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La forme la plus ŽlevŽe  de la vie animale est la giraf e.  
 

Le nerf optique est celui qui am•ne les idŽes lumineuses 

au cerveau.  

 

Jean Charles  
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A tous les animaux qui ont souffert de la curiositŽ humaine, 
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PREFACE 

 

LÕintrigue 

Il est intrigant, lorsqu'on a ˆ peine 10 ans, et qu'on se retrouve collŽ de curiositŽ ˆ 

l'Žpaisse vitre de l'enclos des chimpanzŽs du zoo de Beauval, dans le centre de la 

France, d'observer une vieille femelle chimpanzŽ se diriger gentiment vers son 

abreuvoir, s'emplir abondamment la bouche d'une eau ˆ la couleur douteuse, retourner 

se percher sur le faux rocher le plus haut de l'enclos et, par un geste d'une extr•me 

prŽcision, Žmettre un puissant jet d'eau qui s'envole au dessus de la vitre pour vous 

retomber en plein dans la figure. Cette humide anecdote pose assez bien l'intrigue de 

cette th•se, dans toute la variŽtŽ de sens que la langue fran•aise prodigue ˆ ce mot: 

¥ intrigue, comme provenant du verbe intriguer signifiant: qui excite vivement 

la curiositŽ. Le monde animal rec•le des comportements aussi surprenants que 

celui-ci qui ont poussŽs l'homme, de tous temps, ˆ chercher ˆ savoir ce qui se 

passe dans la t•te des animaux. 

¥ intrigue, comme une machination secr•te ou dŽloyale pour nuire ˆ quelqu'un. 

Sans nul doute, la machination Žtait dŽloyale, d'une nuisance modŽrŽe mais 

totalement secr•te. Le secret pour moi est ˆ deux niveaux: celui du monde 

mental de cette vieille guenon et celui des processus neuronaux ˆ l'origine du 

monde mental de cette vieille guenon. 

¥ intrigue, comme une succession de faits et d'actions qui forment la trame d'un 

roman, d'un film ou d'une pi•ce de thŽ‰tre. Dans le cas prŽsent, le film est une 

observation de terrain, et les faits et actions sont un encha”nement de 

comportements, eux-m•mes sous-tendus par une cascade de processus 

cognitifs qu'il appartient ˆ lÕŽthologue cognitiviste de dŽcortiquer dans les 

moindres dŽtails.  

 

QuÕest qui pousse ˆ faire une th•se? 

Sžrement ˆ cause de cette aventure, et de bien dÕautres encore, avec les diffŽrents 

chevaux, chiens, chats, rongeurs et corvidŽs qui ont ŽgaillŽ mon enfance, mon souhait 

le plus fort ˆ cette Žpoque, Žtait dÕ•tre capable, tel Yakari, de lire dans les pensŽes des 

animaux. CÕest dr™le comme certains r•ves de gosse sont tenaces.  

La vie nous offre chaque jour, ˆ travers les rencontres, les voyages, internet, des 
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dizaines de nouvelles opportunitŽs. Des milliers de chemins se dessinent devant nous. 

On sÕy essaie, on en parcourt les premiers kilom•tres et bien souvent on sÕy perd. 

Pourtant au milieu de ce fouillis incomprŽhensible, certains rep•res nous montrent la 

direction ˆ prendre, certaines idŽes nous guident et nous font avancer. Plus que des 

idŽes, ce sont des croyances intimes. Des convictions profondes qui vous rel•vent 

quand le poids du doute vous Žcrase, qui vous font franchir les obstacles les plus 

insurmontables ou qui simplement, donnent un sens ˆ la vie. Pour beaucoup il sÕagit 

de dieux ˆ adorer, pour nous, les esprits involontairement scientifiques, ce sont des 

thŽories ˆ explorer, ˆ dŽmontrer... 

Naturellement, ces idŽes vous poussent ˆ commencer une th•se, mais surtout, ce sont 

elles qui vous permettent dÕen venir ˆ bout. 

 

Ma conviction cÕest que les animaux pensent, ˆ leur mani•re, mais ils pensent. 

Un r•ve de gosse? une candide Žvidence? un grossier anthropomorphisme? ou un 

probl•me mŽtaphysique insoluble? 

Prenons le temps dÕune th•se, quatre ans de rŽflexions, de recherches 

bibliographiques et d'expŽriences scientifiques, pour triturer la question.  

Parce que la pluralitŽ des points de vue est une richesse et parce que mon coeur 

balance entre ces deux domaines, le sujet sera abordŽ ˆ la fois ˆ travers une approche 

comportementale et neuroscientifique. Au cours de ce mŽmoire de th•se, nous  

essaierons de montrer comment les  avancŽes techniques et idŽologiques rŽcentes 

dans ces deux disciplines Žclairent ce dŽbat sur la pensŽe animale.  
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1 Introduction gŽnŽrale 

1.1 De quoi parle cette th•se ? 

La question qui a dŽclenchŽ lÕexistence de cette th•se para”t simpliste ou inabordable 

par une approche scientifique rigoureuse: est-ce que les animaux pensent? Pourtant, 

nous verrons dans lÕintroduction comment elle anime les dŽbats entre grands penseurs 

depuis plusieurs si•cles. On prŽsentera deux lignes de pensŽe: (i) celle engendrŽe par 

Descartes qui traite les animaux comme des machines dŽnuŽes de toute capacitŽ 

psychique contrairement ˆ nous les humains douŽs de raison et (ii) celle dont le 

principal instigateur est Darwin, qui pr™ne une continuitŽ du vivant impliquant 

lÕexistence dÕune pensŽe animale dont la diffŽrence avec celle de lÕhomme serait de 

degrŽs et non de nature.  

 

Nous verrons ensuite comment le courant actuel du cognitivisme fournit une 

dŽfinition opŽrationnelle pour lÕŽtude de la pensŽe (animale): celle de reprŽsentation 

mentale. Nous expliquerons comment la notion de reprŽsentation mentale et celle de 

concept sont interdŽpendantes et synonymiques. Le terme fourre-tout et abstrait de 

pensŽe, peut alors prendre un sens bien prŽcis et abordable par les mŽthodes 

scientifiques actuelles : la capacitŽ ˆ former et ˆ manipuler des concepts 

(reprŽsentation mentale de catŽgories dÕobjets ou dÕŽvŽnements existant dans le 

monde extŽrieur).  Nous focaliserons alors notre investigation de la pensŽe animale 

sur lÕŽtude des concepts, de leur formation et de leur base neurophysiologique. Nous 

choisirons en particulier lÕŽtude des concepts visuels qui bŽnŽficient, de loin, de la 

littŽrature la plus riche et la plus rigoureuse.   

 

Dans un premier chapitre rŽsumant la littŽrature disponible, nous montrerons ˆ quel 

point les capacitŽs de catŽgorisation et de reconnaissance, tŽmoignant de la possession 

de tels concepts, sont rŽpandues au sein du r•gne animal. A tel point que nous serons 

amenŽs ˆ questionner lÕexistence dÕune rŽelle Žvolution et phylogŽnie de la cognition 

au profit de syst•mes cognitifs propres ˆ chaque esp•ce, rŽsultant de pressions 

environnementales similaires et dÕadaptations convergentes.  La clŽ permettant de 

lever cette ambigu•tŽ rŽsidant dans la dŽmonstration de fonctions cognitives 

homologues supportŽes par un substrat biologique commun, cÕest ˆ la qu•te de ce 
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Graal que le reste de cette th•se sera dŽdiŽ. En particulier, nous nous intŽresserons au 

macaque rhŽsus (macaca mulatta) et ˆ lÕhomme (homo sapiens), deux esp•ces de 

primates phylogŽniquement proches, et ˆ leur capacitŽ ˆ former des catŽgories 

naturelles abstraites. Nous utiliserons pour cela la t‰che de catŽgorisation rapide dans 

laquelle des images naturelles sont flashŽes au sujet. Ce dernier doit alors rŽpondre le 

plus rapidement possible en rel‰chant un bouton si lÕimage contient un animal.  

 

Nous commencerons par une Žtude comportementale dans laquelle nous montrerons 

quÕhomme et macaque, dans ce protocole, prŽsentent des rŽponses tr•s similaires qui 

sugg•rent lÕexistence dÕune base commune aux concepts visuels que poss•dent ces 

deux primates. Si les singes sont capables dÕapprendre des concepts visuels humains, 

cela ne nous renseigne pas sur leur niveau de comprŽhension et dÕinterprŽtation de ces 

concepts. En utilisant des images dÕun prŽdateur ancestral, les serpents, nous 

montrerons que, dans cette t‰che, les singes sont bien capables dÕextraire le sens des 

images prŽsentŽes et dÕadapter leur comportement, quitte ˆ aller ˆ lÕencontre du 

protocole de renforcement.  

 

Nous plongerons ensuite dans la mati•re cŽrŽbrale, dÕabord celle du macaque. Dans 

un premier temps, nous expliquerons comment la combinaison de nouvelles 

techniques dÕenregistrement multi-Žlectrodes et de techniques dÕanalyse multivariŽes  

des signaux Žlectrophysiologiques permet dÕaccŽder aux contenus des reprŽsentations 

mentales. On est ainsi capable de prŽdire, essai par essai, quel type de concept visuel 

est formŽ dans le cerveau du singe. Nous nous arr•terons notamment sur lÕimplication 

des aires intermŽdiaires de la voie visuelle ventrale pour rŽaliser la t‰che de 

catŽgorisation rapide, en montrant un lien Žtroit entre performances comportementales 

et activitŽ neurale prŽcoce dans cette voie. 

 

Dans un second temps, nous montrerons que ces mŽthodes dÕanalyse dŽveloppŽes 

pour tenter de lire les concepts chez le singe, permettent aussi de lire les 

reprŽsentations mentales de sujets humains, suggŽrant lÕexistence dÕun codage 

neuronal commun ˆ ces deux primates. On peut ainsi lire tr•s prŽcocement les 

concepts visuels associŽs ˆ une t‰che de catŽgorisation rapide en utilisant le potentiel 

enregistrŽ en EEG chez des sujets sains. Enfin, en engageant des patients Žpileptiques 

(implantŽs avec des Žlectrodes intracr‰niennes pour raisons mŽdicales) dans la m•me 
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t‰che que celle rŽalisŽe par les singes, nous rapporterons des rŽsultats prŽliminaires 

suggŽrant un substrat et des mŽcanismes neuronaux communs ˆ lÕhomme et au 

macaque. 

 

Les diffŽrents rŽsultats et concepts constituant cette th•se seront introduits et discutŽs, 

au fur et ˆ mesure de leur prŽsentation, de la mani•re la plus objective possible. 

NŽanmoins, dans un dernier chapitre, nous nous attarderons ˆ quelques spŽculations et 

propositions, empreintes de subjectivitŽ. 

 

1.2 La pensŽe animale : histoire dÕun sujet controversŽ 

La question de la pensŽe animale a toujours fascinŽ lÕhomme. Chaque peuple, chaque 

civilisation, chaque religion poss•de sa propre conception du sujet. Il est fort probable 

que les premiers hommes prŽhistoriques, confrontŽs plus que quiconque aux animaux, 

avaient dŽjˆ un avis assez tranchŽ sur la question. Les Egyptiens, plus que dÕattribuer 

une psychŽ ˆ lÕanimal, en avaient fait des dieux ˆ adorer. Aristote (384-322 av. J.-C.), 

en Gr•ce, sÕintŽressait dŽjˆ aux comportements et ˆ lÕintelligence Ç pratique È des 

animaux, notamment mis en place pour la reproduction ou le soin aux jeunes. Mais 

pour lui, seul lÕhomme Žtait douŽ du logos (capacitŽ ˆ utiliser une langue Žtendue ˆ la 

rationalitŽ). 

 

Il serait extr•mement intŽressant de dresser un historique complet des conceptions sur 

la mentalitŽ animale, mais dans ce mŽmoire de th•se nous nous limiterons aux 

courants qui influencent directement nos travaux. Nous verrons que depuis le 

XVII•me si•cle se sont alternativement succŽdŽs les dŽfenseurs de lÕanimal-machine 

et de lÕanimal-savant. Ce dŽbat dŽcha”ne toujours les passions contemporaines. Il est 

encore ˆ lÕorigine de nombreux articles scientifiques, dÕessais philosophiques et sa 

forte exposition mŽdiatique, ˆ travers tous les moyens de communication actuels, 

refl•te lÕintŽr•t du grand public pour le sujet. !
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SÕil est indŽniablement le p•re fondateur de toutes les sciences modernes, Descartes a 

aussi marquŽ de son empreinte la conception de lÕanimal pour les si•cles qui lui ont 

succŽdŽ. Sa thŽorie de lÕanimal-machine, publiŽe dans la cinqui•me partie du 
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Discours de la mŽthode et la lettre au marquis de Newcastle, compare lÕanimal ˆ un 

pur automate auquel il nÕaccorde strictement aucune pensŽe ou autre activitŽ mentale. 

Seul lÕhomme est douŽ de raison. Comme le fonctionnement de la machine, celui de 

lÕanimal repose sur un syst•me de tuyauterie. Les seules diffŽrences qui les sŽparent 

Žtant:  

- la taille des tuyaux. Alors que dans la machine lÕhomme ne voit quÕeux, dans 

lÕanimal ils sont si petits quÕils ne peuvent •tre per•us.  

- la complexitŽ des mŽcanismes en jeux. LÕanimal est certes une machine mais ˆ 

tout jamais inaccessible ˆ lÕingŽniositŽ humaine. 

 

La th•se de lÕanimal-machine va dŽcha”ner les passions. Au XVII•me si•cle, 

Malebranche, cartŽsien convaincu, propose des arguments de nature diverse pour 

l'Žtayer. Pour lui, si les animaux peuvent dŽmontrer une forme dÕintelligence, cÕest 

parce quÕils sont rŽglŽs comme une montre ou une plante. Il y a intelligence lˆ  o• il 

nÕy a pas de hasard. Comme pour la montre, lÕintelligence de lÕanimal renvoie surtout 

ˆ celle de son concepteur : Dieu. LÕanimal mange sans plaisir et crie sans douleur. 

 

La critique de la th•se de lÕanimal-machine ne se fait pas attendre et elle est virulente. 

Fran•ois Bernier fait appel au bon sens : personne ne pourra jamais croire quÕun 

animal quÕon Žcorche vif, qui crie et se dŽbat ne poss•de pas des sensations bien 

supŽrieures ˆ celles dÕun morceau de parchemin quÕon dŽchire. RŽaumur dans un Žlan 

anticartŽsien place certaines capacitŽs de lÕanimal au-dessus de lÕ•tre humain. Ainsi 

dans MŽmoire pour servir ˆ lÕhistoire des insectes, il dresse un tableau Žlogieux des 

abeilles et de leur capacitŽ de construction. Ces considŽrations de RŽaumur ont 

particuli•rement fait rŽagir Buffon pour qui lÕanimal nÕinnove pas, nÕa pas de 

mŽmoire, nÕa ni vertu ni sociŽtŽ, et dont la pensŽe comme le langage sont inexistants. 

M• me sÕil reconna”t des Ç forces intŽrieures È aux animaux, il les pense nŽanmoins 

emprisonnŽs par leur sensorialitŽ, au contraire de lÕhomme qui montre son activitŽ 

mentale par lÕusage de signes. Pour lui, m•me les singes manquent compl•tement 

dÕintŽrioritŽ. Ç É et en supposant quÕil nÕeut que des pensŽes de singe, il parlerait aux 

autres singes ; mais on ne les a jamais vus sÕentretenir ou discourir ensemble. Ils nÕont 

donc pas m•me un ordre, une suite de pensŽes ˆ leur fa•on, bien loin dÕen avoir de 

semblables aux n™tres É È. 
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Locke, en 1700, cherche le compromis ; sÕil refuse des Ç idŽes complexes È et une 

capacitŽ dÕabstraction ˆ lÕanimal, il admet quÕil puisse possŽder des sentiments et un 

raisonnement sur des idŽes Ç simples È. Leibniz, en 1714, accorde m•me ˆ lÕanimal 

une certaine raison. Celle de lÕhomme en diff•re car elle est plus rŽflexive et lui 

permet dÕavoir conscience de son existence. Charles-Georges Le Roy est le premier ˆ 

rapporter une description prŽcise des comportements animaux dans leur milieu, dans 

Lettres sur les animaux. Pour lui, lÕŽtude de lÕanimal Žclaire celle de lÕhomme car 

tous deux sentent, agissent en fonction de cette sensibilitŽ, et disposent dÕun langage 

de lÕaction. Il va m•me jusqu'ˆ proposer un langage animal articulŽ.  

 

Au XVII•me et dŽbut du XVIII•me, lÕopposition entre lÕanimal et lÕhomme passionne 

et les points de vue sÕaffrontent ˆ lÕextr•me. Les penseurs de lÕŽpoque se battent ˆ 

coup dÕarguments de bon sens, dÕidŽes philosophiques et de principes thŽologiques. 

Darwin lui, va faire entrer ces questions dans le champ de la science. 
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Si LinnŽ et Cuvier font entrer lÕhomme dans la classification du vivant, Lamarck est 

le premier ˆ proposer une Žvolution du singe vers lÕhomme. Le terrain est alors pr•t 

pour permettre ˆ Darwin de dŽvelopper sa thŽorie de lÕŽvolution par la sŽlection 

naturelle. 

 

Charles Darwin a provoquŽ un vŽritable tremblement de terre dans la fa•on d'Žtudier 

et d'apprŽhender le vivant. A une Žpoque o• les biologistes sont avant tout des 

naturalistes qui passent le plus clair de leur temps ˆ dŽcouvrir, dŽcrire et recenser de 

nouvelles esp•ces, Darwin va proposer pour la premi•re fois un mŽcanisme 

expliquant ˆ la fois la diversitŽ du vivant et son origine: la sŽlection naturelle. Si les 

voyages forment la jeunesse, ils forment aussi les grandes thŽories dans le cas de 

Charles Darwin. C'est au cours de 5 annŽes d'un pŽriple naturaliste ˆ travers le monde 

ˆ bord du HMS Beagle que le jeune Charles (alors ‰gŽ de 25 ans) a pu constater 

l'extraordinaire diversitŽ du vivant. Il fut particuli•rement marquŽ par les ”les 

Gal‡pagos, au large de l'Žquateur, dont chacune semblait possŽder sa propre esp•ce 

d'iguane, de tortue et de pinson. Ce n'est que 22 ans plus tard qu'il publiera dans son 
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livre Ç On the origin of species È (1859) sa thŽorie rŽvolutionnaire. Dans ce livre, 

Darwin expose une thŽorie selon laquelle, Žtant donnŽ que tous les individus d'une 

esp•ce diff•rent au moins lŽg•rement, certains individus seront plus adaptŽs ˆ leur 

environnement, et par consŽquent, se reproduiront plus facilement. Ainsi, comme les 

individus sŽlectionnŽs transmettent leurs caract•res ˆ leur descendance, les esp•ces 

Žvoluent et s'adaptent en permanence ˆ leur environnement. C'est ce qu'il appelle la 

"sŽlection naturelle". Il ne manquait plus ˆ cette thŽorie unificatrice des sciences du 

vivant qu'un substrat. Celui-ci, l'ADN et en particulier les g•nes, ne furent dŽcouverts 

quÕau cours du si•cle dernier. Les g•nes expliquent ˆ la fois la variabilitŽ des 

individus au sein d'une esp•ce par des mutations alŽatoires, et l'hŽrŽditŽ par la 

transmission du patrimoine gŽnŽtique. L'intŽgration de la sŽlection naturelle de 

Darwin et de la gŽnŽtique a permis de crŽer la thŽorie synthŽtique de l'Žvolution ou 

nŽodarwinisme tel que nous la connaissons aujourd'hui. NŽanmoins, dans son premier 

livre Darwin ne fait pas allusion aux origines de l'homme. Il ne le fera que 10 ans plus 

tard, en 1871, en publiant The Descent of Man, and Selection in Relation to Sex. Dans 

ce livre il formule une rŽponse aux idŽes spiritualistes d'Alfred Russel Wallace, 

pourtant co-dŽcouvreur de la thŽorie de la sŽlection naturelle. Ce dernier pensait que 

l'esprit humain Žtait trop complexe pour avoir ŽvoluŽ graduellement, et proposait, en 

contradiction avec ses propres convictions Žvolutionnistes, que la conscience et les 

facultŽs cognitives supŽrieures de lÕhomme Žtaient le fruit de "the unseen universe of 

Spirit". Dans The Descent of Man et The Expression of the Emotions in Man and 

Animals, paru un an plus tard, Darwin explique que chacune des capacitŽs dites 

supŽrieures, prŽsentes chez l'homme, peut •tre retrouvŽe dans le r•gne animal. La 

diffŽrence entre les facultŽs mentales de l'homme et de l'animal n'est pas de nature 

mais de degrŽ, en accord avec le perfectionnement graduel de ses capacitŽs provenant 

d'un anc•tre commun, par la sŽlection naturelle. Les preuves de Darwin sur les 

facultŽs cognitives des animaux sont tr•s empiriques et clairement 

anthropomorphiques. NŽanmoins, l'idŽe d'une diffŽrence de degrŽ et non de nature a 

ŽtŽ, et reste encore, le fer de lance de la psychologie/cognition comparŽe. Le travail de 

tous les scientifiques qui ont appartenu ou qui appartiennent ˆ ces champs de 

recherche consiste ˆ tenter de montrer avec rigueur ce que Darwin a imaginŽ et 

supposŽ ˆ partir de quelques observations naturalistes. JÕaimerais souligner trois idŽes 

que mÕinspire lÕÏuvre de Darwin. La premi•re est que la plus grande thŽorie de la 

biologie Žmane de l'approche naturaliste et de l'observation de terrain. La seconde est 
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qu'il aura fallu 22 ans ˆ Darwin pour publier ses idŽes. Et la derni•re est que Darwin 

en proposant la continuitŽ des processus cognitifs entre les esp•ces, est le p•re officiel 

de l'approche comparŽe dŽfendue ici. 

 

A l'instar de Darwin, Thomas Huxley et Ernst Haeckel affirment que l'origine de 

l'homme est animale. Le premier dŽcrit le singe comme un brouillon de l'•tre humain 

et son cerveau, comme le plan de ce qui a ŽtŽ soigneusement effectuŽ dans celui de 

l'homme. Le second Žvoque pour la premi•re fois la notion d'erreur anthropocentrique 

(considŽrer l'homme comme au centre et but du fonctionnement du monde) en 

analogie ˆ l'erreur gŽocentrique (considŽrer la Terre comme centre de l'Univers). 

