,22 -0,21 -0,20 -0,48 -0,53 -0,49 -0,50
(b) Eccentricity 2° Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental Control Experi mental Control Experimental
Angle
7.5° -0,17 -0,17 -0,16 -0,14 -0,40 -0,40 -0,33 -0,34
12.5° -0,17 -0,19 -0,16 -0,22 -0,37 -0,42 -0,34 -0,40

Table 6. Mean vertical and horizontal landing position erirothe vertical (a) and the horizontal (b) coratis
respectively of Experiment 3 for target-control @gperimental trials as a function of target angtedictability,
eccentricity, but across target hemifields. A vatifezero indicated maximal accuracy; negative aositive
values indicated that the eyes respectively undéistid overshot the target.

Saccade LatencyAs shown in Table 7, saccade latencies were oveatiier short
and quite comparable across vertical and horizargaditions (166 ms on average in both
conditions).In the vertical condition, saccade latency washslyglonger for 2- compared to
4-degree target eccentricities (169 vs. 163 nis; 7y = 6.84, p< .05), and this a bit more for
larger target angles (eccentricity x angl€l,FF) = 6.72,_p< .05). Importantly, there was no
distractor effect (F,7) = .08), and the significant interactions bedw condition and
predictability (K1,7) = 8.58,_p< .025), and condition and angle(1) = 13.46, p< .01),
revealed no major trend; the distractor effect, alvhivas no greater than 3 ms reversed

between predictable and unpredictable cases ameéetl5 and 25-degree angles.
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@) Eccentricity 2°

Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° 170 165 169 168 170 168 168 164
12.5° 170 169 175 171 171 166 173 171
Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° 165 160 160 162 166 166 158 160
12.5° 163 159 161 162 163 166 163 166
(b) Eccentricity 2°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° 167 162 166 164 170 166 167 167
12.5° 167 161 172 170 175 169 174 177
Eccentricity 4°
Predictable Unpredictable
Control Experimental Control Experimental
Left Right Left Right Left Right Left Right
Angle
7.5° 162 156 165 165 164 162 161 162
12.5° 165 156 166 160 173 163 172 170

Table 7. Mean saccade latency (in ms) in the vertical (@& the horizontal conditions (b) respectively of
Experiment 3 for target-control and experimentall$; as a function of target angle, predictahilégcentricity
and hemifield.

In the horizontal condition, there was again ndrdaor effect (FL,7) = 4.01, p<
.08), and the significant interactions between dawod and angle (@,7) = 8.78,_p< .05),
condition and target hemifield (£7) = 9.79, p< .05), and condition, angle, eccentricity and
predictability (K1,7) = 13.27,_p< .01) again revealed rather tiny and not complete
consistent variations of the distractor effect asrthe different conditions (< 3ms). On the
other hand, saccade latency was slightly longerdss eccentric targets (168 vs. 164 ms;
F(1,7) = 13.48,_p< .01), larger target angles (168 vs. 164 n4;,H = 23.85,_p< .005),
downward compared to upward targets (168 vs. 165 F(s7) = 5.68,_p< .05), and
unpredictable compared to predictable targets (6864 ms; @&,7) = 12.10, p< .01). As
suggested by significant interactions between aagk predictability (FL,7) = 37.79, p<

.0005), angle and hemifield (E7) = 14.69, p< .01) and angle, hemifield and eccentricity
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(B(1,7) = 12.70, p< .01), the effect of target angle was clearennpredictable cases and in
the lower visual field. Thus, despite a numberighiicant effects and interactions, saccade
latency remained relatively stable across the diffestimulus configurations in both vertical

and horizontal orientations.

Discussion

The present study first confirmed that when thecade target is always displayed in
the same hemifield within a block of trials, a cafdteral distractor displayed at the mirror
symmetric location induces only mild deviationssatcadic endpoints. The separation angle
between distractor and target (30 or 50°) was belmvmaximum-threshold separation angle
for a global effect across the vertical meridiam. i60° as estimated above, but as in
Experiment 1, the eyes landed on average no futhizer in between the target location and
the vertical meridian, and almost never on theie@rimeridian. The new finding was that
similar limitations applied to mirror symmetric rstillation around the horizontal meridian,
which yielded again a rather small global effecpradictable cases. The observed deviation
was in fact even smaller than for the vertical cimn, which suggested that saccade
averaging across upper and lower visual hemifieldy be less than across left and right
hemifields. Given the tested range of separatigteasn30-50°), results suggested an estimate
of the maximum-threshold separation angle acrassthizontal meridian no greater than 50°
or even less.

These findings in the horizontal condition contedstvith those reported by Ottes et
al. (1985), which not only suggested a larger tho&kfor the global effect (about 60°; but see
Walker et al., 1997), but also revealed a greatepgation of saccades landing near the
horizontal meridian, thus exactly between distra@ad target stimuli. One very likely

explanation for the discrepancy relies on the that in this condition of our study saccade
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direction (up vs. down) was blocked and hence ptaldie (see also Walker et al., 1997),
while it was randomly mixed within blocks of triala Ottes et al.’s (1985) experiment.
Indeed, another critical finding of the presentdgtwas the emergence of very clear centre-
of-gravity trends with the same vertical and honizab set-ups, but in conditions where the
target was equally likely to appear in left/up amght/down hemifields within a block of
trials. In vertical and to a lesser extent horiabeases, the eyes often landed on and near the
midline, thus almost exactly midway between whéeytlanded when only the target or the
distractor were displayed. Still, on quite a fewastinstances, the eyes landed at the target or
the distractor location, as indicated by the mwaehédr spread of the distribution. Thus, unlike
the modest global effect observed in predictabsesavhich expressed in a slight shift of the
control distribution of landing positions towardetvertical/horizontal meridian, the effect in
non-predictable cases was characterized by a lsgead and a distortion of the control
distribution, exactly as in Ottes et al.’s (198%pmal study. Recall in addition, that only the
former decreased with the separation angle betwestractor and target, which comforts the
idea that the two observed phenomena may be fundatyedifferent.

He and Kowler (1989) reported findings very similarthe ones we obtained in the
non-predictable vertical condition and argued ttdtes et al.’s (1985) findings for the
horizontal direction, were not the result of lowdé sensory-motor mechanisms as the
authors assumed, but reflected instead high-leesispand visual-search strategies. In a very
similar manner, we propose that the global effésteoved in mixed blocks was not a case of
pure saccade averaging as may be expected frotistnduted spatial-coding property of the
SC, and that it was more likely a mixture of puneeraging and visual strategies or
indecisions. First, the rather large spread of Mweding-position distribution in non-
predictable hemifield cases could hardly be expldimy spatial-integration mechanisms

within the collicular map. Indeed, due to theses tivo equally active peaks of activity
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associated respectively with distractor and targebuld have reshaped into a single,
intermediate peak of about the same extent andhmiids not encompass distractor and
target locations (see van Opstal & van GisbergB89;lsee also Edelman & Keller, 1998). A
complementary argument comes from inspection ottwribution of each individual to the
overall, averaged landing-position distributiordistractor conditions.

As can be seen in Figure 10, the distributions inbthin mixed blocks (or non-
predictable cases) was not the concatenation ollsiye individuals making erroneous
saccades to the distractor, slower ones moving teges precisely to the target, and
intermediate ones having their eyes driven to &rmmediate location as a result of saccade
averaging. Some individuals had a distinct sacdatdecy profile, but most individuals still
showed a range of landing positions extending fitwa target to the distractor location
irrespective of saccade latency. Thus, the ratirgrel spread of the distributions most likely
reflected the fact that participants simply did Rabw where to send their eyes. On some
trials, they probably executed goal-directed saesdd the target or the distractor based on
guesses of the likely target location and verylyikgreparatory activity in one or another
hemifield (Dorris, Olivier & Munoz, 2007; Rolfs & i, 2007), and on other trials, they
moved their eyes in between the two stimuli in otdebetter localize the target location. This
suggests that indecisions were responsible foneows responses towards the distractor as

well as a number of center-of-gravity tendencies.
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Saccade Latency (ms)

Figure 10. Horizontal and vertical landing positions (in degs) in vertical- and horizontal- conditions
respectively (upper and lower panels) as a functibsaccade latency (in ms), for the different jogrants
(represented by eight different colored symbolshired- (non predictable) target hemifields. Thaeeband the
grey horizontal lines represented target and digiralocations, while the black dotted line represd the
vertical and the horizontal meridian in verticadamorizontal graphs respectively. Only the datarfght and
down targets displayed at an eccentricity of 4° amgles of 15 and 25° are represented here.

The data shown in Figure 11 further confirmed #ssumption. Here, the horizontal
and the vertical landing positions of all individsissaccades in the vertical and the horizontal
conditions respectively were plotted for experinaéns. target-control trials as a function of
saccade latency. In blocked, predictable-hemifedddes, the scatter of landing positions in
experimental and control trials tended to redua# @nverge towards the target location at
latencies of 200 ms and above, though more claarlyhe vertical than in the horizontal
condition. This reproduced the well-known increabsaccade accuracy with saccade latency

(Viviani & Swensson, 1982; Coéffé & O’'Regan, 198Ir).mixed, non-predictable hemifield
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cases to the contrary, a similar pattern was ptesely in control trials. On experimental
trials, saccades remained as inaccurate acrosghtble range of saccade latencies (0-250ms;
see also He & Kowler, 1989); note that in Otteales data, the global effect reduced only for
saccade latencies above 300 ms in one participaatadout 250 ms in the other two
participants. Since saccade averaging with pairgsofally dissimilar stimuli displayed along
the horizontal axis and in the absence of ambig@garding distractor and target locations,
typically cancels for saccade latencies as sho20fsms (e.g. Eggert, Sailer, Ditterich &
Straube, 2002), the global effect in blocked, ptedile-hemifield cases very likely reflected
pure averaging. In contrast, the global effect irad-, non-predictable hemifield cases most
likely reflected other, decisional and/or visuabgesses, which took longer to resolve.

In conclusion, the global effect may not be onglgimpphenomenon, reflecting only
low-level saccade averaging, as initially envisoigy Ottes et al. (1985). In well-controlled
conditions where the uncertainty of target dirattis minimized and visual strategies are
unlikely to intervene, any deviation of the eyeshding position from the target location
reflects spatial-integration processes which aase result of the distributed spatial-coding
property of the SC. However, in conditions where direction of the next saccade can hardly
be predicted, visual strategies intervene on topuwé saccade averaging, and trigger both
erroneous responses to the distractor and cenggnawity tendencies. Thus, in the particular
case where target and distractor stimuli are dygolaat mirror symmetric locations in
opposite hemifields, saccade averaging remains stquebably because of the size and the
orientation of the receptive fields of neuronshia 6C, and the global effect observed in those

specific instances may be primarily the effectistral strategies.
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Figure 11. Horizontal and vertical landing positions (in degs) in vertical- and horizontal- conditions
respectively (upper and lower panels) as a fundiifosaccade latency (in ms) for experimental (red)target-
control trials and separately for blocked- (prealit¢) and mixed- (non-predictable) target hemifiel@he blue
horizontal line represented the target locationlyCthe data for right- and down-targets displayedaa
eccentricity of 4° and target angles of 15 and&®&°presented here.
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GENERAL DISCUSSION

The aim of the present studies was to investigageekistence and properties of the
global effect across visual hemifields in an attemopfurther explore the neural bases of the
phenomenon and the possible role of visual strased@dverall, our results showed that the
global effect crosses the vertical as well as thezbntal meridian. However, only a very
small part of the effect was attributable to puaecade averaging, and hence distributed
spatial coding in the SC. The greatest eye dewviatioom the saccade target which resulted
from presentation of a distractor at the mirror sygiric location in the opposite hemifield
were indeed observed when the uncertainty of tdogation was maximal, while only minor
eye deviations occurred when the target hemifiedg Wweld constant within a block of trials.
This suggested that in the tested stimulus cordittums, visual strategies, and not only low-
level spatial-integration mechanisms, were involiredetermining saccadic endpoints. In the
following sections, we highlight the propertiesngurons in the SC which may be responsible
for limited saccade averaging across visual hetdgjeand we then discuss the possible role

of visual strategies, arguing that these form th&dof another, distinct form of global effect.

Mapping neural activity within and across the SC

The SC is classically considered to play a maie molthe generation of saccadic eye
movements. Given its distributed spatial-codingperty it is a privileged locus for the global
effect, which, as shown in several previous stydedikely the result of low-level spatial-
integration mechanisms (for review see Findlay &k&g 1999; Vitu, 2008). As neurons in
the superficial and the deeper layers of the SCehdarge and overlapping

receptive/movement fields (Goldberg & Wurtz, 197Rig]llwain, 1975; Sparks et al., 1976),
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the overlapping patterns of neuronal activity tresgtult from the presentation of two distinct
though spatially proximal stimuli favor, possibly conjunction with lateral interactions, the
build up of activity near the center of the enteive population (see Edelman & Keller,
1998); this triggers in turn the execution of acsae of average amplitude and direction
(Findlay, 1982; Lee et al., 1988; van Opstal & vaisbergen, 1989). One primary limiting
factor for the emergence of the global effect,exhlhere saccade averaging, is thus the size
and the orientation of the neurons’ receptive 8ehthd/or the extent and orientation of short-
range excitatory connections within the SC. Indekdse determine the area in space within
which two visually distinct stimuli will be treatexs one by the SC.

Previous electrophysiological recordings in the aad in the monkey have revealed
that the receptive fields of collicular neurons,ethare overall greater in size as they encode
for more peripheral locations, tend to be horizthptand vertically elongated near the
representation of the horizontal and the verticalidians respectively (Goldberg & Wurtz,
1972a; Mclllwain, 1975). Both types cross the cgpanding meridian, which is particularly
critical for those neurons which code preferentiddlr locations near the vertical meridian.
Indeed, this means that the representation of hgimauli near the vertical meridian is shared
by the two colliculi, and hence that saccade avegaig in theory also possible with bilateral
stimulation. However, this, as well as saccade agyirg across the horizontal meridian,
would likely extend over smaller regions of spdtantwhen stimuli are displayed along the
meridians, thus accounting for why previous studeted to find evidence for saccade
averaging across the vertical meridian (He & Kowl&x89).

Our findings in conditions where the saccade tanget always displayed in the same
hemifield in a block of trials were in line withdke predictions. First, they confirmed the
presence of a global effect across both the hot@@nd the vertical meridian, but this was

very small. Second, as expected under the assumipigad the effect resulted from the overlap
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between the neurons’ receptive fields across edh#dre meridians, the effect decreased with
the separation angle between mirror-symmetric abistr and target stimuli. The maximum-
threshold separation angle at which the bilatel@ba effect cancelled out was estimated to
be of about 60° irrespective of the eccentricitytlod stimuli. Since the horizontal angular
separation between two stimuli displayed on migsgmmetric oblique axes increases with
their distance from fixation, similar threshold igsites for different stimulus eccentricities
likely came from neurons having larger receptivadd$ as they encode for more peripheral
locations. The additional finding that the globdleet percentage (or GEP) for a given
stimulus angle was of the same extent, howeveavay from the initial fixation cross, the
stimuli were displayed, was also consistent witls tinterpretation. For the global effect
observed across upper and lower hemifields, statigiests did not allow us to determine a
threshold that was invariant across the two testaegntricities, but the fact is that the global
effect as estimated based on the GEP index reaghmdximum (~100%) at a separation
angle of 50°, for both 2- and 4-degree eccentesjtithus suggesting a smaller maximum
threshold in horizontal compared to vertical cages,again a larger spatial-integration area
further towards the periphery. We have no explanator the threshold differences between
the two tested directions, other than the distorggulesentation of visual space at the level of
the SC (Ottes et al., 1986) which likely implieattimeurons encode larger spatial areas in the
horizontal as opposed to the vertical dimensionteNbat this was unlikely due to lateral
interactions within and across the SC. Indeed, rgitke apparent lack of excitatory
connections between the caudal regions of the tllacali (Munoz & Istvan, 1998; but see
Olivier et al., 1998), one would have predictedatiyethe opposite of what we observed, that
is a superiority of the global effect across thazumtal meridian.

