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RESUME

L’objectif général de cette thése est de mieux comprendre la nature de la synesthésie
en étudiant chez les synesthétes les processus de base de la perception visuelle,
notamment ceux ayant comme origine ou opérant dans le cortex visuel.

La synesthésie est un phénomene perceptif a travers lequel un stimulus évoque une
sensation additionnelle et inhabituelle. Bien que la genése du phénomeéne ne soit pas
encore bien comprise, il est souvent proposé que la synesthésie découle d’une
altération de la connectivité entre différentes aires cérébrales, possiblement en raison
d’une irrégularit¢ d’élagage synaptique qui s’observe normalement pendant les
premiéres années de vie. Ainsi, le cerveau synesthésique se caractériserait par une
activité et une connectivité atypiques impliquant les régions fronto-pariétales mais
¢galement que les régions sensorielles. La région visuelle du traitement de la couleur
est la plus étudiée.

La synesthésie est surtout abordée du point de vue des réseaux ou des régions situés
dans le haut de la hiérarchie du traitement de 1’information (V4, régions fronto-
pariétales). Les processus visuels de bas niveau demeurent a 1’heure actuelle peu
explorés. Pourtant, bien que modestes, certaines études suggerent que le cortex
occipital dont I’aire V1 participent a la synesthésie.

Sur cette base, le premier objectif spécifique de cette theése était donc d’évaluer
I’intégrité des interactions latérales visuelles afin de déterminer si des mécanismes
visuels locaux de V1 seraient altérés dans la synesthésie, reflétant ainsi une
connectivité atypique. Ainsi, 1’intégrité des connexions locales du cortex primaire
visuel a été évaluée a ’aide de potentiels visuels évoqués enregistrés a Oz en utilisant
le paradigme windmill/dartboard chez un groupe de synesthétes et un groupe de
sujets contrdles. Des analyses de variance effectuées sur les indices d’interactions
latérales calculés n’ont mis en évidence aucune différence significative entre les deux
groupes, malgré le fait que les synesthetes affichaient une faible cohérence du signal
a certaines composantes de la réponse cérébrale. Ces résultats suggeérent que les
mécanismes locaux d’interactions latérales chez les synesthétes ne sont pas atypiques.
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Le deuxieme objectif spécifique de la thése aborde un autre mécanisme impliquant
des interactions interoculaires dans le cortex visuel (V1), soit le phénomene perceptif
de suppression interoculaire. Il s’agit d’examiner, plus précisément, si la synesthésie
se manifeste lorsque les stimuli synesthésiques deviennent temporairement invisibles
en raison de la suppression interoculaire. Pour ce faire, le paradigme de suppression
par flash, adapté par notre laboratoire a un contexte de synesthésie, a été utilisé. Un
groupe de synesthétes et un groupe contrdle ont été exposés a des conditions
expérimentales ou la suppression interoculaire était réelle ou mimée (alternance des
stimuli en l'absence de suppression par le flash). Les analyses de variance effectuées
ont mis en évidence que, comparativement aux contrdles, les synesthétes détectent
plus rapidement tous les stimuli, incluant les stimuli non synesthésiques. Néanmoins,
aucune différence au regard de la performance n’a été observée entre les deux
groupes pour la condition avec suppression interoculaire produite par le flash. Ces
résultats suggerent que la suppression perceptive créée par le flash n’est pas altérée
chez le synesthetes. La synesthésie requiert donc la conscience visuelle pour se
produire.

Les ¢études de cette thése montrent que chez les synesthétes des processus ayant
opérant dans le cortex visuel, telles les interactions latérales et la suppression
interoculaire, ne sont pas atypiques.

Mots clés : Synesthésie, cortex visuel primaire, interaction latérale, suppression
interoculaire, conscience visuelle.



ABSTRACT

The main objective of this thesis is to better understand the nature of synesthesia by
studying the early processing of visual perception in synesthetes, particularly the one
which takes place in the visual cortex.

Synesthesia is a perceptual phenomenon which occurs when a stimulus evokes an
additional and unusual sensation. Although the underlying mechanisms of synesthesia
are still unknown, it is largely thought that it arises from an altered connectivity
involving different brain areas, possibly due to a synaptic pruning irregularity that is
normally observed during the first years of life. Thus, the synesthetic brain is
characterized by an atypical activity and connectivity involving the fronto-parietal
regions but also the sensory cortex. The color processing visual area is still the most
studied.

Synesthesia is mainly approached from the point of view of networks or regions
located at the top of the hierarchy of information processing (V4, fronto-parietal
regions). Low-level or early visual processing is currently under-explored. However,
although modest, some studies suggest that the occipital cortex, including the primary
visual area (V1), is involved in synesthesia.

Based on this, the first specific objective of this thesis was to assess the integrity of
visual lateral interactions to determine whether local visual mechanisms in V1 would
be altered in synesthesia, reflecting an atypical connectivity. Thus, the functioning of
the local V1 connections was evaluated using evoked visual potentials recorded at Oz
elicited by the windmill / dartboard paradigm in a group of synesthetes and a group of
control subjects. Analysis of variance performed on the measured lateral interaction
indices showed no significant differences between the two groups. This was in spite
of the fact that the synesthetes exhibited weaker signal coherence in some of the
brain’s responses. These results suggest that local mechanisms of lateral interactions
in synesthetes are not altered.

The second objective of the thesis was to address another mechanism involving
interactions in the visual cortex (V1), specifically interocular suppression. More
precisely, the aim was to assess whether synaesthesia occurs while synesthetic stimuli
become temporarily invisible due to interocular suppression. To do this, the flash
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suppression paradigm, adapted by our laboratory to a context of synesthesia, was
used. A group of synesthetes and a group of control participants were exposed to
experimental conditions in which interocular suppression was real (or produced by
the flash) or mimicked (switching of stimuli in the absence of the suppression by the
flash). The analyses of variance demonstrated that, compared to controls, synesthetes
detect all stimuli faster, including non-synesthetic stimuli. Nevertheless, no difference
in performance was observed between the two groups in the interocular suppression
condition produced by the flash. These results suggest that the perceptual suppression
created by the flash is not altered in synesthetes, and therefore synesthesia requires
visual awareness to occur.

The studies conducted in this thesis show that the processes operating in the visual
cortex, such as lateral interactions and interocular suppression are not atypical in
synesthetes.

Keywords: Synesthesia, primary visual cortex, lateral interactions, interocular
suppression, visual awareness.



1 CHAPITRE I

INTRODUCTION



1.1  Contexte théorique

1.1.1 La synesthésie

La synesthésie est un phénomene perceptif a travers lequel un stimulus évoque une
sensation additionnelle et inhabituelle. Par exemple, I’écoute d’une note musicale «
mi » évoque chez certaines personnes la couleur rouge. Dans cet exemple, la note
musicale serait le stimulus synesthésique qui évoque une sensation additionnelle, soit
la couleur. Certains chercheurs choisissent d’appeler respectivement « inducteur » et
« concurrent » le stimulus synesthésique et la sensation additionnelle (Grossenbacher

et Lovelace, 2001).

La synesthésie est décrite par les synesthétes (personnes qui rapportent avoir des
expériences synesthésiques) comme des associations inter- ou intramodales entre les
inducteurs et leurs concurrents. Un exemple d’associations intramodales est la
perception synesthésique d’une séquence de mots accompagnée d’une configuration
spatiale particuliére (p. ex., le mot « maman » percue avec une disposition spatiale en
forme de « U »). Dans ce cas, 1’association concerne uniquement des dimensions
visuelles (forme et espace). La perception d’un son coloré est un exemple
d’association intermodale puisqu’elle fait appel a la vision et a ’audition. Différents
types de synesthésies ont été documentés en fonction des relations entre les
inducteurs et les concurrents ainsi que les modalités sensorielles auxquelles ils
appartiennent. Les synesthésies de type « écoute colorée » (mots entendus évoquant
la couleur Baron-Cohen, Wyke et Binnie, 1987), « vision tactile » (sensation tactile
évoquée par la vision Blakemore et al., 2005) et « séquences spatiales » (séquences
des mots évoquant une configuration spatiale donnée (séquences des mots évoquant
une configuration spatiale donnée Jarick et al., 2009 ; Piazza, Pinel et Dehaene, 2006)

sont des exemples fréquents.



La prévalence de la synesthésie est estimée a 4-5% (Simner et al., 2006). L une des
synesthésies les plus courantes et les plus étudiées est la perception de la couleur pour
des lettres ou des chiffres achromatiques, qu’on appelle la synesthésie graphéme-
couleur. Elle a une prévalence estimée entre 1 % et 1,4 % (Simner et Carmichael,
2015 ; Simner et al., 2009 ; Simner et al., 2006). Quant au ratio de prévalence en
fonction du sexe, la synesthésie tend a étre rapportée davantage par les femmes que
par les hommes, le ratio étant estimé a 6:1 dans certaines études (Barnett et al.,
2008a ; Baron-cohen et al., 1996 ; Rich, Bradshaw et Mattingley, 2005). Par contre,
des auteurs affirment qu’un tel biais en faveur des femmes s’expliquerait par un
probléme de recrutement : les femmes seraient plus portées a partager publiquement
leurs expériences synesthésiques et a participer ainsi aux différentes études que les

hommes (Simner et Carmichael, 2015).

La synesthésie se caractérise par I’idiosyncrasie des inducteurs synesthésiques, ce qui
veut dire qu’elle est vécue différemment d’un sujet & I’autre (Barnett ez al., 2008a ;
Baron-cohen et al., 1996 ; Hochel et Milan, 2008). Par exemple, dans un méme type
de synesthésie graphéme-couleur, la lettre « m » sera pergue comme étant colorée
d’une certaine couleur pour un synesthéte tandis qu’elle sera percue d’une autre ou
sans couleur synesthésique par un autre sujet. D’ailleurs, pour certaines personnes, la
couleur est évoquée seulement par des chiffres (Mills, 1999) ou par des lettres
(Wollen et Ruggiero, 1983) alors que pour les autres, les deux évoquent des couleurs
(Palmeri et al., 2002). Finalement, certains synesthétes pergoivent la couleur
synesthésique des graphémes ou des chiffres accompagnée d’autres caractéristiques
comme une texture ou une brillance particuliere, comme la couleur métallique

(Eagleman et Goodale, 2009).

Il y a également des différences individuelles chez les synesthetes dans la fagon dont
la couleur synesthésique est percue. Plus précisément, certaines personnes situent la

sensation de la couleur a DI’extérieur du corps tandis que d’autres la situent a



I’intérieur de la pensée. Ceci a mené a une classification des synesthetes en

projecteur (projector) et en associateur (associator) respectivement (Dixon, Smilek et
Merikle, 2004). Bien que la classification officielle des expériences synesthésiques
demeure sujette a débat (Edquist et al., 2006 ; Yokosawa et Asano, 2015), des
corrélats neuronaux (Cohen et al., 2015 ; Hubbard et al., 2005 ; van Leeuwen, den
Ouden et Hagoort, 2011) ainsi que des performances particulieres aux tiches
comportementales (Dixon, Smilek et Merikle, 2004 ; Eagleman et al., 2007 ; Ward et

al., 2007) semblent appuyer ces deux profils.

Malgré I’idiosyncrasie de la synesthésie, son existence est généralement attestée par
sa consistance et sa manifestation automatique. Plusieurs études montrent que la
synesthésie graphéme-couleur est consistante et se maintient a travers le temps
(Dixon et al., 2000). Le « test-retest » des associations entre inducteurs et concurrents
a été évalué a différents laps de temps allant de jours (Svartdal et Iversen, 1989), a
des mois (Dovern et al., 2012 ; Palmeri et al., 2002) et méme jusqu’a des années

(Baron-Cohen et al., 1993 ; Knoch et al., 2005).

Pour évaluer la consistance de la synesthésie, la procédure utilisée par les premiéres
¢tudes consistait a demander aux synesthétes d’écrire ou de nommer la couleur
associée aux inducteurs a plusieurs reprises. Cette action était répétée plus tard sans
avis préalable, puis soumise a une vérification interjuge ultérieure (Baron-Cohen et
al., 1993). Maintenant, des méthodes plus rigoureuses ayant pour but d’identifier les
synesthetes putatifs au sein de la population générale sont utilisées (Baron-cohen et
al., 1996 ; Eagleman et al., 2007). Par exemple, une couleur associée a une lettre est
présentée aléatoirement plusieurs fois parmi plusieurs paires couleur-lettre. Par la
suite, le degré de similarité d’une couleur a I’autre pour tous les essais est calculé en
fonction des valeurs rouge, vert et bleu (RVB) afin de tester I’homogénéité de la

couleur : plus courte est la distance entre la valeur pour chaque essai, plus grande



serait I’homogénéité¢ (Eagleman et al., 2007). En général, la régularit¢ des
associations synesthésiques se situe entre 70 % et 90 %, tandis que celle des
participants faisant des associations arbitraires ne dépasse pas 40 % (Asher et al.,
2006 ; Baron-cohen et al., 1996 ; Svartdal et Iversen, 1989). Ainsi, la performance
des synesthétes demeure stable comparativement a celle des participants ayant utilisé
une stratégie mnémotechnique (Eagleman et al., 2007) ou ayant mémorisé
préalablement une série des graphémes colorés (Rothen et al., 2013b). L’évaluation
de la régularité des graphémes est tres utilisée comme critere « diagnostique » pour
distinguer les participants synesthétes de ceux qui ne le sont pas (Eagleman et al.,

2007).

Les associations synesthésiques, c’est-a-dire la relation entre des stimuli
alphanumériques et la couleur qu’ils évoquent, sont différentes du phénomene connu
sous le nom de correspondances multimodales (Spence, 2011). Ces derniéres font
référence a des associations créées a partir de différentes caractéristiques sensorielles.
Elles se maintiennent également a travers le temps, mais elles sont quasi-universelles
et non idiosyncrasiques. Le timbre grave ou aigu d’un son associé a une localisation
spatiale €élevée ou basse d’un objet donné en est un exemple (Deroy et Spence, 2013 ;
Spence, 2011). Les synesthétes seraient également perméables aux correspondances
multimodales, ces derni¢res coexisteraient avec les associations synesthésiques

(Lacey et al., 2016).

Les associations synesthésiques sont décrites par les synesthétes comme étant
automatiques ou immédiates. En effet, des études confirment que la sensation de la
couleur est déclenchée automatiquement une fois que les graphémes sont percus, et
elle serait difficile a inhiber volontairement par les synesthétes (Dixon et al., 2000 ;
Lupianez et Callejas, 2006 ; Mattingley, 2009 ; Mattingley et al., 2001 ; Mills, 1999).
Ces recherches recourent a des taches semblables a celles utilisées par Stroop (1935),

mais elles sont adaptées a I’évaluation de la synesthésie (voir Dixon et al., 2000). Les



synesthetes sont donc invités a nommer les graphémes quand leur couleur réelle

coincide, ou non, avec la couleur synesthésique qu’ils évoquent. Un effet
d’interférence dans la performance est observé chez les participants synesthétes si les
images sont affichées de fagon non congruente avec la couleur synesthésique associée.
Cet effet traduit un temps de réaction plus long que celui obtenu quand la couleur
réelle du graphéme coincide avec sa couleur synesthésique. Plus encore, la
performance caractéristique des participants synesthétes corréle avec des patrons
d’activité cérébrale associés aux conditions de congruence et de non-congruence des
graphémes synesthésiques (Elias e al., 2003). Bref, I’automaticité des graphémes
colorés a été démontrée principalement a travers 1’effet d’interférence a des taches

similaires a celle développée par Stroop.

En plus d’étre consistante et automatique, la perception synesthésique de grapheémes
colorés semble moduler d’autres processus mentaux chez les synesthétes, tels que la
sensibilité perceptive (Banissy, Walsh et Ward, 2009), I’apprentissage (Watson et al.,
2014) et la mémoire (Meier et Rothen, 2013). D’ailleurs, selon Mattingley et ses
collaborateurs (2006a), la force des expériences synesthésiques dépendrait de
’attention que le sujet porte a I'inducteur, car elle s’affaiblirait dans un contexte
d’attention divisée ou lorsque le sujet s’engagerait parallélement dans une tache

secondaire.

D’un autre coté, le phénomene de la synesthésie a moins été documenté dans les
conditions ou la conscience visuelle (visual awareness) du stimulus est réduite ou
absente ' (Cohen Kadosh et Henik, 2007 ; Mattingley, 2009). La dégradation, le

masquage et le clignement attentionnel sont des méthodes qui ont été employées dans

! Des situations ou le sujet n’est pas en mesure de fournir un rapport verbal (ou a I’aide d’un

autre moyen, p. ex. une touche d’ordinateur) de la présence d’une image qui lui est physiquement
présentée. Milner, « Cerebral correlates of visual awareness ».
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I’¢tude de la synesthésie pour que les stimuli synesthésiques échappent a la

conscience visuelle du sujet.

D’une part, la dégradation consiste a manipuler la présentation d’un stimulus afin de
rendre sa détection difficile. Notamment, il s’agit de présenter briévement une image
de facon a laisser I’impression au participant de n’avoir vu qu’un simple flash (d’une
durée de moins de 8 ms) (Raft Kunst-Wilson et Zajonic, 1980 ; Seamon, Marsh et
Brody, 1984) ou de la présenter en périphérie, ce qui diminue sa visibilité (Sasaki et
Watanabe, 2001). D’autre part, le crowding consiste a placer une ou plusieurs cibles
dans D’espace accompagnées de masques a proximité (Levi, 2008). Ainsi,
I’identification de la cible devient nulle a mesure qu’elle s’éloigne du point de
fixation du sujet sans toutefois nuire complétement a sa détection (Levi, 2008 ;
Whitney et Levi, 2011). Le masquage consiste a présenter une image x accompagnée
par une ou plusieurs images masques a I’intérieur d’un court intervalle de temps (Kim
et Blake, 2005 ; Marcel, 1983). L’image x devient invisible par la présentation
consécutive des masques a condition que cette image et le masque la plus proche
soient projetés dans un temps qui n’excéde pas 100 ms (Dehaene et al., 1998 ;
Greenwald, Draine et Abrams, 1996). Dans un devis plus complexe, I'image x
devient une image « prime » qui influence le rapport d’un item (cible) présenté juste
avant ou apres I’image x , ou plus loin dans la séquence (pour des exemples, voir
Dehaene et al., 1998) (pour le survol des méthodes, voir Enns et Di Lollo, 2000). Le
clignement attentionnel (attentional blink) consiste en une présentation des deux
cibles successives, T1 et T2, séparées par des distracteurs (masques). Lorsque le
temps de présentation entre la premiere (T1) et la deuxieme cible (T2) est entre 300
ms et 500 ms, le sujet ne parvient pas a identifier I’une des deux cibles (Shapiro,

Raymond et Arnell, 1997).

Les résultats en utilisant les méthodes mentionnées précédemment demeurent

contradictoires concernant la manifestation de la synesthésie en situation de



conscience visuelle réduite ou absente. Plus précisément, en ce qui concerne la
synesthésie graphéme-couleur en situation de crowding et de dégradation, certains
auteurs rapportent que l’identification et la détection des graphémes inducteurs
seraient favorisées par la couleur synesthésique (Hubbard et al., 2005 ; Laeng,
Svartdal et Oelmann, 2004 ; Palmeri et al., 2002 ; Ramachandran et Seckel, 2015). Il
a été suggéré qu’un traitement implicite de I’inducteur (p. ex. une lettre) serait
probablement entamé par le concurrent (p. ex. la couleur) dans ces circonstances
(Ramachandran et Seckel, 2015). Bien qu’intéressants, cet effet n'est pas
systématiquement observé d'une étude a l'autre (Edquist et al., 2006 ; Gheri,

Chopping et Morgan, 2008 ; Smilek et al., 2001).