Broca en s'appuyant sur l'anatomie dŽfend lui aussi l'appartenance de l'homme au 

r•gne animal. Il met en Žvidence de nombreux organes communs suggŽrant la 

proximitŽ de l'un et de l'autre. 

 

Malheureusement, ces idŽes Žvolutionnistes de la fin du 19•me si•cle vont rapidement 

laisser place ˆ des th•ses racistes, notamment par la recherche du cha”non manquant: 

homme infŽrieur, lien entre l'animal et l'homme occidental. BŸchner dresse ainsi une 

liste de crit•res qui selon lui diffŽrencient les hommes "vrais" des hommes infŽrieurs: 

le mariage, la pudeur, la science des nombres, l'usage de v•tements, le suicide, 

l'agriculture, etc. 

 

A la m•me Žpoque, l'engouement pour la soudaine possibilitŽ d'une intelligence 

animale va mener certains auteurs ˆ attribuer h‰tivement et sans preuves scientifiques 

des capacitŽs humaines aux animaux. Ainsi, Georges Romanes en publiant  "Animal 

intelligence" en 1982 (premier traitŽ de psychologie comparŽe) est accusŽ de soutenir 

des propos anthropomorphiques, lorsqu'il dit que les animaux sont douŽs de jalousie 

ou de raisonnement. 
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La rigueur du behaviourisme : lÕŽcole amŽricaine 

Les th•ses anthropomorphiques de Romanes vont susciter la rŽvolte de ses 

contemporains, notamment de Conway Llyod Morgan qui dans son ÒIntroduction to 
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Comparative PsychologyÓ appelle ˆ l'objectivitŽ dans l'interprŽtation des 

comportements. Ce sont les prŽmices du behaviourisme. Mais c'est ˆ John Watson 

qu'on attribue gŽnŽralement la fondation de cette approche sceptique du 

comportement. Avec lui, on assiste ˆ une sorte de retour ˆ lÕanimal-machine de 

Descartes. Pour lutter contre la psychologie introspective, trop peu fiable ˆ leur gožt, 

les behaviouristes consid•rent le cerveau et la pensŽe comme une bo”te noire. Pour 

eux, seul le comportement (behaviour en anglais) induit par des stimuli, mŽrite dÕ•tre 

ŽtudiŽ. Une th•se, reprise par Frederick Skinner, qui invente le conditionnement 

opŽrant, dans lequel l'animal se conditionne lui-m•me ˆ travers l'utilisation d'un 

dispositif ingŽnieux, qu'on appellera vite la cage de Skinner. Dans une telle cage, 

l'animal-automate associe une rŽcompense ˆ la rŽalisation d'un comportement dirigŽ 

par un stimulus (presser un levier, picorer une clef). Il n'aura alors de cesse de rŽpŽter 

ce comportement, machinalement.  Pendant tout ce dŽbut du XX•me si•cle et jusque 

dans les annŽes 60, lÕŽcole amŽricaine voit lÕanimal comme une machine ˆ associer 

un stimulus avec une rŽponse comportementale, apprenant par une loi d'essai/erreur. 

On lui interdit donc la possession d'une quelconque pensŽe ou flexibilitŽ 

comportementale. Par dessus tout, on ne con•oit pas comment Žtudier un tel 

phŽnom•ne de mani•re rigoureuse et scientifique. 

 

L'Žthologie objectiviste, la sociobiologie et l'Žcologie comportementale: l'animal 

esclave de ses g•nes 

Pendant ce temps-lˆ, en Europe, on voit na”tre un courant scientifique qui, au lieu 

dÕamener les animaux au laboratoire, se concentre sur l'Žtude de leurs comportements 

dans leurs milieux de vie naturels. Cette Žthologie objectiviste est portŽe, entre autres, 

par Konrad Lorenz, Niko Tinbergen et Karl Von Frisch, tous trois nobŽlisŽs en 1973.  

L'Žthologie aporte une attention toute particuli•re ˆ la notion d'instinct: connaissance 

fa•onnŽe par l'Žvolution propre ˆ chaque esp•ce. Par cet intŽr•t pour les connaissances 

innŽes qui guident les comportements, l'Žthologie s'oppose aux mŽthodes 

expŽrimentales de conditionnement et ˆ l'apprentissage du behaviorisme. Cependant, 

les deux domaines s'accordent sur la limitation du monde mental animal. Le 

dŽterminisme gŽnŽtique des instincts dŽfendu par les Žthologues nÕaccorde pas plus de 

capacitŽs rŽflexives ˆ lÕanimal que les associations stimuli/rŽponses des 

behaviouristes. 
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Dans les annŽes 60, on s'aper•oit que la vision de l'Žthologie sur l'acquisition d'un 

rŽpertoire comportemental par la sŽlection au niveau de l'esp•ce ou du groupe, ne 

suffit pas ˆ expliquer l'ensemble des comportements observŽs dans la nature. En 

particulier, on se demande comment l'altruisme, comme on peut l'observer dans les 

sociŽtŽs d'insectes o• des individus asexuŽs participent ˆ l'Žlevage d'une descendance 

qui n'est pas la leur, peut se dŽvelopper par l'intermŽdiaire de la sŽlection naturelle. 

PrŽoccupŽ par ces limitations, William Hamilton propose, en 1964, une thŽorie de 

l'Žvolution gŽnŽtique des comportements sociaux et fonde par la m•me occasion un 

nouveau domaine: la sociobiologie. Hamilton introduit la sŽlection de parent•le. Les 

individus stŽriles dÕune colonie dÕinsectes, en aidant leur m•re ˆ se reproduire, 

contribuent ˆ la propagation de leur gŽnome. Il en va de m•me pour certains types 

dÕoiseaux chez qui les jeunes de lÕannŽe passŽe, aident les parents ˆ Žlever leurs fr•res 

et sÏurs de lÕannŽe. La sŽlection de parent•le explique, dans le cadre de la sŽlection 

naturelle, lÕaltruisme envers un apparentŽ. 

 

Dans les annŽes 80, les nouveaux concepts apportŽs par la sociobiologie vont rendre 

obsol•te lÕŽthologie objectiviste de Lorenz et Tinbergen au profit dÕune nouvelle 

discipline : lÕŽcologie comportementale. Cette discipline, comme la sociobiologie, 

veut rendre compte des variabilitŽs comportementales intra-spŽcifiques mais dans un 

champ plus large que celui limitŽ aux relations sociales. CÕest Krebs et Davies qui 

introduisent le nom et les grands principes de cette science dans leur article Ç An 

introduction to behavioural ecology È publiŽ en 1981. Cette discipline consid•re 

lÕindividu comme un animal economicus qui g•re des budgets temps-Žnergie afin 

dÕoptimiser les bŽnŽfices (survie, Žnergie, santŽ, descendance, etc.) et de minimiser 

les cožts. Face aux contraintes du milieu, tous les individus nÕont pas les m•mes 

chances de sÕadapter et diffŽrentes stratŽgies seront mises en place. LÕŽcologie 

comportementale a remis au gožt du jour la variabilitŽ inter-individuelle, idŽe clŽ de 

la thŽorie de Darwin, dans lÕŽtude du comportement. 

 

Les trois disciplines prŽsentŽes ici appartiennent au domaine plus gŽnŽral de la 

biologie Žvolutionniste, dont le but est dÕexpliquer comment un fait biologique actuel 

(i.e. un comportement) est le rŽsultat de lÕŽvolution par sŽlection naturelle. Cette 

approche consid•re toujours lÕanimal comme une sorte dÕautomate dont les actes et 

rŽponses aux stimuli environnementaux sont prŽdŽterminŽs, fa•onnŽs par des milliers 
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dÕannŽes dÕŽvolution, et dont chaque comportement est orientŽ vers un but unique, 

celui de la dissŽmination de son patrimoine gŽnŽtique. En ce qui concerne lÕŽthologie 

comportementale, il faut noter que cette science a beaucoup ŽvoluŽ depuis sa crŽation 

et elle rejoint actuellement les sciences cognitives sur de nombreuses facettes. 
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Le courant cognitiviste, Žmergeant apr•s la seconde guerre mondiale, sÕoppose 

radicalement au behaviorisme: ˆ lÕinstar de Bartlett, cÕest justement Ç ˆ ce qui se 

passe dans la bo”te noire È que ses dŽtenteurs s'intŽressent. CÕest la pensŽe, le monde 

mental des individus, qui fait lÕobjet dÕŽtude des sciences cognitives. Le cerveau est 

vu comme un syst•me de traitement de lÕinformation, capable dÕacquŽrir, de 

transformer, dÕutiliser, de conserver et de transmettre des connaissances (Ç cognitio È 

en latin). Il existe entre lÕobjet extŽrieur et le comportement, une reprŽsentation 

mentale de lÕobjet et une reprŽsentation mentale du comportement.  Ce courant est, 

par dŽfaut, pluridisciplinaire: il na”t des rŽcents progr•s en informatique, qui 

cherchent ˆ crŽer un Ç esprit artificiel È (en particulier du champ de la cybernŽtique), 

et des neurosciences, qui dŽcouvrent le fonctionnement des neurones. Il est 

rapidement adoptŽ par la psychologie cognitive qui lÕutilise comme nouveau cadre de 

travail. Enfin, il bŽnŽficie des avancŽes conceptuelles rŽcentes en linguistique et 

philosophie de lÕesprit.  

 

Sous le joug du behaviourisme et de lÕŽthologie objectiviste, les sciences du 

comportement animal tardent ˆ se rallier ˆ lÕengouement gŽnŽral, et ce nÕest que vers 

la fin des annŽes 70 que lÕon commencera ˆ parler dÕune cognition chez lÕanimal. En 

1976, Donald Griffin fait explicitement le lien entre ces deux domaines en crŽant le 

champ de lÕŽthologie cognitive. Griffin rŽagit aux interdits posŽs par le 

behaviourisme. Il estime que de nombreux comportements des animaux sugg•rent que 

ces derniers forment des images mentales des objets, des ŽvŽnements et des relations 

et quÕils poss•dent des capacitŽs de conscience de soi, dÕintentionnalitŽ, et 

dÕanticipation des actions futures. Ses livres sur la pensŽe et la conscience animale 

remettent au gožt du jour les lubies des premiers suiveurs de Darwin tel que 

Romanes. NŽanmoins, cette fois, Griffin sÕappuie sur des concepts solides, venus des 

sciences cognitives, tout en gardant lÕapproche Žcologique et Žvolutionniste de 
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lÕŽthologie. Griffin estime que la peur de lÕanthropomorphisme nÕest pas pertinente. 

En sÕappuyant sur les thŽories Žvolutionnistes, il fait remarquer que conscience et 

pensŽe sont des outils formidables pour survivre dans lÕenvironnement et qui ont donc 

tout lieu dÕexister dans les esp•ces animales contemporaines. En prenant les 

Žthologues objectivistes, encore rŽticents ˆ une cognition de lÕanimal,  ˆ leur propre 

jeux du darwinisme, il invoque le fait que la continuitŽ neuronale observŽe entre 

lÕhomme et lÕanimal ne peut •tre totalement dŽcorrŽlŽe dÕune continuitŽ de la 

fonction.  

 

Dans les annŽes 80, un philosophe, Daniel Dennett tente de comprendre les 

changements conceptuels apportŽs par lÕŽthologie cognitive. Il discute les 

prŽsupposŽs de lÕŽtude de lÕesprit animal. Pour Dennett, m•me les discours 

behaviouristes les plus rigoureux sont empreints dÕintentionnalitŽ ; il est donc 

prŽfŽrable dÕassumer pleinement notre propension ˆ attribuer des Žtats attentionnels 

aux animaux (anthropomorphisme) pour les juger au plus juste. On entre dans une 

aire compl•tement nouvelle pour lÕŽtude de lÕanimal. CÕest lÕhypoth•se de travail qui 

change. Au lieu dÕŽtudier lÕanimal en partant du prŽsupposŽ quÕil poss•de des 

capacitŽs minimales, on prŽsuppose des capacitŽs maximales pour ensuite 

Žventuellement les rŽfuter. Cette approche est valable puisquÕelle est extr•mement 

fŽconde. A lÕheure o• le behaviourisme et lÕŽthologie classique sÕessoufflent, 

lÕenvolŽe de la psychologie cognitive chez lÕhomme fournit un rŽservoir immense de 

thŽmatiques de recherche pour lÕŽthologie cognitive. Cette approche, ainsi lŽgitimŽe 

thŽoriquement par un philosophe, convainc petit ˆ petit coll•gues et Žtudiants, qui ont 

continuŽ ˆ dŽvelopper et ˆ porter le champ de lÕŽthologie cognitive jusquÕˆ nos jours. 

On peut citer Bekoff, qui, par ses travaux sur le jeu chez les canidŽs, dŽfend 

lÕexistence dÕŽmotions et de sentiments chez lÕanimal, ou encore Cheney et Seyfarth, 

qui, dans des expŽriences de terrain, ont mis en Žvidence lÕexistence de cris 

sŽmantiques indiquant le type de prŽdateur chez le singe vervet. Les thŽmatiques de 

recherche de lÕŽthologie cognitive se penchent uniquement sur les processus mentaux 

impliquŽs dans les comportements Žcologiques ou naturels de lÕanimal, tels que le 

choix du partenaire sexuel, la recherche de nourriture, la reconnaissance de ses 

propres petits, etc. 
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Au contraire, la psychologie dite comparŽe expŽrimentale, se veut plus gŽnŽraliste et 

vise ˆ identifier les mŽcanismes cognitifs ŽlŽmentaires, plus abstraits, communs ˆ 

travers les esp•ces, tels que  la catŽgorisation, la rŽsolution de probl•me, lÕattention, la 

planification, les diffŽrentes formes de mŽmoire ou encore lÕorientation spatiale. Dans 

les annŽes 1980, les travaux dÕOÕKeefe et Nadel mettent en Žvidence lÕexistence 

biologique dÕune Ç carte cognitive È dans lÕhippocampe. Un concept quÕavait dŽjˆ 

imaginŽ Tolman dans les annŽes 1930, suite ˆ lÕobservation de rats capables dÕutiliser 

des raccourcis, jamais empruntŽs auparavant, pour se dŽplacer dans un labyrinthe 

expŽrimental. Cette preuve biologique dÕune reprŽsentation mentale lŽgitime son 

utilisation pour la psychologie comparŽe et devient la notion clef autour de laquelle 

cette science se construit. Pour les initiateurs du domaine, ˆ lÕinstar de Roiblat (1982) 

et Gallistel (1990), la reprŽsentation est une correspondance entre lÕenvironnement et 

le comportement, permettant ˆ lÕanimal de sÕadapter au milieu. Elle permet ˆ tout 

animal dÕanalyser les relations spatiales, temporelles ou sociales entre diffŽrents 

objets de lÕenvironnement et ainsi dÕanticiper les consŽquences de ses actions. Cette 

vision du fonctionnement de la pensŽe a aussi ŽtŽ qualifiŽe de computationnelle 

puisquÕon imagine les comportements animaux (et ceux de lÕhomme) comme 

soutenus par diffŽrentes opŽrations sur ces reprŽsentations. 

 

Le concept de reprŽsentation ne fait pas rŽfŽrence ˆ la conscience, cÕest un moyen 

dÕobjectiver lÕŽtude de la pensŽe animale. Il donne ˆ la pensŽe une dŽfinition 

opŽrationnelle qui permet aux psychologues comparatistes, comme Terrace (1984), 

dÕaborder la question de la pensŽe animale avec les outils de la psychologie 

expŽrimentale, sans se soucier de la subjectivitŽ animale. En ce sens, la psychologie 

comparŽe diff•re dramatiquement de lÕŽthologie cognitive de Griffin qui dÕailleurs, 

nÕa jamais utilisŽ directement lÕidŽe de reprŽsentation. Une autre diffŽrence 

fondamentale entre ces deux domaines est que la psychologie comparŽe travaille 

exclusivement sur lÕanimal en laboratoire en utilisant les mŽthodes du behaviourisme.  

NŽanmoins, il ne faut pas confondre behaviourisme et psychologie comparŽe car leurs 

buts sont opposŽs. La psychologie comparŽe am•ne lÕanimal ˆ rŽpondre dans un 

dispositif expŽrimental, comme dans le conditionnement opŽrant, mais dans le seul 

but dÕinterroger la nature des reprŽsentations de celui-ci. LÕŽtape fondamentalement 

diffŽrente entre une expŽrience de psychologie comparŽe et une expŽrience 

behaviouriste, est la phase de transfert. En effet, pour montrer que lÕanimal nÕest pas 
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coincŽ dans une simple association stimulus-rŽponse, le psychologue comparatiste 

utilise cette phase de transfert, dans laquelle il teste la capacitŽ de lÕanimal ˆ rŽagir ˆ 

de nouveaux stimuli ou ˆ une nouvelle situation. Une telle flexibilitŽ tŽmoigne de 

lÕexistence de reprŽsentations mentales. Enfin, la finalitŽ avouŽe de la psychologie 

comparŽe, est clairement de comprendre lÕŽvolution de la cognition humaine alors 

que celle des Žthologues cognitivistes est de tester lÕhypoth•se gradualiste de Darwin 

sur la continuitŽ entre la cognition de lÕhomme et lÕanimal. Ces diverses diffŽrences 

ont tendance ˆ sÕattŽnuer avec le temps et il est actuellement difficile de faire la 

diffŽrence ente un Žthologue cognitiviste et un psychologue comparatiste, lÕensemble 

des mŽthodes et objectifs de ces deux domaines pouvant •tre regroupŽ dans un champ 

plus large qui est celui de la cognition comparŽe dont nous parlerons plus longuement 

dans le chapitre 2. 

 

Pour rŽsumer, depuis les annŽes 1970 jusquÕˆ nos jours, une littŽrature abondante, 

provenant de plusieurs courants, soutient lÕexistence dÕune pensŽe animale riche, 

comparable ˆ la n™tre par beaucoup dÕaspects. Un consensus semble sÕ•tre Žtabli 

autour de lÕhypoth•se gradualiste (ou de continuitŽ) de Darwin, qui pr™ne une 

diffŽrence de degrŽ et non de nature entre la cognition animale et humaine. 

!"#"Q R%+ )/(0&(.&0<+ )/E(&0&2*+ ;/88*G%(&8%?+ 1*8&'*+ *(+ )%.'*+F+ ,<I%0'+
)/(0*8=/1%&(' +

LÕŽthologie cognitive et la psychologie comparŽe ont bien fait leur travail. LÕimage 

scientifique moderne de lÕanimal, capable dÕutiliser des outils, prŽvoyant pour le 

futur, ayant une conscience de soi ou complotant pour fixer des stratŽgies politiques, 

semblait avoir comblŽ Ðpeut-•tre dans un consensus mou- le fossŽ cognitif creusŽ par 

Descartes et ses successeurs, qui le sŽparait de lÕ•tre humain. Darwin avait raison. 

Mais voilˆ que rŽcemment, trois articles sont venus Žbranler la confiance en 

lÕhypoth•se de continuitŽ cognitive homme-animal qui sÕŽtait lentement installŽe. Ces 

trois articles prŽsentent chacun une thŽorie ou des donnŽes expŽrimentales prouvant, 

selon eux, lÕexistence dÕune discontinuitŽ cognitive entre lÕhomme et lÕanimal.  

 

LÕŽquipe de Tomasello, au Max Plank Institute de Lepzig en Allemagne, dŽfend 

depuis toujours lÕimportance de la cognition sociale chez lÕ•tre humain. Dans leur 

papier publiŽ dans la revue prestigieuse Science, en 2007 (Herrmann et al. 2007), ˆ 
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travers une batterie de tests cognitifs menŽs chez des enfants de 2,5 ans, des 

chimpanzŽs et des orang-outans, ces chercheurs dŽfendent lÕhypoth•se dÕune 

intelligence culturelle spŽcifique ˆ lÕ•tre humain. Alors que les deux esp•ces de 

grands singes obtiennent des performances Žquivalentes ˆ celles des enfants sur la 

plupart des tests de cognition physique (permanence de lÕobjet, utilisation dÕoutils, 

jugement de quantitŽ ,É), ils sont significativement moins performants sur les tests 

de cognition sociale (apprentissage social, comprŽhension dÕintentions, É). Pour les 

auteurs, ce serait donc lÕexistence de capacitŽs sociales spŽcifiques ˆ lÕhomme, 

apparaissant t™t dans son dŽveloppement et lui permettant dÕŽchanger et partager des 

connaissances, qui le rendrait unique dans le r•gne animal. 

 

Le second article Žcrit par David Premack (Premack 2007), recense plusieurs Žtudes 

ayant rŽvŽlŽ des capacitŽs cognitives de haut niveau chez lÕanimal, prŽalablement 

considŽrŽes comme propres ˆ lÕhomme, telles que: lÕŽducation, la planification, le 

raisonnement, le langage, etc. Le constat quÕil dresse est que: oui, les animaux 

peuvent possŽder des compŽtences cognitives exceptionnelles, mais celles-ci ne sont 

que des adaptations pour servir un but prŽcis. La capacitŽ de mŽmoire Žpisodique 

chez le geai ne lui sert quÕˆ retrouver ses caches de nourriture. La spŽcificitŽ de 

lÕhomme est dÕavoir des compŽtences gŽnŽrales qui peuvent servir plusieurs buts. 

LÕanimal est spŽcialisŽ alors que lÕhomme est gŽnŽraliste. 

 

Enfin, le dernier article de lÕŽquipe de Povinelli se veut ostensiblement provocateur 

d•s son titre : Ç LÕerreur de Darwin : explication de la discontinuitŽ entre lÕesprit 

humain et non humain È (Penn et al. 2008). Les auteurs tissent leur message ˆ travers 

une large revue de la littŽrature. Pour eux seul lÕhumain est capable de 

Ç rŽinterprŽter È le monde en termes de forces causales et dÕŽtats mentaux invisibles. 

En particulier, les animaux seraient incapables de rejouer mentalement des concepts 

relationnels. Il leur manquerait la capacitŽ ˆ raisonner analogiquement. 