Importantly, the maximum-threshold separation awmglor a global effect

corresponded to rather small angular distances degtwthe two stimuli, and the ones
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estimated in the horizontal condition were actuatiych smaller than along the horizontal
meridian. In a recent study using the same appagatd set up, we estimated the maximum-
threshold distance for a global effect along ddféraxes (Casteau & Vitu; 2009; 2011; in
preparation). Using a GEP value of 90% for estioratof the maximum-threshold distance
for a global effect (knowing that a GEP value 00%indicates that the eyes land on target),
we found that on average, distractor stimuli digpthat an eccentricity of 4° on the vertical
meridian had to be separated from a more eccetatrjet by 3.4° for the global effect to
cancel out, while 2- and 4-degree eccentric digtracad to be respectively 4° and 6.7° away
from the target along the horizontal meridian. \gsithe same 90%-GEP criterion, the
maximum-threshold distances as estimated basethenldta of Experiment 3, were much
smaller at least in horizontal cases; these cooredgd to about 1.7° and 3.4° for 2- and 4-
degree eccentricities in the vertical conditionpgation angle of 50°) and 1.1° and 2.1° for
2- and 4-degree eccentricities in the horizontaldition (separation angle of 30°). The eye
deviations that we observed in the horizontal dcttir conditions here were also smaller in
size than along the horizontal meridian as sugddsyeour other data. At the smallest tested
separation angles between distractor and targét &hfgular distances of 1.1° and 2.1° for 2-
and 4-degree distractor eccentricities respectiwelfexperiment 3), the eyes landed at a
position that was not even midway between the médéind the target location (GEP values of
85% and 89% on average in the vertical and thezbotal conditions). At comparable
angular distances (1° and 2° for 2- and 4-degrseaditor eccentricities respectively) between
distractor and target stimuli displayed along tbeZontal meridian, the eyes landed closer to
the mid point than to the target (GEP values of &% 69% on average along the vertical
and the horizontal meridians respectively).
The differences observed across the two studiegenms of maximum-threshold

distance and global effect percentages for stimigiplayed across and along the horizontal
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meridian most likely reflected the horizontally-etiated shape of the receptive fields of
neurons near the representation of the horizonggidian (see Mclllwain, 1975; Goldberg &
Wurtz, 1972a). This implies that when the two sfinawe displayed on either side of the
horizontal meridian, the amount of overlap betwé®® two populations of neurons which
become active following distractor and target onsééss, and saccade averaging less likely
and smaller in size, compared to when both stimppear on the horizontal meridian. The
observed differences may however also indicateltbazontal connections within the motor
map are preferentially oriented along the rostrodeh axis (see Munoz & Istvan, 1998). For
the lack of clear differences in terms of threshanhd global effect percentage, for the case of
stimuli displayed across and along the verticalidi@n, these may suggest that the receptive
fields of neurons near the representation of thitoat meridian are more rounded in shape,
although this is not what prior investigations hetcat and in the monkey suggested (see
MCllwain, 1975; Goldberg and Wurtz, 1972a). Stitle fact that the global effect crosses the
vertical meridian is consistent with the observatibat the receptive fields of neurons near
the representation of the vertical meridian codestanulus locations in both left and right
hemifields (see Goldberg and Wurtz, 1972a).

Finally, it is important to note that in both theedictable target-hemifield conditions
of the present experiments and our previous studfidise global effect along different target
axes (Casteau & Vitu, 2009; 2011; in preparatidhg spread of the distributions in the
experimental conditions matched that in the cowadmg control conditions. This confirms
that in both cases, we indeed measured the extesdcoade averaging (see Van Opstal &
Van Gisbergen, 1989), and that other processes weok/ed in the non-predictable target-
hemifield conditions of the present study, whiclelged much larger distributions in the

distractor conditions.
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Visual strategies: Another form of global effect

Whether the global effect reflects low-level splatiegration mechanisms or
alternatively results from visual strategies, isodoh debate which started in the mid-eighties
and was progressively abandoned based on growimgalnand behavioral evidence for the
former, saccade-averaging account. The generatmgsun was thus put forth that the global
effect is the default response mode of the oculomsystem, which may only be subject to
modulations due to higher-level visual, attentiomald cognitive processes (Findlay &
Walker, 1999; see also Ottes et al., 1985). Caardistvith Coéffé and O’'Regan’s (1987)
finding that the predictability of target locatianly slightly reduces an already massive
global effect, this view remained however at oddhwthe data of He and Kowler (1989),
which revealed a global effect only in conditionsese the target location was uncertain (see
also Watanabe, 2001). Indeed, these data suggdestaugh-level visuo-motor plans aimed at
optimizing visual information intake and/or saccgm@tegramming, could as well drive the
eyes to the center of gravity of the visual confegion.

Here, we solved the issue by showing first thatdiserepancy between these findings
in predictable target conditions, likely came frdifferent stimulus configurations being used
in the two studies and the neurophysiological katiins of saccade averaging across vertical
and horizontal meridians as opposed to along thé&zdrmal meridian as in Coéffé and
O’Regan’s study (see above). Second, we showedhbatncertainty of target location can
lead the eyes to move towards an intermediate itotddetween the stimuli in conditions
where saccade averaging per se is minimal, thugestiog another distinct, strategy-based
form of global effect on top of saccade averagiAg.suggested by comparison between
mixed and blocked target-hemifield conditions, thisbal effect differed from pure saccade
averaging, in three ways. First, it remained urciéfe by the separation angle between

distractor and target, while saccade averagingdeictease as the separation angle became
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greater. Second, it was characterized by a mugedaange of landing positions compared to
pure saccade averaging; the corresponding landsiign distribution encompassed
distractor and target locations, while that obseres a result of saccade averaging was
simply the shifted landing-position distributiontalmed in no-distractor, control trials (see
van Opstal & van Gisbergen 1989). Third, although tivo forms of global effect seemed to
emerge as early following stimulus onset, the sgyatbased global effect was not resolved by
the time saccade averaging was resolved (about 280 ms).

Models of saccade generation account for saccadeaging based on population
coding and interactive mechanisms within the matap of the SC (Findlay & Walker, 1999;
Meeter et al., 2010; see also Trappenberg et @GD1)2 They also include endogenous
modulations of saccadic behavior through corticqajgrtions to the SC, but it is not at all
clear how they would account, at least in theirenir form, for this other, strategy-based
form of global effect. In the models, endogenouscpsses take the form of early preparatory
activity in the collicular map and/or later-deten®d spatial-selection processes, which all
tend to enhance activity at the (likely) targetdtan or in its vicinity and/or to reduce activity
at the distractor location. Endogenous processes ¢hntribute to facilitate target selection,
and hence to reduce the likelihood of saccade girggabut they are quite unlikely to drive
the eyes to the center of gravity of the visualfigumation unless this corresponds to a
potential target location or it appears to be ia thiddle of the range of potential target
locations in a given block of trials.

In the mixed target-hemifield blocks of Experim8nthe target never appeared on the
vertical or horizontal midline, and as we have seeBxperiment 2, adding instances where
the target is indeed displayed on the midline doasincrease the likelihood of center-of-
gravity responses. Thus, the global effect we aoleskrvas unlikely the result of enhanced

activity at the central location. Still, the midéinvas exactly half way between potential
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distractor and target locations. This may sugdedine with the models’ predictions, that the
global effect we observed in those instances wiaesalt of preparatory activity at potential
stimulus locations (see Basso & Wurtz, 1998; Dosdtsal., 2007) and possibly saccade
averaging between pre-activated locations in theommap (see He & Kowler, 1989), or
alternatively attention-based enhancement in a evinencompassing distractor and target
potential locations (Findlay & Kapoula, 1992; Fiagl& Walker, 1999; see also Vitu, 1991).
However, if the global effect observed under maxiorecertainty was the result of saccade
averaging between pre-activated locations, theretiseno reason why it would lead to much
larger distributions of landing positions than amdistractor, control trials. Indeed, as we
have seen above pure saccade averaging result®nmpacable distributions between
experimental and control trials (van Opstal & vasli@rgen, 1989). The only possible reason
for such a dramatic change in the distributionamiding positions would be that pre-activity
was not as finely tuned as visually-based actigityen that the stimuli were presented at
various angles from the vertical or the horizom&ridian within a block of trials. However,
if this were to be the case, then we would exgeetdistributions obtained in distractor trials
to spread beyond the corresponding control didiohs at the smallest tested angles, which
is not what we observed. Thus, it seems quite ahylikhat the global effect we observed
under maximal target uncertainty was a result ecade averaging between pre-activated
locations in the motor map.

Rather, both erroneous saccades to the distrantbrcarrect saccades to the target
were visually-based saccades made in responséntalis onset, a fact which was further
confirmed by the very small proportion of anticipgt saccades (see Figure 11). For center-
of-gravity tendencies, they were most likely theule of indecisions of where to send the eyes
to or goal-directed saccades to the most optingation in the display for target localization.

These saccades remained more variable probablysead their relatively short latencies.
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Indeed, directing the eyes precisely to a givemtioa is time consuming, particularly in the
absence of visual landmarks. Current models wilstheed to be revised to account for this

new form of global effect.

CONCLUSION

The general tendency for our eyes to move towahnéscenter of gravity of the
peripheral visual configuration does not only refldistributed spatial coding in the SC, but it
may also be the expression of higher-level vistraltegies or indecisions on where to send
the eyes to. This later form of global effect, whipresents fundamentally distinct
characteristics, would operate on top of sacca@eaging. It would be easier to observe in
specific conditions where saccade averaging is aedlwor nearly absent, such as when
distractor and target stimuli are displayed acrthss vertical or the horizontal meridian.
Whether this means that the strategy-based gldfeitesupplements saccade averaging and
hence that saccade averaging indirectly servesndeds of perceptual processing, or
alternatively that it is predominantly at work whéme direction of the next saccade is

uncertain will have to be investigated in futurse&rch.
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Chapitre 5. Discussion générale

1.Cadre général de la these

1.1 Rappel du contexte théorique et empirique

Les mouvements oculaires sont indispensables atidgro Si nous bougeons les
yeux, c’est tout simplement parce que nous pouvais de facon précise et détaillée
uniquement lorsque les éléments visuels sont pasiéis sur une petite partie de la rétine, au
centre de celle-ci, sur la fovéa. La fovéa estzome d’environ 1.5 mm de diametre, qui est
composée d’'un grand nombre de photorécepteurs,ettamh de faire une analyse fine et
détaillée de la scéne visuelle. Les saccades oeslaront donc permettre d’amener

successivement les différents objets situés earvigériphérique au centre de la fovéa.

Un exemple simple illustrant la nécessité des mmavdgs oculaires est lors de la lecture
d’'un texte. Chaque mot va étre considéré commebjgt que le systeme va devoir détailler
pour ensuite reconnaitre. Bien entendu les saccadesnt pas étre réalisées sur chaque lettre
une a une, mais plutét d’'un mot vers un autre ¢evgypermettre a quasiment I'ensemble des
lettres des mots et 'ensemble des mots de trammtea zone de plus haute acuité visuelle et
ainsi permettre au texte d’étre lu. La taille d’wssecade ainsi que le moment ou elle va étre
déclenchée, varient en fonction de nombreux parasidiés aux propriétés de la scene
visuelle et au traitement cognitif des informatiooemme l'ont révélé les études dans le
domaine de la lecture de texte et la perceptiosadmes visuelles naturelles. Par ailleurs,
comme l'ont indiqué les études réalisées sur leprj@tés des saccades dans des paradigmes
de visée de cibles présentées dans des contestesdsvielativement simplifiés, la position
des stimuli sur la rétine, c'est-a-dire a la feisrlexcentricité mais également la distance les
séparant, la prédictibilité de leur position ouaecle moment ou ils vont apparaitre dans le
champ visuel ont aussi une influence capitaleaprégrammation des parameétres spatiaux et

temporels des saccades.

Comme nous l'avons décrit dans la partie introdectie ce manuscrit (Chapitre 1), de
nombreuses études en psychologie et en neurossjeock permis de mieux décrire ces

différents facteurs qui influencent les propriédés saccades, ainsi que les mécanismes et les
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substrats neuronaux qui sous-tendent les difféngmémomenes comportementaux observes.
Néanmoins, plusieurs des phénoménes rapportésuet ieterprétations théoriques sont

encore 'objet de controverses et ce qui déterrainet quand les yeux vont bouger dans une
scene visuelle plus ou moins complexe est encawutd. Les différents modeles proposés
reposent pour une grande majorité sur des mécasidméas niveau opérant au niveau du
colliculus supérieur et dépendant de la stimulatisnelle exogene. Pour la plupart aussi, ils
envisagent que ces mécanismes sont modulés paprdesssus endogenes, de plus haut
niveau, qui permettent non seulement de mieux Sétew®r la cible pour la saccade, mais

aussi de retenir le regard a certaines positions.

1.1.1La métrique des saccades

Pour la métriqgue des saccades, I'ensemble des swde@ccorde a dire qu'elle refléte
principalement la mauvaise résolution du collicubugpérieur, le fait qu'au niveau de cette
structure, I'espace visuel est codé de maniergillige, c'est-a-dire par populations de
neurones. Cela permet de rendre compte de lavelptécision des saccades vers une cible
isolée, mais aussi d’'un effet trés robuste, & sakeifet global. Ce phénoméne mis en
evidence par Findlay (1982) montre que lorsque deuxplusieurs) stimuli sont présentés
simultanément a des positions voisines dans le phasuel, la saccade réalisée tend a
amener le regard a une position intermédiaire dagraleux stimuli, et plus précisément au
centre de gravité de la configuration visuelle féempar I'ensemble des stimuli. Cette
tendance relativement systématique pour les sasagéigerées rapidement proviendrait du
fait que les neurones du colliculus supérieur oes dhamps récepteurs larges, qui se
chevauchent (Goldberg & Wurtz, 1972a; Mcllwain, 3p7Les deux stimuli présentés
activeraient des populations neuronales commuriefaveriseraient de ce fait I'exécution
d’'une saccade dont 'amplitude et la direction iserala moyenne pondérée de I'ensemble
des amplitudes et directions codées par toute pallpton neuronale active (Findlay, 1982 ;
Lee et al., 1988).

Cette hypothése repose en premier lieu sur lesaurade Robinson (1972) qui a
montré en stimulant électriguement deux sites audss couches intermédiaires et profondes
du colliculus supérieur chez le singe, que celarigait le déclenchement d’'une saccade vers
une position intermédiaire a celles codées padéesx sites stimulés, dans le champ visuel.
Elles reposent sur d’'autres travaux neurophysiglogg, mais aussi comportementaux (voir

Section 2.2.3.2), mais I'une de ses prédictionsenras n'a pas encore été testée. L'on sait
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gue les neurones du colliculus supérieur ont dampls récepteurs dont la taille augmente a
mesure qu’ils codent des positions plus périphésgdans le champ visuel (Goldberg &
Wurtz, 1972a; Mcllwain, 1975). L'on sait aussi quhaque point visuel entraine
réciproguement l'activation d’'une population de meE®s couvrant une région de taille
relativement constante du fait de la distorsionl’dspace visuel due a la magnification
fovéale (Mclllwain, 1975). On devrait donc s'attemda ce que l'effet global survienne
seulement lorsque les stimuli visuels sont relatieet proches et que la zone de I'espace
visuel dans laquelle il opéere soit de taille grasdnte a mesure que les stimuli sont plus
excentrés. Par contre, la zone correspondanteédiiation au niveau du colliculus supérieur
devrait étre de taille relativement constante guegllie soit la position des stimuli dans le
champ visuel. Or, I'on ne sait pas si cela est enaz le singe comme chez I’'homme. De plus,
on ne sait pas si la forme et l'orientation de zeses d’intégration au niveau du colliculus
supérieur que nous avons appelées champs d’intfgsatiale, sont similaires a la forme et

I'orientation des champs récepteurs des neuroneslticulus supérieur.