D’autres méthodes telles que le masquage et le clignement attentionnel montrent
¢galement des résultats divergents. Par exemple, I’effet d’interférence observé chez
les synesthétes dans les taches de Stroop a été testé a I’aide du masquage. Smilek et
ses collaborateurs (2001) rapportent que 1’identification des stimuli synesthésiques
masqués se réalise en fonction de la couleur de I’arriére-plan des images. Dans cette
étude, les stimuli masqués produisaient un effet d’interférence plus prononcé chez le
synesthéte testé comparativement aux sujets contrdles, et ce, en fonction d’un arriére-
plan congruent ou non avec la couleur synesthésique. Par contre, on peut se demander
dans cette étude si la présentation immédiate du masque était effectuée dans des
conditions favorisant 1’invisibilité des stimuli synesthésiques. En effet, on constate
que le pourcentage de bonnes réponses dans lesquelles I’effet d’interférence a été
observé (~80 %) est supérieur a un effet au niveau du hasard (~50 %), et ce, tant pour
le synesthéte que pour les contrdles. D’ailleurs, d’autres chercheurs n’ont pas réussi a
obtenir des effets significatifs d’interférence a ’aide d’autres tiches de masquage ou
le paradigme est délibérément adapté afin de favoriser des conditions d’invisibilité
totale. Sous ces derni¢res conditions, la présentation des stimuli synesthésiques

n’apportait pas une amélioration significative dans la performance du sujet
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contrairement a ce qui a été observé en présentant les stimuli synesthésiques de fagon

explicite (Mattingley et al., 2001).

Les résultats des études ayant utilisé la méthode de clignement attentionnel sont aussi
équivoques quant a la perception du graphéme synesthésique en l'absence de
conscience visuelle du sujet. Par exemple, aprés la présentation d’une succession
rapide d’images, I’effet synesthésique est rapporté¢ seulement hors du clignement
attentionnel ou de la fenétre temporelle d’invisibilité (> 500 ms) (Rich et Mattingley,
2010). Par contre, d’autres chercheurs affirment que les participants synesthétes
continuent a rapporter la perception de la couleur synesthésique lorsque le stimulus
inducteur est invisibles ou présenté dans la fenétre du clignement attentionnel

(Johnson, Jepma et de Jong, 2007).

1.2 Le cerveau synesthésique

Bien que la neurobiologie du phénomeéne ne soit pas encore comprise, il a été proposé
que la synesthésie découle d’une altération de la connectivité entre différentes aires
cérébrales, possiblement en raison d’une irrégularité d’¢lagage synaptique qui
s’observe normalement au cours des premicres années de la vie (Baron-Cohen, 1996 ;
Hubbard, Brang et Ramachandran, 2011 ; Spector et Maurer, 2009). Dans la méme
veine, il a été également suggéré I'implication de mécanismes affectant la facon dont
les aires communiquent entre elles (Cohen Kadosh et Henik, 2007 ; Grossenbacher et
Lovelace, 2001). Des modeles tentant d’expliquer la synesthésie ont ét¢ développés a
partir de chacune de ces hypothéses. Ils demeurent toutefois tous limités pour

expliquer la nature de ce phénomene dans son enticreté.

Concernant le premier modele (irrégularité d’élagage synaptique), les aires

impliquées dans le traitement de concurrents et d’inducteurs sont soupgonnées de
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présenter une connectivité anormale, notamment une surabondance de connexions

anatomiques produites par un défaut d’élagage développemental (Hubbard, 2007).
Ainsi, Dintégration atypique de [’information a 1’origine de D’expérience
synesthésique s’effectuerait par une grande coactivation des régions sensorielles
cérébrales qui seraient elles-mémes contrélées par des aires supérieures. Par exemple,
dans le cas de la synesthésie du type graphéme-couleur, ceci fait référence a une
surconnectivité entre les aires sensorielles impliquées dans le traitement des
graphémes ou de la forme des lettres (Dehaene et al., 2002 ; Dolan et al., 1997 ;
McCandliss, Cohen et Dehaene, 2003) ainsi que de la couleur (aire V4/V8) (Damasio
et al., 1980 ; Hadjikhani et al., 1998 ; Lueck et al., 1989). Ces aires, situées dans le
cortex temporal postérieur et dans le cortex occipital ventral, seraient contrdlées par
des circuits parié¢taux (Hubbard, 2007). L’étude menée par Rouw et Scholte (2007)
chez des sujets graphemes-couleurs appuie ce modele. Elle démontre que le cerveau
des synesthétes présente une grappe (cluster) de forte connectivité dans le cortex
inférieur temporal, une région proche du gyrus fusiforme, qui englobe les aires du
traitement des graphémes et de la couleur. De plus, des anomalies identifi¢es dans la
matiere blanche suggérent une forte connectivité au sein du cortex pariétal et du

cortex frontal (Rouw et Scholte, 2007).

En ce qui concerne les modeles basés sur des mécanismes affectant la fagon dont les
aires communiquent entre elles, le modéle de désinhibition de la rétroaction est
prédominant (Grossenbacher et Lovelace, 2001). Ce modele est né des études des
synesthésies acquises, comme c’est le cas d’une personne ayant expérimenté une
synesthésie tactile-couleur suite a la perte de la vision (Armel et Ramachandran, 1999)
ou des expériences synesthésiques engendrées par la consommation de substances
psychédéliques (Shanon, 2002). Selon ce mode¢le, la synesthésie se produirait par une
coupure ou un défaut de la rétroaction des aires supérieures vers les aires sensorielles,

étant responsables de I’intégration de l’information comme c’est le cas des aires
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pariétales (Grossenbacher et Lovelace, 2001). Ainsi, en I’absence de cette rétroaction,
il y aurait une suractivation des aires sensorielles, voire celles de 1’inducteur et de sa

respective sensation concourante.

Enfin, on retrouve un troisié¢me modéle qui combine les deux modeles précédents. Le
modele réentrant « re-entrant model » propose que les expériences synesthésiques
sont issues d'un traitement de « réentrée » atypique de I’information (Smilek et al.,
2001). Dans le cas de la synesthésie graphéme-couleur, I’information visuelle serait
traitée comme suit : elle partirait des aires primaires visuelles, passant par ’aire V4 et
ensuite par la région temporale postérieure, jusqu’a la région temporale antérieure. En
méme temps, 1’aire V4 recevrait une rétroaction altérée des aires supérieures,
notamment des régions temporales antérieure et postérieure. Selon Hubbard et
Ramachandran (2005), ce modéle se construit sur la base des études démontrant un
effet modulateur du contexte visuel (Rich et Mattingley, 2003) et de la sémantique,

c’est-a-dire des connaissances, (Myles et al., 2003) sur les expériences synesthésiques.

A ce jour, il n’y aura pas de consensus quant aux aires impliquées directement dans
ce phénoméne ou quant a leur role dans I’expérience synesthésique. Par contre,
plusieurs études convergent sur le fait que le cerveau des synesthétes présenterait des
particularités au regard de D’activité et de la connectivité des aires cérébrales par

rapport a celui des non-synesthetes.

Pour tenter d'identifier les aires impliquées dans I’expérience synesthésique, Rouw et
ses collaborateurs (2011) ont examiné les études d’imagerie cérébrale fonctionnelle et
de tomographie par émission de positons. Ces études avaient en commun le fait
d’avoir comparé 1’activité du cerveau en entier (whole brain analyses) (Figure 1.1)
des synesthétes et des non-synesthétes apres avoir observé des inducteurs évoquant la

synesthésie (p. ex., des graphémes ou des chiffres gris). A partir de leurs analyses,
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Rouw et ses collaborateurs ont identifié la participation des aires de « haut niveau »,

notamment le cortex pariétal, le lobe frontal, le gyrus précentral et I’insula.

@ Weiss et al., 2001
y=2 O Welss et al., 2005

Figure 1.1 : Activité cérébrale significative associée a I’expérience synesthésique des
synesthetes telle que rapportée par différentes études (PET ou IRM-Bold). Analyses
du cerveau en entier. Les régions ou I’activité est concentrée sont encerclées et
affichées sur un cerveau « modéle » de I’Institut neurologique de Montréal>.

2 sz ir , . . . . .
Image tirée d’une revue de la littérature d’études d’imagerie. Rouw et coll., «Brain areas involved in
synaesthesia: a review».
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Plus précisément, 1’analyse effectuée par Rouw et ses collaborateurs (2011) met en
¢vidence la constance a travers les études des nceuds de grande activité dans les
lobules supérieur et inférieur, plutdt du coté gauche du cortex pariétal postérieur.
Les auteurs ajoutent que cette région est susceptible de jouer un rdle dans
I’intégration du stimulus inducteur et de la sensation concourante. De plus, la
participation du cortex préfrontal, et plus précisément du cortex dorsal latéral droit,
ressort comme étant associée a la synesthésie; cette aire ayant probablement comme
role le controle cognitif nécessaire a la distinction d’une sensation physique (couleur

réelle) d’une sensation interne ou endogéne (perception synesthésique).

D’autres aires présentent une activation importante. C’est le cas de certaines aires
motrices (gyrus précentral gauche et droit) (Rouw, Scholte et Colizoli, 2011). Par
contre, leur pertinence a la synesthésie demeure controversée au vu des limites
techniques des études (c’est-a-dire absence d’une comparaison d’activité avant et
durant I’enregistrement). Rouw et ses collaborateurs considerent que la participation
de ces aires reflete la présence d’un réseau cérébral élargi sous-jacent a la synesthésie
(2011). Enfin, les auteurs identifient également la région de I’insula comme étant
associée a I’expérience synesthésique. Ils suggeérent que cette région aurait un role
dans la conversion du stimulus synesthésique (lettre) dans une représentation
différente (p. ex., lettre colorée), mais aussi dans la composante affective ou le

ressenti émotif qui accompagne souvent les expériences synesthésiques.

L’expérience synesthésique est également associée a une activation atypique des
régions sensorielles responsables du processus de la sensation concurrente (Rouw,
Scholte et Colizoli, 2011). C’est le cas de la région V4 dans le cadre de synesthésies
évoquant la couleur. En fait, une étude d’imagerie cérébrale fonctionnelle effectuée
par Nunn et ses collaborateurs (2002) aupres des synesthétes mot-couleur a démontré
une activation significative de 1’aire V4/V8 par la couleur synesthésique induite par

des mots. Cet effet n’a pas été reproduit chez les sujets controles, a qui il avait été
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demandé¢ d’imaginer des mots ou de se rappeler des paires « mot-couleur »

mémorisées préalablement. Dans une autre étude d’imagerie fonctionnelle, cette fois-
ci menée par Hubbard et ses collaborateurs (2005), on retrouve également une activité
cérébrale importante dans ’aire V4 (hV4) chez les synesthétes graphéme-couleur
lorsque comparés aux sujets controles. Cette activité a été¢ associée a la présentation
des graphémes gris évoquant la synesthésie. Il est important de mentionner que méme
si d’autres études appuient I’implication de cette aire dans I’expérience synesthésique
(Brang et al., 2010 ; Sperling et al., 2006), d’autres ont échoué¢ a trouver une
activation cérébrale significative dans cette aire et contestent ainsi sa participation

dans le phénomeéne (Hupé, Bordier et Dojat, 2011).

Des altérations de la connectivité (structurelle et fonctionnelle) ont ét¢ démontrées
dans des études qui mesurent I’activité cérébrale lorsque la synesthésie n’est pas
évoquée. Elles visaient D’exploration de particularités propres au cerveau de
synesthetes. C’est le cas de I’étude menée par Rouw et Scholte (2007) qui a étudi¢ la
connectivité structurelle a I’aide d’une technique d’imagerie de diffusion de tenseurs
(diffusion tensor imaging). Cette étude a démontré que le cerveau des synesthétes
possede une connectivité structurale élevée dans certaines régions comparativement
aux sujets controles. Les régions en question étaient le gyrus temporel inférieur, la
scissure intrapariétale gauche et le cortex frontal. Il est intéressant de noter que la
diffusion anisotropique (mesure de connectivité) retrouvée dans le cortex inférieur
temporel dans I’étude de Rouw et Scholte était plus élevée pour les participants qui
percevaient la couleur synesthésique a D’extérieur du corps (projecteurs)
comparativement a celles qui la percevaient a I’intérieur de la pensée (associateurs).
D’autres études ont trouvé également des particularités dans la structure corticale de
synesthetes comparativement aux controles, voire une augmentation du volume de la
substance grise dans le gyrus fusiforme, dans le cortex intrapariétal (Weiss et Fink,

2009) et dans le lobe pariétal supérieur postérieur (Rouw et Scholte, 2010). De plus,
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une augmentation est également notée au regard du volume, de 1’épaisseur et de la
surface corticale dans des régions plus antérieures du gyrus fusiforme, situées a

proximité de 1’aire V4 (Jancke et al., 2009).

L’activité a 1’état de repos (imagerie par résonance magnétique de type resting state)
et en ’absence du stimulus inducteur de la synesthésie a été également utilisée afin de
mettre en évidence des particularités au regard de la connectivité fonctionnelle du

cerveau des synesthétes.

Des particularités ont été trouvées dans la fagon dont des réseaux pariétaux (médian,
latéral, fronto-pariétal gauche et fronto-pariétal droit), visuels (médian et latéral) et
auditifs communiquent (Dovern et al., 2012). Lorsque la force de connectivité¢ entre
les réseaux est analysée dans son ensemble, synesthétes et non synesthétes
partageraient un méme réseau global, mais certains réseaux présentent des altérations
propres a la synesthésie. Plus précisément, les deux réseaux visuels sont plus
fortement connectés avec le réseau fronto-pariétal. Dans une autre étude, des régions
d’intérét associées au traitement de la couleur et au traitement des graphémes, comme
I’aire V4 et I’aire visuelle de la forme des lettres (Tomson et al., 2013), ont été
examinées. Ainsi au repos, comparativement au cerveau des non-synesthétes, le
cerveau des synesthétes exhibe une connectivité plus forte entre les régions associées

au traitement de la couleur (V4) et au traitement des graphémes.

1.2.1 Le cortex visuel primaire (V1)

I a ét¢ mentionné précédemment que le phénoméne de la synesthésie se
caractériserait par une activité atypique ainsi qu’une altération de la connectivité
neuronale impliquant un large réseau de régions sensorielles et non-sensorielles. La

participation des aires fronto-pariétales, ainsi que des régions responsables du
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traitement de la sensation concurrente et du stimulus inducteur sont souvent

mentionnées parmi les études. Par contre, a ce jour, la participation de régions
sensorielles au-dela de celles normalement étudiées dans ce phénomeéne, comme
V4/V8 dans les synesthésies colorées, n’a cependant pas ¢été suffisamment
documentée. Pourtant, la synesthésie se présente a travers les études comme un
phénomeéne sollicitant un réseau cortical assez large pouvant s’étendre de maniere
vaste sur I’ensemble du cortex sensoriel, touchant ainsi d’autres régions comme celles

du traitement précoce ou le cortex visuel primaire (V1).

Certaines études rapportent en fait une altération de 1’activité cérébrale en lien avec la
synesthésie. Par exemple, Hubbard et ses collaborateurs (2005) indiquent une
correspondance significative entre la puissance de réponses d’imagerie fonctionnelle
par résonance magnétique a la suite de la présentation de graphémes synesthésiques
et la performance des synesthétes a une tache de reconnaissance de ce type de stimuli.
Plus précisément, parmi les sujets synesthétes, ceux ayant une meilleure performance
aux taches exhibaient une activité cérébrale plus élevée dans des aires visuelles
rétinotopiques précoces. Ces résultats ont mis en évidence une possible relation entre
le niveau d’activation du cortex visuel et la participation des aires plus précoces en
fonction des différences individuelles chez les synesthétes. De plus, 1’étude menée
par Sinke et ses collaborateurs (2012) a partir de ’activité cérébrale au repos a
démontré qu’a la différence des sujets contrdles, les synesthétes graphéme-couleur
auraient une connectivité¢ plus forte entre le lobule pariétal inférieur gauche et les
aires visuelles primaires. Bien que rares dans la littérature, d’autres études suggerent
également I’implication des aires sensorielles primaires et secondaires, notamment
une altération de la connectivité entre ces aires et d’autres régions corticales comme
le lobule pariétal inférieur chez des personnes présentant une synesthésie du type

colorée (Neufeld et al., 2012).
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Dans la synesthésie graphéme-couleur, outre I’altération des réseaux de connectivité
fonctionnelle impliquant les régions primaires, une activité particuliere au cortex
occipital est également rapportée. Par exemple, Barnett et ses collégues (2008b) ont
utilisé des potentiels évoqués visuels dans le but de mettre en lumiére de possibles
marqueurs électrophysiologiques pointant vers des particularités quant au traitement
visuel dans la synesthésie. Ils ont utilisé des stimuli de type « gabor », a hautes et a
basses fréquences spatiales, ainsi que des damiers noir/blanc et colorés. Ces stimuli
faisaient appel au traitement temporel des aires visuelles en fonction de deux types de
voies du systeme visuel: la voie de traitement parvocellulaire et la voie
magnocellulaire’. Cette étude met en évidence des particularités dans le traitement
visuel précoce dans la synesthésie en fonction des deux types de voies. Plus
précisément est notée une augmentation dans une composante précoce du signal (C1)
en lien avec la présentation des stimuli (gabors) a haute fréquence. De plus, une
certaine diminution de 1’activité cérébrale occipitale en réponse aux stimuli de basse
fréquence (tableau d’échecs) a été rapportée. Par ailleurs, une étude de Devin Blair
Terhune et ses collaborateurs (2011) a évalué D’excitabilité corticale des aires
primaires et son possible role dans la synesthésie a 1’aide de techniques de
stimulation magnétique transcranienne (SMTr) et de stimulation transcranienne a
courant direct (STCD). Ils ont démontré que le seuil d’observation de phosphénes
aprés la SMTr était trois fois plus bas chez les synesthétes que chez les sujets
contrdles. Ces résultats suggerent que le cortex occipital des synesthétes présente une
hyperexcitabilité atypique. De plus, la stimulation dans les régions visuelles primaires
a I’aide de la STCD influencait la performance de ces sujets aux taches similaires a

celles utilisées par Stroop par I’entremise d’une modulation de la perception ou de

} La voie parvocellulaire serait sensible au haut contraste spatial des images et engloberait le

traitement des petits détails, de la couleur et de la forme de I’objet, tandis que la voie magnocellulaire
est associée au bas contraste des images et serait responsable de détails spatiaux globaux et du
mouvement de ’objet. Livingstone et Hubel, «Segregation of form, color, movement, and depth:
anatomy, physiology, and perceptiony.
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I’intensité de la couleur synesthésique. A noter que des altérations dans

I’excitabilité du cortex occipital ont été aussi confirmées dans une autre étude ou les
synesthétes ont également rapporté un seuil de phosphénes affaibli a ’aide de la
SMTr (Terhune et al., 2015). Plus encore, les participants ayant une expérience
synesthésique de type projecteur auraient un seuil de phosphénes plus bas que ceux
ayant une perception de la couleur synesthésique du type associateur. Par contre, cette
¢tude permet de constater également des similarités entre les synesthetes et les
contrbles quant aux bases neuronales sous-jacentes au seuil de phosphénes. Pour tous
les participants, ce dernier correle négativement avec le niveau de glutamate des aires

primaires visuelles.

A noter qu'une étude utilisant des taches faisant appel aux processus visuels précoces
et possiblement a la connectivité locale de V1 n’a cependant pas détecté¢ d’indices
affectant la performance des synesthétes (Terhune et al., 2014). 1l s’agit de I’effet
d’adaptation a I’orientation (Zilt aftereffect ou TAE) et de la suppression entourant
I’orientation spécifique (orientation-specific surround suppression ou OSSS). Pour le
TAE, I’adaptation a D’orientation de patrons est associée aux processus visuels
précoces, certains ayant lieu dans I’aire V1, région présentant des neurones sensibles
a Dorientation (Jin et al., 2005). Pour I’OSSS, la manipulation du contraste ainsi que
de I'orientation des images reflétent des réponses neuronales dans le cortex visuel
primaire découlant d’une interaction ou d’une connectivité du type inhibitoire dans
cette région (Blakemore et Tobin, 1972 ; Cavanaugh, Bair et Movshon, 2002).
L’étude en question ne rapporte aucune différence significative entre les synesthétes
et les controles concernant les effets attendus (facilitateurs et/ou nuisibles) dans la

performance lors de 1’utilisation de ces paradigmes.

Il est important de mentionner que 1’information traitée par le systéme visuel est une

reconstruction de ce qui est physiquement vu (Mesulam, 1998). L’information est
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d’abord fragmentée et reconstruite graduellement au fur et 2 mesure qu’elle atteint
différentes structures sensorielles de plus en plus spécialisées. Ces structures traitent
des aspects spécifiques d’une image comme sa forme, sa couleur, sa position dans
I’espace et son mouvement associé. Par la suite, ces attributs sont normalement
assemblés dans les régions dites « associatives » ou « intégratives », qui recoivent
I’entrée ou input de différentes modalités sensorielles. La participation de plus en
plus active d’autres aires non modales comme le cortex frontal aide a orchestrer et a
raffiner la reconstitution finale de la sceéne visuelle (p. ex., 'image que I’on pergoit
ainsi que son contexte) via la rétroaction aux autres aires en bas de la hiérarchie. Au
sein du cortex visuel, le cortex strié¢ (V1 et V2) englobe des régions se situant au bas
niveau de la hiérarchie du traitement de I’information visuelle comparativement au
cortex extra-stri¢ (V3-V4). De méme, les aires sensorielles ainsi que les processus
perceptifs qui y sie¢gent pourraient étre considérés de bas niveau comparativement aux
aires associatives et frontales et des processus plus complexes gérer par ces dernicres

structures.