 

A la lueur de cet historique, on rŽalise ˆ quel point la pensŽe animale a dŽcha”nŽ et 

dŽcha”ne encore les passions. LÕhomme a besoin de lÕanimal pour se dŽfinir. CÕest 

pourquoi les questions du propre de lÕhomme et de la continuitŽ avec lÕanimal 

resteront toujours des sujets bouillants, faisant le beurre des philosophes et des 

mŽdias. Apr•s des si•cles de points de vue extr•mes, on croyait la question endormie 
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dans un consensus gŽnŽral, Žmanant de la croyance sans faille des biologistes 

contemporains dans les conceptions darwiniennes. Mais le dŽbat nÕest pas terminŽ 

comme le montrent ces thŽories rŽcentes : il reste ˆ creuser, ˆ dŽcouvrir ˆ prouver. Il y 

a mati•re ˆ faire une th•se. 

 

1.3 ProblŽmatique gŽnŽrale: une dŽfinition opŽrationnelle de la 

pensŽe pour lÕŽtudier chez lÕanimal 

Pour rŽsumer et simplifier les conceptions sur la nature de lÕesprit, il semblerait que la 

plupart des philosophes et penseurs sÕaccordent sur deux notions : celles de 

conscience et de reprŽsentation. 

 

La conscience est subjective, cÕest le ressenti, elle est donc propre ˆ chaque esp•ce et 

m•me ˆ chaque individu. Cet aspect de la pensŽe, comme lÕexplique Thomas Nagel 

dans son cŽl•bre article Ç what is it like to be a bat? È, est donc par dŽfinition 

inaccessible ˆ autrui et ne fournit pas un moyen opŽrationnel dÕŽtudier la pensŽe 

animale.  

 

La deuxi•me notion, dŽfendue par les cognitivistes, postule quÕavoir un esprit cÕest 

•tre capable de former des reprŽsentations. Cette dŽfinition est opŽrationnelle car les 

reprŽsentations peuvent •tre ŽtudiŽes, cÕest lÕenjeu des sciences cognitives (Proust 

1997). Elles peuvent •tre caractŽrisŽes par la psychologie comparŽe, modŽlisŽes par 

lÕintelligence artificielle et leur existence biologique mise en Žvidence par les 

neurosciences. Dans ce cadre, la question "est-ce que les animaux ont une pensŽe?" 

peut donc •tre abordŽe en rŽsolvant les points suivants : 

- est-ce que la psychologie comparŽe peut nous aider ˆ mettre en Žvidence un syst•me 

reprŽsentationnel chez lÕanimal? 

- est-ce que ce phŽnom•ne est modŽlisable par les outils de lÕintelligence artificielle? 

- les neurosciences nous permettent-elles dÕen rŽvŽler lÕexistence biologique et dÕen 

dŽcouvrir lÕorigine neurale? 

 

Notre rŽfŽrentiel absolu en mati•re dÕ•tre vivant douŽ de pensŽe est notre propre 

esp•ce, lÕhumain. Pour appuyer notre dŽmonstration, il serait donc extr•mement 
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convainquant de montrer que les outils dŽveloppŽs pour prouver lÕexistence dÕune 

pensŽe chez lÕanimal, en rŽpondant aux trois questions prŽcŽdentes, sÕappliquent aussi 

chez lÕhomme. On en conclura alors que, selon une dŽfinition reprŽsentationnelle de 

la pensŽe, non seulement les animaux pensent, mais quÕen plus, nos pensŽes partagent 

une origine commune avec les leurs. 

1.4 Les concepts comme briques de la pensŽe 

Quand on pense, on ne fait pas que rejouer ce que lÕon vient dÕentendre ou de voir. On 

est plut™t comme traversŽ par des idŽes qui nous permettent de donner un sens ˆ ce 

monde. En permanence, on classifie, on trie, on associe les diffŽrents percepts qui 

Žmanent de nos sens. On les organise dÕune mani•re reproductible et intelligible. On 

les utilise pour spŽculer sur le futur. On les combine pour raisonner sur des 

ŽvŽnements que nous nÕavons jamais directement vŽcus. En rŽsumŽ, sans nous en 

rendre compte, nous sommes perpŽtuellement en train de conceptualiser le monde qui 

nous entoure. Selon Medin, les concepts et les catŽgories seraient les briques de la 

pensŽe et des comportements humains (Medin 1989).  

 

La capacitŽ ˆ former des concepts a ŽtŽ, et est encore, fortement associŽe ˆ la capacitŽ 

langagi•re de notre esp•ce. Selon le philosophe anglo-saxon John Locke, il est clair 

que seuls les hommes poss•dent le niveau dÕabstraction nŽcessaire pour former des 

concepts qui transcendent la perception de lÕinstant prŽsent (Locke 1690).  

 

NŽanmoins, comme nous lÕavons vu prŽcŽdemment, la thŽorie de Darwin pr™ne une 

continuitŽ du vivant et une origine commune des traits physiques et mentaux entre 

homme et animal, qui, logiquement, devraient sÕappliquer aussi ˆ cette capacitŽ ˆ 

conceptualiser le  monde. Comme il existe une variabilitŽ, essai par essai, inhŽrente ˆ 

tout acte perceptif, il semble Žvident quÕune esp•ce ne possŽdant pas une fonction, 

m•me rudimentaire, pour extraire les invariants et organiser les objets et les 

ŽvŽnements en catŽgories, serait Žteinte depuis longtemps (Ashby & Lee 1993).  

 

La controverse actuelle sur la capacitŽ des animaux ˆ conceptualiser vient 

certainement de la dŽfinition de ce quÕest un concept et du niveau dÕabstraction quÕil 

sous-entend. Par exemple, si on dŽfinit gŽnŽralement les concepts comme les 

reprŽsentions mentales qui nous permettent de rŽpondre de mani•re similaire ˆ 
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diffŽrents objets en les pla•ant dans une m•me catŽgorie ; mais pour Geach, pour •tre 

de Ç vrais concepts È ils doivent, en plus, remplir une autre condition: on doit •tre 

capable dÕagir mentalement sur eux pour dŽcouvrir et comprendre de nouvelles 

propriŽtŽs du monde (Geach 1957). Ce nÕest pas parce que lÕon a entra”nŽ un chien ˆ 

discriminer des triangles de carrŽs, quÕil est capable dÕinfŽrer les lois de la gŽomŽtrie. 

Geach dans la lignŽe de Locke nÕautorise que lÕesp•ce humaine ˆ possŽder de vrais 

concepts.  

Mais si les concepts sont uniquement humains, dÕo• viennent-ils et comment sont-ils 

apparus? Comme le soutient Wasserman (2008), aux lueurs de la thŽorie 

Darwinienne, aucun scientifique actuel ne peut concevoir lÕexistence dÕun attribut de 

lÕesp•ce humaine qui nÕaurait pas dÕorigine phylogŽnŽtique. Et, si les concepts 

humains sont uniques, on devrait •tre capable de mettre en Žvidence des capacitŽs 

non-conceptuelles chez les animaux chez qui -sous certaines pressions 

environnementales-  ont permis leur apparition. 

 

A la recherche de ces capacitŽs dÕabstraction communes ˆ lÕhomme et ˆ lÕanimal, 

nous dŽfinirons ici les concepts de la mani•re globale et opŽrationnelle, pour pouvoir 

les Žtudier, comme: la reprŽsentation mentale dÕune catŽgorie. Les catŽgories 

existent dans le monde qui nous entoure, les concepts sont des crŽations de notre 

esprit pour les traiter. Les niveaux dÕabstraction sous-tendus, par les concepts 

animaux et humains et leurs diffŽrences, seront discutŽs au fur et ˆ mesure de cette 

th•se. 

 

1.5 Un monde de catŽgories 

Le monde extŽrieur est dÕune incroyable variŽtŽ. Au cours dÕune vie, chaque objet et 

situation nous appara”t selon des milliers de dŽclinaisons. Traiter indŽpendamment 

chacun de ces ŽvŽnements uniques est une t‰che dÕune complexitŽ incroyable, hors de 

portŽe du plus puissant des ordinateurs actuels. Et pourtant, lÕhomme, et les autres 

animaux, sÕadaptent et survivent dans ce monde en perpŽtuel changement. Comment? 

En dŽtectant et en utilisant les invariants. Effectivement, rien nÕest vraiment unique 

dans la nature, quelle que soit lÕŽchelle que lÕon consid•re: toute mati•re est 

composŽe dÕatomes ; vivant et non vivant partagent certains ŽlŽments chimiques, 

animaux et vŽgŽtaux, ont des cellules qui se ressemblent, la plupart des animaux se 
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dŽplacent, tous les oiseaux sont ŽquipŽs dÕun bec et dÕun plumage et lÕensemble de 

lÕunivers est rŽgi par des lois que la physique nous rŽv•le petit ˆ petit.  

Au lieu de traiter chaque objet ou ŽvŽnement de mani•re unique, il est extr•mement 

Žconomique dÕen utiliser certains invariants, pour les regrouper en classes auxquelles 

on associe certaines caractŽristiques et auxquelles nous pouvons rŽagir de la mani•re 

appropriŽe pour notre survie ou celle de notre esp•ce. CÕest la capacitŽ de 

catŽgorisation. 

 

Bruner, Goodnow et Austin, dans un livre faisant rŽfŽrence en la mati•re, A study of 

thinking (1956), rŽv•lent cinq propriŽtŽs de cette fonction cognitive : 

1- CatŽgoriser permet, comme nous lÕavons dit prŽcŽdemment, de rŽduire la 

complexitŽ de lÕenvironnement. Il existe plusieurs millions de nuances de 

couleurs, si nous devions associer un nom ˆ chacune dÕelles, nous passerions 

notre vie ˆ apprendre cette liste. 

2- CatŽgoriser est le moyen par lequel nous identifions les objets. On reconna”t 

gŽnŽralement une forme quand on arrive ˆ la classer dans une catŽgorie 

famili•re telle que chien, voiture ou lettre Q. 

3- Par consŽquent, catŽgoriser permet aussi de rŽduire le besoin dÕapprentissage 

continuel. On peut Ç comprendre È des nouveaux objets sans les Ç apprendre È 

si on arrive ˆ les assimiler ˆ une classe connue. 

4- CatŽgoriser, cÕest prendre des dŽcisions appropriŽes. Nous nÕaurons pas la 

m•me rŽaction si on classifie un objet sinueux comme un tuyau dÕarrosage ou 

comme un serpent venimeux. 

5- Enfin, catŽgoriser permet dÕordonner et de relier des classes dÕobjets entre 

elles : dÕorganiser notre connaissance. 

 

T‰che dÕidentification de concept 

Comment Žtudier cette capacitŽ cognitive qui para”t si fondamentale pour structurer 

notre pensŽe? Les premi•res Žtudes sur la catŽgorisation chez lÕhomme en 

psychologie cognitive ont ŽtŽ menŽes dans des t‰ches dites dÕidentification de 

concepts (Bruner et al. 1956, Shepard et al. 1961). Le but de ce genre de t‰che est 

dÕŽvaluer si des sujets sont capables de regrouper spontanŽment des objets comme 

appartenant ˆ un concept donnŽ. Ces concepts Žtant gŽnŽralement dŽfinis par des 

r•gles logiques (conjonctive, conditionnelle, etc.). Dans ce genre dÕexpŽriences les 
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concepts et les items sont artificiels. Les stimuli sont souvent des formes 

gŽomŽtriques qui varient selon des dimensions Žvidentes et le concept ˆ dŽcouvrir 

peut •tre, par exemple, dÕidentifier tous les stimuli rouges et de petite taille (r•gle 

conjonctive associant une couleur et une taille).  

 

Ces t‰ches, volontairement ŽpurŽes et abstraites, mises en place par les premiers 

psychologues cognitivistes pour Žtudier lÕessence de la catŽgorisation, sont parfois 

loin des rŽalitŽs et contraintes du monde naturel et leurs rŽsultats sont difficiles ˆ 

transfŽrer au fonctionnement de lÕesprit humain dans son environnement rŽel. CÕest la 

principale critique de Rosch qui, dans les annŽes 70, est ˆ lÕinitiative de lÕŽtude des 

catŽgories naturelles, qui correspondent ˆ des objets ou ŽvŽnements existant dans le 

monde rŽel.  

 

HiŽrarchie des catŽgories naturelles  

La principale contribution de Rosch est de remarquer que les catŽgories naturelles 

sont hiŽrarchisŽes: des catŽgories larges englobent plusieurs sous-catŽgories plus 

fines, comme des poupŽes russes. Un m•me objet du monde rŽel peut donc •tre 

catŽgorisŽ ˆ diffŽrents niveaux. Elle en distingue trois : 

- Les catŽgories supŽrieures ou superordonnŽes, les plus larges ; par exemple, 

les fruits, les instruments de musique, les vŽhicules ou les animaux. 

- Les catŽgories de base, de niveau intermŽdiaire ; par exemple, les pommes, les 

guitares, les voitures ou les chiens. 

- Les catŽgories subordonnŽes, les plus fines ; par exemple, les pommes golden, 

les guitares folk, les cabriolets ou les lŽvriers. 

 

Niveau de catŽgorisation et degrŽ dÕabstraction 

Dans son papier de rŽfŽrence publiŽ en 1976, Rosch m•ne une sŽrie dÕexpŽriences (12 

au total) pour montrer que le niveau basique est le niveau de catŽgorisation spontanŽ, 

Žvident et courant pour lÕ•tre humain. Ces rŽsultats sont mis en Žvidence en 

contrastant niveau de base et niveau superordonnŽ.  Ce dernier, de par la variabilitŽ 

des exemplaires qui le composent, demande un effort dÕabstraction supplŽmentaire 

pour •tre atteint, qui le place systŽmatiquement ˆ un niveau plus complexe que le 

niveau de base dans chacune des expŽriences. Nous ne dŽtaillerons ici que trois 
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expŽriences particuli•rement illustratives de cet avantage du niveau basique sur le 

niveau superordonnŽ. 

Dans la premi•re expŽrience,  les auteurs demandent ˆ des sujets humains de 

quantifier le nombre dÕattributs communs ˆ chaque niveau pour diffŽrents types de 

catŽgories. LÕanalyse du nombre moyen dÕattributs (Table 1) fait ressortir de mani•re 

tr•s claire un parall•le entre niveau de hiŽrarchie et degrŽ dÕabstraction : le nombre 

dÕattributs communs, pour chaque catŽgorie, sÕaccro”t, depuis la catŽgorie supŽrieure 

jusquÕˆ la catŽgorie subordonnŽe. CatŽgoriser des objets au niveau supŽrieur demande 

dÕignorer beaucoup de dŽtails de chaque objet pour ne se concentrer que sur les 

quelques attributs communs,  cÕest un niveau dÕabstraction fort. Au contraire, au 

niveau de base et au niveau subordonnŽ les objets prŽsentent de nombreux attributs 

communs, la catŽgorisation ˆ ces niveaux ne nŽcessitant quÕun faible niveau 

dÕabstraction.  

CatŽgorie SupŽrieur Niveau de base SubordonnŽe 

Fruits  3 8.3 9.5 

VŽhicule 1 11.7 16.8 

V•tement 2 8.3 9.7 

Table 1: Nombre moyen dÕattributs en commun ˆ chaque niveau dÕabstraction (tirŽ de Rosch et al 1976) 

La table 2 donne un exemple du type dÕattributs rapportŽs pour les v•tements. Notez 

que les attributs rapportŽs pour caractŽriser le niveau supŽrieur sont de type 

fonctionnel et nous renseignent peu sur lÕaspect visuel de lÕobjet, alors que les 

attributs du niveau de base et subordonnŽ sont principalement perceptifs.  

 

CatŽgorie SupŽrieur Niveau de base SubordonnŽe 

V•tement V•tement 

- PortŽ 

habituellement 

- Pour se protŽger 

du froid 

 

Pantalons 

- Pour les jambes 

- Les boutons 

- Les passants 

- Les poches 

- Le tissu 

- Deux jambes 

 

Jeans 

- Bleu 

Pantalon en toile 

- Confortable 

- Extensible 

Table 2: Exemples dÕattributs partagŽs ˆ chaque niveau pour les v•tements (tirŽ de Rosch et al 1976). Seul 

les attributs supplŽmentaires par rapport aux autres niveaux sont rapportŽs. 
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La thŽorie prŽvalant ˆ lÕŽpoque pour expliquer le fonctionnement de la catŽgorisation 

est celle du prototype. Pour catŽgoriser de nouvelles formes, on les compare ˆ des 

prototypes que nous avons appris. Ces prototypes sont des reprŽsentations mentales 

du stimulus Ç moyen È correspondant ˆ chaque catŽgorie. En se basant sur cette 

dŽfinition, Rosch et al. montrent, dans la deuxi•me expŽrience, que les sujets 

nÕarrivent pas bien ˆ identifier la forme moyenne entre diffŽrents exemplaires du 

niveau supŽrieur (moyenne entre une chemise, un pantalon et des chaussettes) alors 

quÕils sont parfaitement capables de le faire au niveau inferieur (moyenne entre 

diffŽrents types de pantalons). On peut donc identifier un prototype moyen au niveau 

de base et subordonnŽ, mais pas au niveau supŽrieur.  

 

Enfin dans la troisi•me expŽrience dont nous avons choisi de parler ici, les auteurs 

sÕintŽressent ˆ lÕacquisition des niveaux de catŽgorisation au cours de lÕenfance. Pour 

ce faire, ils proposent ˆ des enfants de 3 ˆ 10 ans de classer des triades de 

photographies couleurs en montrant du doigt celles qui se ressemblent. En fonction 

des images quÕils prŽsentent, Rosch et al. peuvent Žvaluer leur capacitŽ ˆ former des 

catŽgories au niveau basique ou au niveau superordonnŽ. Les rŽsultats sont clairs et 

nets. Alors que d•s 3 ans, les enfants sont capables de trier correctement, avec un 

pourcentage correct de 99%, les images au niveau basique, au m•me ‰ge ils ne 

classifient correctement les images au niveau superordonnŽ que dans 55% des cas. Ce 

nÕest quÕˆ 4 ans que les enfants atteignent 96% de bonnes rŽponses au niveau 

superordonnŽ. Les auteurs dŽmontrent que cette diffŽrence nÕest pas due ˆ 

lÕacquisition du langage.  

 

LÕensemble des rŽsultats de Rosch dŽmontre, comme elle le dŽfend, quÕil existe chez 

lÕhomme un traitement spontanŽ et privilŽgiŽ des objets naturels au niveau basique. 

Tout au long de cette dŽmonstration on sÕaper•oit que classer les objets au niveau 

supŽrieur, est en revanche une t‰che plus difficile, qui apparait plus tard dans le 

dŽveloppement de lÕhomme et nŽcessite une plus grande capacitŽ dÕabstraction 

visuelle. 
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Toutefois, des Žtudes rŽcentes (MacŽ et al. 2009, Joubert et al. 2007) semblent 

remettre en cause cet avantage de la catŽgorie de base lorsque lÕon consid•re 

uniquement des reprŽsentations visuelles. DÕapr•s ces auteurs (Fabre-Thorpe 2011), le 

langage jouerait un r™le dŽterminant dans la latence dÕacc•s ˆ la catŽgorie de base. 

 

CatŽgories perceptuelles ou catŽgories basŽes sur des r•gles 

Une autre mani•re de distinguer les types de catŽgories, consiste ˆ opposer les 

catŽgories basŽes sur des similaritŽs physiques ou perceptuelles (BSP) aux catŽgories 

indŽpendantes des similaritŽs physiques (ISP). Les catŽgories BSP englobent toutes 

les catŽgories dont les exemplaires partagent au moins un trait perceptuel (couleur, 

texture, forme, luminance, tonalitŽ, odeur, gožt, etc.). Les catŽgories subordonnŽes et 

basiques appartiennent clairement aux catŽgories BSP. 

 

Au contraire, les membres dÕune catŽgorie ISP ne partagent, par dŽfinition, pas de 

trait physique, cÕest le cas des catŽgories multimodales correspondant par exemple au 

concept dÕune personne : sa voix, son visage, son nom. Les catŽgories dites basŽes sur 

des r•gles abstraites (BRA) peuvent aussi entrer dans la classe des catŽgories ISP. 

Effectivement, les catŽgories BRA nÕimpliquent aucune similaritŽ physique entre ses 

membres, puisque les liens catŽgoriels reposent sur des crit•res plus abstraits de type 

fonctionnel (objets comestibles) ou relationnel (dessus/dessous).  

 

Ces derni•res, les catŽgories BRA, sÕopposent aussi aux catŽgories BSP par la 

mani•re dont elles sont apprises. On admet quÕune catŽgorie BRA nŽcessite un 

apprentissage supervisŽ ; lorsquÕun individu classifie un stimulus, un processus de 

rŽtrocontr™le le renseigne sur la validitŽ de son choix. Ce processus fait dŽcouvrir ˆ 

lÕindividu la r•gle imposŽe par lÕexpŽrimentateur lui permettant de catŽgoriser 

correctement les stimuli. Au contraire, on attribue lÕacquisition de catŽgories BSP ˆ 

un apprentissage non supervisŽ, qui permet ˆ lÕindividu de construire une catŽgorie 

par lui-m•me, sans lÕaide dÕun expŽrimentateur ou dÕun professeur. Les membres 

dÕune catŽgorie BSP, de par leurs similaritŽs conjointes et leurs diffŽrences par 

rapport ˆ dÕautres stimuli, peuvent •tre regroupŽs spontanŽment sans rŽtrocontr™le.  

 

Il est assez tentant pour simplifier lÕŽtude de la catŽgorisation notamment chez 

lÕanimal, dÕopposer systŽmatiquement catŽgories BSP et catŽgories BRA. Beaucoup 
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de chercheurs ont hiŽrarchisŽ ces deux types de catŽgories en attribuant une faible 

demande en abstraction pour former des catŽgories BSP, alors que la catŽgorie BRA, 

elle, tŽmoignerait de capacitŽs dÕabstraction supŽrieures. La distinction nÕest pas si 

facile. Nous avons vu quÕau sein des catŽgories naturelles, qui sont gŽnŽralement 

basŽes sur des similaritŽs, il existait plusieurs niveaux dÕabstraction, notamment le 

niveau supŽrieur qui prŽsente un niveau dÕabstraction tel quÕil ne peut parfois •tre 

dŽcrit verbalement que par des relations de type fonctionnel: les outils sont des objets 

qui servent ˆ construire, pourtant ils partagent aussi des similaritŽs physiques comme 

un manche, le bois, lÕacier ou le plastique. De plus, les deux mŽcanismes 

dÕapprentissage de ces deux types de catŽgories peuvent •tre mis en jeu ˆ diffŽrents 

moments de lÕacquisition dÕune catŽgorie. Comme lÕa montrŽ Behl-Chadah (1995), 

les enfants regroupent tr•s t™t de mani•re spontanŽe les mammif•res terrestres 

ensemble, mais cÕest seulement parce que nos parents ou nos professeurs nous lÕont 

dit que lÕon catŽgorise les baleines avec les mammif•res et non avec les poissons. 