Seules quelques études ont essayé d’évaluer liéteel la zone du champ visuel dans
laquelle I'effet global était observé. Elles ontrrpes de montrer qu’il y a une séparation
angulaire maximale entre deux stimuli présentés daméme hémichamp, pour que ceux-cCi
entrainent un effet global. Cependant, les estonatvariaient d'une étude a l'autre : +20°
autour de I'axe de la cible selon Walker et al.9@)9et 30-60° entre la cible et le distracteur
selon Ottes et al. (1985). De plus, la gamme deerdgxcités des stimuli testées était
relativement faible, empéchant de vérifier les atéwns de la taille de cette zone dans le
champ visuel. Pour ce qui est de deux stimuli pri&sedans deux hémichamps opposés, tres
peu d'études ont été réalisées, et celles-ci nepamparvenues a mettre en évidence un effet
global, tout au moins dans des conditions ou daségiies visuelles ne pouvaient intervenir
(He & Kowler, 1989 ; voir aussi Watanabe, 2001).udreffet global inter-hémichamp, bien
gue non envisagé par Walker et al. (1997), deyraitvoir étre observé étant donné que les
champs récepteurs des neurones proches de la eefatien de I'axe médian vertical
débordent sur I’'hnémichamp visuel contralateral (lBetg et Wurtz, 1972a ; pour une revue
voir Mcllwain, 1991).

Une autre question qui reste non résolue est darssie codage spatial distribué et
ainsi l'effet global reposent sur des connexionsezontales entre les neurones au sein des
différentes couches du colliculus supérieur. Seertains modeles, lorsque les stimuli sont

présentés dans le méme hémichamp et a une faijpdeasén angulaire, ils favorisent une
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saccade déviée vers le centre de gravité de lagewafion visuelle, du fait de connexions
excitatrices entre les populations neuronales @éesivan Opstal & van Gisbergen, 1989 ;
Arai et al., 1994 ; 1999 Wilimzig et al., 2006 ;ivaussi Trappenberg et al., 2001). Et a
l'inverse, lorsque les deux stimuli sont présegtées positions €loignées, alors les différents
sites activés rentreraient en compétition du faitteractions inhibitrices de longue portée et
la saccade serait dirigée vers I'un ou l'autre démuli. Ces modéles reposent sur de
nombreuses études électrophysiologiques et anatesigyant permis de mettre en évidence
des connexions excitatrices locales (Mclllwain, 298t des connexions inhibitrices distantes
(e.g. Munoz & Istvan, 1998), mais celles-ci sordcdiées (voir Section 2.2.3.2). De plus,
beaucoup d’études ont étudié I'effet global au aiveomportemental, mais aucune étude n'a
jusqu’alors permis de déterminer s'il était lié aumkerconnexions latérales ou au simple
chevauchement des champs récepteurs. Ce n'esapasqu’un effet global peut étre prédit a
partir d’'interactions latérales comme dans le caldrenodele de van Opstal et van Gisbergen

(1989), que ces interactions latérales sont foroémécessaires pour la survenue de cet effet.

Enfin, en contradiction avec I'hypothese générale keffet global est principalement
un effet de bas niveau, certains auteurs ont pgogaosl refleterait des facteurs de plus haut
niveau, de type endogenes. Il est indéniable gagudeessus cognitifs relativement élaborés
entrent en jeu dans la détermination de la métritpsesaccades, et cette hypothése fait partie
intégrante de plusieurs des modeles de productas shccades. De plus, les modeles
suggerent que les facteurs de haut niveau peuméinemcer, moduler I'effet global, mais
aucun ne suppose que ces facteurs seraient totdalemgponsables d'un tel effet. lls
considérent que l'effet global est la réponse p&faut du systéme oculomoteur, mais en
aucun cas il ne serait le résultat d’'une décisiord’aone stratégie d’aller placer ses yeux au
centre de la configuration visuelle. Toutefois,st’ee que suggérent les données de He et
Kowler (1989). Ces auteurs ont observé que lortmuible était présentée avec un distracteur
positionné en miroir autour de l'axe vertical, etegla position de la cible était fortement
prédictible au sein d'un méme bloc, les yeux n&apas déviés vers le centre de gravité de
la configuration cible/distracteur. A I'inverserégue la position de la cible était totalement
imprédictible, les auteurs ont observé un effebglosuggérant donc que les participants ne
sachant pas a l'avance ou aller, choisissaientisier wne position intermédiaire qui les
rapprochait de toute facon de la cible. Le fait gag observations aient été réalisées avec une
configuration bilatérale amene toutefois a se dqomsér sur la spécificité des résultats

obtenus par He et Kowler (1989). En effet, la ptumbes autres effets rapportés dans la
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littérature reposaient sur des stimulations vigsetloubles unilatérales, et dans ces cas précis,
I'effet de I'incertitude de la position de la cild¢ait bien moindre (Coéffé & O’Regan, 1987).

Il est envisageable que les facteurs de haut niveatneraient plus en jeu dans ce genre de
configuration, plutét que lorsque les stimuli spnésentés dans le méme hémichamp et dans

la méme direction. Mais, cela reste a tester.

1.1.2La latence des saccades

La latence des saccades, tout comme leur métrgfugeaeralement supposée reposer
sur des mécanismes neuronaux au sein du collisulpérieur, bien qu’étant elle aussi sujette
a des modulations endogenes, de plus haut nivezanrbins, deux hypothéses alternatives
s’affrontent. La premiere suppose que le momernta@accade est déclenchée, résulte de la
compétition entre I'activité d’un systeme de fixatiet I'activité d’un systeme de mouvement
(Findlay & Walker, 1999 ; Walker et al., 1997). aconde attribue le départ de la saccade a
des mécanismes compétitifs et interactifs li€éesiateractions latérales au sein du colliculus
supérieur (Trappenberg et al., 2001). Ces deuxthgges rendent compte de I'un des autres
phénomeénes robustes observés lorsque deux stiontlipgésentés de facon simultanée ; il
s’agit de I'effet des distracteurs éloignés. Céetediécrit 'augmentation de la latence d’'une
saccade dirigée vers une cible lors de la présentaimultanée d'un distracteur situé en
dehors d’'une région de 20° autour de I'axe debed\Walker et al., 1997).

Selon I'hypothese de fixation, I'augmentation deldéence des saccades lorsqu’un
distracteur est présenté éloigné de la cible, tsgua a 'augmentation de I'activité du systeme
de fixation du fait de la présence du distractés neurones de fixation, bien que plus
nombreux dans la région rostrale du colliculus, cpdent pour la partie fovéale, s’étendent
dans des régions du colliculus codant jusqu’a envitO° autour de la fovéa. Ainsi, un
distracteur présenté dans I'hnémichamp opposé aqudal est plus prés de la fovéa que la
cible, activerait les neurones de fixation et danrit toujours un effet inhibiteur, ralentissant
le déclenchement de la saccade. Selon cette hygatlaeposition relative des stimuli serait le
facteur critique déterminant la latence des saccade

Selon I'hypothése d’interactions latérales, au iorg, I'effet des distracteurs éloignés
serait le résultat de connexions inhibitrices degie portée, entre les sites activés
respectivement par la cible et le distracteur, im@au du colliculus supérieur. Les neurones

codant pour la position du distracteur inhiberailestneurones codant pour la position de la
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cible, et la saccade serait déclenchée plus targimeé A linverse, si le distracteur est
présenté proche de la cible, I'activité des newsaraant pour la position de la cible serait
augmentée grace aux connexions excitatrices detecpartée, et la saccade devrait étre
générée plus rapidement. Dans ce cadre, le facetique déterminant la latence des
saccades serait donc la distance séparant ledlistanplus particulierement la distance entre

les sites de la carte motrice codant pour la @bjgour le distracteur.

Cette hypothése reposant sur des interactionsaleseest soutenue par des données
issues d’études neurophysiologiques réaliséeslen@amate. Dorris et al. (2007) ont montré
gue la présentation d’'un stimulus distracteur éméraine inhibition de l'activité des neurones
codant pour la cible lorsque les deux sites acthods séparés par une distance supérieure a 1
mm de surface colliculaire, mais un renforcement’adivité des neurones codant pour la
position de la cible lorsque la distance collictdaentre le distracteur et la cible est inférieure
a 1mm. Cependant, trés peu d’études comportemsrdatemontré un réel effet facilitateur
d’'un distracteur proximal sur la latence des saesafe plus, les résultats rapportés par
Walker et al. (1997), en ce qui concerne I'effet destracteurs éloignés seraient plus liés a la
position relative des stimuli qu’a la distance $&parant, ce qui semble plus en accord avec
I'hypothese de fixation. En fait, selon leurs doeméde départ de la saccade serait ralentit de
moins en moins a mesure que le rapport entre lrexicéé du distracteur et I'excentricité de
la cible augmenterait, et ceci que le distractait grésenté dans le méme hémichamp ou
dans I'hémichamp opposé a la cible. Cependargsterindéterminé si cette observation tient
uniqguement de l'excentricité des stimuli et nors e la distance séparant leurs sites
respectifs de projection sur le colliculus supérietin effet, du fait de la magnification
fovéale, au plus le ratio entre I'excentricité decible et I'excentricité du distracteur est élevé,
au plus la distance colliculaire entre les sitespdgection respectifs est grande, au moins
pour le cas de stimuli présentés dans le méme hamijg. D’'un autre c6té, les données de
Walker et al. (1997) ont montré que I'effet d'urstdaicteur controlatéral est du méme ordre
gue l'effet d’'un distracteur ipsilatéral mais distale la cible, et ce résultat semble aller a
'encontre de I'hypothése des interactions latéraken effet, les fibres connectant les deux
colliculi doivent traverser la commissure entre diesix colliculi, et cela devrait entrainer un

codt temporel.

L’ensemble de ces données, ainsi que de nombrauses (voir Section 3.2.2.1), ne
permet donc pas de trancher en faveur de I'unéaatré des deux hypothéses proposées pour

rendre compte de la latence des saccades et dies &ont nécessaires pour les départager.
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1.2 Rappel de la problématique et des objectifs

L'objectif de ce travail de thése était de mettreéareuve les différentes hypothéses
proposeées pour rendre compte de la métrique ea detdnce des saccades lors de la visée
d’'une cible en contexte visuel. Elles se focalisa@onc sur les deux phénomeénes robustes
mis en évidence dans ces conditions, I'effet glgimair la métrique et I'effet des distracteurs
éloignés pour la latence.

Le premier objectif, en rapport avec la métriques daccades, était de tester
'hypothese générale, commune aux difféerents madedelon laquelle 'effet global est
effectivement le reflet de la distribution du codagpatial au sein du colliculus supérieur.
L'idée des études réalisées était de vérifier qual bien une distance maximale, seuil, entre
les stimuli pour que ceux-ci génerent un effet glolPuis, a partir de I'estimation de cette
distance seuil, le but était de définir les pragsédes champs d’intégration spatiale et
déterminer si celles-ci reproduisent les propriétés champs récepteurs des neurones du
colliculus supérieur. Du fait des variations ded#le de ces derniers dans le champ visuel, il
était donc important de faire la cartographie deantgps d’intégration spatiale et de leurs
propriétés, en termes de taille et de forme/ortemia De facon reliée, on espérait aussi
pouvoir indiquer si des interactions latérales deaslent I'effet global. Le second objectif
était de réexaminer I'hypothése proposée par HKostler (1989) selon laquelle, I'effet
global pourrait n’étre que le reflet de stratégiessielles. L'hypotheése sous-jacente était que
cela pourrait étre le cas lorsqu’un effet globalbds niveau serait peu probable, comme par

exemple dans le cas de stimulations bilatéralepadeet d’autre du méridien vertical.

Le troisieme objectif de ce travail se rapportaiaaétermination de la latence des
saccades. Il visait a départager tesix grandes classes d’hypothéses ayant été pesposé
pour rendre compte notamment de l'effet des disttas éloignés, a savoir I’hypothese d’'un
systeme de fixation en opposition avec I'hypothd3eteractions latérales. On s’attachait
notamment a tenter de dissocselda variable critique pour prendre en compte’eiet des
distracteurs éloignés est la distance séparanleles stimuli, comme proposé par I'hypothese
des interactions latérales, ou alors la positidimignne relative des stimuli, comme proposé
par 'hypothése d’un systeme de fixation. De fagcomplémentaire, on cherchait a définir de

facon plus précise l'effet des distracteurs ipéitatix et présentés dans le voisinage de la
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cible, sur la latence des saccades, en cherchdgfirdr les conditions favorisant un effet
facilitateur ou bien inhibiteur de ces distracteurs

Pour répondre a ces objectifs, nous avons réalisissséries d'études. La premiére se
focalisait principalement sur I'étude des latendes saccades, la seconde répondait a notre
tentative de spécifier et cartographier les chadipgégration spatiale, et enfin la derniere
portait sur l'effet global inter-némichamps et l#er des stratégies visuelles dans ces cas
particuliers. Cependant, les trois séries d’étugesmettaient de répondre de facon
complémentaire aux questions posées, notammentade’gnalyse systématique de la
meétrique et de la latence des saccades. De cedtis la partie qui suit, les données
recueillies seront résumées et discutées non paprpgts séparés, mais autour de notre

problématique relative a la métrique et a la ladethes saccades.
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2. Résultats et Discussion

2.1. La métrique des saccades : L’effet global

2.1.1. Réle et propriétés des mécanismes d'intégia spatiale

L’ensemble des modeles proposant de rendre codgla production des saccades
considere que l'effet global est un effet bas nive@sultant du codage spatial distribué au
sein de la carte colliculaire. Cette distributianabdage spatial au sein du colliculus supérieur
reflete les propriétés des neurones qui compossndifférentes couches, notamment le fait
gue ces neurones ont des champs récepteurs lgujes, chevauchent et ce d’autant plus que
les neurones codent pour des positions excentaFesld champ visuel. Elle implique que ce
sont des populations neuronales, et non pas umseuobne, qui sont activées au niveau des
cartes sensorielles et motrices lorsqu’un seultpEshprésenté dans le champ visuel. De plus,
du fait du facteur de magnification corticale, &@tlue de la région activée est constante au
travers de la carte, et quelle que soit la posities stimuli sur la rétine. Les résultats que nous
avons obtenus au travers des différents projelisésaont permis de confirmer au moins dans
une certaine mesure, que l'effet global chez I'h@mpartage un certain nombre de ces

propriétés des neurones du colliculus supérieumnee elles ont été estimées chez I'animal.