L’aire V1 entretient des connexions avec des régions voisines comme le cortex visuel
secondaire (Kennedy et Bullier, 1985), mais il semblerait aussi qu’il maintienne tout
de méme une communication directe avec des régions plus distantes comme 1’aire
visuelle MT (Movshon et Newsome, 1996). En plus d’une connectivité «
interrégionale », le cortex primaire présente également des circuits locaux. Ils peuvent
s’étendre et couvrir de vastes régions du champ visuel ou couvrir des régions encore

plus petites (Gilbert, Hirsch et Wiesel, 1990 ; Hubel et Wiesel, 1959).

Les travaux de Hubel et de Wiesel (1959, 1968 et 1982) ont démontré également qu’a
la différence du CGL, le cortex strié posseéde des cellules binoculaires en plus des
cellules monoculaires. Les cellules binoculaires regoivent I’information en
provenance de champs récepteurs appartenant a chaque ceil, mais qui serait identique

en taille, en complexité et en position. Lorsque la sensibilité de la cellule binoculaire
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est testée de fagon monoculaire, la réponse notée tend a étre plus élevée dans un

ceil comparativement a 1’autre, phénomene que 1’on appelle « préférence oculaire »
ou « dominance oculaire relative ». Ainsi, la réponse de la cellule binoculaire est
optimale si la stimulation provient simultanément des deux yeux. Les cellules dites
simples peuvent étre monoculaires et binoculaires, tandis que les cellules dites

complexes seraient pour la plupart binoculaires.

A Tlintérieur du cortex visuel primaire, les cellules présentant des propriétés
similaires (disons sensibles a 1’orientation) tendent a se regrouper en colonnes
formant ainsi des taches ou « blobs » de densité neuronale, les colonnes étant
¢galement divisées horizontalement en couches. On retrouve ainsi des colonnes qui
regroupent des cellules monoculaires et binoculaires qui répondent préférablement a
une certaine orientation ainsi qu’a une dominance oculaire semblable (ceil gauche ou
droit) (Figure 1.2) (Hubel, 1982 ; Hubel et Wiesel, 1959 ; Hubel et Wiesel, 1968).
Une hypercolonne est une région d’approximativement 1 mm’ qui englobe des
colonnes de cellules sensibles a la fois a différentes orientations et a deux types de

dominances oculaires relatives (ceil gauche ou ceil droit).
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Figure 1.2: Organisation en colonnes du cortex primaire visuel .

1.2.1.1 Les interactions latérales dans V1

Les communications au sein d’une colonne de cellules peuvent s’effectuer
verticalement, d’une couche a [’autre. Par exemple, les cellules pyramidales
possédent des axones qui s’étendent verticalement pour faciliter la connectivité entre
couches (Michael-Titus, Revest et Shortland, 2010). Les cellules peuvent également
étre connectées horizontalement par le biais d’interactions latérales qui facilitent la
communication entre les colonnes et les cellules a proximité d’une région donnée.
Des études chez ’animal démontrent qu’une petite région de V1 d’un diamétre de
150 pm (I’équivalent de 1° ou 2° du champ visuel) contenant un groupe des cellules
sensibles a l’orientation module un périmetre cortical relativement plus large
d’environ 8 mm (équivalant a 10° du champ visuel) par le biais d’interactions ou de

circuits latéraux (Gilbert, Hirsch et Wiesel, 1990). Autrement dit, les interactions

4 Michael-Titus, Revest et Shortland, 7 - THE VISUAL SYSTEM .
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latérales permettent de moduler des zones avoisinantes au-dela du champ réceptif

stimulé.

Les interactions latérales dans le cortex visuel primaire ont été également explorées
chez ’humain (Kapadia ef al., 1995 ; Khoe et al., 2004 ; Polat et Sagi, 1993). La
présentation du contexte ou de ce qui est a proximité d’un stimulus donné est ainsi
manipulée et associée a des altérations de 1’activité cérébrale ou a une performance
particuliere reflétant ce type de circuit ou interactions latérales. Par exemple, sur le
plan comportemental, la détection d’une cible (gabor) serait plus difficile lorsque
d’autres « gabors » sont présentés a proximité, notamment a une distance de moins de
deux fois la taille de la cible. Par contre, si ces derni¢res sont présentées au-dela de
cette distance, la détection de la cible serait facilitée (Polat et Sagi, 1993). La
facilitation de la détection de la cible se voit entravée si les gabors sont disposés dans
une orientation orthogonale par rapport a la cible. Ces effets découlant de la relation
entre la cible, la proximité spatiale et 1’orientation des images constituent des
manicres d’explorer I’intégrité des interactions latérales faisant appel a I’activation de
régions spatiales dans la rétine qui se projettent au cortex visuel primaire (Gilbert,
Hirsch et Wiesel, 1990 ; Stettler et al., 2002). D’autres paradigmes sont également
employés afin d’évaluer ’intégrité de circuits locaux de I’aire V1 : I’adaptation du
sujet a des patrons ayant différentes orientations faisant appel aux neurones sensibles
a Dorientation (Jin et al, 2005), et la manipulation du contraste ainsi que de

I’orientation des images (Blakemore et Tobin, 1972).

Toutefois, la performance aux taches demeure une mesure assujettie a des limites
pouvant dans certains cas également étre insuffisantes pour déceler de possibles
particularités dans 1’activité cérébrale. Ainsi, les interactions latérales sont aussi
¢tudiées a I’aide de mesures plus objectives, donc moins dépendantes du jugement du

sujet, comme [’enregistrement de [I’activité cérébrale a [D'aide d’un
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¢électroencéphalogramme (EEG). Le windmill/dartboard est un des paradigmes
utilisés pour enregistrer les interactions latérales, et ce, par le biais de potentiels
évoqués visuels stationnaires’ (Zemon et Ratliff, 1982). En utilisant ce paradigme, il
est possible d’enregistrer I’activité de la région occipitale qui correspond aux aires
visuelles du traitement précoce, notamment V1, apres la présentation centrale d’une
image radiale, soit un tableau de fléchettes composé d’un anneau central et de trois
autres anneaux consécutifs (Zemon et Ratliff, 1982). Les interactions latérales dans ce
paradigme sont, par exemple, stimulées par les changements spatiaux et de contraste
entre les bordures des anneaux (Zemon et Ratliff, 1982 ; Zemon, Victor et Ratliff,
1986). Ce patron radial a une taille de 4° de diamétre, permettant ainsi de solliciter et
d’enregistrer ’activité cérébrale associée a des réseaux neuronaux locaux couvrant
une région relativement petite et centrale du champ visuel. Il s’agit des interactions
latérales locales a trés courte distance (short-range) qui couvrent une zone d’environ
300 um de diamétre dans la région de projection fovéale du cortex primaire
(équivalant a un angle visuel de 1 or 2 sec/arc). Il s’agit également des interactions
latérales un peu plus longues (long range), couvrant localement un angle visuel allant

jusqu’a 8 sec/arc (Zemon et Ratliff, 1982, 1984 ; Zemon, Victor et Ratliff, 1986).

1.2.1.2 La suppression interoculaire

Lorsque deux images monoculaires différentes entrent en compétition pour étre
traitées, il arrive que I’information d’un ceil domine et supprime temporairement de la

perception de I’information issue de 1’autre ceil, et ce, malgré le fait que les deux yeux

3 Un potentiel évoqué visuel de type stationnaire consiste en une réponse cérébrale évoquée par

une stimulation a une fréquence égale ou supérieure a 4 Hz. Regan, «Steady-state evoked potentialsy.
La réponse cérébrale est caractérisée par une onde répétitive en amplitude et phase entre chaque cycle
adoptant ainsi la fréquence de stimulation. Le signal est analysé¢ en faisant la moyenne et en
décomposant en fréquences ou en harmoniques.
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y demeurent constamment exposés (Sterzer et al., 2014 ; Wolfe, 1984). Cette
suppression perceptive aurait en partie ses origines aux stades précoces du traitement
visuel notamment la dynamique inhibitrice et latérale des neurones localisés dans

’aire visuelle primaire (Blake, 1989 ; Tong, Meng et Blake, 2006).

La recherche animale mesurant I’enregistrement de [’activité des neurones
individuelles (Lehky et Blake, 1991 ; Sengpiel et Blakemore, 1994) confirme la
contribution d’une dynamique de suppression interoculaire (ou interactions
interoculaires inhibitrices) opérant deés les premiers stades du traitement visuel
cortical qui fait en sorte qu’une image présentée a un ceil devient inapergue pour le
sujet suite a la présentation d’une autre I’image a 1’autre ceil. Les interactions
interoculaires agissant précocement dans le traitement visuel sont associées a la
modulation des projections des cellules monoculaires spécialisées en V1 (p. ex., les
cellules sélectives a I’orientation) sur les cellules monoculaires non sélectives (ou non
spécialistes) du CGL, mais aussi aux interactions inhibitrices locales entre les
colonnes de dominance oculaire dans le cortex visuel primaire (Lehky et Blake, 1991).
Leopold et Logothetis (1996) affirment que la suppression perceptive d’une image
impliquerait également des mécanismes d'interactions binoculaires au-dela de V1,

c’est-a-dire dans les aires extrastriées comme V4 ou V5.

Chez I’humain, des techniques d’imagerie cérébrale fonctionnelle ont corroboré la
présence d’une activité cérébrale liée a la dynamique de suppression interoculaire
dans le cortex stri¢. Par exemple, Polonsky et ses collaborateurs (2000) ont étudié
I’implication du cortex visuel primaire a la rivalité binoculaire. En situation de
rivalité binoculaire, I’exposition simultanée et prolongée des images monoculaires
rivales crée une compétition perceptive entre les deux images (Blake et Logothetis,
2002). L’alternance (ou dominance) d’une image engendre ainsi une suppression

perceptive momentanée de I’autre image, et c’est pour cette raison que les conditions
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de rivalité binoculaire ont été utilisées €galement comme un moyen d’étudier la
suppression interoculaire. Dans 1’étude menée par Polonsky et ses collaborateurs
(2000), il a été démontré que ’activité cérébrale de V1 est couplée a la perception de
la rivalité binoculaire. Des résultats similaires ont été obtenus dans d’autres régions
du cortex visuel (V2, V3 et V4). Ces résultats indiquent que la rivalité binoculaire
implique différentes étapes du processus visuel, incluant des mécanismes de

suppression interoculaire dans V1.

La dynamique de suppression interoculaire en V1 a également été mise en évidence
dans des conditions de suppression perceptive, mais en dehors de la rivalité
binoculaire, notamment a travers 1’utilisation des techniques basées sur la suppression
par flash (Wolfe, 1984). A la différence de la rivalité binoculaire, la présentation
monoculaire des stimuli est décalée dans le temps (Figure 1.3). Ainsi, un stimulus
cible est présenté initialement de fagon monoculaire. Par la suite, ’apparition
soudaine d’un stimulus dit « suppresseur » (généralement un bruit visuel) dans 1’autre
ceil supprime la perception de 1I’'image précédemment présentée. Les paradigmes
basés sur la suppression par flash sont utilisés également dans I’étude de la
conscience visuelle, ou visual awareness (Jiang, Costello et He, 2007 ; Lupyan et
Ward, 2013 ; Mudrik et al., 2011 ; Yang et al., 2014). La suppression perceptive
créée en utilisant ces techniques sert a mieux évaluer les images qui échappent a la
perception du sujet, notamment leur potentiel d’étre traitées en l’absence de la
conscience visuelle. Ainsi, a I’aide de ce type de paradigme, il a été démontré que les
images qui échappent a la perception du sujet peuvent continuer a étre traitées malgré
la suppression perceptive, notamment au-delda de la conscience visuelle du sujet
(Jiang, Costello et He, 2007 ; Lupyan et Ward, 2013 ; Mudrik et al., 2011 ; Yang et
al., 2014).
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Figure 1.3. Suppression par flash® (Wolfe, 1984).

Concernant, les bases physiologiques de la suppression par flash, elles seraient
associées a la suppression interoculaire des stades précoces du traitement visuel. Dans
une ¢étude chez le chat utilisant la méthode de suppression par flash, il a ét¢ démontré
que le cortex stri¢ présente en effet une déflexion significative de la réponse
neuronale de cellules binoculaires (depressed response) associée a la suppression
interoculaire, c’est-a-dire a la suite de l’introduction du suppresseur (Sengpiel et
Blakemore, 1994). Dans une autre étude chez le singe, il a méme été¢ suggéré que
I’image qui est supprimée par le flash continue a étre traitée en V1 (Leopold et al.,
1998). Bien qu'une modulation de 1’activité des neurones de V1 ait observé par le
flash, celles-ci n'est pas été observée dans les aires supérieures (cortex temporal
inférieur). Pour ce qui est des études effectuées chez ’humain, ils suggerent que les

mécanismes visuels et les interactions interoculaires dans V1, contribuent a moduler

6 Cette image est une légére adaptation de I’image originale. Chou et Yeh, «Object-based

attention occurs regardless of object awarenessy. Dans la suppression par flash, la présentation d’un
bruit visuel a haut contraste (flash) a un ceil supprime la perception du stimulus présenté a I’autre ceil.
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la suppression perceptive créée par la méthode de suppression par flash (Wilke,

Logothetis et Leopold, 2003 ; Yuval-Greenberg et Heeger, 2013).

Dans la technique de suppression par flash, des changements dans les propriétés du
stimulus monoculaire (luminance, fréquence spatiale, orientation) ainsi que la
présentation d’un bref patch blanc entre les deux stimuli (cible et suppresseur)
n’affectent pas la suppression perceptive engendrée par le flash (Wolfe, 1984). En ce
sens, cette technique ne correspond pas a une adaptation rétinienne a la lumiére
(I’exposition prolongée d’un stimulus lumineux) ou a un masquage anticipé (forward
masking ou présentation monoculaire d’un masque juste avant celle d’un stimulus

cible).

1.2 Problématique

Le phénoméne de la synesthésie se caractérise par une connectivité et une activité
cérébrales atypiques impliquant les aires fronto-pariétales ainsi que les aires
sensorielles. L’étude des aires sensorielles associées au traitement de la couleur a fait
surtout 1I’objet d’un intérét tout particulier. Ces aires entretiendraient une connectivité
atypique avec d’autres régions responsables de I’intégration de 1’information, ce qui
expliquerait par exemple la perception de graphemes colorés dans la synesthésie du
type graphéme-couleur. Ainsi, la synesthésie demeure un phénomene surtout étudié a
partir des interactions entre V4 et d’autres aires dites de « haut niveau » dans la
hiérarchie du traitement de I’information (régions fronto-parietales). Les processus de
bas niveau dans la perception demeurent a I’heure actuelle peu explorés, notamment
dans le cas d’interactions latérales et d'interactions interoculaires (suppression
interoculaire). Pourtant, la plupart des études disponibles associent a la synesthésie

une activité particuliére au cortex occipital. Sur cette base, il y a lieu de se demander
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si les altérations de la connectivité associées aux synesthétes sont présentes dans le

cortex visuel primaire.

1.3 Objectif général

L’objectif général de cette thése est de mieux comprendre la nature de la synesthésie
en étudiant chez les synesthétes des processus visuels de bas niveau, notamment ceux
ayant comme origine ou opérant dans la région visuelle primaire. Pour ce faire,
I’intégrité d’interactions latérales (étude 1) ainsi que la suppression interoculaire
(étude 2) seront évaluées. L’étude de mécanismes visuels de V1 contribuera a mieux
comprendre la synesthésie, plus précisément 1’état typique ou atypique de tels
mécanismes de bas niveau chez les synesthétes, et sa manifestation sous des

conditions de conscience visuelle réduite.

1.2.2  Objectif spécifique de I’étude 1

La premicre étude a pour but d’évaluer ’intégrité des interactions latérales sollicitant
les mécanismes visuels locaux de V1 dans la synesthésie. Pour ce faire, une mesure
objective sera utilisée, notamment le paradigme windmill/dartboard (Zemon et Ratliff,
1982). 1l offre un moyen d’évaluer les interactions latérales a 1’aide des potentiels
évoqués visuels stationnaires. Ils seront enregistrés dans la région occipitale chez un
groupe des participants synesthétes et chez un groupe controle de participants. Ce
paradigme évoque des réponses neurales associées a ’activité des neurones voisines
dans le cortex visuel primaire (Zemon et Ratliff, 1982 ; Zemon, Victor et Ratliff,
1986), ce qui permettrait conséquemment d’évaluer D'intégrité des interactions

latérales visuelles locales. Comme il existe des études d’imagerie cérébrale et
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¢lectrophysiologique associant au cerveau synesthésique une connectivité atypique
ainsi que des altérations dans I’activité cérébrale du cortex occipital, on s’attend a ce
que les réponses corticales des synesthétes au windmill/dartboard diftérent de celles

des sujets contrdles, t¢émoignant de possibles altérations des interactions latérales.

1.2.3  Objectif spécifique de I’étude 2

La deuxieme étude évalue chez les synesthétes un autre mécanisme impliquant des
interactions binoculaires en V1, soit la dynamique de la suppression interoculaire.
Pour ce faire, le paradigme de suppression par flash, adapté par notre laboratoire a un
contexte de synesthésie, sera utilis¢é afin d’isoler et de mesurer la suppression
perceptive des images synesthésiques. La deuxiéme étude testera I'hypothése que la
synesthésie peut se manifester malgré la suppression perceptive des images, c'est-a-
dire lorsque la conscience visuelle du sujet est abolie. Ainsi, la durée de la
suppression des stimuli synesthésiques induite par la présentation d’un flash devrait
étre plus courte que la durée de suppression des stimuli non synesthésique, ce qui
témoignerait d’une dynamique interoculaire atypique chez les synesthétes. Le cas
¢chéant, la dynamique de suppression interoculaire ne présenterait pas de particularité
chez ces sujets. La synesthésie aurait ainsi moins de possibilités de se manifester
lorsque la conscience visuelle de ces stimuli est masquée de la perception du

synesthete par le flash.
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Article 1 : Assessing lateral interaction in the synesthetic visual brain
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2.1 Abstract

In grapheme-color synesthesia, letters and numbers evoke abnormal colored
perceptions. Although the underlying mechanisms are not known, it is largely thought
that the synesthetic brain is characterized by atypical connectivity throughout various
brain regions, including the visual areas. To study the putative impact of synesthesia
on the visual brain, we assessed lateral interactions (i.e., local functional connectivity
between neighboring neurons in the visual cortex) by recording steady-state visual
evoked potentials (ssVEPs) over the occipital region in color-grapheme synesthetes
(n = 6) and controls (n = 21) using the windmill/dartboard paradigm. Discrete Fourier
Transform analysis was conducted to extract the fundamental frequency and the
second harmonics of ssVEP responses from contrast-reversing stimuli presented at
4.27 Hz. Lateral interactions were assessed using two amplitude-based indices: Short-
range and long-range lateral interactions. Results indicated that synesthetes had a
statistically weaker signal coherence of the fundamental frequency component
compared to the controls, but no group differences were observed on lateral
interaction indices. However, a significant correlation was found between long-range
lateral interactions and the type of synesthesia experience (projector versus
associator). We conclude that the occipital activity related to lateral interactions in
synesthetes does not substantially differ from that observed in controls. Further
investigation is needed to understand the impact of synesthesia on visual processing,

specifically in relation to subjective experiences of synesthete individuals.
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2.2 Introduction

Synesthesia occurs when a stimulus in one sensory modality elicits an additional and
abnormal perception in the same or a different sensory modality. One of the most
studied types of synesthesia is the grapheme-color type, which consists of letters and
numbers evoking colored perceptions (e.g., printed black letters perceived as being
colored) (Baron-cohen et al., 1996). Such synesthetic associations are consistent over
time (Eagleman et al., 2007 ; Rich, Bradshaw et Mattingley, 2005 ; Simner et al.,
2006) and difficult to disregard after having been elicited (Dixon, Smilek et Merikle,
2004 ; Johnson, Jepma et de Jong, 2007 ; Mattingley, Payne et Rich, 2006 ;
Mattingley et al., 2001). Synesthetic experiences can, however, differ qualitatively
between individuals. For instance, some synesthetes perceive colors as being “outside”
of their body, while others perceive them internally, i.e., in the “mind’s eye”. This
phenomenological distinction in synesthetic percepts is known as the projector type

and the associator type, respectively (Dixon, Smilek et Merikle, 2004).