Ainsi, selon les auteurs, les catŽgories naturelles supŽrieures appartiendront soit aux 

catŽgories BSP soit aux catŽgories BRA. 
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2 Cognition comparŽe de lÕabstraction visuelle : 

2.1 Introduction 

2.1.1 Les 4 questions de Tinbergen : un cadre thŽorique pour Žtudier le 

comportement animal 

LÕŽtude du comportement animal a de tout temps passionnŽ biologistes et naturalistes. 

Mais ce nÕest que dans les annŽes 50 que lÕŽthologie lui donne ses lettres de noblesse. 

Konrad Lorenz et Nikolaas Tinbergen sont les premiers ˆ fournir un cadre conceptuel 

suffisamment prŽcis et complet pour comprendre et interprŽter les comportements 

animaux dans leurs subtilitŽs et leurs richesses. On doit notamment ˆ Nikolaas 

Tinbergen ses 4 questions permettant lÕŽtude approfondie des comportements. Pour 

bien comprendre ces questions, la table 3 propose de les prŽsenter comme la 

combinaison de deux facteurs : celui des causes du comportement et celui de lÕŽchelle 

temporelle.  

 Perspective temporelle: 

Diachronique vs Synchronique 

Vue dynamique 

Expliquer le comportement par son 

historique 

Vue Statique 

Expliquer le comportement selon des 

facteurs actuels 

 

 

 

Causes:  

Comment 

vs 

Pourquoi? 

Cause proximale 

Comment 

fonctionne le 

comportement dÕun 

individu?  

OntogŽnie 

Comment le comportement se crŽe au 

cours du dŽveloppement de 

lÕindividu ? 

MŽcanisme 

Quels sont les mŽcanismes cognitifs et 

neuronaux  permettant le 

comportement ? 

Cause distale 

(Žvolutionniste) 

Pourquoi une esp•ce 

poss•de ce 

comportement? 

PhylogŽnie 

Quelle est lÕhistoire Žvolutive qui a 

amenŽ lÕesp•ce ˆ possŽder ce 

comportement? 

Fonction (adaptation) 

A quoi sert le comportement en termes 

adaptatifs dans lÕenvironnement actuel 

de lÕanimal? Quelle est sa valeur de 

survie ? 

Table 3: Les quatre questions de Nikolaas Tinbergen pour lÕŽtude et lÕinterprŽtation des comportements 

Pour ce qui est des causes, les causes proximales sont opposŽes aux causes ultimes. 

LÕŽtude des causes proximales est synonyme dÕŽtude mŽcanistique du comportement : 

on sÕintŽresse aux facteurs biologiques et cognitifs qui permettent ˆ un individu 

dÕexprimer ce comportement. Cette approche proximale peut •tre abordŽe de mani•re 
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statique, sur lÕindividu tel quÕil est ˆ lÕinstant prŽsent, cÕest lÕobjet des neurosciences 

(cognitives) et de la psychologie cognitive. Dans le cadre de cette th•se, lÕapproche 

mŽcanistique statique consiste en lÕŽtude des capacitŽs cognitives (perception 

visuelle, reconnaissance, catŽgorisation, dŽcision) sous-jacentes ˆ la catŽgorisation 

rapide ainsi que celle des rŽseaux et mŽcanismes neuronaux qui la sous-tendent.  

 

LÕapproche proximale dynamique est lÕŽtude dŽveloppementale du comportement, 

elle appartient ˆ la biologie et ˆ la psychologie du dŽveloppement. On sÕintŽresse ˆ 

tous les ŽvŽnements, depuis lÕembryogŽn•se jusquÕau vieillissement, qui contribuent ˆ 

lÕŽvolution du comportement. Par exemple, lÕŽtude du dŽveloppement de la 

reconnaissance visuelle nous enseigne que les nourrissons peuvent, d•s 6 mois, 

distinguer des visages dÕindividus dÕune autre esp•ce mais perdent cette capacitŽ 

lorsquÕils atteignent 9 mois (Pascalis et al 2002), quÕau bout de deux ans il peuvent 

former des catŽgories basiques et que cÕest entre 3 et 4 ans quÕils acc•dent au niveau 

de catŽgorisation superordonnŽe (Rosch et al 1976).  

 

A lÕŽtude des causes proximales, sÕoppose lÕŽtude des causes ultimes, distales ou 

Žvolutives du comportement. Au lieu de chercher les mŽcanismes biologiques internes 

sous-tendant le comportement, lÕapproche Žvolutive cherche ˆ Žlucider les 

mŽcanismes environnementaux qui en sont ˆ lÕorigine.  

 

Lˆ encore on peut adopter une approche statique: ˆ quoi sert le comportement du sujet 

dans son environnement actuel, quelle est sa fonction? Pour nos sujets humains, 

catŽgoriser des animaux rapidement leur permet de faire de lÕobservation naturaliste 

ou bien, au volant d'un vŽhicule, de dŽcider si un objet au bord de la route est un 

animal, et prŽsente donc un risque de traverser devant eux au dernier moment, ou si ce 

nÕest quÕun buisson. Pour nos singes, catŽgoriser des images comme contenant des 

animaux, est tout simplement un moyen dÕobtenir une rŽcompense hydratante et 

dŽlicieusement sucrŽe. Dans les deux exemples citŽs prŽcŽdemment, on se rend bien 

compte que les fonctions ne sont pas des plus Ç adaptatives È ou naturelles quÕil soit.  

 

Pour obtenir une raison plus convaincante de lÕexistence de la capacitŽ de 

catŽgorisation rapide, il faudra donc se tourner vers une approche dynamique des 

causes distales : cÕest lÕŽtude phylogŽnŽtique du comportement. Quels sont les 
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facteurs environnementaux qui ont fa•onnŽ la capacitŽ des primates ˆ reconna”tre des 

animaux en une fraction de seconde ? Il est crucial, pour la survie dÕun primate et 

celle de son esp•ce, de catŽgoriser le plus rapidement possible un objet inconnu 

comme animal ou non animal, prŽdateur ou congŽn•re. 

 

Dans cette th•se nous essaierons de discuter des 4 niveaux dÕanalyse du 

comportement proposŽs par Tinbergen ; nŽanmoins, les expŽriences menŽes dans le 

cadre du laboratoire sur les singes et sujets humains adultes ne peuvent documenter 

que lÕapproche mŽcanistique statique du comportement. 

 

2.1.2 La cognition comparŽe : dŽfinition, enjeux et limites 

La cognition comparŽe est une discipline dont les objectifs prŽcis et les limites sont 

difficiles ˆ apprŽhender. Comme nous lÕavons vu dans notre historique, cÕest un 

mŽlange contemporain de lÕŽthologie cognitive et de la psychologie comparŽe. 

NŽanmoins, une dŽfinition rudimentaire pourrait •tre : lÕŽtude phylogŽnŽtique de la 

pensŽe. 

 

Les esp•ces animales ont dÕabord ŽtŽ dŽcrites au niveau macroscopique en 

caractŽrisant leurs phŽnotypes, cÕest-ˆ -dire en dŽfinissant leurs caract•res 

morphologiques, anatomiques et physiologiques. Avec la dŽcouverte de lÕADN on 

peut maintenant dŽcrire une esp•ce au niveau molŽculaire, gr‰ce ˆ son gŽnotype. De 

la m•me mani•re, lÕŽthologie classique, en recensant lÕensemble des comportements 

mis en place dans la nature (Žthogramme), a tentŽ de dŽfinir lÕesp•ce au niveau 

comportemental.  

 

Mais, quÕil sÕagisse de g•nes, dÕorganes ou de comportements, le biologiste, malgrŽ 

son dŽsir ardent de classifier le vivant, ne peut que constater que nombre de ces 

marqueurs sont partagŽs par plusieurs esp•ces. Ce constat, qui a amenŽ Darwin ˆ 

proposer sa thŽorie de lÕŽvolution, a donnŽ naissance ˆ lÕŽtude des phylogŽnies. Cette 

discipline, en comparant les organes ou g•nes partagŽs par les esp•ces, vise ˆ Žtablir 

les liens de parentŽ qui les lient et ainsi ˆ retracer lÕhistoire du vivant.  
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De la m•me mani•re, la cognition comparŽe dŽfend que la variŽtŽ des comportements 

observŽs ˆ travers les diffŽrentes esp•ces, peut en fait sÕexpliquer par lÕutilisation dÕun 

jeu -plus ou moins complet- de fonctions cognitives -plus moins dŽveloppŽes- 

commun entre les esp•ces. Ce matŽriel cognitif commun devrait sÕajouter ˆ la liste 

des marqueurs du biologiste pour lÕŽtude des phylogŽnies.  

 

Concr•tement, le passe-temps favori des chercheurs en cognition comparŽe, est la 

dŽmonstration de capacitŽs animales alors qu'elles Žtaient dites, jusquÕalors, 

spŽcifiquement Ç humaines È. Un exemple frappant est celui de lÕutilisation dÕoutils. 

Il y a encore une quarantaine dÕannŽes, personne (dans les sph•res scientifiques et 

philosophiques, du moins) nÕaurait imaginŽ que les animaux soient capables dÕutiliser 

des outils. CÕŽtait certainement une des capacitŽs majeures permettant de nous 

diffŽrencier du reste du vivant. CÕest gr‰ce ˆ lÕoutil que lÕhomme a pu petit ˆ petit 

sÕabstraire des alŽas de la nature et fonder sa civilisation: lÕoutil pour se protŽger, 

lÕoutil pour chasser, lÕoutil pour cultiver, lÕoutil pour construire. Or, dans les annŽes 

60, ˆ lÕinstigation du palŽoanthropologue Louis Leakey, une jeune Žtudiante part en 

Tanzanie, ˆ Gombe, pour y observer un groupe de chimpanzŽs sauvages. Au cours de 

ces nombreuses annŽes dÕŽtude de terrain, Jane Goodall rapportera un ensemble de 

donnŽes rŽvolutionnaires qui ont changŽ ˆ tout jamais notre fa•on de voir les 

animaux. Parmi elles, elle relate lÕutilisation naturelle de brindilles que les singes 

choisissent minutieusement et quÕils effeuillent si besoin,  pour Ç p•cher È les 

termites. Les animaux sont donc capables dÕutiliser des outils. Ce rŽsultat 

extraordinaire en engendrera bien dÕautres ; on montrera notamment que les 

chimpanzŽs utilisent aussi des kit-outils (une enclume et un marteau) pour casser des 

noix, quÕils se servent parfois de projectiles pour chasser ; mais aussi que beaucoup 

dÕautres esp•ces sont capables dÕutiliser des outils, comme les capucins moines, 

certains singes du nouveau monde, les loutres de mer, certaines esp•ces de pinsons, 

les grands dauphins, plusieurs esp•ces de corvidŽs, lÕours brun et le dingo dÕAustralie 

(pour ne citer que les exemples que jÕai en t•te). En fait, il se pourrait bien que la 

plupart des animaux soient capables dÕutiliser des outils dans certaines situations 

particuli•res. Ces rŽsultats, en ancrant lÕhomme, dans lÕŽvolution animale, par ses 

capacitŽs cognitives les plus Ç humaines È, sont des arguments forts pour lÕhypoth•se 

de continuitŽ. 
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M•me si Darwin postule, d•s le XIXe si•cle une continuitŽ des fonctions de lÕesprit 

dans le r•gne animal, la cognition comparŽe reste une discipline tr•s rŽcente qui a 

bien Žvidemment dž attendre le Ç boum È du cognitivisme dans la deuxi•me partie du 

XXe si•cle pour commencer ˆ Žmerger. Et ce nÕest que depuis une trentaine dÕannŽes, 

que cette approche sÕest construite sur des bases mŽthodologiques solides. Il nÕest 

donc pas Žtonnant que cette jeune discipline souffre encore de certaines difficultŽs 

thŽoriques. 

 

La premi•re, inhŽrente ˆ notre nature humaine, est lÕanthropocentrisme. En effet, 

beaucoup de chercheurs sÕintŽressent ˆ la cognition animale, uniquement pour 

expliquer les origines de la cognition humaine. Il sÕagit lˆ dÕun parti pris dans le choix 

du sujet dÕŽtudes (qui, en passant, nÕest certainement pas indŽpendant de la capacitŽ 

de ce sujet ˆ gŽnŽrer des publications ˆ haut impact factor). NŽanmoins, cette 

approche peut aussi •tre un handicap et un facteur limitant pour aborder de mani•re 

objective lÕŽtude de la cognition animale (homme compris) et de son Žvolution. Il est 

Žvident quÕˆ lÕinstar de la variŽtŽ morphologique observable dans le r•gne animal, 

lÕŽvolution a dž fa•onner une variŽtŽ de fonctions cognitives que nous ne possŽdons 

pas. LÕexemple le plus marquant est certainement celui de la capacitŽ 

dÕŽcholocalisation prŽsente chez les chauves-souris et certains mammif•res marins. 

C'est une capacitŽ sensorielle que nous ne possŽdons pas (exceptŽ pour de rares cas 

particuliers de personnes aveugles qui utilisent lÕŽcho de leurs pas pour localiser la 

distance entre eux et des objets), et qui permet de localiser des objets au moyen 

dÕŽmissions et de rŽceptions dÕondes acoustiques. Ce type de capacitŽ sensorielle est 

extr•mement difficile ˆ imaginer de par notre absence dÕexpŽrience subjective en la 

mati•re. Ce nÕest que par lÕobservation objective de chauves-souris dans leur milieu 

naturel, suivie par des expŽrimentations rigoureuses, que Lazzaro Spallanzani, puis 

beaucoup plus tard Donald Griffin, ont pu mettre en Žvidence cette capacitŽ 

typiquement non humaine. Il est extr•mement difficile de se sortir du carcan de notre 

subjectivitŽ humaine pour dŽcouvrir dÕautres mondes cognitifs, et pourtant cÕest un 

exercice quÕˆ mon avis le cognitiviste comparatiste se doit dÕeffectuer autant que 

possible. 

 

Une autre difficultŽ pour la cognition comparŽe est le faible nombre dÕesp•ces 

ŽtudiŽes. Si on la compare avec lÕapproche biologique (anatomique) comparŽe 
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classique, la cognition comparŽe en est ˆ peine au stade de "classification". Dans cette 

premi•re Žtape nŽcessaire pour Žvaluer le potentiel cognitif du r•gne animal dans son 

ensemble, il reste encore un travail considŽrable ˆ effectuer. Effectivement, comme 

nous le verrons dans les chapitres suivants, seules quelques esp•ces animales ont fait 

lÕobjet dÕŽtudes poussŽes visant ˆ Žtudier un bon nombre de leurs capacitŽs 

cognitives; cÕest notamment le cas de lÕabeille, de la drosophile, du pigeon, du 

perroquet gris du Gabon, du babouin olive, du macaque rhŽsus, du capucin moine, du 

chimpanzŽ et du grand dauphin É La plupart des autres esp•ces ŽtudiŽes le sont pour 

une capacitŽ cognitive particuli•re qui les caractŽrise. On Žtudie les geais buissonniers 

pour leur aptitude ˆ faire des rŽserves de nourriture rŽvŽlant leur remarquable 

mŽmoire, et leur capacitŽ ˆ voyager dans le temps mentalement, ou encore les 

corneilles de Nouvelle-CalŽdonie pour leur capacitŽ ˆ fa•onner et utiliser des outils ˆ 

base de vŽgŽtaux, dans le but de capturer des larves dÕinsectes. Ces quelques esp•ces 

ne reprŽsentent quÕune infime proportion de lÕensemble des esp•ces connues.  

 

M•me si son travail de classification est loin dÕ•tre terminŽ, la cognition comparŽe se 

veut, comme son nom lÕindique, "comparative", et cÕest certainement la partie la plus 

dŽlicate de cette science. DÕabord parce que sÕil est possible de dŽcrire enti•rement les 

esp•ces par des gŽnotypes ou par des phŽnotypes exhaustifs, Žtablir des 

Ç cognotypes È complets est une t‰che titanesque. Les Žthologues proposent pour 

certaines esp•ces des Žthogrammes qui recensent lÕensemble des comportements 

prŽsentŽs dans la nature par une esp•ce. Ce genre de recensement est dŽjˆ le fruit 

dÕannŽes de travail et dÕobservations minutieuses, mais Žtablir toutes les fonctions 

cognitives, et leurs degrŽs de dŽveloppement sous-tendant ces comportements, 

nŽcessite des dizaines dÕannŽes supplŽmentaires dÕexpŽrimentations et 

dÕobservations. Or, pour pouvoir retracer lÕhistoire dŽtaillŽe de la cognition il serait 

nŽcessaire de possŽder lÕinventaire le plus complet possible des capacitŽs cognitives 

de chaque esp•ce. 

 

Enfin, la cognition est la fonction, le cerveau est le substrat biologique. Etudier et 

utiliser la cognition seule pour dŽduire lÕexistence dÕune proximitŽ phylogŽnŽtique 

entre deux esp•ces revient ˆ dire que la gu•pe et le rouge-gorge sont de proches 

parents juste parce quÕils volent tous les deux. Une analyse plus dŽtaillŽe de lÕorgane 

qui permet ˆ ces deux esp•ces de voler, montrera que si lÕaile de la gu•pe et celle du 
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rouge-gorge remplissent une fonction analogue, cÕest probablement dž ˆ des 

Žvolutions indŽpendantes, sous des pressions du milieu similaires, plut™t quÕˆ 

lÕexistence dÕun caract•re homologue entre ces deux esp•ces, rŽvŽlant un anc•tre 

commun. Au contraire, la nageoire du dauphin, la patte avant du chien et le bras de 

lÕhomme remplissent des fonctions tr•s diffŽrentes. Pourtant, une analyse minutieuse 

des os qui les constituent, rŽv•le une origine commune mais des adaptations 

morphologiques diffŽrentes en fonction des pressions du milieu diffŽrente dans 

lesquelles chacune de ces esp•ces a ŽvoluŽ. Pour moi, la cognition comparŽe doit 

donc sÕallier aux neurosciences comparŽes pour permettre dÕŽtablir lÕarbre Žvolutif de 

la vie mentale des animaux. CÕest une des raisons pour lesquelles lÕapproche 

comportementale dŽveloppŽe dans cette premi•re partie est doublŽe dÕune approche 

neuronale prŽsentŽe dans la troisi•me partie. 

 

2.1.3 Les mŽthodes pour Žtudier lÕabstraction chez lÕanimal 

Cognition spontanŽe ou apprentissage ? 

Le principal Žcueil auquel se heurte celui qui veut Žtudier les capacitŽs mentales des 

animaux est lÕabsence de langage commun entre eux et nous. Il y a deux possibilitŽs 

pour pallier ce handicap: 

- Soit observer les animaux dans leur milieu naturel, analyser leurs 

comportements et essayer dÕen dŽduire quelles fonctions cognitives ils sous-

tendent. CÕest lÕapproche classique de lÕŽthologie quÕon appelle aussi 

maintenant Žcologie comportementale. Cette approche permet de mettre en 

Žvidence des capacitŽs cognitives Ç naturelles È et elle est idŽale pour 

comprendre les causes distales des comportements ainsi que leurs fonctions 

Žvolutive et Žcologique. 

- NŽanmoins, on a bien souvent envie dÕaller plus loin et de rŽellement 

ÔinterrogerÕ lÕanimal dans un cadre expŽrimental, dans lequel on contr™le un 

maximum de param•tres. Si cette approche est clairement celle des 

behaviouristes des premi•res heures, elle est restŽe ancrŽe dans les mŽthodes 

de la cognition comparŽe moderne. CÕest dans ce cadre expŽrimental que tous 

les rŽsultats de cette th•se ont ŽtŽ acquis. 

 

! !
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Selon la stratŽgie expŽrimentale mise en place, diffŽrents aspects de la cognition sont 

ŽvaluŽs. On peut, par exemple, sÕintŽresser aux catŽgories que lÕanimal forme 

spontanŽment ou ˆ celles quÕil est capable dÕapprendre. 

 

 Dans le premier cas, on Žtudie le comportement par dŽfaut, ou naturel, des animaux. 

Dans le contexte de la cognition visuelle qui nous intŽresse ici, la variable la plus 

souvent ŽtudiŽe est le temps de regard (prŽfŽrentiel), une approche initialement 

dŽveloppŽe chez les nouveau-nŽs (Teller 1979). On prŽsente un ou deux stimuli au 

sujet et on enregistre le temps quÕil a passŽ ˆ le(s) regarder. SÕil passe 

significativement plus de temps ˆ regarder un type de stimulus plut™t quÕun autre, on 

en dŽduira quÕil est capable de dissocier ces deux types de stimuli. 

 

Dans un exemple de protocole utilisant la prŽsentation dÕune seule image,  une Žquipe 

allemande, travaillant sur les macaques de barbarie de Rocamadour, a montrŽ que les 

adultes reconnaissent spontanŽment les individus de leur propre groupe (Schell et al. 

2011). En effet, ils observent significativement moins longtemps la photo dÕun 

membre de leur groupe que celle dÕun macaque dÕun autre groupe. Ce nÕest pas le cas 

des macaques juvŽniles.  

 

NŽanmoins, dans ce genre dÕapproche, les animaux sont tellement libres quÕil est 

parfois difficile dÕinfŽrer les mŽcanismes cognitifs sous-jacents. Une version un peu 

plus raffinŽe de ce protocole, appelŽe comparaison visuelle appariŽe, consiste ˆ 

habituer un sujet ˆ un type de stimulus, puis ˆ lui prŽsenter une nouvelle paire de 

stimuli, avec un stimulus familier et un autre stimulus. Pascalis et al. (2002) montrent 

ainsi que les enfants de 9 mois et les adultes regardent plus longtemps les visages 

humains nouveaux mais ne montrent pas de prŽfŽrence pour des visages de singes. 