2.1.1.1. Cartographie et caractéristiques des champ’intégration spatiale

L’hypothése selon laquelle I'effet du centre devgea reflete le codage spatial
distribué au sein du colliculus supérieur, nousnser@ a faire un certain nombre de
prédictions concernant les propriétés de I'effebgl. La premiére de ces prédictions était que
I'effet global ne devrait opérer qu’entre des stinmalativement proximaux. Au-dela d’'une
certaine distance, ou encore en dehors d'une certaone, seuil (i.e. appelé ici champ
d’intégration spatiale), I'effet devrait s’annulgrermettant ainsi au regard de se poser avec
précision sur la cible en dépit de la présence dutne stimulus visuel. La seconde était que
les champs d’intégration spatiale devraient avesr hmémes caractéristiques que les champs
récepteurs des neurones du colliculus supérieurcéteséquent leur taille devrait augmenter
avec I'excentricité des stimuli (Goldberg & Wurt®72a ; Mclllwain, 1975), alors que leur

orientation devrait varier avec la direction dsd&cade.
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Les résultats obtenus dans les études du Chapitné &nfirmé ces prédictions. Elles
ont montré premierement que I'effet global dimin@amesure que la distance entre la cible et
le distracteur augmentait, et qu'au-dela d’'uneadisé seuil I'effet s’annulait. L’annulation de
I'effet se caractérisait par le passage gradueladistribution des positions d’atterrissage de
I'ceil unimodale, a mi-chemin entre le distracteutaecible, a une distribution tendant a étre
bimodale. Le pic principal était centré sur la ejbet non dissociable de la distribution
obtenue lorsque la cible apparaissait a la mémiigrosnais sans distracteur ; le second pic,
non systématique, était en faveur du distracteetteCphase de transition mais surtout la
distance seuil a partir de laquelle I'effet glolslvenait négligeable (i.e. « global effect
percentage (GEP)» de 90%) correspondait a de plitegpdistances a mesure que les stimuli
étaient moins excentrés. Comme on peut le voir @oiebu 2.1, cela était vrai lorsque les
stimuli étaient présentés le long de l'axe horiabrgour des excentricités du distracteur
(toujours moins excentré que la cible) varianteret 6° (Expériences 1-3). Cela était vrai
aussi le long des autres axes, obliques et verb@h qu’aux alentours du méridien vertical,
la différence entre les deux excentricités tesééaisé moindre ; dans ce cas, I'effet global était

faible des les plus petites distances (Expériefce 3

Les données recueillies dans notre premiere séipériences (Expériences 2a-b,
Chapitre 2) ont permis de compléter ce tableau powas des stimuli présentés le long de
I'axe horizontal, mais a des excentricités plubl&s (0.5° a 3°). Elles ont montré que lorsque
le distracteur était présenté a une excentricit®.88, c'est-a-dire dans la zone foveale, la
saccade était seulement tres légerement déviéa plesition de la cible (plus excentrée), et
cela principalement lorsque la distance angulaiteede distracteur et la cible était trés faible
(1-1.5°). Cela suggere que dans ce cas, l'effetidtracteur sur la métrique était presque
négligeable, allant donc dans le sens d’une zonéerpour 'effet global comme rapporté par
Vitu et al. (2006 ; voir Chapitre 1 ; Section 3.2)1 Pour ce qui est de I'effet d’un distracteur
présenté a une excentricité de 1°, il était déjss mlonséquent et était quasiment, mais pas
complétement, annulé pour une séparation entreadistir et cible de 3°; pour cette distance,
I'ceil atterrissait le plus souvent sur la ciblegeielques réponses favorisant le distracteur
commencaient a pointer, mais il restait encore quesd essais ou la position fixée était
intermédiaire. Enfin, pour les plus grandes exdetés testées (2 et 3°), les résultats
corroboraient ceux présentés au chapitre 3 ; ceugw@laient un effet global massif qui
diminuait a mesure que la distance entre la cible €listracteur augmentait. Du fait de la

petite gamme de distances séparant la cible asteacteur, le pourcentage d’effet global ne
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dépassait jamais le palier de 90%, suggérant daecl'gffet s’annulait pour des distances

entre cible et distracteur supérieures a 3°.

Direction / Eccentricité des stimuli

0° 22.5° 45° 60° 80° 90°

20 40 60 20 40 20 40 20 40 20 40 20 4C

la | 47| 64| 7.9

1b | 39| 7.2| 104

m | 40| 6.7| 9.1 6.2 | 85 4 5 3.4 4.6 3 3 3.4

Tableau 2.1 Récapitulatif des distances angulaires seuil éda-desquelles l'effet global tendait a
disparaitre pour les expériences la-b et 2 rapoé Chapitre 3, en fonction de I'excentricité du
distracteur et I'axe de présentation des stimubumé a partir de I'horizontale. La valeur a étéléda
grace au calcul du pourcentage d’effet global. Wdeur de 100% indiquait une saccade précise sur la
cible ; nous avons défini le seuil & 90% (pour eloir Chapitre 3).

Enfin, les données des études présentées au @épsinr lesquelles nous reviendrons
plus tard de par la particularité d’'un effet glolmater-hemichamp, ont elles aussi confirmeé
gue l'effet global, qui était dans ce cas relatieamfaible, survenait seulement lorsque la
séparation entre la cible et le distracteur étaférieure a un seuil. De plus, ce seulil
correspondait a des distances angulaires moindregue les stimuli étaient moins excentrés.
Le distracteur et la cible étaient présentés eoimsoit autour de I'axe vertical (Expériences
1-3), soit autour de l'axe horizontal (Expérience Ge n’était que pour des angles de
séparation entre I'axe de la cible et I'axe durdideur qui étaient inférieurs ou égaux a 60°
dans la condition verticale et 30-50° dans la ciolihorizontale, que le regard était dévié
significativement de la cible et en direction durigién. En reprenant le méme critére que ci-
dessus pour estimer la distance seuil a partingeelle I'effet global s’annulait, a savoir un
pourcentage d’effet global de 90%, nous arrivores estimations de I'angle de séparation
d’environ 50° dans la condition verticale, et 3@hs la condition horizontale. La valeur seuil
correspondait donc a une distance angulaire eiitie et distracteur plus faible pour une

excentricité du distracteur de 2° que pour uneeiité de 4° (voir Tableau 2.2.).
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Direction / Eccentricité des stimuli

En miroir / méridien vertical En miroir / méridien horizontal
20 40 20 40
1.5 3 1.1 2.1

Tableau 2.2 Approximation des distances angulaires seuil&a-desquelles I'effet global tendait a
disparaitre dans les expériences 1 et 3 rappoaéeShapitre 4, en fonction de I'excentricité du
distracteur et I'axe de présentation des stimulirféroir autour du méridien vertical ou horizontalg
seuil correspondait a un pourcentage d’effet gldiead0%.

Si I'excentricité des stimuli est un facteur cnitegg qui détermine I'écartement
maximal entre deux stimuli pour un effet global,disection semble aussi trés importante.
C’est ce qu’ont révélé les données recueillies daxpérience 2 du Chapitre 3. Dans cette
expeérience, lI'axe de présentation des stimuli étanipulé, et cela a permis d’observer,
comme résumé au Tableau 2.1, que la distancesmuilun effet global tendait a diminuer a
mesure que les stimuli se rapprochaient du méridietical. La seule réelle exception a cette
regle était la condition dans laquelle les stinagparaissaient le long de I'axe formant un
angle de 22.5° avec I'horizontale. Dans ce casy&surs seuil estimées étaient beaucoup
plus élevées que sur les autres axes y comprig Feorizontal. La taille plus petite des
champs d’intégration spatiale le long de l'axe ieait semble pouvoir s’expliquer par la
déformation de I'espace visuel au niveau du cdlliswsupérieur (voir Section 2.1.1.2). Pour
le cas particulier observé pour un angle de 22.58mble pouvoir s’expliquer par la forme et
I'orientation des champs d’intégration spatialeuxGei, comme les champs récepteurs des
neurones du colliculus supérieur, tendraient a rawme forme patatoide orientée
horizontalement dans la région du méridien horiaet verticalement dans la région du
méridien vertical. La distance seuil le long dexéale 22.5° serait plus élevée parce gu’elle
correspondrait a la diagonale traversant un chdligique/patatoide dont I'orientation tend a
étre horizontale. L'analyse que nous avons réaldeda répartition en 2D des positions
d’atterrissage des saccades dans la condition iexgréiale ou la cible était accompagnée du

distracteur a permis de conforter cette interpigaén montrant que les nuages de points
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étaient biaisés le long de I'axe de la cible edduracteur, sauf dans la condition 22.5° pour

laquelle le nuage montrait une orientation horiatat

Lorsque l'on couple les résultats de cette expéden ceux obtenus dans les
expériences rapportées au Chapitre 4, nous parsendes conclusions similaires puisque la
distance seuil pour un effet global entre les h&amgps haut et bas est beaucoup plus faible
que le long de I'axe horizontal (0°) et le long kbxe formant un angle de 22.5° avec
I'horizontale pour des excentricités du distractder2° et 4° (voir Tableaux 2.1. et 2.2.). La
distance seuil est aussi léegerement plus faibleedaes hémichamps gauche et droite que le
long de I'axe vertical. Ainsi, les champs d’intégma spatiale tendraient a étre tres allongés le

long du méridien horizontal, et plus modérémeméstie long du méridien vertical.

Ainsi, a partir de I'ensemble de nos résultatsn lfgeut résumer les propriétés des
champs d’intégration spatiale de la maniére suasarRremierement, de la méme maniere que
la taille des champs récepteurs des neurones @&awnidu colliculus supérieur augmente a
mesure que ces neurones codent pour des positien€ipignées de la fovéa, la taille des
champs d’intégration spatiale augmente a mesurelegiestimuli sont présentés dans des
régions plus périphériques du champ visuel. Deugiaant, les champs d’intégration spatiale
ont une forme oblongue qui s’étire horizontalemeinterticalement dans le voisinage des
méridiens horizontaux et verticaux respectivem@&ien que ces champs semblent moins
grossiers que les champs récepteurs des neuronadlidulus supérieur chez le singe (voir
Tableaux 2.1, 2.2. et Figure 2.1), il faut noteur® part que ces derniers montrent des
orientations similaires aux champs d’intégrationiness ici, mais aussi que les champs
récepteurs des neurones codant pour des positimehgs du méridien vertical tendent a
« déborder » sur I'hémichamp controlatéral (Golgb& Wurtz, 1972a). Cela permet
I'activation simultanée des deux colliculi, et sdesd probablement la programmation des
saccades verticales (Robinson, 1972). Le fait qaesnayons observé dans les études
présentées au Chapitre 4, un effet du centre dat@iars de la stimulation simultanée des
hémichamps droit et gauche, et ainsi que les chadfipgigration spatiale proches du
meéridien vertical soient a cheval sur les deux lksamps est compatible avec cette propriété
des neurones du colliculus supérieur. Etant doneecgs résultats étaient obtenus méme en
'absence de stratégies visuelles possibles @.eillle apparaissait toujours dans le méme
hémichamp au sein d'un bloc d’essais ; voir Sec®dn?), ils permettent d’établir que du fait
des propriétés des neurones du colliculus supérnigueffet global bilatéral est possible.

faut néanmoins rappeler que cet effet reste diftéde celui observeé le long des axes, dans le
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sens ou tres peu de saccades amenaient le regare position exactement intermédiaire
entre les stimuli présentés en miroir autour duiaiesr vertical. Il est possible que cela soit
du au fait que tous les neurones codant pour defiqgees proches du méridien vertical n’ont

pas un champ récepteur traversant ce méridien Galotberg & Wurtz, 1972a).

Figure 2.1 lllustration de la taille des champs récepteurs didlules enregistrées chez le singe. La
Figure A représente une illustration des champeptétrs des cellules situées dans la couche
superficielle du colliculus supérieur et enregstdans la zone rostrale. La Figure B représente
également une illustraction des champs réceptenass enregistré dans la zone caudale Source :
Goldberg et Wurtz (1972a).

2.1.1.2. Image des champs d’intégration spatiale sla carte oculomotrice

Comme nous l'avons résumé ci-dessus, nos résalbats ont permis de montrer que
les champs d’intégration spatiale présentaient acdeactéristiques semblables aux champs
récepteurs des neurones situés au niveau des sosigherficielles du colliculus supérieur, a
la fois en taille ainsi qu’en orientation. Une auétape de notre travail a été d’estimer la taille
de limage des champs récepteurs sur une carteorootiice théorique, i.e. la carte
colliculaire chez le singe telle qu'elle a été nlee par Ottes et al. (1986), c'est-a-dire en
prenant en compte la déformation de I'espace viswel a la magnification fovéale. En
d’autres termes, nous avons cherché a mesurendié¢ede la région sur le colliculus au sein
de laquelle les activitées générées par deux stimsliels entrainent un phénomene de

moyennage saccadique. La prédiction formulée arpdet résultats de Mclllwain (1975),
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était que les variations des tailles des champgédjration spatiale en fonction de la position
des stimuli dans le champ visuel seraient compeans&ele facteur de magnification fovéale,
et par conséquent que I'image des champs d’iniégrapatiale sur le colliculus supérieur
aurait une taille constante quelle que soit laaégiu champ visuel et donc de la carte
colliculaire stimulée. Pour tester cette hypothasmjys avons donc converti la taille des
champs d’intégration spatiale estimée dans no®rdiftes expériences en millimétres de

surface colliculaire.

L’estimation de la distance colliculaire seuil paur effet global a été réalisée de
facon systématique dans le cadre des études peésesui Chapitre 3, bien que nous allons
tenter de compléter ce tableau avec les résul@ataod études présentées au Chapitre 2.
Comme résumé au Tableau 2.3 pour les données gesiances du Chapitre 3, I'on
remarque que les valeurs colliculaires sont a p&s gquivalentes pour les difféerentes
positions testées et beaucoup moins variableseguealeurs seuil estimées en degré d’angle
visuel (voir 2.1.1.1.). Pour I'expérience la, laiieolliculaire maximal a été estimé a .92
mm, et de facon intéressante cette valeur estaxactt la méme quelle que soit I'excentricité
du distracteur. Pour I'expérience 1b, les valeuontment de légeres différences en fonction
de I'excentricité, allant de .82 a 1.1 mm. Cesé&léhces peuvent provenir du critere de seuil
pour le pourcentage d’'effet global que nous avorés £n effet, nous avons décidé de fixer
ce seuil a 90%, mais du fait que les courbes cgeadent aux alentour de 95%, on peut se
demander si les différences observées entre ligsathtes excentricités n'était pas l'effet d’'un
biais lie a notre mesure. Néanmoins, d’apres lesnéles obtenues dans la condition
horizontale de I'étude 2, il semble que la distacméculaire varie Iégerement en fonction de
I'excentricité, au moins entre 2 et 4°; il est dgossible que cela réflete des mécanismes
plus fondamentaux. Il est & noter qu’une difféeremoais inverse, entre les deux excentricités
testées (2 et 4°) était aussi présente dans latmn80°. Ceci dit, pour tous les autres axes
de présentation, la distance seuil est la méme lesuleux excentricités du distracteur. Elle
est aussi du méme ordre (0.9 mm) au travers digseatifs axes de présentation, a I'exception
de l'axe de 22.5°.
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Direction / Eccentricité des stimuli

0° 22.5° 45° 60° 80° 90°
(Horizontal) (Oblique) (Vertical)

20 40 60 20 40 20 40 20 40 20 40 20 4C

la [ 0.92|0.92| 0.92

1b | 0.82] 0.99| 1.09

2 1075|091 1.15/1.17|0.93| 0.83| 0.90| 0.90| 0.95| 0.75 0.80

m

Tableau 2.3.Estimation des distances seuil en coordonnéegwaires lors des études réalisées au
Chapitre 3 (Etude 1la et 1b) en fonction de I'exgeité du distracteur. L'on voit que la taille est
parfaitement la méme pour les trois excentricigi$ées dans I'étude 1a mais qu’'elles différent pour
I'étude 1b.

Enfin, si 'on compare ces estimations a cellesalg®riences rapportées au Chapitre
2 pour lesquelles, les excentricités testées dtpies faibles, I'on arrive tout d’abord a une
estimation de 0.8 mm pour un distracteur présentéeaexcentricité de 1° (en supposant que
la distance seuil angulaire est aux alentours ¢devd@f Section 2.1.1.1.), ce qui semble en
accord avec les estimations pour une excentrigt@°drappelées ci-dessus. Par contre, pour
les conditions ou le distracteur apparaissait a exeentricité de 0.5°, la distance seull
angulaire ne semblait pas dépasser 1-1.5°, cerqufais convertie en distance colliculaire,

donne des valeurs bien inférieures, allant de @.5% anm.

Ainsi, en accord avec les observations neurophygiglies, il semble que I'image
colliculaire des champs d’intégration spatiale sist taille relativement constante sur une
grande partie de la carte. Néanmoins, a mesuréegustimuli se rapprochent de la fovéa, ils
semblent former une image plus petite, suggéramt des différences majeures entre fovéa et

périphérie ou région rostrale et région caudaledlliculus supérieur.