Although the underlying mechanisms of synesthesia are still unknown, it is largely
thought that the synesthetic brain is characterized by atypical connectivity among
various brain regions (Hubbard, 2007 ; Hubbard et Ramachandran, 2005 ; Spector et
Maurer, 2009), including visual areas (Hubbard et al., 2005 ; Jancke et al., 2009 ;
Rouw, Scholte et Colizoli, 2011 ; Weiss et Fink, 2009). Visual processing regions
required for color and shape processing, which are located beyond the striate cortex,
have been suggested to play an important role in synesthetic grapheme-color
perception (Rouw et Scholte, 2007 ; Sperling et al., 2006 ; Steven, Hansen et
Blakemore, 2006 ; Weiss et Fink, 2009). For instance, a resting-state fMRI study
reported that synesthetes shared a global neural network with non-synesthetes
(sensory, parietal, and frontal regions). However, synesthetes showed an increased

intrinsic internetwork connectivity compared to the controls, in that stronger
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functional connectivity was observed between the frontoparietal and the lateral

visual network, which encompasses many associative regions including the color area
V4. Such connectivity was also elicited in the medial visual network, which includes
the calcarine gyrus and thus the primary visual cortex (V1) (Dovern et al., 2012). The
involvement of V1 in the circuitry of the synesthetic brain was also corroborated by
Sinke et al.,, (2012). The authors demonstrated that synesthetes had stronger
functional connectivity between the parietal lobe and the primary/secondary visual
areas compared to control participants. Some evidence suggests that synesthetic
hyperconnectivity does not necessarily involve the parietal hub. Indeed, V4 activation
during grapheme-color synesthesia has been shown to depend on parietal lobe
activation in associator synesthetes, but not in the projector type (van Leeuwen, den
Ouden et Hagoort, 2011). In the latter, direct bottom-up cross-activation within the

visual cortices was sufficient to account for the synesthetic experience.

The aforementioned studies raised the question of whether atypical connectivity in
the primary visual cortex of synesthetes is accompanied by atypical processing within
V1 itself. Some evidence from transcranial magnetic stimulation (TMS) and visual
evoked potential (VEP) studies have demonstrated the presence of atypical activity in
the visual cortex of synesthetes (Barnett ez al., 2008 ; Hinggi et al., 2008 ; Hubbard
et al., 2005 ; Jancke et al., 2009 ; Terhune ef al., 2015 ; Terhune et al., 2011). Using
psychophysical tasks that preferentially target V1 computation, Terhune et al. (2014)
reported no difference in performance between controls and synesthetes, neither for
the tilt-after effect task nor the orientation-specific surround suppression task. The
latter task is thought to rely on local lateral interactions, which are dependent on the

local connectivity networks.

The current study aimed to directly investigate the integrity of lateral interactions in

V1 in grapheme-color synesthesia using steady-state visual evoked potentials
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(ssVEPs). Lateral interaction processing was assessed with the so-called task-free
“windmill/dartboard” paradigm (Zemon et Ratliff, 1982), which has been used in
different clinical populations (Conte et Victor, 2009 ; Coppola et al., 2013 ;
Dickinson et al., 2018 ; Kim et al., 2005). In this paradigm, a central pattern is
surrounded by three contiguous rings, which are radially divided into light and dark
checkers with only the central and the second rings being dynamic (contrast-
reversing). When the central pattern and the second ring are presented and the
contrast of the first and third static rings are set to 0%, i.e., turned off, the expected
component of the ssVEP at the second harmonic of the frequency of modulation is
observed. However, when the first and third static rings are turned on, a perceptual
transition occurs between a windmill with a small number of contours and a
dartboard with a larger number of contours and edges. As a consequence, the
fundamental modulation frequency of the ssVEP is amplified and the second
harmonic is attenuated, reflecting the lateral-interaction effects of varying the contrast
at the common borders of contiguous static and dynamic segments of the
windmill/dartboard stimulus. Neural responses to the windmill/dartboard stimulus are
thought to reflect local inhibitory and excitatory activity from neighboring neurons
(within a 5 mm region) in the human striate cortex (Zemon et Ratliff, 1982, 1984 ;
Zemon, Victor et Ratliff, 1986). Because of the putative atypical connectivity in the
primary visual cortex in synesthesia, we hypothesized that the brain responses evoked
by the windmill/dartboard paradigm will differ in synesthetes compared to controls,

reflecting the altered lateral interaction processing in V1.
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2.3 Materials and Methods

2.3.1 Participants

Six female subjects experiencing grapheme-color synesthesia (aged 21 to 33) and
twenty-one female control subjects (aged 21 to 36) were recruited for the purpose of
this study. Synesthetic associations were first documented using an interview. The
presence of synesthesia was then confirmed using the on-line grapheme-color
consistency test of the synesthesia battery (Eagleman et al., 2007). Synesthete
participants were assessed twice using this battery, with a minimum lapse of two
months between each testing session. A score of 1.0 or lower (Eagleman et al., 2007)
on a consistency test reflects the presence of synesthetic associations. Scores higher
than 1.0, in most cases around 2.0, are ranked as arbitrary associations (Eagleman et
al., 2007). As expected, the consistency scores of the synesthete participants ranged
from 0.43 to 0.91, all within the synesthetic associations rank. Recruited control

participants were included if they related no synesthetic associations.

Participants were included in the study if they had no history of neurological or
psychiatric disorder. All participants reported normal or corrected-to-normal vision,
which was verified with the Snellen acuity chart and the contrast sensitivity FACT
test (Stereo Optical Company Inc., Chicago, IL, United States). All participants
consented to participate in the study and received financial compensation. The
experimental procedure was approved by the Research Ethics Committee of the
Human Sciences Faculty of the Université du Québec a Montréal (FSH-2013-92, 19
November 2014).
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2.3.2 Stimuli

Visual stimuli were composed of a central pattern surrounded by three contiguous
rings (each ring being 1° thick) and were presented under two experimental
conditions: The Windmill/Dartboard (W/D) and the Partial-Windmill/Dartboard (P-
W/D) (Zemon et Ratliff, 1982, 1984) (Figure 2.1). In the W/D, all radial rings were
present at 30% contrast. The first and third rings were static, while the center and the
second rings were contrast reversing at a rate of 4.27 Hz, producing changing
appearances from a dartboard configuration to a windmill. In the P-W/D, only the
two contrast-reversing radial rings were presented (the first and the third rings were
set at 0% contrast). Specific response patterns were elicited by the W/D and P-W/D
and reflected two distinct types of local lateral interactions within the primary visual
cortex (Conte et Victor, 2009 ; Zemon et Ratliff, 1982). Modulations of the neural
response at the fundamental frequency (4.27 Hz), only detectable in response to the
W/D, were associated with short-range lateral interactions whereas an attenuation of
the second harmonic in response to the W/D were associated with long-range lateral
interactions (Grose-Fifer, Zemon et Gordon, 1994 ; Zemon, Victor et Ratliff, 1986).
Short-range lateral interactions represent foveal projections over a cortical hyper-
column width, while long-range connections extend beyond the region covered by

short-range lateral interactions (Zemon et Ratliff, 1982).
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Figure 2.1. (a) Schematic illustration of the paradigm used to investigate lateral
interactions processing. In the Windmill/Dartboard (W/D) condition (left), the first
and third rings (from the center to the outer edge) were static while the center and the
second ring were contrast reversing at 4.27 Hz. In the Partial-Windmill/Dartboard (P-
W/D) condition (right), only the center and second ring were presented dynamically.
(b) Illustration of the predicted pattern of steady-state visual evoked potentials
(ssVEPs) during the presentation of the W/D (left) and the P-W/D (right) stimuli. The
W/D condition is expected to elicit a fundamental frequency or first harmonic (F1)
larger than the second harmonic (F2). The second harmonic (F2) in the W/D is
attenuated compared to the second harmonic (F2) obtained in the P-W/D. The
fundamental frequency (F1) in the P-W/D is absent.

Stimuli were presented on a gray background with a mean luminance of 13 cd/m’.
Each stimulus presentation lasted 60 seconds and was shown twice in each condition
(W/D and P-W/D). Visual stimulation was executed using a PC computer with an
Intel core2 dual processor using the Presentation software (Neurobehavioral Systems
Inc., San Francisco, United States) and displayed on a ViewPixx EEG monitor

(Vpixx technologies Inc., Saint-Bruno, Canada).
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2.3.3 Procedure

The procedure took place in a dimly lit and sound-attenuated room. Participants
viewed the stimuli on the monitor from a distance of 57 cm, which was standardized
using a chin rest. They were instructed to remain as relaxed as possible and to avoid
blinking during the trials. Additionally, they were asked to maintain their gaze onto
the central fixation dot while the images were presented. Participants pressed the

“ENTER” key to pass to the following trial.

2.3.4 EEG Data Acquisition and Data Analysis

EEG data were acquired using the V-AMP system (Brain Products, Inc., Munich,
Germany) with Ag/AgCl electrodes, and recorded at a sampling rate of 1000 Hz with
an online band-pass filter from 0.1 to 100 Hz. The active EEG signal was recorded
from an electrode placed at Oz, the reference electrode was placed at Fz, and the
ground electrode on the forehead. Electrode placement was based on the international
10-20 system and followed the standard practice suggested by the International
Society for Clinical Electrophysiology of Vision (Odom et al., 2004). Electrode
impedances were verified to be below 5 Q. An offline band-pass filter of 1 Hz high-
pass and 50 Hz low-pass was applied to the data for each participant. Data analyses
were performed using the Brain Vision Analyser software as well as Matlab 2015a
(MathWorks, Inc., Natick, Massachusetts, United States). Data from the W/D and P-
W/D conditions were segmented in epochs of 6 seconds, for a total of 20 epochs per
condition. A discrete Fourier transform was computed for every epoch to obtain the
magnitude and the phase of the frequencies of interest, that is, the fundamental
frequency (F1) of 4.27 Hz and the second harmonic (F2) of 8.54 Hz. For each signal

of interest (i.e., 4.27 or 8.54 Hz), magnitude values were corrected for noise by
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subtracting the average magnitude of two neighboring (+0.5 Hz) frequencies

(Meigen et Bach, 1999).

An objective signal detection technique was first applied to the spectral responses for
each participant using the magnitude-squared coherence (MSC) (Dobie et Wilson,
1989 ; Zemon et al., 1999 ; Zemon et Gordon, 2018), which corresponds to the ratio
of signal power to signal + noise power for a given frequency component. Thus, MSC
was calculated from the magnitude and phase of the fundamental frequency (4.27 Hz)
as well as the second harmonic (8.54 Hz) to estimate the proportion of the signal
relating to these frequencies. An MSC value approaching 1 is indicative of a notable
signal, while a score approaching 0 indicates a weak signal that cannot clearly be
distinguished from the background noise. Due to the fact that MSC estimation is
influenced by the sample size (number of EEG epochs), a bias level threshold is
determined as 1/sample size, i.e., 1/20 or 0.05 in the present study, and the calculated
bias becomes the “zero point” of the MSC scale for the given analysis. Any MSC
value falling below this “zero point” is considered to be too noisy to have any
meaningful value. On this basis, the data of two control participants were excluded

from different analyses due to MSC values below the bias level of 0.05.

Two lateral interaction indices were calculated from the magnitude of the frequencies
of interest evoked by the W/D and P-W/D (Conte et Victor, 2009 ; Dickinson et al.,
2018). First, the so-called short-range lateral interaction index was computed from the
ratio of the magnitude of F1 over the magnitude of F2 in the W/D condition (SR-LI
index). This index reflects the normalized magnitude of the fundamental frequency in
the W/D condition. Second, a long-range lateral interaction index was calculated from
the attenuation of the second harmonic in the W/D condition as follows: Magnitude
of F2 in the P-W/D condition over the magnitude of F2 in the W/D condition (LR-LI

index). A higher score in both indexes suggests stronger lateral interactions in V1.
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Separate statistical analyses were conducted for the MSC, SR-LI index, and the LR-
LI index. Given the unequal sample size between groups and the abnormal
distribution of variables, group differences were estimated using non-parametric tests
for each variable (Mann—Whitney, exact test). For MSC measures, a total of four
between-group comparisons were conducted: F1 of the W/D condition, F2 of the
W/D condition, F1 of the P-W/D condition, and F2 of the P-W/D condition. The
statistical significance a level of < 0.05 was therefore adjusted to < 0.0125 using the
Bonferroni correction (0.05 divided by 4 comparisons). For lateral interaction indices,
a total of 2 comparisons (SR-LI index and LR-LI index.) were performed and the
statistical significance a level of < 0.05 was corrected to < 0.025. The raw p-values in
the results section were therefore tested for statistical significance against the

aforementioned corrected o values.

2.4 Results

MSC analyses showed robust responses for all subjects at the fundamental frequency
(F1), at the second harmonic (F2) in the W/D condition, and at the second harmonic
of the P-W/D condition (Figure 2.1). As expected, the MSC for the P-W/D at the
fundamental frequency was at noise level when compared to the W/D condition. As
depicted in the graph (Figure 2.2), all participants exhibited higher signal coherence
at the second harmonic than at the fundamental frequency for both experimental
conditions. The only significant difference revealed in this analysis was obtained at
the fundamental frequency of the W/D condition (U = 21, p = 0.012, r = 0.471, exact
significance). Thus, the response of synesthetic participants (median = 0.243) at this
frequency was significantly weaker than that of the control participants (median =
0.578). Although the pattern remains present for the second harmonic of the W/D, the
test did not reach statistical significance (U = 32, p = 0.075, r = 0.347, exact
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significance; synesthetes: Median = 0.670 vs. controls: Median = 0.835). No

significant group difference was detected at the fundamental frequency in the P-W/D
condition (U = 50, p = 0.476, r = 0.145, exact significance). Thus, for both
synesthetes (median = 0.095) and controls (median = 0.066), MSC scores were
similar to the noise level (0.05). In addition, no group differences were found in
relation to the second harmonic (U = 56, p = 0.712, r = 0.078, exact significance),
such that the synesthete (median = 0.857) and control (median = 0.808) groups
showed similar signals at the second harmonic in the P-W/D condition. In sum, MSC
analyses suggest that synesthetes exhibited a lower signal coherence and a higher
level of noise (i.e., more neural variability) than controls, but only for the

fundamental frequency response in the W/D condition.
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Figure 2.2. Magnitude-squared coherence (MSC) of ssVEPs responses in synesthetic
participants (red) and control participants (blue). The whiskers indicate the minimum
and maximum range of the distributions, the top and bottom of the boxes show the
first and third quartiles (25th and 75th percentile), and horizontal bars inside the
boxes represent the medians.
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With respect to magnitude-based indices of lateral interaction activity (Figure 2.3), no
group differences were detected. Indeed, based on magnitude responses elicited by
the W/D and the P-W/D, the calculated SR-LI index (U = 54, p = 0.629, r = 0.062,
exact significance) was not significantly different between the synesthetic (median =
0.714) and the control group (median = 0.686). In addition, no significant difference
was obtained for the LR-LI index (U = 53, p = 0.589, r = 0.112, exact significance)
between synesthetes (median = 1.251) and controls (median = 1.397). Thus, these
results do not support the presence of atypical local lateral interactions (short or long-
range type) in the primary visual cortex of the tested synesthetes. Higher scores were
obtained for the LR-LI index in both groups, which suggests stronger recorded

activity in the long-range lateral interactions.
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Figure 2.3. Lateral interaction indices for synesthetes (red) and controls (blue). The
SR-LI index measures the relationship between F1 and F2 magnitudes of the W/D
response and reflects the activity of short-range lateral interactions. The LR- LI index
measures the magnitude change in F2 of the P-W/D in reference to the F2 magnitude
of the W/D and reflects long-range lateral interaction activity. The whiskers indicate
the minimum and maximum range of the distributions, the top and bottom of the
boxes show the first and third quartiles (25th and 75th percentile), and horizontal bars
inside the boxes represent the medians.
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Given the evidence in the literature suggesting that dynamic connectivity may

differ between synesthetes depending on whether they perceive colors in the “outside
world” (projector type) or in the “mind’s eye” (associator type) (van Leeuwen, den
Ouden et Hagoort, 2011), we investigated whether lateral interaction indices

measured in the synesthetes were associated with such individual differences.

To do so, we correlated lateral interactions with the “projector/associator” profile,
which was collected with the online synesthesia battery (Eagleman et al., 2007) and
administrated to all synesthetes. The projector/associator profile was obtained from
12 questions (5-point Likert-scale) assessing each respondent’s level of agreement on
a list of statements about the way synesthesia is typically experienced. Negative
scores suggest that synesthetic associations are perceived to a greater extend in the
“mind’s eye” (associator indicator), while positive scores reflect more of a “out of the
mind” perception of synesthetic colors (projector indicator). In our study, the scores
of synesthetes ranked from —1.745 to +0.085, with only one synesthete in the sample
being classified as a definite projector. As illustrated in Figure 2.4, the SR-LI index
was not significantly related to projector/associator scores (SR-LI index: r(6) = 0.439,
p = 0.384). However, a positive correlation was found between projector/associator
scores and the magnitude values in the LR- LI index (LR-LI index: r(6) = 0.907, p =
0.013) (Figure 2.4). Thus, higher ratings of projected experience on the self-rated

projector/associator questionnaire was associated with a higher LR- LI index.
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Figure 2.4. Pearson correlations between projector/associator score measured in
synesthetic participants and lateral interaction indices, i.e., (a) the SR-LI index and
(b) the LR-LI index. Positive scores are ranked as “projector” (synesthetic colors
perceived as being “outside of the body”) and negative scores are considered to be
“associator” (synesthetic colors being experienced in the “mind’s eye”).

2.5 Discussion

In this study, we examined brain responses to visual lateral interactions in synesthetes
using ssVEPs over the occipital cortex. We found that the signal of one of the
components induced by the W/D stimulus presentation (the fundamental frequency;
F1) was lower in synesthetes. Despite this finding, no distinguishable pattern was
observed between the control and synesthetic groups when lateral interactions were
assessed via magnitude-based indices. Thus, we failed to confirm the hypothesis that
V1 lateral interaction processing is altered in synesthesia. As a result, it is unlikely
that the primary visual cortex exhibits patterns of atypical connectivity, which
characterizes the synesthetic brain (Dovern et al., 2012 ; Sinke et al., 2012 ; van
Leeuwen, den Ouden et Hagoort, 2011). Interestingly, the long-range lateral

interaction index was highly correlated with the synesthetic projected/associated
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subjective experience, indicating a relationship between the degree to which the
synesthetic experience is projected outside of the individual and the strength of long-

range lateral interactions.

In our study, synesthetic responses at the fundamental frequency (F1) component in
the W/D elicited lower signal coherence. However, this result did not impact
measures assessing the neural activity related to lateral interactions, which were
found to be comparable to the controls. In other words, the integrity of lateral
interactions seems to be immune to the degree of signal coherence. Our findings are
in line with those reported by Kim et al. (2005) in schizophrenic participants. The
authors examined lateral interactions in the visual cortex using the same W/D
paradigm in a group of people suffering from schizophrenia and in a group of
neurotypicals. Relative to controls, schizophrenic participants exhibited a
significantly lower signal coherence of the second harmonic (not at fundamental
frequency). However, the lateral interaction measures did not differ between groups,
suggesting that local neuronal interactions remained unaltered. Thus, the authors
interpreted their results as a potential deficit in early visual processing, without
changes in local neural networks. The W/D paradigm was also studied in individuals
diagnosed with autism spectrum disorder (ASD) (Dickinson et al., 2018). Again, no
differences in lateral interaction indices were found between the ASD and control
group, in spite of the fact that ASD has previously been linked to atypical neural
mechanisms, either in the visual brain connectivity or in visual perception (Assaf et
al., 2010 ; Kleinhans et al., 2008 ; Monk et al., 2009). Based on these results, one
may wonder whether the W/D paradigm lacks the sensitivity to detect subtle
alterations of lateral interaction processing in the visual cortex. However, this would
be unlikely since lateral interaction indices have been found to change following
exposure to drug treatment in epileptic patients (Conte et Victor, 2009), as well as

between attacks in migraine patients (Coppola et al., 2013).
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The neural variability and noise observed in response to the W/D stimulus in
synesthetes as revealed by the MSC analyses may reflect early visual processing
alterations. This interpretation is consistent with previous findings that point to the
presence of functional atypicality in the primary visual cortex in synesthetes, even
though the nature of the contribution of V1 in synesthesia is still a matter of debate
(Aleman et al., 2001 ; Barnett et al., 2008 ; Hinggi et al., 2008 ; Hubbard et al.,
2005 ; Jancke et al., 2009 ; Terhune et al., 2011). However, most of these studies
showed increased activity in the visual cortex compared to controls. Interestingly,
Barnett et al. (2008) raise the possibility that some visual processes in synesthesia
might be enhanced, while others may be diminished. In their study, they recorded
visual evoked potentials and found consistent increases in the P1 response to high
spatial frequency Gabor patches at several contrast levels (8 to 64%) and a decrease
in responsiveness under the presentation of low spatial frequency Gabor patches (4%

contrast).