Par contre, les enfants de 6 mois prŽf•rent regarder des visages nouveaux quÕils soient 

de singes ou dÕhommes. Ces rŽsultats dŽnotent une capacitŽ ˆ discriminer des 

individus dÕune autre esp•ce, prŽsente chez le nouveau-nŽ mais qui dispara”t en 

grandissant. 

 

Le temps de regard est aussi utilisŽ pour montrer des capacitŽs ˆ former spontanŽment 

des concepts cross-modaux. Dans ce cas, on analyse lÕeffet de la prŽsentation dÕun 

stimulus non visuel (auditif par exemple) sur les temps de regard de stimuli visuels. 
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CÕest ainsi que Sliwa et al. (2011) rŽv•lent que les macaques forment spontanŽment 

un concept dÕidentitŽ pour des congŽn•res, mais aussi pour des humains familiers. 

ConfrontŽs ˆ deux visages, dont lÕun correspond au cri (la voix) quÕils viennent 

dÕentendre, ils passent plus de temps ˆ observer le visage congruent avec ce cri.  

 

A lÕopposŽ, un protocole de violation de lÕattente, permet dÕŽvaluer sur le terrain 

lÕexistence de concepts cross-modaux pour des animaux quÕil est difficile de faire 

asseoir derri•re un Žcran dÕordinateur. Par exemple, si lÕon fait passer devant un 

cheval un de ses congŽn•res et que, d•s que ce dernier dispara”t de son champ de 

vision, un hennissement, qui ne correspond pas au cheval qui vient de passer, est Žmis 

par un haut parleur ; lÕanimal testŽ va regarder plus rapidement et plus longtemps 

dans la direction de la disparition de son congŽn•re, que si le hennissement est 

congruent avec lÕindividu qui vient de passer (Proops et al 2009).  

 

Ces protocoles de temps de regard permettent dÕŽtudier les concepts naturels. Ils sont 

rapides ˆ mettre en place puisquÕils ne demandent pas (ou peu) de procŽdure 

dÕapprentissage ni dÕentra”nement de lÕanimal. Ils ne nŽcessitent quÕune logistique 

modŽrŽe facilement adaptable aux conditions de vie des diffŽrentes esp•ces ; et 

surtout, ils peuvent •tre utilisŽs sans contention et privation alimentaire ou hydrique 

de lÕanimal. Cet outil expŽrimental, encore relativement peu utilisŽ pour lÕŽtude la 

catŽgorisation, est sans nul doute amenŽ ˆ devenir un des fers de lance de la cognition 

comparŽe permettant de tester un grand nombre dÕesp•ces en tr•s peu de temps. 

 

NŽanmoins, pour des raisons historiques, et notamment sous lÕinfluence du 

behaviourisme, la plupart des recherches de ces 50 derni•res annŽes en catŽgorisation 

chez lÕanimal ont ŽtŽ effectuŽes en utilisant le protocole classique de conditionnement 

opŽrant dŽveloppŽ par Skinner au dŽbut du XX•me si•cle. LÕanimal est maintenu 

dans un dispositif de test qui comporte: un syst•me dÕaffichage (Žcran dÕordinateur ou 

projecteur de diapositives, pour les premi•res expŽriences des annŽes 60/70), un 

syst•me permettant dÕenregistrer la rŽponse catŽgorielle et un distributeur de 

rŽcompense (nourriture ou boisson). Ainsi placŽ dans le dispositif, lÕanimal devra 

fournir une rŽponse particuli•re associŽe ˆ une catŽgorie dÕimages prŽsentŽes. Chez le 

pigeon, une des premi•res esp•ces dont les capacitŽs de catŽgorisation ont ŽtŽ 

ŽtudiŽes, la rŽponse est gŽnŽralement la frŽquence de picorage dÕune clŽ de rŽponse, 
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selon la catŽgorie dÕimage prŽsentŽe  (Herrnstein et Loveland 1964) ou bien le 

picorage direct dÕun stimulus particulier parmi plusieurs autres possibles (Cook et al. 

2000). Pour les singes, les rŽponses demandŽes sont variables. Ils peuvent •tre amenŽs 

ˆ toucher un carrŽ de rŽponse sur un Žcran tactile (Matsuzawa 1985), ˆ rel‰cher un 

bouton et toucher le stimulus (Fabre-Thorpe et al. 1998), ˆ utiliser un joystick (Fagot 

et al. 2001) ou encore ˆ produire des saccades oculaires vers un type de stimulus 

donnŽ (Vogels 1999, Girard et al. 2008). Pour rŽaliser ces t‰ches, les animaux sont 

motivŽs par une rŽcompense associŽe ˆ chaque bonne rŽponse. Contrairement aux 

observations de terrain ou aux temps de regard, il faut •tre clair avec le fait que les 

protocoles de conditionnement opŽrant, testent la capacitŽ dÕun animal ˆ apprendre 

une catŽgorie prŽdŽfinie par lÕexpŽrimentateur et non une catŽgorie quÕil formerait 

spontanŽment dans son milieu naturel. CÕest la principale limitation de cette technique 

pour Žtudier la cognition animale en tant que telle, mais cÕest aussi son point fort pour 

permettre la comparaison entre esp•ces. En effet, comme dans lÕŽtude prŽsentŽe ici, 

on peut Žvaluer, par exemple, ˆ quel point les singes sont capables dÕapprendre des 

catŽgories qui ont un sens pour lÕhomme.  

 

Il est intŽressant de noter que, certainement sous la pression sociŽtale qui ne porte pas 

tr•s haut dans son estime lÕexpŽrimentation animale, une nouvelle mani•re de faire de 

la psychologie animale expŽrimentale est en train de voir le jour. A c™tŽ dÕAix en 

Provence, dans une station de primatologie appartenant au CNRS, des chercheurs 

bricoleurs ont mis au point un syst•me permettant de tester les capacitŽs cognitives 

dÕun groupe de 26 babouins en semi-libertŽ (Figure 1). Ils utilisent des protocoles de 

psychologie comparŽe classiques, prŽsentŽs sur Žcran dÕordinateur, mais sans 

contraindre les animaux et sans les priver de quoi que ce soit (Fagot et BontŽ 2010). 

Leur secret : ils ont construit 10 postes de travail attenants ˆ lÕenclos du groupe o• 

tous les individus peuvent venir gagner du blŽ, en guise de rŽcompense. Les animaux 

sont donc en permanence au sein de leur groupe social et ils travaillent quand et 

autant quÕils le souhaitent, en ayant une alimentation et un rŽgime hydrique tout ˆ fait 

normal. Gr‰ce ˆ une petite puce Žlectronique placŽe chirurgicalement sous la peau, 

chaque individu peut •tre identifiŽ lorsquÕil entre dans le dispositif expŽrimental et 

lÕordinateur peut proposer directement le protocole choisi pour cet individu en 

particulier. Si ce dispositif constitue le nec plus ultra de lÕexpŽrimentation animale en 

mati•re dÕŽthique et de bien-•tre animal, il fournit aussi des donnŽes scientifiques 
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sans prŽcŽdent. Ainsi, il permet de tester, pour la premi•re fois en psychologie 

animale expŽrimentale, une vŽritable population dÕindividus de 2 ˆ 32 ans, qui 

travaillent presque en continu (Figure 1d), et dÕobtenir un tr•s grand nombre dÕessais 

(plus dÕ1 million en 85 jours dÕexpŽrience). Il est indŽniable que ce genre de dispositif 

constitue lÕoutil du futur pour lÕŽtude de la cognition animale nŽcessitant un 

conditionnement opŽrant et quÕil est amenŽ ˆ produire rapidement une recherche 

quantitative au pouvoir statistique fort et de grande qualitŽ scientifique, ˆ lÕimage du 

papier rŽcemment publiŽ dans Science par le groupe, montrant la capacitŽ des 

babouins ˆ distinguer des mots de non-mots (Grainger et al 2012). 

 

 
Figure 1: Dispositif dÕexpŽrimentation automatique pour un groupe de 26 babouins en semi-

libertŽ (adaptŽ de Fagot et BontŽ 2010) 

a) Dix postes dÕexpŽrimentation (A) sont mis ˆ disposition du groupe hŽbergŽ dans un parc en 

plein air (B) o• des tunnels (C) leur permettent de rejoindre un abri (D). 

b) Jeune babouin au travail dans un des postes. Sont indiquŽs le syst•me de dŽlivrance de 

rŽcompense (reward), les trous permettant de voir lÕŽcran (view port) et de passer les mains 

(hand port) pour rŽpondre. 

c) 5 des postes de travail. 

d) Evolution du nombre dÕessais (effectuŽs par lÕensemble des individus) en fonction de lÕheure 

du jour (abscisse) et du mois (diffŽrentes courbes). 
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Enfin, on peut aussi utiliser le cadre expŽrimental et le conditionnement opŽrant pour 

essayer de tester les catŽgorisations spontanŽes des animaux. Sands et al (1982) ont 

entra”nŽ des macaques rhŽsus ˆ rŽaliser une t‰che o• ils devaient rŽpondre quand deux 

images successives leur paraissaient identiques. Il nÕy avait donc pas de consigne 

explicite sur le type de catŽgorie ˆ former. Les stimuli Žtaient des photos de visages 

humains, de visages de macaques, dÕarbres, de fruits et de fleurs. En analysant les 

patterns dÕerreur, les chercheurs ont clairement montrŽ que les membres dÕune m•me 

catŽgorie Žtaient per•us par les singes comme plus similaires entre eux quÕavec les 

membres dÕautres catŽgories. Chez le pigeon, Wasserman et al (1988) compare le 

temps dÕapprentissage de catŽgories basiques basŽes sur des similaritŽs physiques 

(voiture, chaise, chats et fleurs) avec celui associŽ ˆ des pseudo-catŽgories composŽes 

de mani•re arbitraire dÕun nombre Žquivalent dÕexemplaires appartenant ˆ ces 4 

catŽgories. En 10 jours, les pigeons atteignent un score de 40% de bonnes rŽponses 

pour les pseudo-catŽgories contre 80% pour les catŽgories rŽelles. Les catŽgories 

humaines basiques semblent donc aussi se structurer de fa•on  prŽfŽrentielle chez les 

pigeons. 

 

Discrimination, gŽnŽralisation et catŽgorisation 

Il faut bien distinguer les notions de discrimination et de catŽgorisation. Un organisme 

est capable de discriminer deux stimuli a et b sÕil produit une rŽponse 

comportementale diffŽrente pour chacun de ces stimuli en particulier. Cette approche 

est gŽnŽralement utilisŽe pour tester la capacitŽ des animaux ˆ percevoir certaines 

dimensions physiques de lÕenvironnement (contraste, longueur dÕondeÉ), ainsi que 

pour Žvaluer leur seuil de perception pour ces dimensions. Par exemple, Giurfa et al. 

(1997) entra”nent des abeilles ˆ associer une couleur (longueur dÕonde) avec une 

solution sucrŽe. Dans la phase de test, ils Žvaluent leurs capacitŽs ˆ discriminer cette 

couleur en leur prŽsentant la couleur sur laquelle elles ont ŽtŽ entra”nŽes et une autre 

couleur, dans deux bras dÕun labyrinthe en Y. La discrimination est donc une 

association exemplaire-rŽponse comportementale alors que la catŽgorisation est une 

association classe-rŽponse comportementale.  
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On dira quÕun animal catŽgorise les stimuli dÕune classe A contre une classe B, sÕil 

est capable de produire les m•mes rŽponses pour tous les exemplaires de la classe A 

et des rŽponses diffŽrentes pour tous les exemplaires de la classe B. Une notion clŽ 

pour montrer lÕexistence rŽelle de capacitŽs de catŽgorisation est celle de 

gŽnŽralisation. La plupart des expŽriences de catŽgorisation chez lÕanimal se 

dŽroulent en deux phases : une phase dÕapprentissage o• lÕanimal est entra”nŽ ˆ 

dissocier les classes de stimuli sur un set qui devient familier et une phase de test o• 

lÕon Žvalue sa capacitŽ ˆ gŽnŽraliser en lui prŽsentant des stimuli appartenant aux 

classes dÕentra”nement mais quÕil nÕa jamais vus auparavant. Cette capacitŽ de 

transfert ˆ des stimuli nouveaux est nŽcessaire pour Žliminer lÕhypoth•se 

dÕapprentissage par coeur des associations stimulus-rŽponse catŽgorielles ayant ŽtŽ 

Žtablies sur le set familier. Effectivement, il a ŽtŽ montrŽ que les pigeons et les 

babouins par exemple, Žtaient capables de retenir respectivement plusieurs centaines 

et plusieurs milliers dÕassociations stimulus-rŽponse (Fagot et Cook 2009) m•me avec 

un seul essai en guise dÕentra”nement (Cook et Fagot 2009). Notons que nous 

utilisons ici le terme de gŽnŽralisation au sens strict de transfert ˆ de nouveaux 

stimuli, et non comme il a pu •tre prŽcŽdemment utilisŽ (Benard et al 2006) pour 

qualifier un processus continu ou graduel, face au processus discret de la 

catŽgorisation. 

 

Enfin, le dernier prŽrequis pour montrer avec certitude la catŽgorisation, corollaire de 

la notion du test de gŽnŽralisation, est la discrimination entre stimuli dÕentra”nement 

et de test. Peu dÕŽtudes Žvaluent vraiment cette capacitŽ de discrimination intra-classe, 

car cela requiert un apprentissage supplŽmentaire difficile puisquÕil est orthogonal ˆ la 

t‰che initiale de catŽgorisation. Au moins une Žtude chez le babouin sÕest attachŽe ˆ 

remplir ces deux crit•res de gŽnŽralisation et de discrimination intra-classe (Vauclair 

et Fagot 1996). Ils ont dÕabord appris ˆ des babouins ˆ catŽgoriser des chiffres Ô3Õ 

contre des lettres ÔBÕ. Dans un premier temps, en les testant avec une police dÕŽcriture 

nouvelle pour les singes, ils ont montrŽ leur capacitŽ ˆ gŽnŽraliser. Dans un second 

temps, en utilisant une t‰che dÕappariement o• le singe devait distinguer deux 

typographies de la m•me lettre B ou chiffre 3, il ont confirmŽ que les singes Žtaient 

bien capables de faire une t‰che de discrimination intra-classe. 
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2.1.4 LÕabstraction visuelle: une fonction largement rŽpandue au sein du 

r•gne animal 
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LÕhistoire des relations entre les pigeons et lÕhomme date de la Perse ancienne. 

Selon Frontinus, leur capacitŽ ˆ transmettre une information rapidement ˆ travers 

une longue distance aurait jouŽ un r™le important dans la conqu•te de la Gaule par 

Jules Cesar. On dit aussi que les victoires des athl•tes aux Jeux Olympiques 

antiques Žtaient transmises ˆ leurs villes respectives par pigeons voyageurs. Ce 

nÕest donc pas par hasard si cet anc•tre du tŽlŽphone, aux capacitŽs dÕorientation 

spatiale remarquables, a ŽtŽ, et est encore un des animaux les plus ŽtudiŽs en 

cognition. En ce qui concerne lÕŽtude de la catŽgorisation, on peut m•me dire que 

cÕest par les pigeons que tout a commencŽ.  

 

En 1964, lÕexpŽrience novatrice dÕHerrnstein et Loveland, montrant, quÕapr•s 

apprentissage, les pigeons pouvaient catŽgoriser des images nouvelles comme 

contenant ou non un •tre humain, posait la premi•re brique de lÕŽtude de 

lÕabstraction animale. Depuis, des centaines de pigeons principalement dans des 

laboratoires amŽricains mais aussi autrichiens ont ŽtŽ les sujets de dizaines 

dÕexpŽriences afin de dŽcrire plus en dŽtail leur capacitŽ ˆ catŽgoriser le monde 

qui les entoure. Dans la lignŽe des premiers travaux sur les catŽgories naturelles, il 

a ainsi ŽtŽ montrŽ que les pigeons Žtaient capables de moduler leur frŽquence de 

picorage pour diffŽrents types de catŽgories naturelles basŽes sur des similaritŽs 

physiques ou basiques selon la terminologie de Rosch, comme les arbres, les 

poissons ou encore des conspŽcifiques (Aust & Huber 2002 ; Ghosh et al. 2004). 

Ils ont aussi rŽalisŽ avec succ•s des catŽgorisations naturelles de niveau 

superordonnŽ comme : prŽsence/absence dÕeau (Herrnstein et al. 1976), 

animal/non animal (Roberts et Mazmanian 1988), artificiel/naturel (Lazareva et al. 

2004) ou encore absence/prŽsence de nourriture (Awazu et Fujita 2006).  

 

A la remarque de Premack (1976), qui affirmait que seuls les primates pouvaient 

Ôtrier le mondeÕ, cÕest-ˆ -dire former des catŽgorisations multiples, et que les autres 

animaux nÕŽtaient capables que dÕune catŽgorisation de type prŽsence/absence, les 
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spŽcialistes des pigeons ont rŽpondu en dŽveloppant une nouvelle t‰che de 

catŽgorisation ˆ choix forcŽs multiples. Dans ce protocole, le pigeon est entra”nŽ ˆ 

classifier plusieurs catŽgories non complŽmentaires (par exemple des chats, des 

fleurs, des chaises et des voitures, Bhatt et al. 1988) en les associant avec le 

picorage de 4 clŽs de rŽponses diffŽrentes. Ce protocole a ŽtŽ rŽcemment poussŽ ˆ 

lÕextr•me en montrant que les pigeons Žtaient capables de faire jusquÕˆ 16 

catŽgorisations au niveau basique (bŽbŽ, trousseau de clŽ, canard, tŽlŽphone, etc.) 

dans la m•me expŽrience (Wasserman et al. 2007).  

 

Encore plus intŽressant, une Žtude rŽcente montre que, dans la m•me expŽrience, 

ils sont capables de catŽgoriser les m•mes stimuli au niveau basique (fleur, chaise, 

humain, voiture) ou au niveau superordonnŽ (Artificiel : voiture, chaise ou 

Naturel : humain, fleur) selon la consigne (Lazareva et al. 2004). JusquÕalors cette 

flexibilitŽ dans la catŽgorisation ˆ diffŽrents niveaux du m•me objet avait ŽtŽ 

proposŽe comme une capacitŽ typique, voire unique, de lÕhomme (Markman 

1990). 

 

Enfin, il semble que les pigeons soient capables de former des catŽgorisations 

basŽes sur des r•gles abstraites de type identitŽ/diffŽrence dans lesquelles des 

paires de stimuli sont prŽsentŽes, et o• lÕanimal doit rŽpondre si les deux objets 

sont identiques ou diffŽrents (Young & Wasserman 1997). Cependant, ces 

rŽsultats ne sont pas aussi convaincants que dans le cas des catŽgories naturelles, 

et semblent fortement dŽpendre de la procŽdure dÕapprentissage et du nombre 

dÕessais dÕentra”nement. 

 

Le pigeon poss•de donc un syst•me conceptuel riche lui permettant de classer les 

objets du monde qui lÕentoure en catŽgories de type basique et superordonnŽ. Il est 

intŽressant de noter ˆ quel point lÕhŽgŽmonie Žcrasante du pigeon dans ce domaine 

a minimisŽ, voire anŽanti, pratiquement, toutes les recherches sur la catŽgorisation 

chez dÕautres esp•ces dÕoiseaux. Pourtant, il y a fort ˆ parier que les corvidŽs qui 

dŽmontrent des capacitŽs cognitives extraordinaires dans dÕautres domaines 

comme la mŽmoire Žpisodique, lÕutilisation dÕoutils ou la rŽsolution de probl•mes, 

doivent aussi •tre dotŽs de facultŽs de catŽgorisation qui mŽritent dÕ•tre ŽtudiŽes. 
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Les mammif•res non primates: reconnaissance dÕobjets Žcologiquement pertinents  

Les pigeons et les primates sont, indubitablement, les mod•les phares pour lÕŽtude 

de la catŽgorisation chez lÕanimal. Cependant, les lignŽes dÕoiseaux et de 

mammif•res se sont sŽparŽes il y a environ 200 millions dÕannŽes. Le cerveau 

dÕun pigeon et celui de lÕhomme sont fondamentalement diffŽrents. Ainsi, il est 

fort probable que les facultŽs de catŽgorisation extraordinaires des pigeons, qui 

ressemblent tant aux n™tres, rŽsultent dÕune adaptation convergente de ces deux 

esp•ces. LÕŽtude des capacitŽs conceptuelles chez les mammif•res non primates 

est donc indispensable pour retracer lÕhistoire phylogŽnŽtique de cette fonction si 

liŽe ˆ la cognition gŽnŽrale.  

 

On trouve assez peu de recherches sur la catŽgorisation chez les mammif•res non 

primates. La raison principale en est certainement que pour nous, ainsi que pour 

les autres primates et les oiseaux, catŽgorisation rime avec vision. Or la plupart 

des esp•ces de mammif•res non primates sont plus olfactives et/ou auditives que 

visuelles, et il est assez difficile pour nous, esp•ce visuelle, de concevoir un 

syst•me conceptuel riche, autre que dŽpendant de la vision. NŽanmoins, nous 

allons voir que vaches, chiens, dauphins, ŽlŽphants, hamsters, chevaux, phoques et 

moutons sont capables de former des rudiments de concepts. Rudiments, parce que 

les expŽriences menŽes ne remplissent pas toujours tous les crit•res nŽcessaires 

pour parler de Ç vraie È catŽgorisation, et quÕelles se concentrent bien souvent sur 

un type particulier de concept Ç Žcologique È comme celui de conspŽcifiques, 

dÕapparentŽs, de prŽdateur ou de proie.  