2.1.1.3. Discussion : L’effet global, un phénomeérnkintégration spatiale.

Champs d'intégration spatiale et champs récepteurs

L’'un des objectifs de ce travail de thése étaistieer chez I’homme, I'orientation et
la taille des champs d’intégration spatiale eteder si ces champs d’'intégration présentaient

les mémes propriétés que les champs récepteursmalesnes du colliculus supérieur,
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estimées grace aux études neurophysiologiques l@remal. L'idée sous-jacente était de
déterminer si le codage spatial distribué au seincdlliculus supérieur est responsable,
comme supposé dans I'ensemble des modéles dedagbian des saccades, de I'effet global.
Nos résultats ont permis de confirmer cette hymehen montrant que I'effet global survient
seulement lorsque la distance angulaire entre iole €t un distracteur est inférieure a une
distance seuil, validant donc la notion de champtégration spatiale. De plus, il s'est avéré
gue les propriétés de ces champs d’intégratiorienes de taille, de forme et d’orientation
étaient relativement similaires aux proprietés @bamps récepteurs des neurones du
colliculus supérieur. Premiérement, leur tailledagrés d’angle visuel augmentait a mesure
que les stimuli étaient plus excentrés, de la m&men que la taille des champs récepteurs
des neurones colliculaires augmente a mesure qubldent pour des positions plus
périphériques. Deuxiemement, leur forme oblongad# étientée le long des axes meédians, de
la méme facon que les neurones proches de la ezpaion du meéridien horizontal et du
méridien vertical au sein du colliculus supérient tespectivement des champs récepteurs
étirés horizontalement et verticalement. Troisiereinles champs d’intégration spatiale,
tout comme les champs récepteurs des neuronedlaulos supérieur, tendaient a traverser
'axe médian vertical. Il faut noter néanmoins deefait que les champs d’intégration
semblent partager les mémes propriétés que les pshagctepteurs des neurones chez
'animal, ne veut pas dire pour autant qu’ils stiéfuivalent des champs récepteurs des

neurones du colliculus supérieur.

Ainsi, en accord avec le premier ensemble des giréds de I'interprétation de I'effet
global en termes de codage spatial distribué audieicolliculus supérieur, 'effet global est
bien sensible aux mémes facteurs que les champpteéecs des neurones du colliculus

Supérieur.

L’image des champs d’intégration spatiale sur lateast-elle de taille fixe ?

Du fait de la distorsion de Il'espace visuel au seim colliculus supérieur,
l'interprétation de I'effet global en termes de agd spatial distribué fait une autre prédiction.
Elle prédit que I'image sur la carte colliculairesicchamps d’intégration spatiale, devrait, tout
comme la population neuronale activée par un paants le champ visuel, occuper une zone
de taille relativement constante quelle que soipdaition des stimuli. Nos résultats ont
montré une tendance vers une uniformité des disgaseuil pour un effet global, lorsqu’elles
étaient exprimées en coordonnées colliculaires)t éaviron de I'ordre de 0.9 mm. Cette
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distance seuil serait concordante avec les résul@pportés sur la taille des champs
récepteurs des neurones du colliculus supériewr lehprimate, & savoir environ 1 mm (voir
Ottes et al., 1986).

Néanmoins, bien que cette taille constante teradaé retrouver quel que soit I'angle
de présentation des stimuli, elle ne valait pag pangle de 22.5° ; dans cas, la taille estimée
était supérieure a 1 mm. Ceci était probablementadla représentation biaisée vers
I'horizontal de cet axe. Par ailleurs, nous avohseové des différences dans les tailles
colliculaires seuil pour des stimuli présentés laxe horizontal a 2° et 4°, et entre 2-4° et
0.5° au travers de nos différentes expériences. dif&rences ne sont pas prédites par
'hypothése du codage distribué. L’'on pourrait angmter que cette diminution de I'effet
global lorsque les distracteurs étaient présentéfoeea est di a la simple conséquence de
laugmentation de la latence lors de stimulatioogétle. Mais, une analyse détaillée des
données présentées au chapitre 2, nous a perntartgé cette interprétation en terme
d’échange vitesse/précision. Une autre possitstrait que les champs d’intégration spatiale
seraient trés restreints au niveau de la fovéaguieserait en lien avec les différences
neuronales observées entre la zone rostrale aina eaudale. En effet, bien que cela soit
discuté, la zone rostrale semble composée de nesiqui montrent une décharge tonique
durant les temps de fixation, en opposition avemkurones de mouvement qui eux montrent
une décharge avant et pendant I'exécution de lmadac(voir Section 1.1.1 ; Munoz & Wurtz,
1993a, 1993b). Les dits neurones de fixation, aevnt principalement au niveau de la zone
rostrale du colliculus codant pour la zone fovdalequ’a environ 2° du centre de la fovéa).
lls se trouveraient donc activés en plus grand mendrs de la présentation d’'un stimulus
dans la région fovéale, en comparaison avec lesonesi de mouvement, favorisant alors la
fixation (ou l'augmentation de la latence), maispéchant aussi I'apparition d’'un effet
global. Néanmoins, la seule réelle limitation ddtecehypothese est le fait suggérée par
plusieurs études, que les neurones de fixatiorffegaht pas fonctionnellement des neurones
de mouvement (Krauzlis et al., 1997). Nous reviendrsur ce point dans notre discussion sur

la latence des saccades.

Des connexions excitatrices entre les sites acfivés

Plusieurs modeles ont proposé de rendre compte’efiet | global en termes
d’interactions latérales entre les populations oeales activées au sein de la carte motrice du
colliculus supérieur (van Opstal & van Gisberged84 ; Arai et al., 1994 ; Wilimzig et al.,

316



2006 ; voir aussi Trappenberg et al., 2001 ; mais Mindlay & Walker, 1999 ; Meeter et al.,

2010). Ces interactions, soit locales et excitesicsoit globales et inhibitrices seraient en
partie responsables du codage spatial distribuéeau du colliculus et par conséquent de
I'effet du centre de gravité (voir Section 1.1.Rdrsque deux stimuli sont présentés dans le
champ visuel, ils vont tous deux générer un pictiVdaé au sein de la carte colliculaire, et

lorsque ces deux stimuli sont suffisamment prodhesde 'autre, les deux pics d’activité

vont résulter, du fait des connexions excitatriesgre les deux populations neuronales
activées en un seul pic d’activité. Celui-ci fagera en retour 'exécution d’'une saccade vers
une position intermédiaire entre les deux stimNlibs résultats montrant que l'effet global

tend & survenir lorsque la distance colliculairereefa cible et le distracteur est en moyenne
de l'ordre de 0.9 mm, alors que la portée des caans excitatrices au sein des couches
intermédiaires du colliculus supérieur chez le sirgt de I'ordre de 1 mm semblent étre
compatibles avec cette hypothese, bien que ne plamhgpas a eux seuls de la valider.
Dailleurs, les quelques variations de la distaoakdiculaire, seuil, que nous avons observées

lors du rapprochement des stimuli par rapportfavéa, jettent un doute sur cette hypothése.

Effet global inter-colliculaire : champs réceptewsinteractions latérales.

Les résultats obtenus dans les études présentéEhapitre 3, lorsque les stimuli
étaient présentés dans le méme hémichamp (drgaoche), suggéraient, en accord avec les
études neurophysiologiques que les champs d’iniégrapatiale sont allongés le long des
différents axes et plus étirés que larges. LeseStugialisées au Chapitre 4 nous ont permis de
montrer que l'effet global n'est pas uniquementesbable au sein d’'un méme hémichamp,
mais qu’il peut aussi étre observé en réponse astiesilations bilatérales, c’est-a-dire
lorsque la cible et le distracteur apparaissaiedies positions en miroir autour de l'axe
vertical. Comme nous l'avons rappelé plus hautiéseiltat est compatible avec les données
neurophysiologiques montrant que les champs réeeptdes neurones proches de la
représentation du méridien vertical au sein duiadlls supérieur tendent a traverser le
meéridien vertical. Néanmoins, contrairement auxn#@s révelant un effet global au sein de
’hémichamp droit ou gauche, cet effet ne semblge §@e sous-tendu par des connexions
excitatrices. Les données de la littérature onttnéogu’il existe des connexions horizontales
entre les deux colliculi. Cependant, celles-ci somtcipalement inhibitrices, a I'exception
des connexions rostro-rostrales, qui elles sonitaxces (Munoz & Istvan, 2008). Des

auteurs ont envisagé que des interactions exceatrile plus longue portée entre les deux
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colliculi sous-tendraient I'exécution de saccadegigales (Olivier et al., 1998 ; voir aussi
Robinson, 1972), mais il ne semble pas qu'il yaaite jour d’évidence pour cette hypothése.
De plus, le fait que I'effet global que nous ayahservé entre hémichamps gauche et droit
était relativement faible en comparaison avec aelpporté le long de I'axe horizontal pour
des excentricités comparables (Chapitre 3) sentsiredire lI'idée qu’il était sous-tendu par

des connexions excitatrices entre les deux callicul

Conclusion : Effet global et phénomene d’'intégratspatiale

Nos résultats suggérent en accord avec I'hypotbésenune aux différents modeles
de production des saccades que l'effet global ésh lbléterminé par des mécanismes
d’intégration spatiale tels que ceux décrits awaivdu colliculus supérieur. Il serait le reflet
du codage spatial distribué au sein de cette stictt ainsi résulterait des propriétés des
neurones tapissant les différentes couches ducehii. Un certain nombre de questions
restent néanmoins sans réponse. Premieremengsil pas encore clair que ce codage spatial
distribué, et ainsi I'effet global, soit sous-tengar des interactions latérales au sein de la
carte colliculaire. Deuxiemement, I'absence d’ulaefgite invariance de la taille de I'image
des champs récepteurs au niveau de la carte octloenaméne a s'’interroger sur le possible
réle d'un systeme de fixation dans la déterminatilenla métrique des saccades ou bien
encore sur la parfaite correspondance entre lepriptés du colliculus supérieur chez

’lhomme et chez le primate.

2.1.2. Réle des stratégies visuelles

La plupart des études ayant porté sur I'effet dutreede gravité en rende compte en
terme d’effet de bas niveau, lié aux codages dpatianiveau de la carte colliculaire, et les
études rapportées dans ce travail de thése n@dgnéxception a la regle. Toutefois, certains
auteurs pensent que l'effet global ne serait pasngsimple effet de bas niveau, mais que
d’autre processus, de type endogenes, pourraigtitereen jeu. Ces auteurs entendent
principalement par processus endogenes des prgcgsdiaut niveau, guidés par les attentes
des participants ainsi que par les éventuellesegiiess qu’ils pourraient mettre en place dans
un souci d’économie du systeme. He et Kowler (198%) proposé justement de rendre
compte de I'effet global observé par eux-mémes massi par Ottes et al. (1985), en termes
de stratégies visuelles. Selon He et Kowler (1989 participant génére une saccade qui va
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atterrir entre les deux stimuli, c’est tout simp@rhparce qu’il ne sait pas précisément ou se
trouve la cible, et par conséquent qu'il ne saig pars ou diriger son regard. Dans ce cas,
atterrir entre les deux stimuli permet de s’appescle plus prés possible de la position
correcte. Lorsqu’un distracteur et une cible saoBsentés et que la direction pour la saccade
n’est pas connue a l'avance, diriger son regartedas deux directions possibles serait a la
fois économique pour le systeme, mais égalemeategiqguement optimal. Dans les études
réalisées au Chapitre 4 de ce travail de théses, aoons réalisé trois études similaires a celles
réalisées par He et Kowler (1989), a savoir umawgtition en miroir autour de I'axe vertical,
et pour comparaison avec I'étude réalisée par @ttat (1985), nous avons aussi testé I'effet
d’'une stimulation en miroir autour de I'axe horitain(Expérience 3). L'un de nos objectifs
était de déterminer si ces conditions particuliegggs comme nous I'avons vu générent un
effet global de bas niveau modeste, peuvent faciliémergence de stratégies visuelles en
direction du centre de la configuration visuellemene I'ont proposées He et Kowler (1989).
Etant donné que I'ensemble des modeles envisageninfluence des processus endogenes et
des attentes sur la métrigue des saccades, mdeamseil comme le moyen de renforcer
I'activité neuronale générée par la cible et afasiliter les processus de sélection pour une

visée précise, aborder cette question était d’aylas critique.

2.1.2.1. L’effet global peut aussi refléter des sttégies visuelles

Dans l‘étude 1 rapportée au Chapitre 4, la cibldéeedlistracteur étaient présentés
simultanément de part et d’autre de I'axe vertieala prédictibilité de la position de la cible
était maximale puisqu’elle apparaissait toujours dalroite, soit a gauche au sein d’'un bloc
d’'essais. Le seul facteur d’incertitude était liteacentricité de la cible (qui variait de 0.5° a
4°) par rapport au point de fixation ainsi que ¢jEnde la cible par rapport au méridien
vertical (variant de 10 a 90°). Nous avons obsamé légére déviation de la position
d’atterrissage de la saccade initiale en faveutade vertical, ce qui suggérait un effet global.
Néanmoins, en comparaison avec les observatiotes filirs de la présentation de stimuli le
long de l'axe horizontal, l'effet global était ferhent amoindri et les saccades qui
atterrissaient juste entre les deux stimuli, Gedire purement sur I'axe verticale étaient rares.
Cette quasi absence de saccades purement vertioal@®uvait provenir du fait que les
participants étaient incapables d’effectuer deeseBaccades puisque les résultats observés
dans I'étude 2 ont révélé que les participantscaffgent des saccades trés précises présentées

le long du méridien vertical. Comme nous l'avonspasé ci-dessus, cela était
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vraisemblablement le reflet des propriétés desamms du colliculus supérieur, bien que
comme l'ont suggéré les données de I'expérienda prédictibilité de I'hnémichamp dans
lequel la cible allait apparaitre contribuait apasi moins Iégérement a réduire la déviation du
regard vers le méridien vertical. En effet, lorsémeondition contrdle dans laquelle la cible
était présentée sur le méridien vertical était miagec les conditions expérimentales, cible-
distracteur, dans lesquelles la cible apparaiskais un hémichamp donné, la saccade avait
tendance a étre légerement biaisée vers la posititamdue de la cible (voir Figure 9,
Chapitre 4).

Dans I'étude 3 du Chapitre 4, nous avons donc/éier la prédictibilité de la position
de la cible pour tester si, comme prédit par HE@tler (1989), I'effet du centre de gravité
était plus susceptible d’apparaitre lorsque latjprsde la cible était fortement imprévisible.
Nous avons également différencié la présentatiors diezs deux hémichamps contralatéraux
(condition verticale) et au sein d'un seul hémicpaffcondition horizontale), afin de
contraster également nos résultats avec ceux ds €ttal. (1985). Nous avons observé que la
présentation simultanée de deux stimuli visuelpakt et d’autre du méridien vertical ainsi
gue du méridien horizontal entrainait un effet glolnais surtout lorsque la prédictibilité de
I’hémichamp de la cible était minimale. Lorsqueptadictibilité de 'hémichamp de la cible
était maximale, seules de faibles déviations verelmédian étaient observées, et presque
uniqguement dans la condition verticale. Ces résusamblent concorder avec I'hypothése
formulée par He et Kowler (1989), et sont donc ésagcord avec l'interprétation bas niveau
des données de Ottes et al. (1985). Un effet glpdal étre produit principalement du fait de
stratégies visuelles, que ce soit verticalemerfiarizontalement. Ces stratégies seraient sans
doute mises en jeu lorsque les mécanismes d'irttégrapatiale ne seraient pas assez forts,

comme tel est le cas lors d’'un conflit dans lactiom de la saccade.

Ces résultats sont particulierement importantsilsaremettent en cause I'hypothése
formulée dans les modeéles de production des sascselen laquelle les processus endogenes
servent principalement a faciliter la sélection ldecible, cela en renforcant l'activité
neuronale au sein de la carte colliculaire, a Isitmm codant pour la cible. Ici, nous avons
mis en évidence que des processus endogenes niEnEniméme facon que des processus

exogenes, a positionner le regard entre la cibie d@istracteur.
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2.1.2.2. L’effet global n’est pas seulement le refl de stratégies visuelles

Si 'effet global peut étre effectivement modulé pi@s processus de haut niveau, il
n'en reste pas moins que de nombreux résultatsremrque I'effet est principalement sous-
tendu par des facteurs de bas niveau. L'on powseadtemander si les résultats observés dans
les études qui ont montré un effet global n’étafer@lement pas biaisées ne permettaient pas
I'intervention de processus de haut niveau, gurd#amment par des incertitudes concernant
la position de la cible. Comme nous venons de Ie les études qui ont présenté les stimuli
cible et distracteur dans deux hémichamps oppaseglie vs. droit mais aussi comme nous
'avons montré haut vs. bas) ont mis en évidencefigt global qui reflete principalement des
processus de haut niveau. Il reste a savoir néamsmei un effet global résultant
essentiellement de stratégies visuelles ne petssiuer que lorsqu’il y a un conflit, une
incertitude en ce qui concerne la direction de dacade a réaliser. Nous allons donc
réexaminer ici le role des processus endogenesldagsduction d’'un effet global, en nous
intéressant a quelques unes des études, y corepmdires, ayant mis en évidence un effet du
centre de gravité a partir de la présentation de gémuli dans un méme hémichamp et dans
la méme direction. Notre objectif ici est de vaeng quelle mesure les résultats obtenus dans
ces études pourraient étre interprétés non pasreres de mécanismes d’intégration spatiale,

mais en termes de stratégies visuelles.