Consistent with previous studies, we failed to detect the presence of atypical lateral
interactions in the primary visual cortex, but we identified that differences in the
synesthetic experience (projector vs associator) may be linked to modulations in the
hard wiring of long-range lateral interactions. More specifically, our correlation
analyses showed that the more the synesthetic experience is perceived as being
“outside of the body” (projector synesthete), the higher the activity related to long-
range lateral interactions will be. In other words, the more the synesthetic experience
is perceived as being “within the mind’s eye” (associator synesthete), the weaker the
activity related to long-range lateral interactions will be. Projector-type synesthesia
has been linked to better perceptual performance in a visual crowding task (Hubbard
et al., 2005), which is thought to rely on various brain processes, including lateral
interactions at an early level of central visual processing (Maniglia et al., 2011).
Moreover, grapheme-color projector synesthetes are faster than non-synesthetes, or

associator synesthetes, at recognizing masked letters (Ramachandran et Seckel, 2015)
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and color naming (Dixon, Smilek et Merikle, 2004 ; Hubbard, 2007 ; Hubbard et

al., 2005). At the neurological level, differences in brain activity and brain structures
have been reported between projector and associator synesthetes (Amsel, Kutas et
Coulson, 2017 ; Rouw et Scholte, 2007, 2010 ; Terhune et al., 2015 ; van Leeuwen,
den Ouden et Hagoort, 2011), including differences in the occipital area (Rouw et
Scholte, 2010 ; Terhune et al., 2015). These studies suggest that projector synesthetes
have stronger color percepts, which are associated with some patterns of functional
brain activation that involve early sensory areas. However, our results must be
interpreted with caution as most of the synesthetes were categorized as associator
types, with only one participant identified as a projector type. In addition, most tools
used to classify synesthetes into projector/associator groups, including the ones that
were used in the current study, are self-reported questionnaires and are therefore
subjective. It also remains unclear whether this aspect of the synesthetic experience is

dichotomous or on a continuum (Hubbard, 2007).

In conclusion, the occipital activity related to lateral interactions in synesthetes do not
substantially differ from those observed in controls, but the ssVEP signal coherence
for the fundamental frequency was weaker in synesthetes. Further investigations are
needed to verify the significance of these preliminary findings with a larger sample
size and a better representation of synesthetes, in particular the projector type.
However, it may be challenging since only 10% of synesthetes report synesthetic
sensations as being in their external space. Finally, a more comprehensive assessment
of lateral interaction processing could be achieved by creating a mixed protocol that
directly compares results on a neural and behavioural measure, such as a lateral

masking task (Polat et Sagi, 1993).
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3.1 Abstract

Grapheme-color synesthesia is a perceptual phenomenon that occurs when letters or
numbers elicits an abnormal color sensation (e.g., printed black letters are perceived
as colored graphemes). Grapheme-color synesthesia is typically reported following
explicit presentation of graphemes. Very few studies have investigated color
sensations in synesthesia in the absence of visual awareness. To address this issue, we
took advantage of the dichoptic flash suppression paradigm to temporarily render a
stimulus presented to one eye invisible. Synesthesic alphanumeric and non-
synesthetic abstract stimuli were presented to 11 synesthete and 11 matched control
participants in achromatic and chromatic experimental conditions. The test stimulus
was first displayed to one eye and then masked following the sudden presentation of
visual noise in the other eye. The time for an image to be perceived following the
onset of the suppressive noise was calculated in each condition. Trials free of flash
suppression but mimicking the perceptual suppression of the flash were also tested.
Results showed that target detection of synesthetes was significantly better than that
in controls in absence of flash suppression. However, no statistically significant
difference was found between the groups when the test stimulus was interocularly
suppressed, either for synesthetic or non-synesthetic stimuli. This study suggests that
synesthesia can be associated with enhanced perception for overt recognition but does

not occur in absence of visual awareness.

3.2 Introduction

Synesthesia is a perceptual phenomenon in which a stimulus elicits an abnormal and
concurrent sensation in the same or in a different sensory modality. Among the

different types of synesthesia, grapheme-color synesthesia is relatively common and
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it consists to color perception evoked by grey scale alphanumeric images (letters
and/or digits) (Simner et al., 2006). Synesthetic associations are consistent over time
(Dixon et al., 2000 ; Dovern et al., 2012 ; Eagleman et Goodale, 2009) and are
automatic or difficult to discard when elicited (Dixon et al., 2000 ; Lupidiez et
Callejas, 2006 ; Mattingley et al., 2001 ; Mills, 1999 ; Odgaard, Flowers et Bradman,
1999 ; Smilek et al., 2001).

Grapheme color synesthesia has been most frequently investigated through the
explicit presentation of the synesthetic graphemes or digits, as shown with stroop-like
tasks and visual search paradigms (Dixon, Smilek et Merikle, 2004 ; Lupiafiez et
Callejas, 2006 ; Mattingley et al., 2001 ; Mills, 1999 ; Odgaard, Flowers et Bradman,
1999 ; Smilek et al., 2001). However, synesthesia remains much less studied when
observers are unaware of a stimulus (for a review see Kim et Blake, 2005).
Mattingley et al. (2001) adapted a masking paradigm in order to test synesthetic
stimuli under conditions preventing their visibility. They measured how long it takes
to participants to name the color of a target mask that was preceding the presentation
of a letter prime, which evoked a synesthetic color either congruent or incongruent
with the color of the target mask. Congruence and incongruence trials were used to
assess the synesthetic interference effect over the color target naming. The letter
prime was visible when presented for 500 ms and invisible when presented for 56 ms
or less. The synesthetic interference effect was observed only when the prime was
visible for participants, i.e., this effect disappeared when the letter did not access to
visual awareness. Furthermore, synesthete participants showed implicit priming
effects of non-inducing synesthetic stimuli similarly to controls, that is, the brief
presentation of a semantic prime (e.g., a upper letter “A”) improved the subsequent

recognition of a congruent target stimulus (e.g., lower case letters “a”).
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Synesthesia was also tested using the attentional blink paradigm in which two
successive targets, T1 and T2, are presented in a sequence and separated by
distractors (masks) (Shapiro, Raymond et Arnell, 1997). In this paradigm, the second
target T2 is rendered invisible when the presentation time between both targets do not
exceed the attentional window, that is between 300 and 500 ms. Rich et al. (2010)
presented a synesthetic prime (T2) within and outside of the attentional window. A
color probe was presented at the end of the attentional blink sequence. The prime
elicited a synesthetic color that was either congruent or incongruent with the color
probe, producing an interference effect in the color naming of the probe. Albeit
modest, a reliable interference effect was found when the prime was visible. No
interference effect was obtained when the prime was presented within the temporal
window of the attentive blink. In another study using the same attentional blink
design, however, some synesthetic participants (5 over 10) were able to perceive
synesthetic colors even if the synesthetic primes fell into the attentional blink
temporal window (Johnson, Jepma et de Jong, 2007). An interference effect in a color
naming task was still noticed when participants were unable to overtly identify the
synesthetic prime in the visual sequence. In line with this finding, it has been
suggested in four grapheme-color synesthetes that conscious letter recognition is not
required to perceive color of hidden letters (Ramachandran et Seckel, 2015). In this
study, synesthete participants were able to identify unrecognizable letters (i.e., letters
presented in mirror-reversed or embedded in sagittal-plain words) much faster than

non-synesthetes (Ramachandran et Seckel, 2015).

The studies aforementioned are not quite conclusive whether or not synesthesia may
occur without visual awareness (Johnson, Jepma et de Jong, 2007 ; Mattingley et al.,
2001 ; Ramachandran et Seckel, 2015 ; Rich et Mattingley, 2010). To further
investigative this question, we looked at the flash suppression paradigm, which has
been extensively used as a tool to study visual processing in absence of awareness

(Tsuchiya et Koch, 2005 ; Yang et al., 2014). The flash suppression phenomenon is
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typically induced by two different monocular images presented asynchronously; a
image is first presented to one eye for few seconds (while a blank field is presented to
the other eye) and then the other image is abruptly shown, i.e., flashed, to the other
eye at the corresponding retinal points. Unlike the masking and attentional blink
paradigms, the flash suppression allows to temporarily render a stimulus invisible
despite it remains physically present for the observer. Thus it allows to manipulate
the onset of interocular suppression, i.e., the awareness of the suppressed stimulus,
before binocular rivalry between the competing images occur (Yang et al., 2014). By
contrast to binocular rivalry, which involves alternation of perceptual dominance and
complex neural dynamics at several brain levels (Blake et Logothetis, 2002), the flash
suppression offers a better control of the monocular suppression (Wolfe, 1984).
Previous studies using flash suppression have shown that even if subjects are not
aware of the presence of a stimulus in one eye, visual processing of that stimulus may
still occur (Jiang, Costello et He, 2007 ; Lupyan et Ward, 2013 ; Mudrik et al., 2011 ;
Yang et al., 2014).

In order to address whether or not synesthesia may occur in absence of visual
awareness, we thus employed the flash suppression to render the synesthetic stimulus
invisible. By measuring the time the hidden stimulus takes to break suppression, it is
possible to estimate the potential effect of synaesthesia on interocular suppression
(Jiang, Costello et He, 2007). Importantly for the present study, it was previously
shown in normal observers that the flash suppression of a colored gabor grating is
shorter than that of an achromatic gabor grating (Tsuchiya et Koch, 2005).
Furthermore, some features of a stimulus such as color can break suppression more
rapidly as compared to other features such as orientation (Hong et Blake, 2009). Here
we predicted that if synesthesia has the potential to occur when the participants are
not aware of the synesthetic stimulus, they will exhibit a shorter duration of

suppression in comparison to non-synesthetic stimuli and control participants.



61

3.3 Materials and methods

3.3.1 Participants

Eleven grapheme-color type synesthetes and 11 control participants were recruited to
take part in this experiment. Synesthetes were matched to controls based on age (21-
32 years old) and sex (4 men, 7 women). Grapheme-color associations in synesthetes
were assessed qualitatively during a semi-structured interview and quantitatively
using the grapheme-color consistency test of the online Synesthesia Battery
developed by Eagleman (2007). Synesthete participants were assessed twice using
this battery, with a minimum lapse of two months between each testing session.
Scores to the consistency test below 1.0 are indicators of synesthetic associations.
Scores between 1.0 and 2.0 are not sufficiently conclusive to consider the presence of
synesthetic associations while scores higher than 2.0 rule them out. In our study, the
average of consistency scores of synesthetic participants between test and re-test were
within the synesthetic associations rank (see Table 3.1). More precisely, the minimal
average score of consistency was 0.43 and the maximum average score of consistency
was 0.91. These values confirmed that the synesthetic associations reported by the
participants were highly consistent over time. None of the participants had a history
of neurological or psychiatric disorders, and reported normal or corrected-to-normal
vision. Visual acuity was measured using the Snellen acuity chart and the contrast
sensitivity FACT test (Stereo Optical Company Inc., Chicago, IL, United States).
Stereoscopic vision was assessed using the Randot Test (Stereo Optical Co., Inc.,
Chicago, IL). The experimental procedure conformed to the World Medical
Association’s Declaration of Helsinki and was approved by the Research Ethics

Committee of the Université du Québec a Montréal (FSH-2013-92).
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Table 3.1. Demographic data, scores of the online synesthesia measures.

Synesthete | Chronological age o Consistency Projector/ Alphanumeric

participant | (years: months) score Associator score stimulus
1 32:11 F 0.91 -0.60 Associator 5 (red)
2 32:06 F 0.73 0.09 Projector 5 (blue)
3 23:11 F 0.43 -0.17 Associator 5 (red)
4 24:10 F 0.65 -1.75 Associator 5 (red)
5 22:03 M 0.49 -1.92 Associator | 5 (fuchsia)
6 25:00 F 0.53 -1.83 Associator | 5 (orange)
7 27:00 M 0.85 -2.33 Associator 5 (red)
8 21:04 F 0.80 -1.42 Associator | 5 (green)
9 28:10 F 0.51 -0.83 Associator | 5 (green)
10 31:07 M 0.73 -2.75 Associator | d (blue)
11 23:07 M 0.42 -0.57 Associator | 5 (orange)

Scores at the consistency and projector/associator tests from the synesthesia
battery, and the selected stimuli used for the current study. Negative scores at the
projector/associator test mean that synesthetic associations are perceived in the
“mind’s eye" (associator indicator) while positive scores indicate an “out of the
mind” synesthetic perception (projector indicator).

3.3.2 Stimuli and design

Three types of stimulus were used: a synesthetic stimulus, a non-synesthetic stimulus,

and a suppressor stimulus. The synesthetic stimulus was a number “5” for all

participants except for one (see Table 3.1), while the non-synesthetic stimulus was a

symbol created from the trait features of the respective alphanumeric synesthetic (see
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Fig 3.1). The number “5” was chosen because it evokes a synesthetic sensation of
color. For the synesthete participant #10, the synesthetic stimuli was replaced by a
letter “d”, as this participant experienced no synesthesia with digits. The size of the
stimuli was 1° x 0.6°. Stimuli were presented on a black square. The suppressor
stimulus (1° x 1°) was a visual noise composed of random grains, ranging from black
to white. These stimuli were presented side by side with at a distance of 3° from the

central fixation point of the screen (see Fig 3.2).

Achromatic Chromatic

Synesthesic

Non-
synesthesic

Figure 3.1. Stimuli. Synesthetic alphanumeric (first row) and non-synesthetic abstract
stimuli (second row) were randomly presented.

Stimuli were generated and controlled with Psykinematix sofware, version 1.5
(KyberVision, Sendai, Japan). They were presented dichoptically using 3D glasses
(head-mounted virtual-reality display model Z800 3D-Visor; eMagin Corp, Bellevue,
WA) driven by a MAC G4 Desktop with an NVIDIA graphics card (GeForce 9400M,
Santa Clara, CA). The resolution of each monocular organic light emitting diode
(OLED) screen was 800 by 600 pixels. In each OLED, refresh rate was 60 Hz and the
visual field was 32 by 23 degrees. The size of a pixel subtends an angle of 144 arc/sec

(0.04 degrees).
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Synesthetic and non-synesthetic stimuli, that is, alphanumeric and abstract stimuli

respectively, were displayed in two experimental conditions. In the achromatic
condition, stimuli were presented in grey scale (RGB values = 160). In the chromatic
condition, stimuli were displayed with the color that corresponded to the personal
synesthetic perception of each synesthete. The RGB values of the images were then
adjusted in order to reach physical equi-luminance with the achromatic stimuli (~ 49
cd/m2). All stimuli in all conditions were presented on a black background (0.01
cd/m2). The stimuli covered around 70% of the surface of the black frame
background. The contrast level were 50 %. Participants in the control group were

tested with the same stimuli as their corresponding synesthete participant.

Four stimulus sets were generated according to the condition (achromatic and
chromatic) and stimulus type (synesthetic and non-synesthetic): alphanumeric
achromatic stimulus, achromatic abstract stimulus, alphanumeric chromatic stimulus,
and abstract chromatic stimulus. Stimuli were displayed randomly in 3 blocks, each
comprising 28 flash suppression trials. In the flash suppression trials, the presentation
of stimuli was dichoptic (See Fig 3.2). A pair of suppressor stimuli (visual noise
patches) was abruptly presented to the previously-unstimulated eye 3 to 4 seconds
after from the stimulus onset (time 0). As a result, the initial pair of target stimuli
disappeared from awareness. Thus, the presentation of the visual noise was perceived
by participants as a “flash” that completely masked the test stimulus, although it

remained physically on the screen.
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Presentation Perception

Figure 3.2. Example of a flash suppression trial. Following the noise patch
stimulation in one eye, the initial pair of images in the other eye disappeared and one
of the two images (either on the right or left side) reappeared after a while.

In addition of the flash suppression trials, “non-flash-suppression” trials (12 trials per
block) were embedded in the task to mimic a similar stimulus presentation to the
experimental trials. In the non-flash-suppression trials (See Fig 3.3), stimuli were
presented in such a way that flash suppression did not occur; the initial stimuli
displayed to one eye disappeared after 3-4 seconds and at the same time the two noise
patches were presented to the other eye. After a while, the stimulus target reappeared
slowly in one eye (fade-in, from 0 to 50% contrast) while the corresponding noise
patch in the other eye disappeared slowly (fade-out, from 50 to 0%). The flash
suppression (Fig 3.2) and the non-flash-suppression trials (Fig 3.3) were randomly
presented in each testing block. In addition, stimulus presentation was

counterbalanced between the left and the right eyes and among the trials.
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Figure 3.3. Example of a non-flash-suppression trial. The stimulus presentation was
controlled (left side) to mimic the subjective perception (right side) that one of the
two images initially presented reappeared after been suppressed by the suddenly
presentation of a flash. Dashed line squares (on the left) illustrates the fade-in/fade-
out interplay of the images that was used to mimicked the breaking of the flash
suppression.

3.3.3 Procedure

Participants were comfortably seated in a dimly lit room. They were instructed to
adjust the alignment of the 3D glasses by moving the lenses sideways and to adjust
their proximity. Participants performed 8 trials of practice. The participants were
instructed to maintain their gaze on the central fixation dot while the images were

presented.
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The task method consisted in a spatial two-alternative forced choice. The participants
were instructed to press the left or the right arrow key when one stimulus re-appeared
in its entirety either on the left or the right side to the screen. The time required for a
participant to report the reappearance of the stimulus that was hidden was calculated
as the duration of suppression in the flash suppression trials. For the non-flash-
suppression trials, the time required to detected the fake suppressed stimulus was
measured. Both type of trials (flash suppression and non-flash-suppression) ended
following participants ‘response, or after 15 seconds. Participants launched each trial
by pressing the “enter” key. Participants were allowed to take breaks between blocks

if they so desired.

3.3.4 Data analyses

Intra- and inter-group differences were assessed using analyses of variance (ANOVA)
with condition (achromatic and chromatic), stimulus (alphanumeric and abstract
stimuli), and group (synesthetes and controls) as the main factors. Separate ANOVA
were conducted for the flash suppression and the non-flash-suppression trials. For the
flash suppression trials, the duration of suppression was calculated by subtracting the
onset of the suppressor stimulus presentation (noisy patches) from the participants
reaction time. A lower value meant a faster time for the target to reach visual
awareness. For the non-flash-suppression trials, the time required to detect the fake
suppressed stimulus was calculated from the fade-in onset of the stimulus target to
the reaction time of the participant. A lower value meant that such stimulus was
rapidly detected. In all analyses, the p values were set to be significant at an a level of
< 0.05. Bonferroni corrections were applied to detect the significance in post-hoc

pairwise comparisons.
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3.4 Results

One synesthete (participant 6) consistently reported longer RTs for the non-flash-
suppression trials, being significant lower in comparison to those obtained from the
rest of the participants (Z-scores < - 3.5). This participant was thus excluded from the

main data analysis.