 

Commen•ons par nos compagnons de toujours, les chiens. Ils sont capables de 

catŽgoriser des photos contenant ou non un autre chien (Range et al. 2008). Apr•s 

avoir ŽtŽ entra”nŽs ˆ toucher de la truffe les images contenant un chien dans des 

paires chiens/paysages sur Žcran tactile, 4 chiens sont capables de gŽnŽraliser avec 

succ•s ˆ de nouvelles images de chiens. M•me sÕil existe de grosses diffŽrences 

bas niveau entre un gros plan de t•te de chien et un plan large de paysage 

(Torralba et Oliva 2003), les auteurs contournent habilement cette explication 

alternative en collant les nouveaux chiens sur les paysages familiers distracteurs. 
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Les vaches (prim-holstein) dans un paradigme similaire de discrimination 

simultanŽe, cette fois proposŽ dans un labyrinthe en Y, en sÕapprochant 

sŽlectivement dÕune catŽgorie dÕimages associŽes ˆ une rŽcompense, sont capables 

de reconna”tre leurs conspŽcifiques face ˆ dÕautres animaux domestiques (Coulon 

et al. 2007). Malheureusement, les auteurs nÕutilisent que peu de stimuli (10 par 

catŽgorie) et ne rapportent pas de capacitŽ de gŽnŽralisation. Par contre, ils 

montrent que les vaches sont aussi capables de faire la t‰che inverse, discriminer 

des non-vaches de vaches, indiquant ainsi quÕil nÕy a pas de biais esp•ce-

spŽcifique. En utilisant le m•me dispositif, la m•me Žquipe a rŽcemment dŽcrit 

que les vaches (N=8) Žtaient capables de reconnaissance au niveau le lÕindividu, 

quÕil soit familier ou non et de la m•me race ou non (Coulon et al. 2009). Cette 

fois, ils montrent la capacitŽ de gŽnŽralisation ˆ des images qui nÕont pas ŽtŽ 

utilisŽes pendant lÕentra”nement et prŽsentant divers angles de vue de la t•te de 

lÕindividu. Ces rŽsultats sont difficilement interprŽtables par des diffŽrences de 

bas-niveaux, Žtant donnŽ la proximitŽ des traits visuels entre deux individus. De 

plus, les vaches nŽcessitent moins de sessions pour catŽgoriser correctement les 

individus familiers, ce qui sugg•re quÕelles traitent les images comme des 

vŽritables reprŽsentations de lÕindividu et non comme des objets visuels arbitraires 

(Zayan et Vauclair 1998). Cette interprŽtation est renforcŽe par le fait que les 

vaches ont les oreilles baissŽes en arri•re 10 fois plus longtemps quand elles sont 

face ˆ des individus non familiers que face ˆ des individus familiers. Ce 

comportement est gŽnŽralement associŽ avec un traitement Žmotionnel des stimuli 

chez dÕautres mammif•res comme les chevaux et les chiens. 

 

Mais lÕesp•ce de bŽtail la plus ŽtudiŽe en cognition visuelle est certainement le 

mouton, gr‰ce aux nombreux travaux de lÕŽquipe de Kendrick en Angleterre. En 

utilisant, comme Coulon et al. (2007) un labyrinthe en Y et un protocole de 

discrimination simultanŽe, ils sont les premiers ˆ montrer une reconnaissance de 

lÕindividu familier de la m•me race, de race diffŽrente et m•me dÕesp•ce diffŽrente 

(Kendrick et al. 1995, Tate et al. 2006). Conjointement, ils m•nent des travaux de 

neurosciences et mettent en Žvidence que, comme chez lÕhomme, des neurones du 

cortex temporal (droit) codent les visages chez le mouton (Peirce et al. 2000). 

NŽanmoins, ces dŽmonstrations expŽrimentales ne prŽsentent pas tous les!
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contr™les vŽritablement nŽcessaires pour montrer lÕexistence de "concepts" Žtant 

donnŽ quÕil nÕy pas de phase de test sur de nouveaux stimuli. Le fait que les 

moutons puissent retenir jusquÕˆ 50 associations visages dÕindividu/renforcements 

positifs ou nŽgatifs diffŽrentes sur 2 ans (Kendrick et al. 2001) va plut™t dans le 

sens dÕune simple discrimination et dÕapprentissage dÕassociations par cÏur. Mais 

la gŽnŽralisation ˆ de nouveaux stimuli avec diffŽrents angles de prise de vue a ŽtŽ 

rŽalisŽe avec succ•s par une Žtude plus rŽcente (Ferreira et al. 2004).  

 

Une capacitŽ qui intŽresse particuli•rement les Žleveurs est de savoir si leurs 

animaux sont capables de les reconna”tre. Et effectivement, les moutons sont 

capables de discriminer les visages de diffŽrents humains (Peirce et al. 1998). Il en 

va de m•me pour les vaches (Taylor et Davis 1998). Ces derni•res sont par ailleurs 

capables de reconna”tre un Žleveur attentionnŽ dÕun Žleveur brutal (Munksgaard et 

al. 1997) en se basant principalement sur les v•tements quÕils portent.  

 

Un concept bien particulier est le concept de soi. Le fameux test du miroir de 

Gallup (1968) est un moyen dÕŽvaluer si un animal/un enfant poss•de la 

conscience de soi. LÕanimal testŽ est dÕabord familiarisŽ au miroir puis il est 

endormi. Pendant son sommeil, une marque est dŽposŽe sur son visage/corps. 

Apr•s cette opŽration, si l'animal, lorsqu'il se trouve devant le miroir, prŽsente des 

comportements orientŽs vers lui-m•me et en particulier vers la marque, cela 

signifie quÕil est conscient que lÕimage renvoyŽe par le miroir est celle de son 

propre reflet. Si pendant longtemps, on pensait que seuls les grands singes Žtaient 

capables de ce comportement, des expŽriences rŽcentes montrent quÕil en va de 

m•me pour les ŽlŽphants (Plotnik et al. 2006), les dauphins (Reiss et Marino 2001) 

et les orques (Delfour et Marten 2001). Bekoff (2001) argumente pour une 

conscience de soi chez le chien, en pointant du doigt leur capacitŽ ˆ reconna”tre 

leurs propres urines.  

 

Comme nous lÕavons soulignŽ prŽcŽdemment, la vision nÕest pas le sens dominant 

chez bien des esp•ces de mammif•res non primates. Existe-t-il des Žvidences de 

traitement conceptuel atteint par dÕautres modalitŽs sensorielles ? Beaucoup de 

mammif•res poss•dent des glandes spŽciales qui sŽcr•tent des substances 

chimiques servant de signal olfactif. Ces signaux sont des sources potentielles 



!
!
!

&$!

pour lÕidentification de familiers, dÕapparentŽs ou de partenaires sexuels et donc 

permettent potentiellement dÕaboutir ˆ une reprŽsentation conceptuelle de lÕesp•ce 

ou de lÕidentitŽ. NŽanmoins, le traitement des signaux olfactifs chez les 

mammif•res est plus souvent associŽ ˆ un effet stimulus/comportement, basique et 

instinctif, quÕˆ un traitement cognitif ou conceptuel ŽlaborŽ. Et pourtant, les 

signaux chimiques sont aussi sujets ˆ des variations et ˆ du bruit dont le syst•me 

olfactif doit sÕabstraire pour une reconnaissance efficace (Laurent 2002). Cette 

dŽtection dÕinvariants est lÕessence-m•me du traitement catŽgoriel.  

 

Si, bien souvent, les travaux sur la reconnaissance par lÕodorat sÕassimilent plus ˆ 

de la discrimination, quelques Žtudes ont dŽmontrŽ des caractŽristiques 

indŽniables de concept olfactif. Les femelles dÕhamsters dorŽs ont plusieurs 

sources dÕodeurs (urine, excrŽment, sŽcrŽtion vaginale, glande des oreilles, 

glandes des flancs). Dans un protocole dÕhabituation/ dŽshabituation Johnston et 

Peng (2008) montrent quÕun m‰le hamster est capable de discriminer lÕodeur de 

deux femelles en utilisant une de ces sources dÕodeurs. En montrant quÕils 

gŽnŽralisent ˆ travers les 5 types dÕodeurs corporelles, les auteurs concluent que le 

hamster poss•de une reprŽsentation conceptuelle multi-composantes de lÕindividu. 

Ce processus est liŽ ˆ la familiaritŽ puisque le m‰le nÕest capable de former ce 

type de reprŽsentions multi-odeurs que sÕil a ŽtŽ prŽalablement mis en contact 

direct avec la femelle.  

 

LÕŽlŽphant semble aussi •tre capable de former des catŽgories olfactives. Dans le 

rŽserve dÕAmboselie au Kenya, les ŽlŽphants sont confrontŽs ˆ deux peuples 

humains diffŽrents : les Massai, Žleveurs de bŽtail, parmi lesquels les jeunes 

hommes, pour montrer leur virilitŽ ont comme coutume dÕharponner les ŽlŽphants, 

et les Kamba, agriculteurs vivant dans des villages, qui nÕont pas spŽcialement 

dÕactivitŽ nuisible aux ŽlŽphants. En utilisant des v•tements identiques portŽs 

pendant 5 jours par des jeunes hommes Kamba ou Massai, Bates et al. (2007) ont 

montrŽ que les ŽlŽphants exprimaient des signes de peur accrue confrontŽs ˆ 

lÕodeur de ces derniers. Face aux v•tements portŽs par les Massai, ils fuient plus 

rapidement sur de plus longues distances, spŽcifiquement vers des zones 

comportant une vŽgŽtation haute et dense (herbe ˆ ŽlŽphant) et mettent plus de 

temps ˆ revenir au calme. Il est aussi bon ˆ savoir, pour celui qui envisagerait un 
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safari dans cette rŽgion dÕAfrique, que les ŽlŽphants font plus souvent preuve de 

signes dÕagressivitŽ face ˆ des v•tements rouges que blancs. Ces rŽsultats sont 

sžrement ˆ mettre en rapport encore une fois avec la couleur rouge des habits 

traditionnels Massai. Un autre comportement de discrimination Žtonnant constatŽ 

chez lÕŽlŽphant est celui de la reconnaissance dÕossements de congŽn•res. Bien 

quÕil ne soit pas clair sÕils utilisent lÕodorat, le toucher ou la vision ou une 

combinaison des trois, les ŽlŽphants passent plus de temps ˆ explorer les os et 

particuli•rement les dŽfenses de leurs congŽn•res morts que des os de rhinocŽros 

ou de buffle (McComb et al. 2006).  

 

Il existe une littŽrature assez abondante sur lÕutilisation de cris ou vocalisations 

aux fonctions diverses chez les mammif•res dont certaines font probablement 

appel ˆ un traitement de type conceptuel. CÕest par exemple le cas pour la 

reconnaissance du petit par la m•re. Ainsi chez les phoques, la m•re est capable de 

reconna”tre le cri de son petit que ce soit dans lÕeau ou sur terre, sÕabstrayant ainsi 

des distorsions induites par le support de lÕonde sonore (Perry et Renouf 1988). 

La capacitŽ dÕŽcholocalisation des cŽtacŽs a induit une sŽrie dÕexpŽriences 

soulignant lÕexistence de reprŽsentations multi-modales dÕobjet (vision-

Žcholocalisation) chez le dauphin commun. Harley et al. (1996) montrent ainsi 

quÕils sont capables de rŽaliser une t‰che dÕappariement diffŽrŽ dans laquelle un 

objet per•u uniquement par Žcholocalisation Žtait ensuite appariŽ correctement 

avec lÕobjet prŽsentŽ visuellement et vice-versa. 

 

Enfin des rudiments de concepts de type relationnel basŽs sur des r•gles abstraites 

ont ŽtŽ retrouvŽs chez un certain nombre de mammif•res non primates. Ainsi le 

phoque (Mauck and Dehnhardt 2005) et le dauphin commun (Mercado et al. 

2000), parmi dÕautres, seraient capables de rŽsoudre une t‰che identique/diffŽrent. 

 

Les invertŽbrŽs: des concepts dans des mini cerveaux. 

JÕaimerais finir ce bestiaire sur les invertŽbrŽs. Effectivement, aussi surprenant 

que cela puisse para”tre, certains insectes et mollusques prŽsentent clairement une 

capacitŽ de catŽgorisation ou de reconnaissance. 

 

Le poulpe est connu pour son Ç intelligence technique È qui lui permet notamment 
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de rŽsoudre des probl•mes relativement complexes comme celui dÕouvrir une 

bo”te en plexiglas pour se dŽlecter du crabe quÕelle abrite (Fiorito el al 1990). Une 

expŽrience rŽcente montre que les poulpes passent plus de temps et ont plus de 

contact avec des individus inconnus quÕavec des individus auxquels ils ont ŽtŽ 

prŽalablement exposŽs (Tricarico et al. 2011). Ce phŽnom•ne - bien quÕil ne 

garantisse pas un traitement conceptuel de lÕindividu - tŽmoigne nŽanmoins dÕune 

forme de reconnaissance dont le media sensoriel reste encore ˆ explorer.  

 

Certains comportements dŽcouverts chez lÕabeille et la gu•pe remplissent 

parfaitement tous les crit•res dÕune vŽritable catŽgorisation et sont eux difficiles ˆ 

expliquer autrement que par un traitement conceptuel. On a du mal ˆ imaginer que 

les insectes soient capables dÕopŽrations cognitives aussi poussŽes. NŽanmoins, les 

sociŽtŽs dÕinsectes sont dÕune rare complexitŽ, m•me si le fonctionnement global 

de la sociŽtŽ est attribuŽ ˆ une intelligence collective, une sŽrie dÕŽtudes rŽcentes 

montre lÕexistence des capacitŽs de reconnaissance et de catŽgorisation 

conceptuelle au niveau de lÕindividu. Polis Fuscatus fait partie des gu•pes sociales 

qui vivent en sociŽtŽs organisŽes et hiŽrarchisŽes. Cette gu•pe prŽsente des 

marques jaunes sur le visage et lÕabdomen dÕune grande variabilitŽ ˆ travers la 

population. En modifiant artificiellement ces marques avec de la peinture, Tibetts 

(2002) montre que les individus ainsi maquillŽs subissent plus dÕagressions que 

dÕhabitude par les autres membres de la colonie, suggŽrant lÕexistence dÕune 

reconnaissance des visages chez Polis Fuscatus. Effectivement, des travaux plus 

rŽcents de la m•me Žquipe montrent que Polis Fuscatus prŽsente une capacitŽ 

spŽcifique pour apprendre les visages de ces congŽn•res (Sheenan et Tibetts 

2011). Cet apprentissage privilŽgiŽ des conspŽcifiques nÕavait ŽtŽ rapportŽ 

jusquÕalors que chez les mammif•res, comme lÕhomme (Pascalis 1998) et le 

mouton (Kendrick 1996). Dans le m•me papier, les auteurs montrent quÕune autre 

esp•ce de gu•pe ne poss•de pas cette capacitŽ. Ces rŽsultats montrent ˆ quel point 

des pressions sŽlectives de lÕenvironnement ont pu former des adaptations 

similaires chez des esp•ces phylogŽnŽtiquement ŽloignŽes, qui ne sont pas 

prŽsentes chez des esp•ces appartenant au m•me genre. Cette labilitŽ des fonctions 

cognitives remet en cause sŽrieusement une approche purement comportementale 

pour lÕŽtude phylogŽnŽtique de la cognition. 
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Tout aussi impressionnants sont les travaux de lÕŽquipe de Giurfa ˆ Toulouse sur 

les capacitŽs de catŽgorisation visuelle chez lÕabeille. Non seulement, les abeilles 

sont capables de former de rŽelles catŽgories basŽes sur des similaritŽs physiques 

telle que lÕorientation (Bernard et al. 2006) ou un traitement configurationnel de 

patterns visuels complexes (Avargu•s-Weber et al. 2010), mais elles sont aussi 

capables de rŽsoudre des t‰ches de catŽgorisation relationnelle basŽes sur des 

r•gles abstraites. Par exemple, elles sont capables de rŽpondre diffŽremment ˆ des 

stimuli symŽtriques ou non et de gŽnŽraliser ce concept de symŽtrie ˆ la 

catŽgorisation de nouveaux stimuli (Giurfa et al. 1996). Elles sont aussi capables 

de rŽsoudre la fameuse t‰che similaire/diffŽrent nŽcessitant un concept dÕidentitŽ 

(Giurfa et al. 2001). Un autre concept abstrait est celui de position spatiale 

(gauche/droite ou dessus/dessous), apr•s avoir montrŽ que les abeilles 

rŽussissaient la t‰che dessus/dessous (Avargu•s-Weber et al. 2011), Avargu•s-

Weber et al. (2012) viennent de publier un article o• ils montrent quÕelles sont 

capables de combiner un concept de relation spatiale et dÕidentitŽ pour rŽsoudre 

une t‰che de discrimination visuelle. 

 

2.1.5 Cognition et concept chez les primates 

Les premiers primates ˆ coloniser lÕEurope furent les Dryopith•ques et les 

Pliopith•ques, des singes homino•des principalement arboricoles mais pouvant 

aussi recourir occasionnellement ˆ la bipŽdie, parmi eux lÕorŽopith•que, une sorte 

de grand gibbon, dont on a retrouvŽ des ossements en Italie.  Avec lÕarrivŽe des 

grandes glaciations il y a 8 millions dÕannŽes, cette lignŽe va dispara”tre dÕEurope, 

non sans que certaines esp•ces se soient prŽalablement dŽplacŽes en Asie. Ce nÕest 

que 6 millions dÕannŽes plus tard que le pied dÕun autre primate foule le sol 

europŽen. Il sÕagit cette fois dÕun reprŽsentant du genre Homo, lÕHomo erectus 

dont les plus vieux ossements on ŽtŽ retrouvŽs en Espagne et datent dÕ1,8 million 

dÕannŽes. Depuis, hormis une petite colonie de macaques magots installŽs sur le 

rocher de Gibraltar, nous sommes la seule esp•ce de primates vivant sur le 

continent europŽen. En lÕabsence de nos plus proches cousins, ce nÕest donc pas 

Žtonnant que la tradition intellectuelle, philosophique et religieuse occidentale ait 

mis une telle distance entre lÕanimal et lÕhomme. Il y a fort ˆ parier que si 
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Descartes avait pu observer un groupe de bonobos interagir, il aurait modŽrŽ ses 

th•ses sur lÕhomme douŽ de raison et lÕanimal-machine. Sans surprise, le premier 

scientifique ˆ sÕintŽresser vraiment aux singes et ˆ leur cognition est Charles 

Darwin. En 1838, bien avant la publication de The origin of Species, il Žcrivait 

dans un cahier de notes Ç Celui qui comprendra les babouins apportera plus ˆ la 

mŽtaphysique que Locke È (Notebook M84e). Il faut croire quÕencore une fois les 

propos de Darwin nÕont pas ŽtŽ des paroles en lÕair puisque depuis lors, de 

nombreux travaux ont ŽtŽ menŽs pour comprendre les autres primates, les primates 

non humains.  

 

Historique  

Les premiers comportementalistes ˆ se lancer dans le dŽfi proposŽ par Darwin et ̂ 

se pencher vraiment sur la psychologie des singes sont Wolfang Kšhler et Robert 

Yerkes. Dans son laboratoire de Tenerife sur les ”les Canaries, Kšhler, va poser 

des probl•mes variŽs ˆ son groupe de 9 chimpanzŽs. LorsquÕil attache une banane 

trop haut pour que les animaux puissent lÕattraper et quÕil laisse des caisses en bois 

ˆ leur disposition dans lÕenclos, les singes vont directement empiler les caisses 

nŽcessaires pour se saisir du fruit convoitŽ. De m•me, ils sont capables de rŽaliser 

des embo”tements complexes de tuyaux pour former une perche, suffisamment 

grande pour leur permettre de faire rouler jusquÕˆ eux, une pomme dŽposŽe ˆ 

plusieurs m•tres de leur parc. Les singes nÕutilisent donc pas une stratŽgie dÕessai-

erreur nŽcessitant de tester absolument toutes les possibilitŽs afin dÕatteindre leur 

but, au contraire comme lÕhomme, ils ont une comprŽhension soudaine du 

probl•me que Koehler appelle Ç insight È. CÕest cet Ç insight È qui leur permet en 

un essai de rŽaliser le dispositif adŽquat pour obtenir la rŽcompense. Bien que ces 

expŽriences aient ŽtŽ rŽalisŽes entre 1913 et 1917, en pleine expansion 

behaviouriste,  de tels comportements laissent peu de place ˆ une explication autre 

que lÕexistence de reprŽsentations chez le chimpanzŽ, lui permettant de manipuler 

mentalement les objets pour trouver la bonne combinaison et ensuite seulement de 

la mettre en Ïuvre matŽriellement.  

 

A la m•me pŽriode, aux Etats-Unis ˆ Atlanta, Yerkes fondait un laboratoire (qui 

existe toujours et qui porte maintenant son nom), dŽdiŽ ˆ lÕŽtude du comportement 

des primates non humains. Le psychologue amŽricain aborde des sujets aussi 
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variŽs que la mŽmoire de travail spatiale ou la coopŽration. CÕest ˆ son initiative 

que les premiers grands singes sont ŽlevŽs comme des enfants pour Žtudier 

lÕimpact de cette Žducation sur leurs capacitŽs cognitives et de communication 

(Kellogg et Kellogg 1933, Hayes et Hayes 1951).  

 

NŽanmoins ces travaux pionniers en primatologie, dŽjˆ cognitifs, vont rester dans 

lÕombre du behaviourisme despotique de lÕŽpoque pas encore pr•t ˆ concŽder la 

moindre once de reprŽsentation ˆ lÕanimal. CÕest donc avec une approche encore tr•s 

behaviouriste, et ˆ travers le conditionnement opŽrant de Skinner, que 30 ans plus 

tard, ˆ la fin des annŽes 60, Harry Harlow mais aussi Duane Rumbaugh sÕintŽressent 

aux capacitŽs dÕapprentissage des primates. En apprenant aux singes ˆ associer une 

rŽcompense ˆ un type dÕobjet, les recherches de lÕŽpoque commencent ˆ se pencher 

sur les capacitŽs de discrimination des animaux. Le souci majeur de ces travaux est 

dÕŽvaluer la flexibilitŽ de lÕapprentissage, ce quÕon appelle aussi lÕapprentissage ˆ 

apprendre. Les expŽrimentateurs se rendent ainsi compte que si les primates non 

humains ont ŽtŽ prŽalablement entra”nŽs ˆ associer, au sein dÕune paire d'objet, l'un 

d'entre eux ˆ une rŽcompense, ils sont capables de transfŽrer cette r•gle ˆ une autre 

paire dÕobjets, en moins dÕessais quÕil nÕen a fallu pour apprendre la t‰che originale. 