Findlay (1982) ne précisait pas quelle était ldeciiour la saccade ; les deux stimuli
présentés étaient deux cibles a fixer successivien@@ia pourrait effectivement laisser
penser que l'effet global qu’il a observé étaittgudl au fait que le participant ne savait pas
vraiment ou diriger son regard, et dans le do@ménait a une position intermédiaire entre
les deux stimuli possibles. Cependant, Findlaysenk® un effet de la taille des stimuli, c'est-
a-dire que la saccade était biaisée en faveur dila la plus grande. Or, si I'effet global
gu’il avait observé était d0 a des phénomenes derhigeau, alors les yeux auraient di étre
biaisés en faveur de la cible la plus petite, celle était la moins visible. Dans I'étude de
Walker et al. (1997), les auteurs ont observé ungation uniquement pour les plus petits
angles de séparation, or, si effectivement I'effietit dO0 a des stratégies visuelles, Walker et
al. (1997) auraient di observer un effet globallgugie soit la séparation angulaire entre les
stimuli (voir aussi les études la et 1b du ChaplireDe plus, dans les conditions ou le
distracteur et la cible étaient présentés sur ltaogzontal, la cible pouvait apparaitre a des
positions ou le distracteur était présenté a désutrssais, mais le fait est que la cible était

toujours plus excentrée que le distracteur et @laisait I'incertitude concernant sa position.
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De plus, Coéffé et O’'Regan (1987) ont montré gefdt global était plus fort lorsque la cible
apparaissait a une position aléatoire au sein dalm@ne de caracteres, et par conséquent
lorsque les lettres de la chaine étaient a certsnais un distracteur, et a d’autres une cible
pour la saccade. Néanmoins, méme si |'effet gl@bait diminué lorsque la position de la
cible était complétement prédictible, il ne I'étgile Iégerement, et il n’était de toute facon
pas annihilé. Leurs résultats suggérent en fait eomribution bien plus importante des
mécanismes de bas niveau que des processus deptusiveau.

Dans les études que nous avons réalisées, exceptélgs études rapportées au
Chapitre 4, le distracteur et la cible étaient aow$ présentés dans la méme direction et
toujours sur le méme axe. Qui plus est, comme k@nexpériences menées par Walker et al.
(1997), la cible, bien qu'apparaissant a certaigsais a I'emplacement potentiel d’'un
distracteur, était toujours plus excentrée queidgatteur ; cela réduisait donc I'incertitude
concernant sa position. De plus, nous avons obskyé&ariations de |'effet en fonction de la
distance des stimuli. Or, si de quelconques stiegégvaient été mises en place par les
participants, nous n’aurions pas du a priori, oleeun effet de distance. De plus, le fait que
nous ayons obtenu un effet global méme lorsqueid&radteur était seulement a une
excentricité de 1 ou 2° est incompatible avec umerprétation en termes d’incertitude de
position de la cible ; en effet, dans ces casq@aditirs, la visibilité du distracteur était presque

maximale, et il était donc aisé pour les partictpate le distinguer visuellement de la cible.

Par contre, la quasi-absence d'un effet globalgleesle distracteur était présenté
presque au centre de la fovéa, a une excentrieit@%f, comme dans les études 2a et 2b du
Chapitre 2, pourrait en théorie étre interprétéasdees termes. Cependant, le fait qu'un
distracteur présenté a cette position entrainasiaune augmentation de la latence de la
saccade, suggere gue la forte réduction de I'gftdial dans ce cas ne reflétait pas la facilité
avec laquelle le distracteur pouvait étre distindeda cible. Par ailleurs, nous avons envisagée
la possibilité que I'effet global réduit pour ursttacteur présenté a une excentricité de 0.5°
était du a des facteurs attentionnels. Etant dgoeéseulement 10% des essais présentaient la
cible dans la zone fovéale, cela pouvait éventnelg amener les participants a développer
certains stratégies comme sélectionner une zoestiatinelle excluant la zone fovéale pour
programmer leur saccade et éviter ainsi I'effettypbant du distracteur pour la métrique.
Cependant, si tel était le cas, I'effet global @&uwté étre plus fort dans I'étude 3 rapportée au
méme Chapitre, puisque dans cette expérience teactsur était présenté dans la zone

fovéale dans 70% des essais. Or, nous avons optatiqguement les mémes effets que dans
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les deux autres expériences. Par ailleurs, la tignude I'effet global lorsque les stimuli sont
présentés dans la zone fovéale a été rapportée @ars¥itu et al. (2006), et ces auteurs
proposent un autre argument contre I'hypothése dilirage attentionnel. Il s’agit de

'observation d’'un nombre non négligeable de saesadke courte amplitude et de latence
bréve qui conservaient les yeux dans la zone fevdaé résultat suggere donc la forte
réduction de I'effet global lors de stimulationséale ne provient pas d’'un filtrage de la zone

fovéale.

Ainsi, il apparait que les conditions optimales pobserver un effet global de bas
niveau, principalement lié aux propriétés du callis supérieur, seraient lorsque les stimuli
sont présentés dans un seul et méme hémichamgpjlet'yg a aucune incertitude concernant
la direction de la saccade. A linverse, présemgsr deux stimuli dans des hémichamps
opposés, ne permettrait d’'observer que de maigegatibns du regard résultant de
mécanismes d’intégration spatiale, et permettraies stratégies visuelles de haut niveau de
produire des déviations du regard plus massivescdaglusion, il semble donc que l'effet
global ait deux apparences, I'une de bas nivealétaet les propriétés du systeme
oculomoteur, l'autre de haut niveau reflétant leat8gies perceptives mises en place par les
participants. Comme nous I'avons montré au Chagifrees deux formes d’effet global se
distinguent d’'une part par le fait que la premigmajs pas la seconde varie en fonction de
I'écartement entre les stimuli, et d’autre part palture de la distribution des positions de
fixation obtenues dans les conditions expérimestalén effet global de bas niveau se
caractérise par des distributions dont I'étalemesit comparable a celui observé dans les
conditions contrdles ou la cible est présentéeesesans distracteur. Un effet global
stratégique se caractérise par des distributiofemdées, englobant les positions de la cible,

du distracteur et les positions intermédiaires.

2.1.3. Conclusion

Un des objectifs de ce travail de recherche étaitdéterminer les processus sous
jacents au calcul de la métrique des saccades. &lars voulu tester I'hypothése acceptée
par la plupart des modeles, selon laquelle I'efjetbal, ou effet du centre de gravite,
refleterait le codage spatial distribué au seincdlliculus supérieur. Les résultats que nous
avons obtenus confirment cette hypothese, et dembdses colliculaires liées a I'effet global,
en montrant que les champs d’'intégration spatialéagent un certain nombre de propriétés

avec les champs récepteurs des neurones du aadlisupérieur. De plus, nous avons obtenu
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guelques preuves, encore maigres, pouvant sugderedle des interactions latérales

excitatrices au sein des populations neuronal@ésgast

Nous sommes conscients que les résultats obtemosengt uniquement sur des
données comportementales et la cartographie dietl’gfobal que nous avons réalisée ne
permet en aucun cas d’affirmer qu’elle illustre epriétés exactes du codage neural de
'espace au niveau du colliculus supérieur cheprtime. Toutefois, la similarité de nos
données avec les données de la neurophysiologmoltiaulus supérieur chez le singe est
encourageante. Il est par ailleurs important demmue I'effet global n’est pas uniquement un
phénomene de bas niveau, et que dans certainegicosidu moins, il serait essentiellement
le produit de processus endogenes, liés directeawnrdittentes et aux stratégies élaborées par
les participants.

2.2. La latence des saccades : L’effet des distracats proches et
éloignés

2.2.1. R6le prédominant de I'excentricité des stimi

Comme nous l'avons décrit précédemment, les différenodéles reposent sur des
mécanismes fondamentalement différents pour resargte de la latence des saccades, et ils
divergent quand au facteur critique qui serait oespble de I'effet des distracteurs éloignés.
Selon I'hypothése de fixation formulée initialemegrar Walker et al. (1997) et développée
dans le modele de Findlay et Walker (1999), ledfaictritique a prendre en compte pour la
latence des saccades serait la position relatige stienuli par rapport a la fovéa. Cette
hypothése repose sur la notion de compétition entriesysteme de fixation, activé
principalement par des stimuli présentés en fogéaoindrement par des stimuli se situant
jusqu'a 10° en périphérie, et un systeme de moumgnaetivé exclusivement par les stimuli
présentés en périphérie. Ce serait la résolutiola dempétition entre ces deux systémes qui
déterminerait le moment de départ de la saccaddle-ad surviendrait plus ou moins
tardivement selon le degré d’activation du systaeefixation par le distracteur et par

conséguent selon sa position par rapport a la pitle la saccade.

A linverse, l'autre hypothese, celle des interacs latérales, proposée par exemple
dans le modéle de Trappenberg et al. (2001), eseatt sur des données neurophysiologiques
(e.g. Dorris et al., 2007), propose que la latedes saccades serait déterminée par des

connexions excitatrices locales et des connexiaohgbitrices de longue portée entre les
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neurones du colliculus supérieur. Les premiereesnen jeu avec des stimuli spatialement
proximaux entraineraient un déclenchement plugieage la saccade, alors que les secondes,
intervenant lorsque la séparation angulaire emsedeux stimuli est élevée, retarderaient le

départ de la saccade.

L’'un des objectifs de ce travail de thése a dogcddssayer de faire la distinction
entre I'hnypothése des interactions latérales de @éln systéme de fixation. Pour ce faire,
nous avons tenté de déterminer si la variableqoetirendant compte de la latence des
saccades effectuées vers une cible accompagnéealdacteur est la distance séparant les
deux stimuli présentés ou bien alors leurs postioglatives sur la rétine. Nous avons
contrasté ces prédictions pour des distracteuseptés soit dans I’'hnémichamp controlatéral a

la cible, soit dans le méme hémichamp.

2.2.1.1. Distracteur controlateral (ou éloigné)

L’ensemble des résultats que nous avons obtenusnontré en accord avec les
données de Walker et al. (1997), qu'un distracpgésenté dans I’hémichamp contralateral a
la cible ralentissait significativement le décleeatent de la saccade, et que le facteur critique
était I'excentricité de la cible et du distracteirnon pas la distance qui les séparait. Tout
d’abord, les données de I'étude 1 rapportée au i€aap, ont révélé pour une gamme
d’excentricités du distracteur (0 a 3°) plus r@steeque dans I'étude originale de Walker et
al. (1997) que l'effet du distracteur, comme mespaé la différence de latence entre la
condition expérimentale avec distracteur, et lad@wmn contrble sans distracteur, diminuait a
mesure que le distracteur s’éloignait du centréadevéa, et ce quelle que soit la distance le
séparant de la cible. La distance angulaire neysai en fait aucune variation significative
de l'effet.

Walker et al. (1997) avaient précédemment obsene telle augmentation de la
différence de latence en fonction de I'excentriditédistracteur, mais leur conclusion reposait
principalement sur la manipulation de I'excentécdu distracteur et de la cible, mais ils
n'avaient pas contrélé la distance séparant lex ddmuli ; ainsi lorsque I'excentricité de
'un des stimuli variait, la distance entre les xieariait et il était donc difficile de dissocier
les contributions respectives de chacun des dext&ues. La nouveauté ici était de manipuler
orthogonalement I'excentricité et la distance citiltracteur, et de montrer que seul le

premier facteur jouait un role. Nous avons paeait ré-analysé les données a posteriori en
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fonction de la distance colliculaire entre les siimprenant donc en compte le fait que deux
stimuli séparés par une méme distance angulairé semprojeter de facon plus ou moins
distante sur la carte colliculaire selon leur exdeié par rapport a la fovéa. Les résultats ont
donné lieu a un pattern exactement opposé auxaqigts de I'’hypothése des interactions
latérales, a savoir que I'effet du distracteur shd augmenter, et non pas diminuer, avec la
distance colliculaire. De plus, la variabilité msimportante et la relation moins claire que
lorsque nous avons représenté la différence dedaten fonction du ratio (ou rapport
d’excentricité du distracteur et de la cible). Remiéme facon que Walker et al. (1997), nous
avons observé que plus le ratio augmentait, et plas le distracteur avait une excentricité
similaire a la cible, plus l'effet du distracteuminuait, pour un atteindre un plancher pour
des ratios égaux ou supérieur a 1 (voir Figure 2.2)

Aucun de ces résultats ne semble pouvoir s’expetigen termes d’intéractions
latérales. A I'inverse, I'hypothése d’un systemefigdation semble pouvoir rendre compte de
'ensemble des effets observés. Plus I'excentriitélistracteur en comparaison avec celle de
la cible serait faible, plus il activerait les nenes de fixation, et/ou plus il renforcerait
lactivité du systeme de fixation, aux dépends tketivité de mouvement dépendant
principalement de la cible, ce qui aurait pour émuence de retarder d’autant plus le départ

de la saccade.

L’augmentation de la latence lorsque le distractsait présenté dans I'hémichamp
opposé ainsi que dans la zone fovéale a égalerenbgervée dans les études 2a et 2b ainsi
gue dans I'étude 3 rapportées au Chapitre 2 etlsatifdutant plus renforcer I'hypothése d’un
systeme de fixation. Lorsque le distracteur étadsenté a une excentricité de 0.5° et que la
cible était présentée dans la zone fovéale comdrale, c'est-a-dire aussi & une excentricité de
0.5° la latence observée était maximale et I'effet distracteur en comparaison avec la
condition contr6le, sans distracteur, était maxirhal aussi. L'effet de ce distracteur
controlatéral diminuait lorsque la cible était pllistante, mais cela n’était pas I'effet de la
distance a proprement parler, mais plutét I'effaind stimulation graduellement moins
importante en fovéa. Ce résultat ne pouvait ert ptis étre interprété simplement en termes
d’interactions latérales. Les connexions entre diesix colliculi sont pour la plupart
inhibitrices, mais elles tendent a étre excitatrieatre les deux régions rostrales (Munoz &
Istvan, 1998). Ainsi lorsque le distracteur etillec apparaissaient dans la région fovéale, le
déclenchement de la saccade aurait du étre faalitdon retardé. La seule possibilité pour

réconcilier les deux positions théoriques, serat slipposer que l'effet inhibiteur du
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distracteur dans ce cas particulier provenait deewrions excitatrices entre des neurones de

fixation.
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Figure 2.2. Différence moyenne de latence en fonction de Bekdcité du distracteur dans
I'expérience 1 du Chapitre 2 et au travers deuifftes expériences rapportées par Walker et al.
(21997).