The ANOVA conducted on perceptual flash suppression trials showed no main effect
of group [F(i,19) = 0.523, p = 0.478] or interaction of group with the other factors:
condition*group [F(i,19) = 0.280, p = 0.603], stimulus*group [F(1,19) = 0.716, p =
0.408 ] and the condition*stimulus*group [F(i,19) = 0.001, p = 0.975]. However, a
main effect of condition [F(1,19) = 63.833, p < 0.001, n® =0.771], stimulus [F1,19) =
21.591, p < 0.001, n*= 0.532] as well as the interaction condition* stimulus [F1,19) =
36.989, p < 0.001, n* = 0.661] was found to be statistically significant. As is depicted
in Fig 3.4, all participants exhibited a significant shorter duration of suppression in
the chromatic condition in comparison to the achromatic condition and this effect was

stronger for alphanumeric stimuli.
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Figure 3.4. Perceptual stimulus suppression. The flash suppression duration is shown
for achromatic (a) and chromatic (b) alphanumeric and abstract stimuli in synesthetic
participants (red), and control participants (blue). The whiskers indicate the minimum
and maximum range of the distributions, the top and bottom of the boxes show the
first and third quartiles (25" and 75" percentile), and horizontal bars inside the boxes
represent the medians.

Two sensitivity analyses were also performed. First, an additional ANOVA was
conducted on perceptual suppression duration while excluding the participant
reporting a “d” synesthetic stimulus, instead of the "5" as observed in the other
synesthetes. Second, a similar approach was conducted by excluding the synesthete
participant which showed a projector synesthesia profile as revealed by at the online
synesthesia battery test. Results from these two ANOVA remained the same (data
not show). It should be noted that Z-score tests revealed that the performances of the
projector synesthete participant was not significantly different from the other

synesthete participant or from the control participants.

For non-flash-suppression trials, the ANOVA revealed robust significant effects of
condition [F(i 19y = 21.111, p < 0.001, n® = 0.526], stimulus [Fi19) =23.970, p <
0.001, n* = 0.558], and group [F(1.19) = 5.651, p =0.028, n° = 0.229]. No interaction

effects between factors were found to be statistically significant:
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condition*stimulus*group [F1199 = 2268, p = 0.146, n* = 0.107],
condition*stimulus [F(i19) = 0.586, p = 0.453, n® = 0.030], condition*group [F(1,19)
=2.644, p =0.120, 0’ = 0.122], stimulus*group [F1.19) = 2.877, p = 0.106, n° =
0.132]. Thus participants perceived chromatic stimuli faster than achromatic stimuli
(Fig 3.5). In addition, alphanumeric stimuli were more rapidly reported in contrast to
abstract stimuli. In comparison to controls, target detection in all conditions was in
general faster in synesthete participants. Of note, the performance of the synesthetes
in the achromatic condition was not statistically different (7o) = 1.231, p = 0.249)
between the alphanumeric (M= 1.001, SD = 0.164) and abstract stimuli (M = 1.077
SD =0.216).

a) b)
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Figure 3.5. Stimulus detection in absence of flash suppression. Response time is
shown for achromatic (a) and chromatic (b) alphanumeric and abstract stimuli in
synesthetic participants (red), and control participants (blue). The whiskers indicate
the minimum and maximum range of the distributions, the top and bottom of the
boxes show the first and third quartiles (25" and 75™ percentile), and horizontal bars
inside the boxes represent the medians.
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3.5 Discussion

The present study investigated whether synesthesia shorten the duration of interocular
suppression to test the hypothesis that synesthesia may occur in absence of visual
awareness. Results from the flash suppression trials revealed no evidence of
suppression modulation by synesthetic stimuli, and no significant differences between
synesthete and non-synesthete groups. However, chromatic stimuli exhibited shorter
suppression latencies as they emerge more quickly to awareness than achromatic
stimuli. We also found in both synesthetes and controls that, in comparison to the
abstract stimuli, the alphanumeric stimuli reduced suppression durations. In the non-
flash-suppression trials, all participants detected colored stimuli faster than
achromatic stimuli. They also showed shorter reaction times to the detection of
alphanumeric in contrast to abstract stimuli. In the non-flash-suppression trials, we
found that synesthete participants exhibited a better performance than controls
regardless the type (synesthetic or not) and the color (chromatic or achromatic) of the

stimuli used.

We found that stimulus features, i.e., color and familiarity, influenced the
performance in all participants under interocular suppression viewing condition or not.
The effect of color on stimulus predominance under dichoptic flash suppression
stimulation was previously reported in normal observers (Tsuchiya et Koch, 2005),
which is also in agreement with the notion that color improve signal detection by
enhancing the saliency of the stimulus (Treisman, 1985 ; Wolfe, 1994). Regarding the
effect of alphanumeric stimuli, it is likely that response time in detection (non-flash-
suppression trials) and the duration of the suppression were shorter because of higher
familiarity and/or meaning of those stimuli in contrast to abstract and unusual
symbols. A study conducted by Gobbini and coworkers (2013) reported that

processing of familiar faces is more likely to resist to flash suppression than non-
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familiar faces. This result is in line with the fact that, under explicit viewing

conditions, familiar and semantic stimuli are more efficiently processed and detected
in comparison to meaningless or unfamiliar targets (for a review see Krueger, 1975).
Our results showed that the effect of stimulus color and familiarity on reducing
interocular suppression are not independent but instead interact. Thus, colored stimuli

overcame suppression faster when they are also familiar.

We failed to demonstrated that synesthetic stimuli biased synesthete performance
with our task. Indeed, our findings suggest that synesthesia does not bias interocular
suppression or modulates stimuli that are rendered temporarily invisible by the flash
suppression (flash suppression trials). This is in agreement with the masking
paradigm study of Mattingley et al. (2001) suggesting that conscious recognition is
required in order to elicit synesthetic percepts. This interpretation was supported by
another study using attentional blink in which no synesthetic effect (i.e., interference
stroop-like effect of T2 on subsequent color naming) was observed when the

synesthetic prime (T2) was not consciously perceived (Rich ez al. 2010).

The absence of bias by synesthetic stimuli was also observed for the viewing
condition exempted of interocular flash suppression. Indeed, response time of
synesthetes was not faster for synesthetic stimuli compared to non-synesthetic ones in
the achromatic condition. Based on the facilitator influence of color in target’s
detection (Wolfe, 1994), we were expecting the achromatic synesthetic stimuli
evoking color sensation, in comparison to non-synesthetic stimuli, to improve explicit
visual detection. In line with this finding some studies under explicit viewing
condition have reported that achromatic synesthetic stimuli do not always show a
significant advantage in reaction time over achromatic non-synesthetic symbols
(Palmeri et al., 2002 ; Sagiv, Heer et Robertson, 2006). Other studies failed to find

perceptual differences between synesthetes and non-synesthetes. For example, no
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advantage of synesthetes has been found in some visual search tasks (Edquist ef al.,
2006 ; Nijboer, Satris et Van der Stigchel, 2011) or in the identification of embedded
figures (Rothen et Meier, 2009). Furthermore, the putative brain structural
atypicalities in synesthetes have been recently challenged (Dojat, Pizzagalli et Hupe,
2018 ; Hupé, Bordier et Dojat, 2012 ; Weiss, Greenlee et Volberg, 2019), and many
brain mechanisms observed in synesthetes are likely to follow the same rules than
those found in non-synesthete individuals (Arias, Hosein et Saint-Amour, 2019 ;

Sagiv et Ward, 2006).

In the explicit detection task (Fig.5), synesthetes were faster than controls, whether or
not the stimuli were colored and/or synesthetic. One parsimonious explanation is that
synesthetes are better to detect any type of visual stimulus. There is indeed some
experimental evidence suggesting that individuals experiencing colored synesthesia
show atypical visual processing for non-synesthetic stimuli. For instance, synesthetes
show superior color perception compared to controls not only for hue discrimination
(Banissy, Walsh et Ward, 2009), but also for the other color dimensions, i.e.,
luminance and chroma (Banissy et al.,, 2013b). Moreover, lower contrast
discrimination threshold and enhanced performance in color and shape/curvature
discrimination tasks have been reported (Terhune et al., 2014 ; Ward et al., 2017).
Other factors may also explain the performance of synesthetes. It has been suggested
that synesthetes might exhibit some specific personality traits such as openness or
disposition to get involved in new experiences, and they are even more sensitive to
mental imagery (Banissy ef al., 2013a ; Chun et Hupe, 2016). One can reasonably
speculate that such subjective particularities might contribute to influence perception.
Thus synesthetes might differ in how willing they are to affirm the existence of a
stimulus, which correspond to the decision criterion in the signal detection theory and
impacts the observers’ discrimination responses. The faster target detection may thus
result from a criterion shift (response bias) rather than an true effect of discrimination.

While our study was not designed to verify this possibility, it appears unlikely
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because the performance of the synesthetes was not different from the controls in

the flash suppression condition. In addition, many studies using a signal detection
theory design failed to reveal significant difference in response bias between
synesthete and non-synesthete participants (Amsel, Kutas et Coulson ; Lunke et

Meier, 2018 ; Whittingham, McDonald et Clifford, 2014).

Further individual differences in experiencing synesthesia may have influenced the
finding of the present study. It is well known that synesthetic experiences differ
qualitatively between individuals. For instance, some synesthetes perceive colors as
being “outside” of their body, while others perceive them internally, i.e., in the
“mind’s eye”. This phenomenological distinction in synesthetic percepts is known as
the projector type and the associator type, respectively (Dixon, Smilek et Merikle,
2004), although this classification is still under debate (Edquist et al., 2006 ;
Yokosawa et Asano, 2015). The enhanced performance in synesthesia reported by
most studies is best shown for projector synesthetes (Dixon, Smilek et Merikle, 2004 ;
Eagleman et al., 2007 ; Ward et al., 2007), including for brain activity (Cohen ef al.,
2015 ; van Leeuwen, den Ouden et Hagoort, 2011). For example, the study conducted
by Ramachandran et al., (2015) suggesting that conscious letter recognition is not
required for synesthetic perception examined only projector synesthetes. By contrast,
all synesthetes in the present study were classified as associator profile from the self-
report at the Synesthesia Battery, except one (i.e., ID 2, see Table 1). Of note, the
performance of the projector synesthete was not significantly different from the other
synesthetes in all tasks. For now, the role of such the individual differences in the
synesthetic experience in awareness remain poorly understood as most of the time
studies failed to evaluated and compared systematically participants’ performance
regarding their synesthetic profiles (for example Johnson, Jepma et de Jong, 2007 ;
Mattingley et al., 2001 ; Ramachandran et Seckel, 2015 ; Rich et Mattingley, 2010).
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3.6 Conclusion

In summary, our results suggest that synesthesia is less likely to manifest implicitly
when stimuli are momentarily invisible, however, a more comprehensive assessment
of synesthesia in implicit and mimicked conditions still remains necessary. This could
be achieved by designing a flash suppression tasks in which individual visual
threshold variables like subject criterion and atypical visual functioning may be better
assessed and controlled (Stein, Hebart et Sterzer, 2011); by adapting the flash
suppression technique to prime stimuli (i.e., Bahrami et al., 2010); by including
objective measures related to implicit perception as in the recording of neural activity
(i.e., Schlossmacher et al., 2017); and by also considering individual differences in

synesthetic experiences.
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Ce chapitre propose d'abord d'énoncer les principaux résultats obtenus dans les

deux études expérimentales présentées dans cette thése. Il serait ensuite possible de
discuter de l'implication probable de d’autres structures et processus corticaux
possiblement davantage associée a la synesthésie. Enfin, les différences individuelles
entre les synesthétes sont présentées comme étant une variable importante dans la

phénoménologie et les processus neurologiques sous-jacents.

4.1 Synthese de I’étude 1

L’objectif de la premiere étude était d’évaluer I'intégrité des interactions latérales
visuelles afin de déterminer si des mécanismes visuels en V1 seraient altérés dans la
synesthésie, ce qui refléterait une connectivité atypique. Le paradigme du
windmill/dartboard a été utilis€ pour enregistrer ’activité cérébrale occipitale et
examiner la connectivité locale du cortex visuel primaire. Aucune différence
significative n’a été retrouvée entre les synesthétes et les contrdles quant aux indices
d’interactions latérales, malgré le fait que les synesthétes présentaient une faible
cohérence du signal a certaines composantes de la réponse cérébrale. Ces résultats
suggerent que les mécanismes d’interactions latérales dans le cortex visuel sont sans

particularité et donc pas associés a la perception synesthésique.

4.2  Synthese de I’étude 2

La deuxiéme étude abordait un autre mécanisme impliquant des interactions
interoculaires dans le cortex visuel (V1), soit le phénomene perceptif de suppression
interoculaire. Le but de 1’étude était de tester si la synesthésie pouvait se manifester

lorsque les stimuli inducteurs étaient temporairement invisibles au sujet. Le
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paradigme de suppression par flash a été utilisé a cette fin. De plus, les synesthétes
ainsi que les sujets contrdles étaient confrontés a des situations ou la suppression
interoculaire était induite par le flash (essais de suppression) et d’autres ou elle était
mimée (essais en absence de suppression par le flash). Les analyses de variance
effectuées sur les essais en absence de suppression par le flash démontrent que,
comparativement aux contrdles, les synesthétes détectent plus rapidement tous les
types de stimuli, qu’ils évoquent la synesthésie ou pas. Par contre, aucune différence
entre les deux groupes n’a été obtenue a 1’analyse de variance des essais de
suppression. Ces résultats suggerent que la suppression perceptuelle créée par le flash
n’est pas atypique chez les synesthétes et que la synesthésie nécessiterait la

conscience visuelle du sujet pour se produire.

4.3 L’expérience synesthésique en dehors des aires visuelles primaires

L’évaluation effectuée dans la présente thése de certains processus de base de la
perception visuelle opérant au sein du cortex primaire suggere que ses mécanismes ne
sont pas atypiques chez le synesthétes. Ainsi, il est peu probable qu’ils reflétent des
indices associés a la connectivité atypique et étendue caractéristique du cerveau
synesthésique. Les processus locaux siégeant dans le cortex primaire visuel ne
contribuent pas de facon importante au phénomene. Sur cette base, la perception de
graphémes colorés reposerait moins sur une participation prépondérante de cette

région pour se produire.

Nos résultats sont cohérents avec les résultats de certaines études d’imagerie
fonctionnelle démontrant que la contribution des aires primaires visuelles dans le
cortex strié serait minimale, voire nulle, a la perception de couleurs synesthésiques.

Au contraire, la contribution de certaines aires visuelles du cortex extrastrié,
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notamment celles spécialisées dans le traitement de la couleur, serait plus

importante. En effet, une étude menée par Nunn et ses collaborateurs (2002)
démontre que 1’activité cérébrale des sujets présentant une synesthésie colorée (mot-
couleur) différe de celle de sujets controles en raison d’une activation significative
des régions V4/V8 associée a 1’exposition des stimuli synesthésiques. Par contre,
I’activité de V1 et V2 ne présenterait aucune particularité qui permettrait ainsi de

distinguer les deux groupes.

Ces résultats ont été confirmés par I’entremise d’autres études d’imagerie effectuées
aupres des synesthétes ayant également une synesthésie colorée (Sperling ef al., 2006 ;
Weiss et al., 2001). C’est le cas d’un participant synesthéte du type « personne-
couleur » chez qui les percepts synesthésiques n’étaient aucunement associés a une
activité du cortex stri¢ sinon a celle d’une région extra-stri¢e gauche a proximité de
V4 (Weiss et al., 2001). En outre, une activité cérébrale robuste et significative au
cortex V4/V8 comparativement a celle obtenue aux régions visuelles primaires a été
observée chez un groupe de synesthétes « graphéme-couleur » a la présentation des
graphémes évoquant la synesthésie (Sperling ef al., 2006). Dans la méme étude,
aucune différence entre ces régions cérébrales n’a été obtenue entre les synesthétes et

les sujets contrdles a la présentation de stimuli non synesthésiques.

Sur le plan comportemental, la couleur synesthésique ne semble pas moduler les
mécanismes précoces du traitement de I’information visuelle comme peut le faire la
couleur réelle. Les images consécutives (after image-effect) qui se produit apres une
exposition prolongée a des images colorées sont associées a des interactions
inhibitrices des cellules antagonistes dans la rétine, ces dernieres étant sensibles a une
longueur d’onde lumineuse et spécifique (p. ex., paires antagonistes rouge-vert et
jaune-bleu (Krauskopf, 1963). Hong et Blake (2008) ont testé cet effet sur quatre

sujets synesthétes « graphémes-couleur » et ont démontré que 1’exposition prolongée
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des stimuli inducteurs d’une couleur rougeatre synesthésique ne produisait pas la
perception d’une teinte verdatre synesthésique, comme c’était le cas de I’exposition
aux stimuli ayant une vraie teinte rougeatre. Dans cette étude, les mémes participants
ont effectué une autre expérience faisant appel a d’autres mécanismes rétino-
corticaux du traitement visuel de la couleur, soit 1’effet de la luminance du contour
d’une image sur sa couleur. Encore une fois, I’expérience synesthésique ne modulait
pas ces mécanismes précoces. Autrement dit, la perception de la vrai couleur d'une
image n'est pas modulée par la couleur synesthésique évoquée par le contour de
I'image en question. Sur cette base, les auteurs ont suggéré que la perception de
graphémes colorés émergerait plus tardivement, au moins au-dela des premiers stades

du traitement visuel.

Les aires situées plus haut dans la hiérarchie du traitement visuel demeurent le plus
associées a la perception de graphémes colorés, telle que ’aire V4/V8 responsable de
la perception de la couleur (Nunn et al., 2002 ; Sperling et al., 2006 ; Weiss et al.,
2001) et le lobe temporal postérieur responsable du traitement des graphémes (Brang
et al., 2010 ; Hubbard et al, 2005). D’ailleurs, en dehors de I’expérience
synesthésique, des atypies dans la fagon dont la région V4 communique avec d’autres
régions sensorielles proximales (région du traitement de la forme et de graphémes) ou
plus distantes (cortex pariétal) est interprétée comme étant I'une des caractéristiques
du cerveau synesthésique. En effet des études d’imagerie fonctionnelle ont démontré
la présence d’une connectivité particuliere en V4 dans les cerveaux des synesthétes
au repos (Dovern et al., 2012 ; Nunn et al., 2002 ; Tomson et al., 2013). De plus, il
semble que ces régions présenteraient également des particularités structurelles chez
les sujets « graphéme-couleur », telle une augmentation anormale du volume de la

maticre grise (Banissy et al., 2012 ; Jancke et al., 2009 ; Weiss et Fink, 2009).

Cependant, la synesthésie demeure un phénomene trés complexe : ce n’est pas

toujours évident de 1’associer a un fonctionnement ou une structure atypique des aires
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corticales comme celle de la couleur ou de la forme. D’ailleurs, certaines études ne

sont pas parvenues a justifier I'implication des aires visuelles extrastriées, notamment
V4, a ’origine de la liaison (binding) de I’expérience synesthésique. En dépit de ceci,
ces études concordent avec 1’hypothése que les régions dites « associatives »
responsables de I’intégration de l’information sensorielle participent activement a
I’origine du phénomene, et ce, en étant 1’endroit ou se lient le graphéme et la
sensation de la couleur évoquée (Hanggi et al., 2008 ; Hupé, Bordier et Dojat, 2012 ;
Paulesu et al., 1995 ; Rouw et Scholte, 2010 ; Weiss, Zilles et Fink, 2005). Par
exemple, Paulesu et ses collaborateurs (1995), en utilisant la tomographie par
émission de positrons, ont démontré que 1’écoute de mots colorées (c-a-d., des mots
contenant des lettres synesthésiques) n’était pas en lien avec une activité altérée, ni
aux aires visuelles primaires ni dans 1’aire du traitement de la couleur. Ce sont plutot
des aires supérieures associées au langage ainsi qu'a l'intégration de propriétés
visuelles (jonction occipito-pariétale ainsi que le lobe temporal postérieur-inférieur)

qui s’activaient significativement durant la perception de la couleur synesthésique.