On doit ˆ ces Žtudes sur "lÕapprentissage ˆ apprendre" des travaux dÕune rare 

exhaustivitŽ en mati•re de cognition comparŽe qui, comme lÕillustre la Figure 2, 

permettent la comparaison de plus dÕune douzaines dÕesp•ces de primates et semblent 

indiquer une hiŽrarchie depuis les prosimiens jusquÕaux grands singes en mati•re de 

flexibilitŽ dÕapprentissage. 
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Figure 2: CapacitŽ de transfert dÕapprentissage pour 13 esp•ces de primates non humains (from Rumbaugh 

et Pate 1984) 

Les premi•res Žtudes sur les comportements naturels des grands singes 

commencent aussi vers la fin des annŽes soixante. Jane Goodall apr•s des annŽes 

dÕobservation publie en 1970 la premi•re utilisation dÕoutils chez les chimpanzŽs 

(Goodall 1970). 

 

En parall•le, la rŽvolution cognitive fait rage chez les psychologues et les idŽes 

behaviouristes sont rapidement ŽliminŽes de toute approche visant ˆ Žtudier les 

comportements humains. Le transfert de la notion de cognition aux animaux non 

humains mettra lui un peu plus de temps ˆ se mettre en place. NŽanmoins, lÕidŽe 

selon laquelle les animaux peuvent eux aussi former des reprŽsentions mentales va 

dŽcomplexer les esprits et permettre de dŽcouvrir lÕexistence de capacitŽs 

cognitives inespŽrŽes chez nos cousins primates, notamment les grands singes. En 

promenant de jeunes chimpanzŽs sur ses Žpaules alors quÕil cache de la nourriture 

dans 18 endroits de leur enclos, Emile Menzel (1973) montre que ces animaux 

poss•dent une excellente mŽmoire de travail spatiale. Effectivement, quand dans 

une phase de test, les animaux sont rel‰chŽs dans lÕenclos, ils se rappellent la 
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position et le type de nourriture de chaque cache. De plus, pour visiter les 

emplacements ils utilisent un trajet pratiquement optimal, indŽpendant du trajet du 

cacheur, et revisite rarement deux fois une m•me cache. De tels comportements 

sugg•rent fortement lÕutilisation dÕune carte cognitive spatiale. David Premack se 

lance dans lÕŽtude des capacitŽs mathŽmatiques et dÕune Ç thŽorie de lÕesprit È 

(capacitŽ ˆ apprŽhender les intentions dÕautrui) chez les chimpanzŽs ŽlevŽs par 

lÕhomme (Premack et Woodruff 1978). Deux Žtudes montrent que les grands 

singes sont capables dÕapprendre un langage complexe, en utilisant le langage des 

signes (Gardner et Gardner 1969) ou en se servant de lexigrammes (symboles 

visuels reprŽsentant des mots) (Savage-Rumbaugh et al. 1978 a). On dŽcouvre 

aussi que les macaques poss•dent des comportements alimentaires culturels 

(Kawai 1965) et quÕil existe dans les sociŽtŽs de chimpanzŽs une vŽritable 

Ç politique È (de Wall 2007).  

 

Depuis ces Žtudes pionni•res, lÕapproche cognitive en primatologie a connu un 

vŽritable engouement et des centaines dÕŽtudes ont ŽtŽ menŽes chez de 

nombreuses esp•ces. Nous allons nous concentrer dans la partie suivante sur les 

capacitŽs catŽgorielles et conceptuelles qui font lÕobjet de cette th•se. 

 

Concepts naturels chez les primates non humains 

De mani•re assez surprenante, la littŽrature sur les capacitŽs de catŽgorisation chez 

les primates non-humains est moins importante que celle quÕon peut trouver chez 

le pigeon. En revanche, les types de protocoles et dÕapproches sont eux beaucoup 

plus variŽs. Un des plus beaux exemples dÕexistence de concepts naturels chez les 

primates nous vient de lÕŽthologie cognitive et de lÕŽtude de terrain menŽ par 

Seyfarth, Cheney et Marler sur les singes vervet, au Kenya dans la rŽserve 

dÕAmbosŽlie (Seyfarth et al. 1980). Les Žthologues se sont dÕabord rendus compte 

que les singes possŽdaient plusieurs cris dÕalarme associŽs ˆ diffŽrents types de 

prŽdateurs. En enregistrant ces cris dÕalarmes et en les repassant en Ç playback È, 

ils ont montrŽ que les singes prŽsentaient une rŽaction diffŽrente en fonction du 

type de cris. Si le cri correspond ˆ un lŽopard alors ils se dŽp•chent de rejoindre 

les arbres les plus proches pour sÕy percher, si le cri correspond ˆ la prŽsence dÕun 

aigle tous les regards sÕorientent vers le ciel, au contraire si le cri correspond ˆ la 

prŽsence dÕun serpent, les singes se mettent ˆ scruter le sol. Ces comportements 
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fascinants montrent lÕexistence de communications sŽmantiques documentant la 

catŽgorie de prŽdateur pour lÕŽmetteur et les receveurs. Cette capacitŽ semble 

fortement liŽe ˆ lÕexpŽrience. Les tr•s jeunes singes produisent des cris pour la 

plupart des oiseaux, les juvŽniles nÕalarment dŽjˆ plus que pour les rapaces et les 

adultes eux ne signalent que lÕaigle martial, leur principal prŽdateur aŽrien.  

 

Evidement, ˆ lÕinstar de ce qui a ŽtŽ fait chez le pigeon, les primates non humains 

ont aussi ŽtŽ engagŽs dans des t‰ches de catŽgorisation par conditionnement 

opŽrant. DÕAmato et Van Sant (1988) dŽmontrent ainsi que les capucins moines 

sont capables de catŽgoriser des photos comme contenant un humain ou non. 

NŽanmoins, en sÕintŽressant en dŽtail aux erreurs produites par les animaux sur les 

images ne contenant pas dÕhumains, les auteurs se rendent compte quÕelles 

contiennent souvent une zone rouge‰tre, rappelant celle dÕun visage humain. Il 

semblerait donc que les capucins nÕaient pas rŽellement formŽ un concept 

dÕhumain mais aient choisi la stratŽgie alternative de rŽpondre sur un indice visuel 

bas niveau co-occurrent leur permettant de rŽsoudre la t‰che et dÕobtenir leur 

rŽcompense. Cette Žtude illustre le danger dÕutiliser des photographies pour 

lÕŽtude des concepts naturels et souligne le soin quÕil faut porter aux stimuli et aux 

analyses pour exclure lÕutilisation dÕindices visuels bas niveau. 

 

 La m•me annŽe, dans une Žtude comparative, Roberts et Mazmanian (1988) 

sÕintŽressent aux capacitŽs des pigeons, des humains et des singes Žcureuils ˆ 

former des catŽgories naturelles rŽpondant aux trois niveaux dÕabstraction dŽfinis 

par Rosch. Au niveau le plus concret, ou subordonnŽ, les sujets doivent rŽpondre 

sur un oiseau particulier : le martin p•cheur face ˆ des images dÕoiseaux dÕautres 

esp•ces. Au niveau intermŽdiaire, ou basique, ils doivent classer les oiseaux parmi 

des animaux non-oiseaux. Finalement au niveau le plus abstrait, ou superordonnŽ,  

les sujets doivent former une catŽgorie animale parmi des stimuli non animaux. 

Apr•s un entra”nement dÕune durŽe variable pour chaque esp•ce, les performances 

des sujets sont ŽvaluŽes dans une phase de transfert ˆ de nouveaux stimuli. Les 

hommes rŽalisent la t‰che sans difficultŽ aux trois niveaux dÕabstraction et, 

conformŽment aux rŽsultats de Rosch, atteignent leurs meilleures performances 

pour le niveau basique. La t‰che quÕils rŽussissent le moins bien est celle de la 

catŽgorisation subordonnŽe. Les pigeons et les singes montrent le profil inverse: 
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leurs meilleures performances sont enregistrŽes au niveau concret et ils ne 

dŽpassent pas le niveau chance lorsquÕil sÕagit de gŽnŽraliser au niveau basique. 

De mani•re surprenante, malgrŽ le fort niveau dÕabstraction que prŽsente le niveau 

superordonnŽ, de par la variabilitŽ des exemplaires qui le composent, les singes 

sont aussi capables de former assez rapidement un concept dÕanimal. Les pigeons 

mettent plus de temps que les singes mais rŽussissent aussi correctement cette 

catŽgorisation superordonnŽe. Cependant les diffŽrences de performances entre les 

hommes et les deux esp•ces dÕanimaux sont telles quÕelles laissent prŽsager 

lÕexistence de mŽcanismes neuronaux et cognitifs divergents m•me entre les 2 

esp•ces de primates. 

 

Mich•le Fabre-Thorpe et son Žquipe de Toulouse, ont voulu creuser la capacitŽ 

des singes ˆ former des catŽgories naturelles au plus fort degrŽ dÕabstraction 

quÕest le niveau superordonnŽ, ˆ travers une sŽrie dÕŽtudes publiŽes ˆ la fin des 

annŽes 90 et au dŽbut des annŽes 2000 (Fabre-Thorpe 2003). Elle note que, dans 

lÕŽtude de Roberts et Mazmanian (1988), les performances pour les singes 

Žcureuils au niveau superordonnŽ, bien que significativement meilleures, sont 

proches du niveau chance, dŽpendent de la taille du set dÕentra”nement et surtout 

diff•rent considŽrablement des performances des humains. Elle attribue ces faibles 

performances ˆ plusieurs facteurs. DÕabord, en Žtudiant les singes Žcureuils qui 

sont des singes du nouveau monde et qui ont divergŽ des singes de lÕancien monde 

il y a environ 30-40 millions dÕannŽes, on a plus de chance de trouver des 

capacitŽs cognitives diffŽrentes de celles des humains quÕen utilisant des primates 

non humains qui nous sont plus proches. Fabre-Thorpe et al. vont donc 

sÕintŽresser aux macaques rhŽsus, une esp•ce de singe du nouveau monde dont la 

lignŽe a divergŽ de celle de lÕhomme il y a environ 25 millions dÕannŽes. Roberts 

et Mazmanian utilisent un protocole de choix forcŽ o• deux stimuli sont prŽsentŽs 

simultanŽment ce qui encourage les sujets ˆ utiliser une stratŽgie de discrimination 

entre ces deux exemplaires particuliers plut™t que de recourir ˆ lÕutilisation dÕune 

reprŽsentation interne de la catŽgorie comme dans la procŽdure de go-no go o• les 

images sont prŽsentŽes une ˆ une. Fabre-Thorpe critique aussi la distinction nette 

entre phases d'entra”nement et phases de test. En entra”nant de mani•re intensive 

les animaux sur un faible nombre dÕexemplaires, ils sont poussŽs ˆ mŽmoriser ces 

exemplaires particuliers plut™t quÕˆ former un concept gŽnŽral dÕanimal. De plus, 
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dans la phase de test, pendant laquelle les sujets sont exclusivement confrontŽs ˆ 

des stimuli nouveaux, ils peuvent plus facilement fluctuer dans leur Žtat cognitif 

car la moindre erreur initiale va troubler lÕanimal en le privant de rŽcompense et, 

en impactant sa concentration et son attention, va accentuer petit ˆ petit le nombre 

dÕerreurs. Dans la comparaison entre lÕhomme et le singe, Fabre-Thorpe note le 

faible nombre dÕexemplaires dÕimages dÕanimaux proposŽes aux singes durant 

lÕentra”nement comparŽ aux milliers de confrontations que chaque homme a pu 

avoir au cours de sa vie avec cette catŽgorie sous une forme ou une autre. 

Finalement, Fabre-Thorpe pointe aussi du doigt le temps de prŽsentation des 

images et le temps laissŽ au sujet pour rŽpondre. Effectivement, si singes et 

hommes poss•dent initialement un mŽcanisme cognitif commun permettant de 

rŽaliser une catŽgorisation superordonnŽe, il est possible que chez lÕhomme 

dÕautres phŽnom•nes cognitifs liŽs au langage ou ˆ lÕŽducation puissent se 

surajouter ˆ ces mŽcanismes de base lorsquÕils ont suffisamment de temps pour 

rŽaliser la t‰che. 

 

Afin de pallier tous ces handicaps Fabre-Thorpe et al. (1998) vont adapter aux 

singes une t‰che qui venait alors dÕ•tre dŽveloppŽe chez lÕhomme (Thorpe et al. 

1996) : la t‰che de catŽgorisation rapide en go-no go. Dans lÕŽtude originale, les 

sujets humains sont assis face ˆ un Žcran dÕordinateur, des images leur sont 

flashŽes pendant 20 ms. Leur t‰che est de presser une touche pour faire dŽfiler les 

images et de lever le doigt aussi vite que possible sÕils aper•oivent un animal dans 

la sc•ne. En analysant les temps de rŽaction et le signal EEG conjointement 

enregistrŽ, les auteurs documentent la formidable efficacitŽ du syst•me visuel 

humain qui permet de rŽsoudre une t‰che de catŽgorisation abstraite ˆ partir de 

stimuli complexes en un temps extr•mement court.  

 

Fabre-Thorpe et al. (1998) engagent 2 singes macaques rhŽsus dans un protocole 

extr•mement similaire avec les m•mes stimuli. La seule diffŽrence est la 

rŽcompense que les singes obtiennent apr•s chaque bonne rŽponse. Pour Žviter 

lÕapprentissage par cÏur du set dÕentra”nement et pallier le manque dÕexpŽrience 

des animaux avec les photographies, des stimuli nouveaux sont introduits tous les 

jours dans une faible proportion par rapport aux stimuli familiers et un tr•s large 

jeu dÕimages est utilisŽ. Enfin, pour montrer que la capacitŽ ˆ former des concepts 
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superordonnŽs ne sÕarr•te pas uniquement ˆ la catŽgorie "animal", un des singes 

est entra”nŽ ˆ faire une catŽgorisation aliments/ non aliments. Quelle que soit la 

catŽgorie, les singes sont extr•mement bons pour rŽaliser la t‰che. Ils atteignent 

90% de rŽussite pour catŽgoriser des images quÕils nÕont jamais vues auparavant 

(Fabre-Thorpe et al. 1998, Delorme et al. 2000). Ces performances sont 

directement comparables avec celles des humains qui avoisinent les 94% correct 

(Thorpe et al. 1996). De mani•re assez surprenante les singes sont m•me 

beaucoup plus rapides que les humains pour rŽaliser cette t‰che complexe. Alors 

que les humains ont un temps de rŽaction mŽdian de 370 ˆ 450 ms, celui des 

singes ne dŽpasse pas les 300 ms et descend m•me jusquÕˆ 250 ms. Pour Žvaluer 

le temps de rŽaction minimal permettant de rŽaliser cette catŽgorisation, Thorpe et 

al. dŽfinissent une mesure spŽciale appelŽe temps de rŽaction minimal.  CÕest le 

temps minimum ˆ partir duquel les sujets produisent significativement plus de 

bonnes que de mauvaises rŽponses. M•me avec cette mesure extr•mement 

contraignante dÕun point de vue temporel, les singes avec un temps de rŽaction 

minimal de 180-200 ms gardent une avance incompressible de 50-70 ms par 

rapport aux humains dont le temps de rŽaction minimal est de 250-270 ms.  

 

La premi•re explication qui vient ˆ lÕesprit pour analyser ces diffŽrences est celle 

de lÕutilisation de caractŽristiques visuelles bas niveau par les singes, comme dans 

lÕŽtude de DÕAmato et Van Sant (1988),  plus rapidement traitŽes que celle 

nŽcessaires pour atteindre le concept dÕanimal utilisŽ par les hommes. Afin de 

tester cette hypoth•se Delorme et al. (2000) testent la capacitŽ des singes ˆ rŽaliser 

la m•me t‰che sur des stimuli en noir et blanc : les performances sont inchangŽes 

pour les hommes comme pour les singes. Si les singes utilisent un indice bas 

niveau ce nÕest donc pas la couleur. Dans une autre Žtude comparative, MacŽ et al, 

en faisant varier le niveau de contraste dans les images caractŽrisent un peu plus 

les reprŽsentations utilisŽes par les hommes et les singes (MacŽ et al. 2010). Les 

deux primates sont encore capables de rŽaliser la t‰che m•me avec un contraste 

tr•s faible et leurs performances sont affectŽes de mani•re similaire par les 

diffŽrents niveaux de contraste. Les auteurs concluent que les reprŽsentations 

mises en jeu pour cette catŽgorisation rapide seraient assez rudimentaires et 

pourraient •tre supportŽes par la voie visuelle rapide, dite magnocellulaire, 

achromatique et robuste aux faibles contrastes.  
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De plus, dans une Žtude chez lÕhomme o• la t‰che est rendue particuli•rement 

difficile, en utilisant un pattern contrastŽ masquant lÕimage 10 ˆ 20 ms apr•s sa 

prŽsentation (Bacon-MacŽ et al. 2005), les sujets rŽussissent la t‰che mais disent 

ne pas •tre pas confiants dans la rŽponse donnŽe, comme si la reprŽsentation mise 

en jeu suffisait pour dŽclencher une rŽponse catŽgorielle rapide mais nÕinduisait 

pas forcŽment une perception consciente.  

 

En poussant le sujet ˆ rŽpondre le plus vite possible, la t‰che de catŽgorisation 

rapide se lib•re des processus cognitifs parasites et permet dÕaccŽder ˆ lÕessence 

des mŽcanismes cognitifs et neuronaux suffisant ˆ lÕŽlaboration dÕun concept 

visuel m•me abstrait. De plus, les conditions expŽrimentales extr•mement 

similaires utilisŽes chez lÕhomme et le singe en font un outil de choix pour la 

cognition comparŽe. CÕest donc celui auquel nous aurons recours dans notre 

recherche dÕun syst•me homologue de conceptualisation visuelle chez le primate. 
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2.2 Article1 : Humains et macaques rhŽsus partagent des 

reprŽsentations visuelles haut niveau  

ProblŽmatique  

La capacitŽ ˆ former des concepts, notamment naturels ou Žcologiques, semble 

•tre une capacitŽ extr•mement rŽpandue au sein du r•gne animal. Etant donnŽ le 

nombre dÕŽtudes mettant en valeur ces fonctions conceptuelles chez des esp•ces 

aussi variŽes que lÕabeille, le pigeon, le poulpe, la vache ou le singe Žcureuil, il y a 

tout ˆ parier que la plupart des animaux sont capables dÕaccŽder ˆ certains niveaux 

dÕabstraction. Former des catŽgories leur permet de reconna”tre leurs prŽdateurs, 

leurs proies, leurs partenaires sexuels ou encore les individus qui leur sont 

proches. Selon mon opinion, les esp•ces parmi lesquelles aucune capacitŽ de 

reconnaissance ou de catŽgorisation nÕont ŽtŽ diagnostiquŽes, soit nÕont pas encore 

ŽtŽ ŽtudiŽes, soit elles lÕont ŽtŽ avec de mauvais outils, des questions non 

pertinentes ou des protocoles non adŽquats. Il nÕest donc plus de notre ressort 

dÕessayer de convaincre de la capacitŽ des animaux ˆ former des reprŽsentations 

mentales. Les animaux sont capables dÕŽlaborer des concepts riches et par 

consŽquent acc•dent ˆ une certaine forme de pensŽe. NŽanmoins, nous avons aussi 

vu quÕune esp•ce de gu•pe, dont lÕanatomie et la physiologie cŽrŽbrale sont si 

diffŽrentes des n™tres, prŽsente des capacitŽs dÕapprentissage spŽcifiques des 

visages de leur conspŽcifiques, tout ˆ fait comparables ˆ celles de lÕ•tre humain. 

Un comportement qui nÕa pas ŽtŽ retrouvŽ chez une autre esp•ce de gu•pe du 

m•me genre. De tels rŽsultats mettent Žvidemment en Žvidence lÕexistence de 

fonctions dÕabstraction convergentes et non dŽrivŽes dÕun organe commun, mais 

surtout ils posent la question de la labilitŽ des fonctions cognitives. Si des esp•ces 

tr•s ŽloignŽes (comme lÕhomme et la gu•pe) dÕun point de vue phylogŽnŽtique, 

par des crit•res morphologiques et gŽnŽtiques, poss•dent des fonctions cognitives 

tr•s similaires, qui ne sont pas retrouvŽes dans une esp•ce beaucoup plus proche 

(une autre esp•ce de gu•pe) alors on est en droit de douter de lÕexistence dÕune 

rŽelle phylogŽnie de la cognition. Est-ce que la notion de continuitŽ et dÕŽvolution 

biologique des esp•ces, pr™nŽe par Charles Darwin, ne sÕappliquerait en fait pas 

aux fonctions cognitives? Est-ce que chaque esp•ce formerait son propre 

rŽpertoire cognitif indŽpendamment des esp•ces qui lui sont les plus proches 

phylogŽnŽtiquement? En particulier est-ce que nous Ç •tres humains È partageons 
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des mŽcanismes cognitifs avec dÕautres esp•ces animales? O• est-ce que cette 

pensŽe que nous expŽrimentons ˆ chaque seconde nous est absolument propre? 

Les  rŽponses ˆ ces questions se trouvent dans la comparaison la plus mŽticuleuse 

possible entre les capacitŽs cognitives des esp•ces.  

 

Nous avons parlŽ prŽcŽdemment de la t‰che de catŽgorisation rapide qui permet de 

saisir le rudiment de reprŽsentation suffisant pour former un concept visuel ˆ la 

fois chez lÕhomme et le macaque RhŽsus, dans des conditions expŽrimentales 

extr•mement identiques. CÕest comme nous lÕavons expliquŽ prŽcŽdemment, un 

outil idŽal pour comparer la capacitŽ des deux primates ˆ former le concept dÕune 

catŽgorie naturelle. NŽanmoins, nous avons aussi expliquŽ que lÕutilisation de 

sc•nes naturelles pouvait amener les animaux ˆ utiliser des stratŽgies alternatives 

aux n™tres en se fiant ˆ des indices visuels bas niveau. Delorme et al. (2000) ont 

exclu lÕutilisation des couleurs, mais depuis les annŽes 2000 la vision par 

ordinateur a considŽrablement ŽvoluŽ et on sÕest aper•u que dÕautres 

caractŽristiques des images (Torralba et Oliva 2003), plus subtiles, pouvaient aussi 

permettre de dŽterminer la catŽgorie globale dÕune sc•ne (naturelle, artificielle, 

mer, montagne). De plus, ces statistiques de lÕimage permettent de prŽdire la 

prŽsence dÕune catŽgorie dÕobjets particuli•re (animaux, voituresÉ) avec des 

performances approchant les 80% de prŽcision. La JLMNOP!$!illustre ˆ quel point 

lÕimage moyenne (moyenne de la luminance des pixels) et la signature spectral 

(moyenne des spectres dÕamplitudes) sont diffŽrents pour des sc•nes naturelles 

contenant un animal ou une voiture.  
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Or, depuis les premi•res expŽriences menŽes en 1998, lÕŽquipe de Fabre-Thorpe a 

toujours utilisŽ les m•mes singes qui ont appris pendant des annŽes ˆ catŽgoriser 

des photographies issues de la m•me banque dÕimages (Corel et photographies 

personnelles). Dans cette banque dÕimages, la grande majoritŽ des images 

dÕanimaux utilisŽs comme cibles pour les singes, prŽsentent lÕanimal photographiŽ 

dans son milieu naturel, alors que bien souvent les images utilisŽes comme 

distracteur prŽsentent des sc•nes ou des objets artificiels. De telles diffŽrences, 

sont extr•mement bien captŽes par le mod•le bas-niveau de Torralba et Oliva 

(2003). Avec le temps, les singes pourraient tr•s bien avoir appris la co-occurrence 

de ces informations contextuelles bas-niveau, et les utiliser pour rŽsoudre la t‰che 

de catŽgorisation qui leur est proposŽe, ˆ lÕinstar du mod•le computationnel. Ces 

informations bas-niveau extraites d•s le cortex visuel primaire, pourraient 

expliquer la rapiditŽ des singes par rapport ˆ celle des humains. 