Enfin, lors des études 1 et 2 rapportées au Cleagitmous avons observé qu’un
distracteur controlatéral présenté a une posittomeoir de la cible, avait un effet inhibiteur
a nouveau beaucoup plus important lorsqu’il appagdi dans la région fovéale (0.5 et 1°) et
ce d’autant plus lorsque la cible était elle adssis la région fovéale, que lorsque les stimuli
étaient présentés en dehors de cette région. Ge#taté confortent donc l'interprétation
proposée ci-dessus en termes d'activité de fixatdwublement renforcée. Ainsi, méme
lorsque les stimuli ne sont pas présentés sur Ilex@zontal, les mémes tendances sont
observées, tout étant question de la quantitéinhilsttion dans la partie centrale de la zone

fovéale.
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2.2.1.2. Distracteur ipsilateral (proche et éloigné

Comme l'ont révélé les études 2a-b et 3 rappor@e€hapitre 2 ainsi que les trois
études présentées au Chapitre 3, I'effet d’'un atistur présenté dans le méme hémichamp
gue la cible semble lui aussi pouvoir mieux s’exydéir en termes d’activité de fixation que
d’interactions latérales. En effet, ces dernieragreent a faire la prédiction qu’un distracteur
présenté dans le voisinage de la cible et se prujetur la carte colliculaire a une distance
inférieure a la distance colliculaire maximale pales interactions excitatrices, devrait
systématiquement faciliter le départ de la saccaldes qu’un distracteur plus éloigné devrait
le retarder. Les résultats que nous avons obtermst pas permis de confirmer ces
prédictions. Premiérement, les études présenté&shapitre 2 ont révélé qu'un distracteur
ipsilatéral présenté a une faible distance delk ¢k 1 mm colliculaire) n’avait pas un effet
systématiqguement facilitateur. Au contraire, ilg@était tout un panel d’effets sur la latence
en fonction de son excentricité ; il est a notee ga résultat est aussi en désaccord avec la
majeure partie des résultats de la littérature pgpitrent en général aucun effet du distracteur
sur la latence (voir Section 3.2.2.1). Lorsqueistrdcteur était présenté dans une région de 1°
autour de la fovéa, il ralentissait de facon sigaifve le déclenchement de la saccade, quelle
gue soit la distance qui le séparait de la cibleutéfois, 'augmentation de la latence était
plus faible que lorsqu’il était présenté dans I'igmamp opposé ou au niveau du point de
fixation. Au fur et & mesure que le distracteuitgteésenté plus en périphérie, c'est-a-dire au-
dela de 1° d’excentricité et jusqu'a 3°, son efé&nnulait, pour devenir ensuite tres

légerement facilitateur, notamment lorsque sa cgtgoar rapport a la cible était minime.

Les études présentées au Chapitre 3 n'ont pas p&oni plus de mettre en évidence
un role majeur de la distance entre les stimulgrgéta nouveau révélé un effet beaucoup plus
important de I'excentricité du distracteur, en déhi fait que la gamme d’excentricités et de
distances testées était beaucoup plus large qeel@mexpériences du Chapitre 2. Bien que la
latence tendait a s’allonger a mesure que la distantre le distracteur et la cible augmentait,
I'effet du distracteur ne variait pas de maniérasistante avec la distance. Par contre, on
observait a nouveau une graduation des effetsratiém de I'excentricité du distracteur. Un
distracteur présenté au centre de la fovéa augiheystématiquement la latence de la
saccade. Un distracteur présenté a une excentdeit@°, avait un effet tres légerement
facilitateur aux plus courtes distances (1°), puigeffet inhibiteur de plus en plus important a
mesure que la distance qui le séparait de la eibgnentait. Enfin, un distracteur présenté a

une excentricité de 4 ou 6° tendait a produire fanditation plus grande aux trés courtes
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distances, ainsi qu'aux trés grandes, et dansste des cas, n’entrainait aucune variation de

la latence par rapport a la condition controle shisisacteur.

Par ailleurs, pour les deux séries d'études, dedyses complémentaires ont été
effectuées pour mesurer a posteriori I'effet dutrditeur en fonction de la distance
colliculaire entre les stimuli. Comme nous pouvlagoir a la Figure 2.3 pour les données du
Chapitre 3, la facilitation n’était pas spécifigaax distances colliculaires inférieures au 1
mm théorique pour des excitations latérales; éé&ait pas non plus spécifique aux distances
colliculaires inférieures au seuil maximal estimansl nos études pour un effet global (i.e.
0.91 mm), et inversement pour I'inhibition. Aingin’y avait pas de changement radical de
I'effet du distracteur sur la latence en fonctionng distance colliculaire critigue comme
nous l'avions observé pour la métrique des saccddesplus, s'il y avait une tendance
globale, en dépit de I'importante variabilité, payure I'effet du distracteur devienne de plus
en plus inhibiteur a mesure que la distance cddlicel augmentait, cela était principalement
I'effet de I'excentricité du distracteur. En revaec pour les deux séries d'études, I'effet du
distracteur sur la latence diminuait de fagon netatent consistante avec 'augmentation du
ratio, confortant donc a nouveau les données raggopar Walker et al. (1997), mais dans le
cas cette fois de distracteurs ipsilatéraux, exipraux selon leur définition (i.e. en deca de
+20° de I'axe de la cible).
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Figure 2.3.Différence de latence (en ms) en fonction de lgadize colliculaire entre le distracteur et
la cible (& gauche) et le rapport d’excentricité distracteur et de la cible (& droite), pour les
différentes combinaisons d’excentricités, de distegt d’angle de présentation, dans I'expériende 2
Chapitre 3

Ainsi, contrairement aux prédictions de I'hypothékes interactions latérales, I'effet
d'un distracteur ipsilatéral ne présenterait pagalation directe avec la distance entre le
distracteur et la cible. Il serait au contraire dioon de I'excentricité du distracteur
comparativement a celle de la cible, ce qui sembieorder avec I'hypothése d’'un systeme
de fixation. Dans ce cadre, le départ de la sacestfonction de la balance entre I'activité de
fixation et l'activité de mouvement. Cette balaf@eoriserait la fixation et ainsi un retard du
départ de la saccade lorsque l'activité de fixatsh maximale, ce qui vraisemblablement
serait le plus a méme de survenir lorsque le dista est proche de la fovéa et qu'il active
principalement des neurones de fixation. Puis, aumeeque le distracteur est présenté de
facon plus périphérique, la balance entre I'acive fixation et I'activité de mouvement se
stabiliserait, cela en raison d'un renforcement esbel des activités de fixation et de
mouvement par le distracteur. Ce ne serait queguerde distracteur apparaitrait a une

position trés proche de la cible et que I'actid&mouvement serait plus fortement renforcée
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(i.e. du fait de la fusion des deux pics d’actietéun seul pic intermédiaire), ou bien lorsque
le renforcement de I'activité de fixation par lestdacteur deviendrait négligeable ou bien
encore lorsque l'activité totale de fixation seradp faible (e.g. du fait de la trop grande
excentricité de la cible et/ou du distracteur), daetivitté de mouvement gagnerait la

compétition et favoriserait un départ plus rapiddadsaccade.

L’étude des latences des saccades dans toutdsidies ééalisées au cours de ce travalil
de these semble donc converger en faveur de I'hggetd’un systéme de fixation. Comme
'ont proposé Walker et al. (1997), le facteurique a prendre en compte pour prédire la

latence des saccades serait la position relativestitauli plus que la distance les séparant.

2.2.1.3. D’autres résultats critiques

L’argument principal avancé par Walker et al. (19&ntre I'hnypothése d’interactions
latérales pour rendre compte de l'effet d’'un didear €éloigné repose sur les observations
gu’ils ont réalisées en comparant I'effet d’'un disteur controlatéral et ipsilatéral. Ces
auteurs ont observé que la taille de I'effet d’ustrdcteur contraltéral était du méme ordre
gue celle d’'un distracteur ispsilatéral. En d’asittermes, ces auteurs n’ont pas trouvé de
différences dans I'effet d’un distracteur éloignéilgsoit présenté dans le méme hémichamp
ou dans I'hnémichamp opposé a ce celui de la ciBle.selon 'hypothése d’interactions
latérales, le retard dans le déclenchement d’'uneada observé lorsque le distracteur est
présenté dans I'hémichamp opposé a la cible viéndes connexions longues distances
inhibitrices entre les sites activés, qui dansa® seraient des connexions inter-colliculaires,
qui transiteraient via 'espace commissural entsedeux zones rostrales des deux colliculi.
Dans ce cas, I'on s’attendrait comme le soulign®atker et al. (1997), a ce que l'effet du
distracteur inhibiteur soit retardé dans le temgsdr le trajet emprunté par les connexions,
ce qui diminuerait son impact sur la latence. Ridguas, il a été rapporté que linhibition
inter-colliculaire est plus faible que l'inhibitiantra-colliculaire (e.g. Istvan & Munoz, 1998),
ce qui devrait a nouveau prédire qu'un distractauntrolatéral a moins d’effet. Les résultats
rapportés au Chapitre 2 semblent aller a 'encafereette prédiction car ils révelent de fagon
générale, que I'effet d’un distracteur controlaltést dans certains cas du méme ordre et dans
d’autres cas plus fort que l'effet d’'un distract@psilatéral éloigné. Par exemple, lorsque le
distracteur était présenté a une eccentricité 8& @ans I'hémichamp opposé a la cible
(Expériences 2a-b), il donnait lieu a des latenuas longues qu’un distracteur présenté a
0.5° dans le méme hémichamp et son effet, commendesr la différence de latence entre
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les conditions avec et sans distracteur, étaitfoldsque celui du distracteur ipsilatéral, et ce

guelle que soit la distance qui le séparait déblie c

Par ailleurs, il est important de rappeler que rexens observé que lorsque la cible
était présentée seule dans la zone fovéale, lackatde la saccade était systématiquement
augmentée, ce qui a déja été observé dans lessétudda visée de cible isolée (pour des
revues voir Findlay & Walker, 1999 ; Kowler, 199Cette observation est constante au
travers de toutes nos études, et I'on remarque partr d’'une excentricité d’environ 1.5° la
latence de la saccade tend a se stabiliser aueoiB@ ms. Elle fait écho a I'hypothése d’un
systeme de fixation pour rendre compte de l'effes dlistracteurs éloignés. Une cible
présentée dans la zone fovéale activerait & ladess neurones de fixation ainsi que des
neurones de mouvement, mais du fait de la plusdgrdensité des neurones de fixation dans
la zone rostrale du colliculus, la balance favoegda fixation, retardant ainsi le départ de la
saccade. De facon complémentaire, nous avons @lssivé que lorsque I'excentricité de la
cible était trés grande (> 11°), comme lors desggpces la et 1b rapportées au Chapitre 3,
la latence moyenne des saccades était aussi aggméntn que dans une moindre mesure
gue lors d’'une cible présentée en région foveale @ussi Kalesnykas et Halett, 1994). Cette
tendance peut aussi s’expliquer en termes de cdiopéentre l'activité de fixation et
l'activité de mouvement. Lorsque la cible est préSe trés en périphérie, elle entrainerait
seulement une faible augmentation de Il'activitée l#u systéeme de mouvement, et par
conséquent plus de temps serait nécessaire poelleqdéstabilise I'activité de fixation ou
gue l'activité du systeme de fixation soit reverguan niveau de repos pour qu’une saccade

puisse étre déclenchée.

2.2.2. Favoriser I'hypothése d’'un systéme de fixain

L’'un des objectifs de ce travail de thése étaitléeartager les hypothéses alternatives
proposant de rendre compte de la latence des sxcahs le cas de la présentation
simultanée d'une cible et d'un distracteur éloignéis également proximal. Nous avons
cherché a savoir si la variable critique a prerelrecompte pour déterminer la latence des
saccades était I'excentricité des stimuli ou laattise inter-stimuli. Nos résultats semblent
pencher en faveur de I'hypothése d’'un systeme ddidin aux dépends de I'hypothese des
interactions latérales. Nous allons dans cetteiepadnfronter notre conclusion aux autres

données de la littérature, puis dans un seconds@&xgminer dans quelle mesure I'hypothése
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mériterait peut étre d'étre revue du fait de cedarésultats allant a I'encontre d’une

dissociation entre neurones de fixation et neurdeasmouvements.

2.2.2.1. Le role limité des interactions latérales

Les données que nous avons obtenues ne peuventinérprétées en termes
d’interactions latérales, tout au moins pas dansatire des modeéles actuels reposant sur le
principe d'interactions latérales. Tout d’abord,digtance angulaire séparant les stimuli ne
montrait qu’un faible effet sur la latence des sades, voir méme pas d’effet du tout selon les
études. De plus, et contrairement a ce que prégpdthese d’interactions latérales, il n'y
avait pas de distance angulaire ou colliculairél seudela de laquelle I'effet d’'un distracteur
sur la latence passait d’excitateur a inhibiteur f&t, contrairement aux prédictions faites par
I'hypothese d’interactions latérales, le facteur gpparaissait comme étant le plus critique
pour déterminer si le distracteur avait un effet f latence et dans quel sens, était

I'excentricité du distracteur relativement a I'erticité de la cible.

Ces données sont en accord avec celles rapporéée¥/alker et al. (1997), bien
gu’elles aillent plus loin. Premierement, elles rpettent contrairement aux données de
Walker et al. (1997) de rejeter completement I'ithese selon laquelle la distance entre les
stimuli est le facteur critique et ainsi d’affirmker réle prédominant de I'excentricité relative
des stimuli. Deuxiémement, elles établissent alaénet que la compétition entre systeme de
fixation et systéme de mouvement ne rend pas umgoecompte de I'effet des distracteurs
éloigneés, i.e. les distracteurs situés en dehola dene de +20° autour de I'axe de la cible,
mais qu’elle rend aussi compte de l'effet des daturs proximaux sur la latence des
saccades. Jusqu’alors, on considérait sur la besdrdvaux de Walker et al. (1997) et un
certain nombre d’autres travaux, qu’un distracteroximal ne pouvait affecter la latence
d’'une saccade (pour une revue voir l'article préseau Chapitre 2), ce qui était déja un
argument contre I'hypothese d’interactions laté&ratpii elle, prédisait une facilitation.
Cependant, I'absence d’effet est un argument déficar elle peut étre due a une variété de
facteurs et processus. En révélant qu'un distragieaximal peut sous certaines conditions,
avoir un effet inhibiteur et sous d’autres aucuietedbu bien un effet facilitateur, nos études

ont apporté un argument plus fort contre I’hypothésnteractions latérales.

Il faut noter néanmoins qu’un certain nombre d’égidh’ont pas réussi a mettre en

évidence de variations de l'effet d'un distractélwigné, le plus souvent controlatéral, en
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fonction du ratio (voir Section3.2.2.1), ce quitee®n désaccord avec I'hypothése d'un
systeme de fixation. Par ailleurs, il est posstjule les interactions latérales puissent entrer en
jeu dans la compétition entre les neurones deidinatt les neurones de mouvement. En effet,
il a été rapporté que de nombreuses connexiorentéés neurones de la région rostrale d’'un
colliculus a sa région caudale et vice-versa (dnoz & Istvan, 1998). De plus, nous avons
observé gue lorsque la cible et le distracteuegtabus deux présentés dans la partie centrale
de la zone fovéale, la latence était beaucoup Iphgue que lorsque seul le distracteur était
présenté dans cette zone. Comme nous I'avons mnécaent évoqué, il est fort probable que
dans ce cas précis, le double renforcement deivit#ctde fixation était relayé par des

connexions excitatrices entre des neurones dednat

2.2.2.2. Systéme de fixation ou compétition de buds

La majeure partie des résultats que nous avonsiwbtsont compatibles avec l'idée
selon laquelle la région fovéale est une régiorambuun rdle particulierement critique
notamment pour ce qui est du moment ou une saceadtre déclenchée, et en ce sens, il
semble que la notion de systéme, voire de neuadigation soit nécessaire. Premierement,
en accord avec les effets préecédemment rappontésladittérature, nous avons montré qu’un
distracteur controlatéral avait un effet inhibitewr la latence des saccades et que cet effet
diminuait avec I'excentricité du distracteur etréggport d’excentricité du distracteur et de la
cible (Walker et al., 1997 ; Griffiths et al., 2Q0far ailleurs, nous avons répliqué pour le cas
d'une cible présentée de maniére isolée, I'effet«dmivette » précédemment décrit par
Kalesnykas et Hallet (1994), a savoir une augmemtate la latence pour les plus petites et
les plus grandes excentricités de la cible. Lesndes que nous avons recueillies ont aussi
révélé que la latence d'une saccade était d’aytarg augmentée lorsque la cible et le
distracteur étaient tous deux présentés dans le gantrale de la région fovéale (d’'un rayon
de 1 a 1.25°). De plus, elles ont permis de mettredvidence toute une gamme d’effets
différents d’un distracteur présenté dans le méémithamp que la cible, et ces effets étaient

a nouveau fonction principalement de I'excentricitédistracteur.