Dans une autre étude d’imagerie cérébrale fonctionnelle, Hupé et ses collaborateurs
ont examiné de fagon plus rigoureuse la participation de V4 dans la perception de
grapheémes colorés (Hupé, Bordier et Dojat, 2012). Pour chaque participant, 1’aire en
question a été d’abord cartographiée a partir de I’activité fonctionnelle liée a une
tache associée a la perception de la couleur (p. ex., présentation de modeles colorés
ou Mondrians). Cette procédure a ¢été privilégiée au lieu de [’utilisation des
coordonnées anatomiques générales normalement utilisées : elles risquent de masquer
des différences individuelles dans la structure du cerveau des participants. Les
analyses n’ont pas révélé une activité significative a I’aire V4 associée a 1’expérience
synesthésique. Parallelement, des analyses structurelles du cerveau ont été effectuées
(analyses de la morphométrie basée sur le voxels). Ces analyses n’ont pas plus

démontré de différence significative de 1’anatomie de la matiére blanche et grise en
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V4 entre les contrdles et les synesthétes. Par contre, une 1égére surabondance de la
matiere blanche a été retrouvée dans la scissure temporale supérieure chez les
synesthetes. Ainsi, une augmentation significative de la matieére blanche au cortex
retrosplienial droit a également été retrouvée chez eux. A noter que cette derniére
région, telle que mentionnée dans 1’étude, fait partie du réseau de la mémoire et est
¢galement impliquée dans le traitement des émotions. Les auteurs ont conclu, d’une
part, que la couleur synesthésique implique une participation plus importante des
régions associatives ou non perceptuelles que du cortex visuel. La synesthésie
impliquerait un réseau distribué a travers I’ensemble du systéme visuel et donc

difficile a mesurer si I’on se centre sur une région visuelle en particulier (p. ex., V4).

Somme toute, I’implication de processus précoces et de 1’aire visuelle primaire dans
la synesthésie est incertaine, voire peu probable, comparativement a 1’implication des
régions visuelles situées plus haut dans la hiérarchie du traitement de I’information (p.
ex., V4). De plus, il semble que d’autres aires au-dela des aires visuelles sont

¢galement impliquées pour la genese de la synesthésie.

4.4 Le cortex pariétal et la synesthésie

Tel que mentionné dans le premier chapitre, le cortex pariétal a été associé a la
perception synesthésique (Paulesu et al., 1995). De plus, indépendamment de
I’expérience synesthésique, des études montrent que cette région abrite des atypies
quant a la connectivité structurelle (Rouw et Scholte, 2007) et fonctionnelle (Dovern
et al., 2012). Ces atypies permettent méme de distinguer le cerveau des synesthétes

de celui des non synesthétes (Dovern et al., 2012 ; Rouw et Scholte, 2007).

Plusieurs régions faisant partie du cortex pariétal ont été identifiées comme étant

associées a la perception de la couleur synesthésique. Parmi elles, on retient le cortex
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intrapariétal droit ou une activité significative a été mise en évidence a 1’aide de

I’imagerie cérébrale apres la présentation des graphémes inducteurs de la couleur
(Weiss, Zilles et Fink, 2005). D’autres ¢tudes ont également suggéré la participation
des sous-régions pariétales postérieures. Le lobule pariétal supérieur (Laeng, Hugdahl
et Specht, 2011 ; Rouw et Scholte, 2010 ; Weiss, Zilles et Fink, 2005) et le lobule
pariétal inférieur (Laeng, Hugdahl et Specht, 2011 ; Weiss, Zilles et Fink, 2005) en

sont des exemples.

Il est important de mentionner que le cortex pariétal est une région associative
couvrant 20 % de la surface du cerveau, située a la jonction du cortex somato-
sensoriel, du cortex visuel et du cortex auditif (Behrmann, Geng et Shomstein, 2004 ;
Culham et Kanwisher, 2001). Elle est par exemple associée a l’intégration des
attributs visuels présentés simultanément dans 1’espace telles la forme et la couleur
des objets (Shafritz, Gore et Marois, 2002). Etant donné la nature « jointive » du
cortex pariétal, des modéles neuronaux de la synesthésie attribuent a cette région un
role modulateur (Grossenbacher et Lovelace, 2001 ; Hubbard, Brang et
Ramachandran, 2011 ; Spector et Maurer, 2009) ou un rdle d’intégration de

I’inducteur et de la sensation concurrente (Myles ef al., 2003 ; Smilek et al., 2001).

Une étude effectuée par Muggleton et ses collaborateurs (2007) illustre le role
important du cortex pariétal dans la synesthésie a titre de région clé dans 1’intégration
du stimulus inducteur et leur sensation concurrente. L’étude en question a évalué
I’effet d’interférence du type Stroop associé a la perception de la couleur
synesthésique. Dans le cadre de cette étude, une stimulation transcranienne
magnétique afin de perturber 1’activité cérébrale a la jonction pariéto-occipitale droite
produisait une réduction significative de 1’effet d’interférence synesthésique.
Autrement dit, la perturbation électrique de 1’activité dans le pariétal affaiblissait la

perception de la couleur synesthésique et il y avait moins d'effet d'interférence a une
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tache du type "Stroop". Lors de la tache en question, la dénomination de la vraie
couleur de graphémes présentée en congruence ou non avec leur couleur
synesthésique respective était nettement plus fluide qu’en 1’absence de la perturbation

¢lectrique.

Le cortex pariétal est également impliqué dans le traitement de 1’information
provenant des différents systémes sensoriels : il est aussi associ¢ aux illusions ou
phénoménes multimodaux (Zmigrod, 2014). L’illusion multimodale de Mcgurk a été
testée dans le cadre de la synesthésie (Bargary et al., 2009). Cette illusion se produit
lorsqu’un mot entendu ne coincide pas avec la lecture labiale du mot en question, ce
qui crée un conflit et la perception d’un nouveau mot complétement différent
(Marques et al., 2014). Le conflit de I’intégration de 1’information de I’illusion de
Mcgurk serait associé a l’activité des aires situées a un niveau supérieur de la
hiérarchie du traitement, entre autres le lobe pariétal (Jones et Callan, 2003). Il a été
démontré que la couleur synesthésique est évoquée par le mot émergeant du conflit
perceptif du Mcgurk (Bargary et al., 2009). Par contre, le mot synesthésique
réellement présenté en méme temps que la lecture labiale n’évoque pas une sensation
colorée. Conséquemment, la simple exposition a l’inducteur par le biais de la
modalité auditive (mot synesthésique) ne suffit pas a évoquer la sensation colorée. Au
contraire, des mécanismes d’intégration multimodale située a un niveau supérieur du
traitement de 1’information seraient nécessaires a la perception de mots colorés. En
effet, les synesthétes ne démontrent pas une perception atypique ou différente de celle
des sujets non synesthétes a [I’illusion multimodale du flash’, associée aux

interactions situées au bas niveau de la hiérarchie du traitement de 1’information

! Cette illusion consiste a percevoir deux flashs lumineux au lieu d’un seul lorsqu’il est

accompagné de la présentation de deux sons et vice versa. En effet, le sujet peut percevoir un seul flash
au lieu de deux lorsqu’ils sont accompagnés d’un seul son. Whittingham, McDonald et Clifford,
«Synesthetes show normal sound-induced flash fission and fusion illusionsy.
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comme les réseaux sous-corticaux et sensoriels (Whittingham, McDonald et

Clifford, 2014).

Le cortex pariétal est également associé a des processus qui ne se réfeérent pas a une
modalité sensorielle en particulier, comme les processus attentionnels (Behrmann,
Geng et Shomstein, 2004). En ce qui a trait a la synesthésie, I’efficacité normalement
retrouvée aux taches de recherche visuelle, lorsqu’on utilise des stimuli réellement
colorés (c.-a-d., une cible ayant une couleur différente de celle des distracteurs serait
plus rapidement repérée que si elle a la méme couleur), a été hautement débattue
lorsque la couleur synesthésique était utilisée (Edquist et al., 2006 ; Ward et al.,
2010). Ainsi, pour la plupart de ces sujets synesthétes, I’inducteur synesthésique ne
produit pas un effet pré-attentif et précoce de « pop up »*, lequel facilite le repérage
rapide de cibles parmi des distractions dans ’espace. Chez la plupart des synesthétes,
la recherche visuelle serait 1égérement plus efficace si I’attention est davantage
sollicitée, notamment si cette recherche se limite a une région fovéale (focus visuel)
plutét qu’a un espace périphérique, en dehors du focus visuel (Laeng, Svartdal et
Oelmann, 2004). Ainsi, lorsque le graphéme se situe sous le focus spatial-attentionnel
du synesthéte (i.e., au point de fixation), il risque d’identifier plus rapidement la cible,

facilitant a son tour son repérage parmi les distractions.

L’importance du role modulateur de I’attention dans la synesthésie a été observée
¢galement dans d'autres scénarios. Par exemple, 1’attention des synesthétes a ét€¢ mise
au défi dans une situation de surcharge cognitive ou il a été observé que la couleur
synesthésique disparaissait faute de ressources attentionnelles suffisantes (Mattingley,

Payne et Rich, 2006a). De plus, les synesthétes démontraient un effet d’interférence

§ Dans le cadre d’une recherche visuelle spatiale de plusieurs stimuli, il s’agit du fait qu’un

stimulus se démarque rapidement des autres (pop up) par sa proéminence, par exemple, a cause de sa
couleur ou de sa forme unique.
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s’ils devaient nommer rapidement la couleur d’un carré coloré qui n’était pas
congruente avec la couleur illusoire évoquée par un graphéme (Mattingley, Payne et
Rich, 2006a). Cet effet perdurait méme s’ils devaient, en plus de nommer la couleur
du carré, effectuer une tiche concomitante facile. Par contre, I’effet synesthésique
d’interférence disparaissait compleétement lors que la tdche concomitante augmentait

en complexité ou en situation de haut colt attentionnel.

Somme toute, I’implication du cortex pariétal dans la synesthésie a été démontrée. Le
phénomene serait donc influencé également par un traitement relativement élaboré ou

la perception de couleur synesthésique exige la participation de régions associatives.

4.5 La synesthésie en tant que phénomene cognitif

La recherche en synesthésie s’intéressait initialement a savoir si le phénoméne était
réel et consistant a travers le temps (pour un survol de la littérature a ce sujet,
consultez Mattingley, 2009 ; Ward, 2013). C’est ainsi que les aspects sensoriels et
perceptifs ont été les premiers éléments a étre investigués et que la quéte des corrélats
neuronaux a été lancée, ce qui a mené aux premiers modeles neuronaux proposés. Le
mode¢le d’activation modale croisée, le modele de désinhibition et le modéle a double
entrée expliquent la synesthésie a partir d’une perspective plutdt sensorielle ou un
traitement sensoriel atypique et ses bases physiologiques respectives seraient les

pieces clés pour comprendre et expliquer la nature du phénomene.

La synesthésie demeure a ce jour difficile a appréhender dans le cadre d’un seul ou
méme de quelques modéles explicatifs en raison du caractére subjectif de
I’expérience synesthésique et de 1’hétérogénéité de ses manifestations. En
contrepartie, on observe I’apparition de plus en plus importante de nouveaux modeles

qui tentent d’expliquer phénomene a partir d'aspects cognitifs.
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Il est important de mentionner que les modeles a portée cognitive ne nient pas la

participation de processus perceptifs ou des régions sensorielles dans la synesthésie.
Ils mettent surtout 1’accent sur I’importance de processus plus complexes et
proposent I’implication active de régions de haut niveau dans le traitement de
I’information comme ¢léments importants dans la genése et le maintien de la

synesthésie a travers le temps.

Les modeles cognitifs soulignent le réle important et nécessaire de 1’apprentissage et
de la mémoire dans la perception et la constance des sensations synesthésiques. Parmi
ces modeles, on retient le modele de médiation conceptuelle (conceptual mediation
model) (Chiou et Rich, 2014) et le modele de réactivation de la mémoire (memory
reactivation model) (Brogaard, Deroy et Nudds, 2017). Ces mod¢les considérent la
synesthésie comme une tentative du sujet & donner du sens aux concepts (p. ex.,

lettres ou chiffres) appris en leur associant des caractéristiques particulieres (couleur).

Pour ce qui est du premier modele, la couleur synesthésique n’émergerait pas d’un
processus perceptif, mais bien d’un processus de récupération de 1’information en
mémoire (Chiou et Rich, 2014). Ainsi, la perception atypique de la couleur est
interprétée comme étant une connaissance attachée a la représentation conceptuelle
du graphéme et non comme une sensation déclenchée par la simple exposition
physique a l’inducteur. La synesthésie est ainsi considérée comme étant une «
anomalie de connaissance d’objets » (anomaly of object-knowledge). La couleur
synesthésique se rapproche donc d’un concept stocké en mémoire qui est activé par la
reconnaissance d’un inducteur (acceés a sa représentation lexicale). Un fort lien
développé entre le concept de la couleur synesthésique et le graphéme inducteur fait
en sorte que la premicre devient une caractéristique automatique de la représentation

de I’inducteur.



93

Le modéle basé sur la réactivation de la mémoire ressemble en certains points au
modele précédent (Brogaard, Deroy et Nudds, 2017). Il propose également la création
d’une association forte entre 1’inducteur et le concurrent. L’acces a la représentation
de I’inducteur active ainsi la reconnaissance et la récupération de la sensation
atypique qui lui est associée. La récupération de la couleur synesthésique en mémoire
serait donc le vécu subjectif de I’expérience synesthésique (p. ex., le fait de percevoir
le chiffre 5 comme étant coloré). Elle impliquerait ainsi la participation des régions
de I’hippocampe, mais également d’une rétroaction aux aires associées a la couleur
réelle. L’hippocampe contribuerait a la formation (apprentissage) ainsi qu’au
maintien des associations synesthésiques en tant que région reliant I’information du
stimulus inducteur et de la caractéristique atypique rattachée. L’exposition répétée
aux inducteurs renforcerait conséquemment ce processus. Ainsi, une plus grande
efficacité et automatisation d’un tel processus se répercuterait sur la force des
associations synesthésiques a I’origine des différences individuelles de 1’expérience
synesthésique (couleur synesthésique projetée a I’extérieur du corps ou vécue dans

’esprit).

A noter que le modéle de médiation conceptuelle ne préconise pas explicitement de
changements structurels chez les synesthétes comme étant la marque du cerveau
synesthésique (Chiou et Rich, 2014). Toutefois, il pourrait y avoir chez les
synesthétes des particularités dans 1’activité cérébrale fonctionnelle, comme une
activité diffuse associée a la récupération de la couleur synesthésique en mémoire.
Elle pourrait inclure la participation des régions sensorielles et des régions comme le
lobe temporel antérieur, activées lors de cette récupération. En ce sens, ce modele
n’irait pas a ’encontre de ce qui a déja été démontré dans le cadre des modeles
perceptifs suggérant une connectivité ou communication atypique entre les aires

supérieures et les aires sensorielles (Weiss, Greenlee et Volberg, 2018).
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De fagon générale, les modeles cognitifs de la synesthésie se basent sur différents

¢léments. Par exemple, les associations synesthésiques n’émergent pas d’un coup, ce
qui laisse croire d’une part a une maturation biologique des mécanismes
synesthésiques, mais aussi a l’influence de processus d’apprentissage et de
I’exposition. A ce sujet, des études longitudinales menées chez 1’enfant d’age scolaire
démontrent que les associations synesthésique de couleur évoquées par des symboles
alphanumériques deviennent graduellement moins chaotiques et plus stables au fil du
temps, du moins pour la période testée, soit entre 1’age de 6 et de 10 ans (Simner et
Bain, 2013 ; Simner ef al., 2009). A noter que le développement ou la maturation des
associations synesthésiques coincide avec I’exposition aux graphémes a travers

I’apprentissage et la consolidation de la lecture et de 1’écriture a I’enfance.

Malgré leur idiosyncrasie, certaines associations semblent peu arbitraires et plus
généralisables. Par exemple, la couleur évoquée par certains graphémes ne leur est
pas unique et peut é¢galement étre évoquée par d’autres graphémes possédant une
forme semblable (Brang et al., 2011). De plus, la couleur synesthésique d’un
graphéme peut également étre évoquée par un graphéme dans un autre code
alphabétique possédant le méme sens lexical que le graphéme de base (Mroczko ef al.,
2009). L’exposition répétée a certains stimuli contribue a une intégration automatique
de certaines associations synesthésiques. En fait, une étude affirme qu’un
pourcentage (6 %) de synesthétes « graphémes-couleurs » rapporte des associations
synesthésiques qui se retrouvent dans les jouets auxquels ces sujets ont étaient
exposés pendant ’enfance (Witthoft, Winawer et Eagleman, 2015). Par ailleurs, des
associations sémantiques fréquentes dans le langage (par exemple, « A » de « apple »
est associée a la couleur rouge, car il y a des pommes rouges) prédisent un
pourcentage (35 %) des associations synesthésique rapportées par les synesthétes a

travers les études (Mankin et Simner, 2017).
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Une ¢étude menée récemment par Rothen et ses collaborateurs (2018) a démontré
qu’un entrainement intensif des associations synesthésiques (graphémes-couleur)
chez un groupe de non synesthétes (60 minutes/jour, 5 jours par semaine durant 5
semaines) produisait des effets comportementaux et neurologiques semblables a ceux
attribués aux synesthétes. Ceci n’était pas le cas pour les participants ayant profité
d’un entrainement non associatif des stimuli lettre-symboles. Seulement
I’entrainement des associations graphéme-couleur aboutissait a des associations
consistantes en utilisant le populaire test de consistance de la batterie de tests
synesthésiques d’Eagleman (Eagleman et al., 2007). De plus, les associations
graphéme-couleur entrainées produisaient un effet d’interférence a une tache du type
Stroop. Ainsi, tout comme les synesthetes, ces participants prenaient plus de temps a
nommer la couleur qui ne correspondait pas avec la couleur associée au graphéme
lors de I’entrainement. Finalement, ces sujets montraient également un seuil de
phosphéne plus bas lorsque mesuré a I’aide de la TMS et affichaient une activité
atypique du cortex visuel mesurée avec les potentiels évoqués visuels. A noter que la
TMS et les potentiels évoqués visuels avaient déja été utilisés dans le cadre des
¢tudes ayant démontré des particularités dans I’activité cérébrale du cortex visuel

chez les synesthétes (Barnett et al., 2008b ; Terhune et al., 2011).

Enfin, un autre aspect qui semble également jouer a la faveur des modéles cognitifs
est I’existence de synesthésies plus « abstraites ». On fait référence a la synesthésie
du type séquence-espace ou des séquences telles que les mois de I’année, les jours de
la semaine et une suite numérique sont associées a la perception des dispositions
précises dans I’espace bi- ou tridimensionnel (Seron ef al., 1992). 1l a été proposé que
ce type de synesthésie ressemble aux représentations séquentielles aussi présentes
chez les non-synesthétes (Eagleman, 2009). En effet, ’inducteur est dans ces cas un
concept sur-appris, de nature ordinale/séquentielle et non spécifique a une modalité
sensorielle (Eagleman, 2009). De plus, la disposition spatiale évoquée présente

souvent des caractéristiques normalement apprises et attachées a la représentation des
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séquences, par exemple, une mentalisation spatiale des séquences de la gauche vers

la droite.

Il est important de mentionner que la synesthésie demeure un phénomeéne complexe
et que les modéles cognitifs, de méme que les autres modeles proposés a ce jour
restent limités pour expliquer la phénoménologie synesthésique. D’une part, nous ne
sommes pas tous des synesthétes malgré le fait que nous avons été exposés aux
mémes associations sémantiques et au méme matériel susceptible d’influencer
I’émergence des associations synesthésiques. D’autre part, les résultats ne concordent
pas tous quant a la présence des habiletés mnésiques supérieures chez les synesthétes
comparativement aux non synesthétes (Pfeifer ef al., 2016 ; Rothen et Meier, 2010 ;
Teichmann, Nieuwenstein et Rich, 2017). Ceci aurait par exemple expliqué la
tendance chez certains sujets a développer la synesthésie. De plus, il a été rapporté
que certaines personnes montrent une performance aux tiches et une activité
cérébrale qui supposent une implication importante des régions sensorielles pour lier
I’inducteur et sa sensation atypique respective (Hubbard et al., 2005 ; van Leeuwen,

den Ouden et Hagoort, 2011).

Malgré ces limites, les modeles a caractére plus cognitif ont permis de souligner la
contribution des processus plus élaborés comme 1’apprentissage dans la synesthésie.
De plus, ils mettent 1’accent sur I’acces aux représentations de 1’inducteur comme
¢tant incontournable et la possibilité que le percept synesthésique soit un concept en

mémoire qui lui soit associé.
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4.6 La synesthésie et la conscience

La synesthésie semble se présenter souvent comme un phénomeéne qui dépend de la
conscience visuelle de I’inducteur de la part du sujet. Ainsi, le graphéme devrait étre
suffisamment identifi¢ et visible pour que le synesthéte rapporte un effet
synesthésique. Dans cette méme lignée, la synesthésie est souvent modulée par

I’attention que le sujet porte au graphéme synesthésique.

A cet égard des études démontrent que I’identification du graphéme est nécessaire a
la perception de la couleur synesthésique lors de I'utilisation d’images ambigiies :
pensons a des stimuli alphanumériques censés évoquer des couleurs synesthésiques
différentes selon leur interprétation (Dixon et al., 2006 ; Myles et al., 2003). Par
exemple, dans une étude, la lettre Z lorsque présentée dans une suite de chiffres était
interprétée par un synesthéte comme étant le chiffre 2 (Myles et al., 2003). La couleur
synesthésique évoquée était celle du chiffre et non celle de la lettre. Ces types de
situations suggerent que l’interprétation du stimulus synesthésique, au-dela de la

simple exposition a celui-ci, est nécessaire.

On peut supposer que, dans les cas précédents, le traitement conscient de 1’inducteur
serait donc nécessaire afin que le sujet percoive la couleur synesthésique (Dixon et al.,
2006 ; Myles et al., 2003). Toutefois, ce type de protocole ne permet pas d’explorer si
I’inducteur nécessite ou pas de la conscience visuelle, car il est possible d’accéder a la
représentation sémantique d’un stimulus et de I’activer sans avoir besoin de
I’identifier consciemment. En effet, a certaines occasions, des attributs sémantiques
telle la valeur catégorielle d’une image peut étre traitée en dehors de la conscience
visuelle (Dehaene et al., 1998). Dans ces circonstances, la performance d’un sujet est
plus rapide lorsqu’une image implicite et une image cible appartiennent a la méme

catégorie que dans le cas contraire. Des corrélats neuronaux obtenus a I’aide de
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I’imagerie par résonance magnétique fonctionnelle et des potentiels évoqués
appuient aussi la possibilité que des images avec une valeur sémantique puissent étre

traitées implicitement (Dehaene ef al., 1998).

Dans le cas de la synesthésie, la manifestation d’une couleur synesthésique dans des
situations ou I’acceés a la conscience visuelle du graphéme est réduit (ou entravé)
demeure a I’instant difficile & prouver chez I’ensemble des synesthétes. La tendance
générale semble plutdt suggérer que le grapheéme inducteur devrait étre trés visible ou
suffisamment traité afin d’évoquer I’expérience synesthésique. A part quelques
exceptions (Hubbard et al., 2005 ; Laeng, Svartdal et Oelmann, 2004 ; Palmeri et al.,
2002 ; Ramachandran et Seckel, 2015), la plupart des synesthétes n’arrivent pas a se
servir de la couleur synesthésique pour détecter et identifier des graphémes qui sont
présentés dans des paradigmes de recherche visuelle avec des distractions (crowding).
La couleur synesthésique ne semble pas étre évoquée assez rapidement pour ainsi
faciliter le repérage d’un graphéme qui n’est pas a 100 % accessible a la conscience
visuelle du sujet en raison de distractions et de sa position spatiale (p. ex., la
recherche de la cible en région périphérique). On fait référence encore une fois aux
¢tudes qui ont comparé la performance des synesthétes a celle des sujets controles
aux taches de recherche visuelle et qui ont échoué a démontrer un effet de pop up de
la couleur synesthésique (Edquist et al., 2006 ; Gheri, Chopping et Morgan, 2008 ;
Sagiv, Heer et Robertson, 2006).

Les graphémes ont également été évalués dans des situations ou ils étaient pleinement
accessibles a la conscience visuelle (condition de visibilité) du sujet comparativement
aux situations ou ils ne 1’étaient pas (condition d’invisibilit¢). En effet, dans une
¢tude, Mattingley et ses collaborateurs (2001) ont récréé une condition de visibilité ou
le stimulus synesthésique (amorce ou prime) était présenté suffisamment longtemps

(500 ms) pour favoriser sa perception consciente. Dans ces conditions, il était
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possible d’observer chez les synesthétes un effet associ¢ a la synesthésie, comme
I’effet d’interférence aux taches du type Stroop. Dans la condition d’invisibilité, le
stimulus synesthésique était masqué et présenté trés brievement (28 ms et 56 ms).
Dans ces conditions, le stimulus synesthésique avait peu de chance d’étre accessible a
la conscience visuelle du sujet. Aucun effet d’interférence n’a pas été noté dans la
condition d’invisibilité. Pourtant, une tiche « contrdle » de dénomination de lettres a
été¢ effectuée dans cette étude, les sujets synesthétes de méme que les sujets non
synesthetes étaient sensibles aux effets d’amorgage implicite. Sur cette base, il a été
proposé que les graphémes synesthésiques requicrent d’étre traités ou d’é€tre
représentés consciencemment afin d’évoquer la sensation atypique de la couleur
synesthésique. Dans une autre étude, la méme équipe de recherche a également
démontré que D'effet d’interférence s’annule lorsque le stimulus synesthésique
¢chappe a la fenétre temporelle du paradigme de clignement attentionnel (Rich et
Mattingley, 2010). Dans cette fenétre temporelle du traitement de 1’information, une
image risque de ne pas €tre percue par le sujet. Les stimuli synesthésiques
produisaient un effet d’interférence dans la dénomination des images seulement s’ils
¢étaient pleinement visibles pour le sujet, notamment s’ils étaient présentés en dehors

de la fenétre temporelle du clignement attentionnel.

Enfin, il ne faut pas oublier le role que joue I’attention dans la synesthésie et qui
pourrait aussi contribuer a la nature consciente des expériences synesthésiques. On a
déja mentionné que la perception de graphémes colorés est modulée par I’attention
(Mattingley, Payne et Rich, 2006b ; Rich et Mattingley, 2005 ; Sagiv, Heer et
Robertson, 2006). De plus, les synesthétes rapportent davantage la couleur
synesthésique lorsque les inducteurs sont traités dans le focus attentionnel (vision
centrale) qu’en dehors (en périphérie) (Laeng, Svartdal et Oelmann, 2004). Ainsi, les
processus attentionnels comme ceux de I’attention sélective (c.-a-d. le traitement d’un
stimulus sous le focus attentionnel) sont associés aux processus de conscience

visuelle (Posner, 1994). De plus, I’attention et la conscience visuelle partagent un
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patron d’activation neuronale semblable impliquant 1’activation des régions

pariétales bilatérales et préfrontales (Naghavi et Nyberg, 2005). D’ailleurs, le cortex
pariétal a été déja présenté comme ayant un rdle modulateur dans I’expérience
synesthésique (Esterman et al., 2006). Ainsi, sur cette base, on pourrait supposer que
I’attention favorise la conscience visuelle du graphéme et la sensation colorée

atypique qui lui est associée.

Somme toute, I’information présentée dans cette section suggére que la synesthésie
passe par la conscience visuelle. Ainsi, I’attention portée sur 1’inducteur contribuerait

a rendre plus consciente et explicite 1’expérience synesthésique.

4.7 Les différences individuelles dans la synesthésie

Les synesthetes présentent des différences les uns par rapport aux autres dans la fagon
dont ils percoivent la synesthésie. Bien que souvent négligées dans les études, ces
différences semblent se répercuter sur la manifestation du phénomene, notamment sur

le comportement, la perception et le cerveau du synesthéte.

On avait déja mentionné que tous les synesthétes ne percoivent pas de la méme fagon
la sensation colorée évoquée par I’inducteur, ce qui a donné naissance a une
classification des expériences synesthésiques variée. En fait, certains synesthétes
rapportent la perception de la couleur synesthésique a ’extérieur de leur corps,
notamment sur la surface de la lettre (ou chiffre) ou superposée sur celle-ci. D’autres
percoivent la couleur comme étant une sensation a I’intérieur d’eux, notamment
présente a leur esprit ou & leur pensée. A partir de ce constat, deux profils ont été
suggérés respectivement : les synesthétes projecteurs et les synesthétes associateurs

(Dixon, Smilek et Merikle, 2004).
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Dixon et ses collaborateurs (2004) ont été les premiers a confirmer 1’existence de ces
deux profils synesthésiques. Ils ont évalué 1’effet d’interférence sur la dénomination
de la couleur de chiffres, ceux-ci étant présentés en cohérence ou pas avec la couleur
synesthésique qu’ils évoquaient. Tous les synesthétes devaient nommer rapidement
soit la couleur réelle du chiffre ou soit la couleur qu’évoquait le chiffre en ignorant sa
couleur réelle. A partir de cette tache, ces chercheurs ont mis en évidence que, pour
les projecteurs, 1’effet d’interférence était plus grand a la dénomination de la couleur
réelle de chiffres qu’a celle de la couleur synesthésique. Donc, pour les projecteurs, la
sensation projetée sur la surface d’un chiffre coloré serait plus difficile a inhiber.
Cette sensation entrerait en compétition avec une stimulation physique externe
(couleur réelle) si le chiffre n’affiche pas une couleur réelle semblable a celle du
percept synesthésique. A I’inverse, pour les associateurs, ’effet d’interférence était
plus grand a la dénomination de la couleur synesthésique comparativement a la
dénomination de la couleur réelle des chiffres. Chez les associateurs, la sensation
interne de la couleur serait donc plus facile a inhiber lors de dénomination de la
couleur réelle du chiffre, car il s’agit d’une sensation qui émerge de leur intérieur. La
stimulation physique externe (couleur réelle de chiffres) prédominerait donc sur leurs

sensations internes.

Des études de cas attribuent au profil projecteur un impact plus grand de la couleur
synesthésique sur la perception des inducteurs. Chez les projecteurs, il semble que la
couleur synesthésique module la recherche visuelle de graphémes et de chiffres
synesthésiques dans I’espace. Par exemple, il a ét¢é démontré que, si 1’inducteur
évoque la méme couleur que I’arriere fond, il sera plus difficile pour ce type de
synesthetes de le trouver parmi d’autres images (Smilek ef al., 2001). Une autre étude
suggere que la couleur synesthésique projetée favorise également la recherche
visuelle. Dans ce contexte, la couleur synesthésique permettrait aux projecteurs de
trouver rapidement une cible (Palmeri et al., 2002 ; Ramachandran et Hubbard, 2001).

Pour les auteurs de ces études, ces résultats témoignent d’une recherche basée sur la
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couleur synesthésique qui différerait de celle basée sur I’identification d’un

graphéme différent de distractions, comme celle qui permet d’identifier un 2 parmi
plusieurs 5 (Palmeri ef al., 2002 ; Ramachandran et Hubbard, 2001). Ainsi, pour
certains synesthetes projecteurs, la couleur synesthésique semblerait étre évoquée
avant que Dattention entre en jeux, notamment sans avoir besoin de traiter

complétement I’inducteur.

Drailleurs, la couleur projetée semble agir de fagcon similaire a la couleur réelle. Par
exemple, la couleur synesthésique favorise le regroupement efficace des inducteurs
dans I’espace (Ramachandran et Hubbard, 2001). Elle produit également un effet
d’adaptation du type McCollough similaire a celui qu’on obtient en stimulant avec la
couleur réelle; I’adaptation consécutive a deux inducteurs achromatiques évoquant
des couleurs différentes (p. ex., rouge et vert) aboutit a la perception subséquente
d’une sensation colorée (Blake et al., 2005). Par contre, certains projecteurs arrivent a
identifier et a lire des mots déformés visuellement (par exemple, mots présentés en
miroir ou en inclination abrupte sur le plan sagittale) et difficilement reconnaissables
a premicere vue (Ramachandran et Seckel, 2015). Pour les quatre synesthétes
projecteurs testés, les mots ¢étaient deux fois plus rapidement identifiés
comparativement aux sujets contrdles. Il ne s’agissait pas d’un avantage visuospatial
chez ces synesthetes, car tous les participants (synesthétes et contrdles) affichaient
des performances semblables a tiche « contrdle » de rotation mentale d’images. A
noter également que les projecteurs de cette étude rapportaient se servir de la couleur
synesthésique afin d'identifier rapidement le graphéme et étre en mesure de lire

efficacement les mots.

Le profil de projecteur et le profil d’associateur sont aussi associés a des changements
distincts dans Dactivit¢ fonctionnelle cérébrale. Le cerveau des projecteurs «

graphéme-couleur » présenterait une activation croisée et une communication
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fonctionnelle directe entre les aires visuelles du traitement de graphémes et de la
couleur. Par contre, dans le cerveau des associateurs la communication entre ces aires
visuelles serait moins directe et s’effectuerait davantage par I’entremise du cortex
pariétal (van Leeuwen, den Ouden et Hagoort, 2011). En dehors de I’expérience
synesthésique, seul le profil de projecteur est associé a une connectivité structurelle
robuste et significative du cortex temporel inférieur dans la mati¢re blanche et a
proximité du gyrus fusiforme (Rouw et Scholte, 2007). Enfin, comparativement au
profil d’associateur, le profil de projecteur est reli€ a une plus grande
hyperexcitabilit¢ du cortex visuel et a une concentration de glutamate plus élevée

dans le cortex primaire visuel (Terhune et al., 2015).

D’autres études ont permis également de saisir des différences individuelles parmi les
synesthétes. Par exemple, les taches visuelles de type « crowding » et du type
ségrégation figure-fond ont été adaptées pour tester un groupe de synesthétes
(Hubbard et al., 2005). Certains synesthetes avaient une meilleure performance a ces
taches et affichaient également une activité cérébrale plus forte dans le cortex visuel.
Ils présentaient une corrélation forte entre leur performance et la magnitude des
réponses cérébrales liée a la perception de la couleur synesthésique. La corrélation
était plus forte pour les régions visuelles de haut niveau (V4) que pour celles de bas
niveau (V1). Dans le cadre de cette étude, les différences individuelles du groupe de
synesthétes suivaient la puissance avec laquelle la couleur synesthésique se
manifestait, influencant ainsi leur performance aux taches, mais aussi leur activité
cérébrale. Ce n’est pas clair pour les auteurs si de telles différences sont liées aux
profils associateurs et projecteurs ou si elles référent a une classification distincte. En
effet, certains auteurs suggerent une classification des synesthétes en fonction du
niveau de traitement requis pour percevoir la couleur synesthésique. Ainsi, les
synesthétes ayant besoin d’avoir acces au concept de I’inducteur ou de le traiter
suffisamment afin de percevoir la couleur synesthésique seraient classifiés comme

¢tant de « haut niveau ». Par contre, ceux qui acceédent rapidement au percept sans
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avoir besoin d’un acces complet a I’inducteur seraient classifiés comme étant de «

bas niveau » (Ramachandran et Hubbard, 2001).

Les classifications projecteur versus associateurs, d’une part, et haut versus bas
niveau, d’autre part, seraient indépendantes. En fait, des mesures de 1’activité
cérébrale liées aux expériences synesthésiques ont démontré que les rapports
subjectifs de projecteur et associateur et la classification haut ou bas niveau en
fonction de la performance psychophysique ne correlent pas (Gebuis, Nijboer et Van
der Smagt, 2009). Ces profils, parmi d’autres (Rothen et al., 2013a), ont été suggérés
comme faisant partie de la diversité dans la facon dont la synesthésie se manifeste a
travers les synesthétes. Malgré que différents profils existent sur la base des
différences individuelles (Ward et al., 2007), les profils les plus explorés a travers les

¢tudes demeurent ceux de projecteur et d’associateur.

Bref, tous les synesthétes ne pergoivent pas la synesthésie de la méme fagon et cette
perception n’aurait pas le méme effet sur la performance aux taches et sur le cerveau
des sujets. Il semble donc important de s'intéresser a ces différences individuelles
pour mieux comprendre la synesthésie. Il est probable que certaines conclusions
effectuées au regard de la nature de la synesthésie, y compris celles présentées dans le

cadre de cette these, dépendent de telles différences individuelles.

4.8 Limites et perspectives

Afin de mieux comprendre la nature de la synesthésie, certains processus visuels
opérant au sein du cortex visuel primaire ont été évalués chez les synesthétes.
L’approche expérimentale développée dans le cadre de ce projet a permis d’aborder

et de répondre du mieux possible a 1’objectif de recherche visé. Cependant, le projet
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comporte également des limites. Les entraves expérimentales spécifiques a chaque
¢tude ont été abordées respectivement lors de la présentation des articles (Chapitre 2
et 3). Cette section se concentre sur une perspective plus générale des limites du

projet de thése ainsi que des perspectives de recherche qui en découlent.

4.8.1 Mesures de processus visuels et mesures synesthésiques

Tout d’abord, les mesures utilisées dans le cadre de ce projet se limitent a 1’évaluation
de deux mécanismes visuels associés a V1 chez des synesthétes : les interactions
latérales et la dynamique de suppression interoculaire. En ce sens, on ne peut tirer des
conclusions qu’a propos de ces deux mécanismes qui se retrouvent parmi d’autres
processus visuels de bas niveau (par exemple, des mécanismes antagonistes associés

au traitement precoce de la couleur; Shapley et Hawken, 2011).

Par ailleurs, comme le projet s’est limit¢ a 1’é¢tude de mécanismes visuels en
particulier, il est difficile a partir de nos données de nous prononcer sur la fagon dont
ils pourraient interagir avec d’autres processus perceptifs. A ce sujet, la nature de la
tache et du processus investigué dans la deuxiéme étude permettait d’explorer un peu
d’autres aspects pertinents a la synesthésie, tel le role de la conscience visuelle.
Toutefois, 1’exploration de cet aspect demeure également limitée au contexte du
paradigme de la suppression par flash. Rappelons que la synesthésie est un
phénomene complexe associé¢ a une activation cérébrale diffuse qui impliquerait
d’autres processus que ceux évalués dans la présente these. Pour faire face a ces
contraintes, il serait donc approprié¢ de batir un protocole qui inclut le testage de
différentes fonctions visuelles faisant appel a différents niveaux de traitement de

I’information dans les graphémes.
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Les mesures synesthésiques (par exemple, le test de consistance d’Eagleman) ont

¢té¢ uniquement administrées aux sujets qui affirmaient percevoir des associations
synesthésiques au quotidien. En effet, ces mesures n’ont pas été administrés aux
sujets controles qui ont été¢ recrutés sur la base de ne pas percevoir de telles
associations. L’utilisation de ces mesures chez les sujets contrdles aurait pu assurer de
facon plus objective que ses sujets ne présentent pas d’associations synesthésiques.
En perspective, telles mesures pourraient éventuellement servir a mieux tester les
processus visuels, c’est a dire a savoir si le niveau de consistance des associations
synesthésiques aurait un lien avec le niveau de fonctionnement (altéré ou pas) des

processus visuels.

4.8.2 L’échantillonnage

Bien que nous avons tenté d’explorer I’impact du profil de projecteur et du profil
d’associateur dans les expériences menées, nous ne pouvons rien conclure étant
donné la petite taille des échantillons et qu'il étaient constitué seulement de
synesthétes de type associateur, a une exception pres. Il s’agit d’une limite importante
dans la recherche de la synesthésie, car seulement 10 % des synesthetes seraient des
projecteurs (Dixon, Smilek et Merikle, 2004). De plus, le profil de projecteur et
d’associateur est souvent situé sur un continuum, certains sujets étant plus
associateurs parmi les associateurs et d’autres étant plus projecteurs parmi les
projecteurs (Eagleman et al., 2007). Ce constat limite également la généralisation
qu’on puisse faire a partir d’un seul sujet projecteur a I’ensemble des autres
projecteurs. Il demeure donc essentiel d’envisager 1’utilisation d’un échantillon plus
grand dans les études pour augmenter les chances d’avoir une représentativité

suffisante de chaque profil synesthésique.
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4.9 Conclusion

Les résultats de la présente thése concernant I’évaluation chez les synesthétes des
processus opérant dans la région visuelle primaire, notamment les interactions
latérales et la suppression interoculaire, suggerent que ces mécanismes ne sont pas
atypiques chez ces sujets. Ainsi, étant donné I’impact non significatif de la couleur
synesthésique sur la suppression interoculaire, la synesthésie ne serait pas assez

puissante pour se manifester dans des conditions de conscience visuelle réduite.

Lorsque nos résultats sont placés dans le contexte de la littérature existante, on peut
supposer que I’implication de 1’aire primaire visuelle au phénomene demeure discréte,
voire discutable. La synesthésie est un phénoméne complexe qui solliciterait un
réseau neuronal diffus ainsi que différents processus perceptifs et cognitifs. Afin de
mieux documenter I’intégrité des mécanismes visuels précoces chez les synesthetes, il
serait important de considérer une évaluation plus approfondie de ces derniers et de
d’autres fonctions visuelles tout en recrutant un échantillon assez représentatif des
différences individuelles. Enfin, des voies alternatives de recherche demeurent
¢galement a développer afin de nourrir la recherche sur la synesthésie et de mieux

cerner la nature du phénomene.
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