Toutefois, certaines données de la littérature wotiencontre de I'hypothése d’'une
fonction spéciale des neurones de la région resthalcolliculus supérieur, c'est-a-dire contre
'hypothése d’une spécificité des neurones de ifixatPar exemple, Hafed et al. (2008) ont
montré que l'inactivation de la zone rostrale diliawdus supérieur chez le primate non

humain ne donnait pas lieu a un défaut de fixatammme on l'aurait supposeé, mais avait
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plutbét tendance a biaiser I'estimation de la ponitie la cible. Quant & Hafed et al (2008), ils
ont montré que les neurones situés dans la zormldu colliculus supérieur montraient
une augmentation de leur activité avant et pentdaxdcution de micro-saccades, et d’aprés
Hafed, Goffart et Krauzlis (2009), ces neuroneseca@nt préférentiellement pour des
saccades de petites amplitudes. Hafed et Krau2098) ont enregistré les neurones du
colliculus supérieur chez le singe lors d’'une tadaepoursuite d’une cible imaginaire située
entre deux lignes verticales en mouvement, etritobservé que la décharge des neurones se
trouvant dans la zone rostrale était modulée tagdés les neurones de la zone caudale ne
montraient quasiment aucune modulation dans leahatge. Ces résultats suggerent donc
gue les neurones de la zone rostrale peuvent étife alors méme que les yeux sont sans
cesse en mouvement. De facon complémentaire, Hafad (2008) ont également étudié les
mouvements de poursuite vers une cible imaginaiésgntée entre deux barres verticales
mais en inactivant les différentes zones du cdligulls ont observé que l'inactivation de la
zone rostrale résultait en un décalage de la pasde I'ceil, mais cela n’engendrait aucun
déficit de la poursuite ou de la fixation. L’ensdenldle ces données suggére donc que le
colliculus supérieur serait composé d’'un continudenneurones de la région rostrale a la
région caudale, et que les neurones de la régistnate ne seraient pas fonctionnellement

différents des neurones de la région caudale.

Il se pourrait donc que les données que nous agbtenues, notamment lors des
études rapportées au Chapitre 2 puissent étregegls par une autre hypothese ne faisant
pas appel a la notion de systeme de fixation, piaidt a la compétition entre différents buts,
dont la résolution serait une saccade dirigée lgengosition de la cible la plus probable
(Krauzlis et al., 2004). Selon cette hypothesajdraentation de la latence dans le cas de
distracteurs éloignés serait vraisemblablemenésaltat d’'une compétition entre deux buts,
celui représenté par la cible et celui représeatelg distracteur, et cela méme lorsque le
distracteur est présenté en fovéa du fait de la peticularité supposée ici des neurones
codant pour cette région. Par ailleurs, 'augmémmnate I'effet inhibiteur du distracteur a
mesure que le distracteur se rapproche de la fpu@zendrait du fait que la compétition
serait de plus en plus biaisée en faveur du distwadu fait de la magnification fovéale. Bien
gue plausible, cette hypothése ne semble pas poremire compte de I'ensemble de nos
données. Premierement, lorsque le distracteur gtégtenté dans I'hémichamp opposé a la
cible, I'hémichamp de la cible restait le méme aurs d’'un bloc d’essais et était de ce fait

maximalement predictible. Cela aurait d0 augmedéefacon anticipée le signal associé a la
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position de la cible sur la carte colliculairefatiliter la résolution du conflit. Par conséquent,
on aurait du s’attendre a ce que I'effet du dig&ac soit réduit en comparaison avec l'effet
d’'un distracteur ispsilatéral et ce quelle que soit excentricité et la force du signal lui étant
associé au niveau de la carte colliculaire. Or,roenmous I'avons noté plus haut, I'effet d’un
distracteur controlatéral tendait a étre plus fre I'effet d’'un distracteur ipsilatéral, et cela
pour un méme ratio entre I'excentricité du distactet I'excentricité de la cible (voir aussi
Walker et al., 1997). Par ailleurs, dans I'étudaaPportée au Chapitre 2, nous avons
augmenté la prédictibilité de la position de laleibans une certaines zone, puisqu’elle
apparaissait dans 70% des cas dans une zone umééel® autour de la fovéa. Nous aurions
da alors également observer une réduction de t'effiedistracteur en comparaison avec la
condition utilisée dans les expériences 2a-b (Greap) ou la cible n’était présentée que dans
10% des cas dans la zone fovéale. Or, nos résnlatsrévélé aucune modification majeure
de l'effet du distracteur sur la latence des saesal travers des ces expériences. Enfin,
lorsque le distracteur apparaissait dans le vasirde la cible, a une distance suffisamment
petite pour que les deux signaux s’intégrent esaut signal intermédiaire et favorise un effet
global, les deux buts résolus rapidement en unrsauraient en aucun cas da favoriser un
ralentissement du départ de la saccade dans @staonfigurations. Ainsi, bien qu’il soit
difficile a I'neure actuelle de complétement rejetbypothése d'une carte de but, cette
hypothése ne nous semble pas la plus appropriéergodre compte de I'ensemble de nos

résultats.

Il est aussi possible de considérer un systémeaddn sans faire appel a des neurones
de fixation du colliculus supérieur. Selon Krauatsal. (1997) il y aurait un continuum entre
les cellules de fixation et les cellules saccadigquet selon Gandhi et de Keller (1997) ces
deux types de cellules auraient des projectiondesuneurones omnipauses de la formation
réticulée, bien qu’en plus grande densité pour nesrones de la région rostrale du
colliculus. Ainsi, I'on peut supposer que le raiss¢ment du départ d’'une saccade en
présence d’'un distracteur proviendrait non pasaigivation de neurones de fixation, mais
d'une forte augmentation de l'activité des neuronemipauses. C’'est ce qu’ont proposé
Walker et al. (1997) pour rendre compte de I'effes distracteurs éloignés. Comme les
neurones omnipauses ne forment pas un systemaligd€iils ont supposé que les neurones
de fixation projetteraient sur les neurones omrspauexpliquant par ce biais pourquoi I'effet
des distracteurs éloignés n’est pas plus impodans le cas d’un distracteur controlatéral que

dans le cas d’un distracteur ipsilatéral éloigné.
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3. Conclusion et perspectives

Les études menées dans ce travail de thése ayaenibjectif de tester un certain
nombre des hypotheses formulées par les difféereateles proposant de rendre compte de la
programmation des saccades, lors de la visée dilne périphérique accompagnée ou non
d'un distracteur. Elles ont permis d'avancer damscbmpréhension des mécanismes
responsables de deux effets robustes obtenus @atype de paradigme, d’'une part I'effet

global et d’autre part I'effet des distracteursgies.

Pour la métrique des saccades, les résultats @ue avons obtenus ont confirmé, en
accord avec I'hypothese générale, que I'effet dlobfiete vraisemblablement les propriétés
du codage spatial au sein du colliculus supériées enregistrements neuronaux chez
'animal ont permis d'observer que les neuronescdlliculus supérieur ont des champs
récepteurs larges, dont la taille et I'orientati@mient en fonction de leur position par rapport
a la fovéa. La mesure de la région dans laquelle démuli générent un effet global et cela
pour différentes positions des stimuli dans le ghamsuel, nous a permis de montrer que les
champs d’intégration spatiale ont des propriétéslaires en termes de taille et d’orientation.
Ces données ne sont pas incompatibles avec lesleaod@pposant que le codage par
population, et par conséquent I'effet global, reymbsur des interactions latérales excitatrices,
mais elles ne permettent pas a ce stade de confiteue existence. Elles valident
essentiellement I'hypothése selon laquelle I'effiebal est un effet bas niveau survenant trés
probablement au niveau du colliculus supérieurt B présentant l'intérét de préciser les
représentations de I'espace visuel au sein desscaculomotrices chez 'homme. Par ailleurs,
comme nous l'avons montré aussi au cours de cailrdeffet global est un effet plus
complexe que ce que I'on envisage classiqguemesiptime le plus souvent des processus
bas niveau, d’intégration spatiale, mais dans itex$a conditions ou les possibilités
d’intégration spatiale sont réduites, comme au etrmvdes hémichamps, il résulterait
principalement de stratégies visuelles de plus haugtau, visant a optimiser le traitement et

les déplacements du regard.

Pour notre étude approfondie de la latence desadascelle a permis de remettre en
cause les modeéles supposant que le moment ou wuoadsa est déclenchée dépend
d’interactions latérales entre les neurones deaite enotrice du colliculus supérieur, a savoir
des interactions excitatrices locales et des iotiemas inhibitrices de longue portée. L'effet

d’un distracteur sur la latence des saccades verscible n’est pas fonction de la distance
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séparant les stimuli, tant angulaire que colligelaiil est fonction de I'excentricité relative
des stimuli par rapport a la fovéa. Cela vaut pgudistracteur présenté dans I’hémichamp
controlatéral a la cible ; cela vaut aussi poudistracteur présenté dans le méme hémichamp
gue la cible. Plus le distracteur s’éloigne deokzh, et aussi plus son excentricité s’apparie a
I'excentricité de la cible, plus son effet pertudha diminue, et dans certains cas (i.e. lorsque
le distracteur est présenté dans le méme hémicliampa cible et dans son voisinage), il
parvient méme a faciliter le départ de la saccatgnsemble de ces résultats trouve son
explication dans I'hypothése d'une compétitionesatr systeme de fixation et un systeme de
mouvement. Un distracteur fovéal activerait les ropas de fixation se trouvant
principalement dans la région rostrale du collisulaupérieur, et cela ralentirait le
déclenchement de la saccade. A mesure qu’il siédoajt de cette région, l'activité de
fixation serait moindre et l'activitt de mouvemeptendrait progressivement le pas.
Toutefois, certains auteurs ont remis en questiyypbthése de neurones de fixation, et il
semblerait nécessaire d’envisager, si I'’hypothase mpus maintenons s’avére juste, que le
locus du systéme de fixation n’est pas au niveaaalliculus supérieur, mais au niveau des

projections vers les neurones omnipauses de laatamréticulée.

Bien que les études réalisées durant ce travalledeerche ont permis de mieux
caractériser les facteurs influencant la prograrionatle la métrique et de la latence des
saccades, ce travail est loin d’étre complet. Desles futures seront nécessaires pour
caractériser plus finement et de facon plus corap&tartographie des champs d’intégration
spatiale, notamment en étudiant de facon plus &pmace les saccades obliques. En effet, nos
travaux nous ont permis de fournir une cartograpbsez détaillée des effets générés par des
stimulations sur les axes obliques, horizontauxegticaux, et des stimulations en miroir
autour de l'axe vertical et horizontal. Cependdlnserait nécessaire d’étudier I'effet d’'une
stimulation en miroir autour des axes obliques gepgrmettrait de compléter la carte de
saillance rétinotopique et d'estimer plus préciséimia forme et la taille des champs
récepteurs dans tout I'espace visuel.

De plus, notre approche gagnera a étre complétééébade de la trajectoire des
saccades dans les différentes configurations diskeacteur que nous avons testées. Tout
comme pour l'effet du centre de gravité, il a eu§geré que les trajectoires de saccades
refléteraient la coopération / compétition enterdeurones codant pour la position de la cible
et ceux codant pour la position du distracteur. inéganismes impliqués sont pour certains

des mécanismes purement colliculaires, et pourtaue résultat de projections sur le
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colliculus supérieur de régions corticales supéegul’étude de la trajectoire des saccades
pourra nous renseigner sur les différents pattdiactivité au sein de la carte de saillance,

leur interactions, mais pourra également illuskesrmécanismes inhibiteurs qui sont sensées
avoir lieu lorsque deux régions de la carte deéagaie sont activées par deux stimuli présentés

a une grande distance I'un de l'autre.

Par ailleurs, il sera important de tester plus alesprédictions faites par I’hypothese
d’'une compétition entre un systeme de fixation Btsystéme de mouvement pour une
meilleure compréhension des mécanismes sous-jagdatglétermination de la latence mais
aussi de la métrigue des saccades et d’examinergiesile mesure cette compétition pourrait
étre relayée par des interactions latérales rastuolales. Une premiére étude, que nous
n'avons pas rapportée dans ce travail de thesar aileurs été réalisée afin de répondre a
cette question (Casteau & Vitu, 2011). Les réssl@tenus suggerent que l'effet d'un
distracteur périphérique sur la métrique et lankeged’'une saccade dirigée vers une cible plus
excentrée, serait inhibé par la présentation sanalt d’'un distracteur fovéal. Ces résultats
restent toutefois exploratoires et nécessitera@tre’confirmés ou infirmés par d’autres études

contrbles.
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Les saccades sont de brefs mouvements des yeuxleddmitt est d’amener les objets
visuels périphériques sur la partie fovéale deétme pour une analyse détaillée. L’ensemble des
modeles considere que la programmation de la nétritps saccades reflete en premier lieu le
codage spatial distribué au sein du colliculus gapé(CS), et n’est que secondairement modulée
par des processus cognitifs endogenes. De plasajierité considere que les interactions latérales
entre les neurones du CS (locales et excitatrinedisiantes et inhibitrices) déterminent ou mais
aussi quand les yeux bougent. Nos études visai€hjttaster et préciser la relation entre codage
spatial distribué et métrique des saccades, (Bxaeiner si des stratégies visuelles peuvent
déterminer ou les yeux bougent, et (3) testerl dés interactions latérales. Elles reposaient sur
I'enregistrement des mouvements oculaires de jjzatics humains lors de la visée d’'une cible
visuelle, présentée seule ou accompagnée d’unadistir. Nos résultats ont premiérement
confirmé I'hypothése de codage spatial distriblgs; champs d’intégration spatiale estimés a
partir de la distance maximale entre deux stimolird’exécution d’'une saccade vers une position
intermédiaire (ou effet global; Findlay, 1982) métent des propriétés similaires aux champs
récepteurs des neurones du CS. Deuxiemement, excxodéd avec I'’hypothése générale, des
stratégies visuelles peuvent aussi amener le regardentre de gravité de la configuration
visuelle. Enfin, contrairement a I'hnypothese d'natetions latérales, I'effet d’un distracteur sur la
latence des saccades (Walker et al., 1997) egpémdént de la distance qui le sépare de la cible.
La variable critique étant I'excentricité des stiimce serait plutdt la balance entre les activités
fixation et de mouvement qui déterminerait quansl yeux bougent. Notre travail présente
l'intérét d’avoir établi un nouvel ensemble de cairites pour la modélisation des bases neurales
et cognitives de la programmation saccadique.

Mots clés: saccades, effet global, effet des distractelomr@s, colliculus supérieur, codage
spatial, interactions latérales, stratégies vissell

Saccades are brief movements of the eyes whicly ipenipheral visual objects onto the
central, foveal part of the retina for detailed uak analysis. All models assume that the
programming of saccade metrics primarily reflectstributed spatial coding in the Superior
Colliculus (SC), and is only modulated by cognitivndogenous processes. Furthermore, the
majority of models rely on the assumption that riatenteractions between collicular neurons
(local and excitatory or distant and inhibitory aesponsible for both where and when the eyes
move. The present studies aimed at (1) testingspadifying the relationship between distributed
spatial coding and saccade metrics, (2) re-examitime role of visual strategies on saccade
metrics, and (3) testing the role of lateral intéins. To this aim, humans’ eye movements were
recorded in saccade-target tasks, in which theetasgs presented with or without a distractor
stimulus. Results first confirmed the distribut@atsal-coding hypothesis by showing that spatial-
integration fields as estimated by the maximalagise between two stimuli for the eyes to move
to an intermediate location (or global effect; Hayl 1982) share the same properties as the
receptive fields of collicular neurons. Secondcamtradiction with the general assumption, visual
strategies can also take the eyes to the cengeawity of the global visual configuration. Third,
contrary to the lateral-interaction hypothesis, ¢ffect of a distractor on saccade latency (Walker
et al., 1997) is independent of its distance tot#inget. Since stimulus eccentricity is the critica
variable, it seems that when the eyes move is m@ted instead by the balance between fixation
and saccade-related activities. Our work thus ppep@ new set of constraints for the modeling of
the neural and cognitive bases of saccade progragami

Key-Words: Saccades, Global Effect, Remote Distractor EffSaperior Colliculus, Distributed
Spatial Coding, Lateral Interactions, Visual Stggds