 

Dans une t‰che de catŽgorisation ˆ partir de photographies naturelles, est-ce que le 

singe utilise des statistiques globales bas niveau ou est-ce quÕil se focalise vraiment 
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sur les traits visuel de lÕobjet ˆ catŽgoriser ? A quel point les reprŽsentations mises en 

jeux par lÕhomme et le singe dans cette t‰che de catŽgorisation rapide sont-elles 

similaires ? Voilˆ les questions auxquelles cet article cherche ˆ rŽpondre. 

2.2.1 RŽsumŽ de lÕarticle 

LÕastuce expŽrimentale mise en place dans cet article est lÕŽlaboration de quadruplets 

de stimuli (2 objets: un animal et un objet manufacturŽ et 2 contextes: un naturel et un 

artificiel, Figure 4). En collant les objets, prŽalablement ŽgalisŽs en surface et en 

indices visuels bas niveau, exactement ˆ la m•me position dans les deux contextes, on 

oblige le sujet ˆ se concentrer sur lÕobjet et ˆ faire abstraction de lÕinformation 

contextuelle. 

 

 
Figure 4 : Un exemple de quadruplet. Chacun des 192 appariements contient 4 stimuli: 2 stimuli 

congruents (bas gauche et haut droite), 2 stimuli incongruents (haut gauche et bas droite) qui sont 

aussi: 2 stimuli cibles (premi•re colonne), 2 stimuli distracteurs (deuxi•me colonne). Les quatre images 

ont la m•me luminance moyenne et le m•me contraste RMS. Les quatre objets (2 loups et 2 tables) ont 

la m•me surface, la m•me position dans lÕimage (excentricitŽ), la m•me luminance moyenne et le 

m•me contraste RMS. Ces deux derniers param•tres tiennent compte de la luminance et du contraste 

des fonds sur lesquels ils sont collŽs, pour prŽserver les contrastes locaux objet/contexte. 
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Comme nous lÕavons dit prŽcŽdemment, les singes ont ŽtŽ entra”nŽs pendant des 

annŽes ˆ catŽgoriser des images naturelles associant bien souvent animaux cibles et 

fond naturel et non-animaux distracteurs et fond artificiel. NŽanmoins, d•s la premi•re 

prŽsentation de nos stimuli manipulŽs, ˆ lÕinstar des hommes, les rŽponses go vers les 

cibles sont plus nombreuses sur les stimuli contenant un animal que sur des stimuli au 

contexte strictement identique, mais dans lesquelles lÕanimal a ŽtŽ remplacŽ par un 

objet. Ces rŽsultats sont vrais avec un fond naturel comme avec un fond artificiel. 

Comme les hommes, nos deux singes, pour rŽsoudre la t‰che de catŽgorisation 

animal/non animal utilisent lÕobjet et sont capables de le faire quelle que soit la nature 

de lÕinformation contextuelle. 

 

 

Cependant, il semble que m•me chez lÕhomme ces performances de catŽgorisation 

rapide soient lŽg•rement biaisŽes par la relation contexte/objet au niveau 

superordonnŽ (Joubert et al. 2008). On retrouve cet effet dans notre groupe 

humain contr™le qui, sur les trois sŽances quÕils rŽalisent, sont toujours plus prŽcis 

et plus rapides pour catŽgoriser des stimuli prŽsentant une association 

objet/contexte congruente (animal sur fond naturel ou objet manufacturŽ sur fond 

artificiel) que des stimuli incongruents (animal sur fond artificiel et objet 

manufacturŽ sur fond naturel). Les singes prŽsentent des effets extr•mement 

comparables en prŽcision, temps de rŽaction minimal et robustesse de lÕeffet ˆ 

travers les sessions. Pour les deux esp•ces de primates cet effet est dÕautant plus 

fort que les objets sont de petite taille. Par contre sur les objets de grosse taille les 

performances globales augmentent et lÕeffet objet/contexte dispara”t. En contraste, 

un mod•le de vision par ordinateur rŽputŽ pour donner de bons rŽsultats dans la 

reconnaissance de sc•nes naturelles et m•me dÕobjets (Torralba et Oliva 2003) est 

tout ˆ fait incapable de rŽaliser la catŽgorisation animal/non animal sur notre set de 

stimuli, m•me lorsque les objets sont gros. 
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Conceptual abilities in animals have been shown at several levels of
abstraction, but it is unclear whether the analogy with humans
results from convergent evolution or from shared brain mechanisms
inherited from a common origin. Macaque monkeys can access Ònon-
similarity Ðbased concepts,Ósuch as when sorting pictures containing
a superordinate target category (animal, tree, etc.) among other
scenes. However, such performances could result from low-level vi-
sual processing based on learned regularities of the photographs,
such as for scene categorization by arti ! cial systems. By using pic-
tures of man-made objects or animals embedded in man-made or
natural contexts, the present study clearly establishes that macaque
monkeys based their categorical decision on the presence of the
animal targets regardless of the scene backgrounds. However, as
is found with humans, monkeys performed better with categorically
congruent object/context associations, especially when small object
sizes favored background information. The accuracy improvements
and the response-speed gains attributable to superordinate cate-
gory congruency in monkeys were strikingly similar to those of hu-
man subjects tested with the same task and stimuli. These results
suggest analogous processing of visual information during the acti-
vation of abstract representations in both humans and monkeys;
they imply a large overlap between superordinate visual represen-
tations in humans and macaques as well as the implicit use of expe-
rienced associations between object and context.

homology | natural scenes | non-human primate | visual categorization

In a demonstration of monkeysÕabstraction abilities, Bovet and
Vauclair (1) reported that monkeys were able to classify new

pairs of real objects asÒsameÓwhen belonging to the same su-
perordinate category (an apple and a banana, or a cup and a
padlock), while classifying other combinations asÒdifferent.Ó
The ability to perform a judgment of conceptual identity among
categories such as Food or Tools corresponds to an abstract level
of conceptualization (2Ð4), but the nature of the cerebral pro-
cesses, the mental representations involved, and their similarity
with those of humans remain unclear.

In monkeys, the ability to form and access perceptual classes
is the most extensively studied abstraction level. Categorizing by
perceptual similarity enables the formation of open-ended cate-
gories, which generalize to novel elements of the same kind (2, 3).
This categorical behavior emerges spontaneously even in ma-
caque monkeys with lesions of the lateral prefrontal cortex (5),
a structure in which neurons show category-speci! c selectivity
(6Ð8). In fact, building Òperceptual conceptsÓ(4) such as natural
visual categoriesÑ trees, cats, dogs, etc. (6, 9)Ñ or arti ! cial ones
such as letter categories (10, 11) could rely on relatively simple
mechanisms: a set of representative visual features involving
particular shapes or typical shadings could be used as diagnostic
information to categorize objects at this perceptual level (12).
Such processing in humans and monkeys is likely to take place in
the inferior temporal cortex, which has long been known to be
critical for object visual recognition (13, 14) and generalization of
object views (15). However, single-neuron activity within this re-
gion does not seem to re" ect categorical information (9, 16Ð18).

At a more abstract level, conceptual behavior implies cate-
gorizing beyond the physical similarity between exemplars of
a class (3, 4). The few behavioral studies that have investigated
this abstraction level in monkeys dramatically increased stimulus
variety by using pictures of natural scenes and superordinate

categories such as Food or Animal to avoid diagnosticity from
a restrained set of low-level visual cues (1, 19Ð22). In the Animal
category, for example, the large variety of perceptually different
instances of mammals, birds, insects, or! shes and the high
performance reached on new exemplars suggest an abstract level
of categorization and an ability for macaque monkeys to access
superordinate representations (23).

However, the claim that abstract representations are used to
perform the superordinate categorizations was challenged by the
! nding that global scene statistics can predict the presence of
animals or objects in scene pictures (24). Indeed, to succeed in
such tasks, monkeys had been extensively trained by using large
image sets extracted from commercial databases (19Ð21). Be-
cause the animal images are much more likely to be pictured on
natural scene backgrounds than in urban contexts, the scene sta-
tistics that support the distinction between natural and man-made
environments (25, 26) and the presence of foreground objects
could potentially allow performance above chance. Monkeys
could have used such contextual regularities to reach high scores
without any conceptual representation of the object category.

Here, we adapted for monkeys the approach used in earlier
work investigating contextual effects on object processing during
visual scene categorization by humans (27): animal target objects
and man-made distractor objects were displayed randomly in ei-
ther man-made or natural scene backgrounds. Using such stimuli
should confuse the monkeys if they rely on global scene statistics
to perform the task. Possible similarities between the mental
representations used by humans and monkeys to solve such visual
categorization tasks were also investigated by using the categor-
ical object/context interference phenomenon. Indeed, in humans,
categorization performance is affected in terms of both delayed
reaction times and lower accuracies when the object and the
background context belong to different superordinate categories
(27Ð31), suggesting that the mental representations of object and
background context overlapped during task performance and
were Òcategory-sensitiveÓat the superordinate level (27, 31).

Results show that monkeysÕcategorization performance pri-
marily relied on the processing of animal/object information, and
that the scene background did not play a major diagnostic role.
Furthermore, the categorical interference between foreground
objects and background contexts had very similar effects on
monkey and human performance over a wide range of parame-
ters. These data suggest a high analogy between monkeys and
humans for the use of visual cues to access categorical repre-
sentation and their cerebral processing.

Results and Discussion
Two macaque monkeys (Dy and Rx) and 11 human subjects
performed the Animal/Non-Animal rapid scene-categorization
task developed by Thorpe et al. (32) and adapted for monkeys by
Fabre-Thorpe et al. (20). The response consisted of a button re-
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lease and a screen touch performed in under 1 s when a brie! y
! ashed stimulus (50 ms) contained an animal (go/no-go task; Fig.
1A). The test stimuli were composed of 192 associations of four
achromatic scenes counterbalancing superordinate context cate-
gories (man-made and natural) and superordinate object cate-
gories (animal or man-made object): very varied animal and man-
made object exemplars were presented equally often in the natural
and man-made background contexts. Test stimuli were only seen
once by each subject, and backgrounds and objects were con-
trolled for various low-level visual characteristics (Materials and
Methodsand Fig. 1B).

For monkeys, the sequence of stimuli randomly interleaved test
stimuli with familiar scenes to ensure the stability of monkey mo-
tivation and performance (33); " rst-trial responses to the test
stimuli were thus of crucial importance. Familiar scenes were taken
from the commercial photographs on which monkeys initially
learned the Animal/Non-Animal task and had been intermittently
trained and tested (for 5Ð6 y) (Materials and Methods); both
monkeys performed at 89% correct on these familiar stimuli during
the days preceding the present experiment.

Non-Similarity ÐBased Concepts in Macaque.For both monkeys,
" rst-trial performance on the test stimuli showed accuracy scores
signi" cantly above chance, regardless of the nature of the stimuli
background (Fig. 1). The monkeys were able to use both man-
made objects and animals as the pertinent key target for task
performance: the proportion of hits outnumbered very signi" -
cantly the proportion of false alarms in both monkeys (Fig. 1C).
Monkeys were also able to ignore the scene background category
because global-task accuracy was well above chance level, re-
gardless of the environment category (Fig. 1D): natural (Rx,
71%; Dy, 67%) or man-made (Rx, 69%; Dy, 63%).

This task was particularly hard to perform given the high ratio
of test stimuli introduced among familiar pictures (1/3 test, 2/3

familiar stimuli). In addition, in the test stimulus set, objects av-
eraged only 6% of scene surface (range 0.2Ð22%), a much smaller
object/scene surface range than in familiar stimuli. Object loca-
tions in the test stimuli were also extremely varied at eccentricities
ranging from 0.2¡ to 24¡ from" xation (12¡ on average), which
probably accounts for the conservative strategy exhibited by both
monkeys (there were more misses than false alarms: both mon-
keys,! 2 tests,P< 10! 10! 5) and the accuracy drop compared with
previous studies of our group [usually 90% correct (20, 21)]. In
fact, a similar drop in performance accuracy was also observed in
the 11 human subjects performing the same task with the same
test stimuli: they averaged only 80% correct, a performance that
has to be compared with the 94% correct usually reached by
humans on novel scenes (19, 32, 34).

Thus, despite their long training with commercial photographs
that mostly associate animals with natural backgrounds, the two
monkeys were clearly able to use object information and to ignore
background information when categorizing new scenes. From the
very " rst presentation of the manipulated stimuli, the bias at-
tributable to the scene background category only accounted for
" 2Ð5% of the global accuracy (Fig. 1D), despite the relatively
small size of most objects within the scenes. Such immediate
generalization for new man-made objects and animal exemplars
presented in unusual scene contexts rules out the possibility that
scene background regularities alone could explain performance.

Such results obtained in monkeys show that superordinate
representations supporting abstract concepts do not necessarily
require high-level functions such as linguistic abilities or even
elaborate processing far from perceptual modalities (23, 35, 36).
Recent results indicate that superordinate categories are the" rst
to be accessed within the visual modality (37, 38). In fact, several
processing schemes have been proposed that combine such
coarse-to-" ne visual processing (26, 39Ð41) with fast decision
mechanisms. For example, coarse visual information could be
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Fig. 1. Animal/Non-Animal categorization performance reached by human and monkey subjects on the ! rst presentation of the test stimuli. ( A) Animal/Non-
Animal task. Stimuli were presented for three frames unmaske d on a black screen. When a scene containing an animal was " ashed, subjects had to release
a button and touch the tactile screen within 1 s (target stimul us, go response); otherwise, they kept their hands on the button (distractor stimulus, no-go
response). Correct (go and no-go) responses were rewarded by a noise (and a juice drop for monkeys); incorrect (go and no-go ) responses were punished by
the redisplay of the incorrectly categorized stimulus for 3 s. ( B) Two examples of the 192 associations of four stimuli. For ea ch association, the man-made and
natural backgrounds had equal average luminance and RMS con trast, and the animal and man-made object vignettes had equa l surface, center-of-mass
location, luminance, and RMS contrast. ( C) First-trial hit and false-alarm rates for the group of 11 hum an subjects and the macaque monkeys Rx and Dy. Bar
histograms for hits and false alarms correspond to the stimulu s illustrations in the left and right columns, respectively. (H umans: paired t test, t = 26, df = 10,
P < 10 ! 10! 9; Rx: ! 2 test, ! 2 = 122, P < 10 ! 10! 9; Dy: ! 2 test, ! 2 = 86, P < 10 ! 10! 9.) (D) First-trial performance accuracy (pooling correct go and no-go
responses) computed separately for natural and man-made backg round stimuli. Bar histograms for the accuracies on natural a nd man-made backgrounds
correspond to the stimulus illustrations in the upper and lower rows, respectively. Dotted line represents chance level; error bars indicate SEM. ( ! 2 tests,
natural background Ñ humans: contingency table, ! 2 = 269, n = 11, P< 10 ! 10! 5; Rx: ! 2 = 13, P< 0.0003; Dy: ! 2 = 9, P< 0.003. ! 2 tests, man-made background Ñ
humans: contingency table, ! 2 = 327, n = 11, P < 10 ! 10! 5; Rx: ! 2 = 11, P < 0.001; Dy: ! 2 = 6, P < 0.02.)
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rapidly conveyed within the ventral pathway (21) or through the
dorsal visual pathway (39) to frontal cortices (42) in order to
prime object representations and facilitate subsequent detailed
analysis in the ventral visual pathway. Another possibility is that
midlevel areas in the ventral visual pathway might use inter-
mediate representations that could be suf! cient for categorical
judgments (43Ð45). In both cases, coarse visual information is
presumed to be suf! cient to trigger prefrontal cortex activity that
re" ects the precise delineation of categorical boundaries rele-
vant for task performance, as proposed by Freedman, Miller, and
collaborators (6, 8).

Object and Context Congruency. Are superordinate visual repre-
sentations similar in humans and macaques, and do they involve
analogous mechanisms? To address these questions, we investigated
the interference between object and background categories: we
de! ned as categorically congruent the stimuli that associated con-
gruent superordinate object/context associations (animals pasted
on natural backgrounds or man-made objects on man-made back-
grounds). Conversely, stimuli that embedded animals in man-made
backgrounds or man-made objects in natural backgrounds were
considered to be noncongruent (31).

From the very ! rst stimulus presentations, both monkeys and
humans exhibited 8% accuracy advantage for congruent com-
pared with noncongruent test stimuli (Table S1). Similar object/
context congruence biases have previously been described in
humans for rapid scene categorization using color stimuli (27Ð
31); such congruence effects were observed even on the earliest
behavioral responses, leading to the suggestion that it could re-
sult from feed-forward facilitation between neuronal populations
that are usually coactivated because of their selectivity to visual
features that are highly likely to co-occur within our environment
(27). Following this hypothesis, we predicted that this congru-
ence bias would be robust to short-term practice independently
from any improvement in task performance.

Monkey and human performances were thus compared for
three consecutive sessions in which all test stimuli where seen only
once a day. The monkeys further performed ad libitum for several
daily sessions on test stimuli only (9 sessions for Dy and 15 for
Rx). As illustrated Fig. 2A, we observed a signi! cant accuracy
increase with practice in both species, although it was less pro-
nounced in monkey Dy. Such accuracy increase with scene fa-
miliarity could be because of a higher success rate on dif! cult
stimuli (34) in particular for incongruent object/background
associations. However, no interaction between congruence effect
and task practice was observed in either species. In monkeys,
a two-way ANOVA (congruence ! session) paired by subjects
yielded a main effect for categorical congruence [F(1, 43) = 90,
P< 10! 10! 4, ! 2 = 0.17] and session [F(10, 43) = 14,P< 10! 10! 4,
! 2 = 0.26], without interaction between congruence and session
[F(10, 43) = 2, P > 0.1, ! 2 = 0.03]. Similar ANOVA performed
over the group of human subjects showed signi! cant effects of
categorical congruence [F(1, 65) = 299, P < 10! 10! 4, ! 2 = 0.39]
and session [F(2, 65) = 90, P < 10 ! 10! 4, ! 2 = 0.24] and no in-
teraction [F(2, 65) = 3, P > 0.05,! 2 = 0.009]. Similar results were
obtained on reaction times (SI Materials and Methods). Thus,
although global performance could improve, the impairment
observed with incongruent object/background associations was
not reduced with practice in either species. This result reinforces
the hypothesis of hard-wired (dis)facilitation mechanisms be-
tween neurons selective for visual features (not) belonging to the
same superordinate categories, as mentioned above.

Are scene statistics the visual features that account for back-
ground interaction with object category? We tested this hypoth-
esis using Oliva and TorralbaÕs classi! cation model (24) on the
stimuli of the current experiment. This model ef! ciently imple-
ments the major principles of scene gist recognition, considering
the global scene features (25) used in a number of recent scene-
recognition models (e.g., refs. 46 and 47). First, the simulation
was successful in selecting the animal scenes within a set of fa-
miliar images that monkeys had categorized over the years (768

photographs, model average accuracy 74%; note, however, that
Rx and Dy scored 95% and 96%, respectively, on such familiar
images). Second, it was successful in distinguishing between man-
made and natural scene backgrounds by using the current 768
test stimuli (averaging 83% accuracy). These results stress the
fact that processing image statistics could be a straightforward
mechanism for using contextual information. However, the model
failed completely at categorizing the manipulated test stimuli as
containing animals: it only reached 53% accuracy on congruent
and 50% on noncongruent object/context associations (average
accuracy vs. chance level," 2 test, not signi! cant; congruent vs.
noncongruent," 2 test, P < 0.005).

This failure, however, could be accounted for by the small
animal size relative to previous experiments. We tested this hy-
pothesis by calculating simulation results by quartiles of the object
sizes, corresponding to 2%, 4%, 7%, and 11% of the whole image.

5 10 15

60

70

80

90 %

daily sessions

1

Categorization performanceA

B

Humans

Rx

Dy

A
cc

ur
ac

y

60

70

80

90 %

A
cc

ur
ac

y

50

Influence of object size

Human subjects

Rx & Dy Macaque monkeys

Computer simulations
based on scene statistics

Congruent        
Non-Congruent

object-context associations

object surfaces<3% 3<s<5 5<s<8 s>8%

350

400

450 ms
m

ea
n 

R
ea

ct
io

n 
T

im
e

Human subjects

Rx & Dy Macaque monkeys

Fig. 2. Global Animal/Non-Animal task performance computed separately
for categorical congruent (blue) and noncongruent (orange) o bject/context
associations, reached by human (triangle) and monkey (circle and square)
subjects. (A) Performance accuracy for consecutive sessions (test stimuli, all
trials). Both species exhibited an accuracy increase with practice (linear
regressionsÑ humans: coef ! cient = 3.2, R2 = 0.39, df = 2, P < 10 ! 10! 4; Rx:
coef! cient = 0.8, R2 = 0.79, df = 16, P < 10 ! 10! 6; Dy: coef! cient = 0.4, R2 =
0.24, df = 10, P = 0.06) but no interaction between categorical congruence
and practice (see text). ( B) Accuracy and mean reaction time as a function of
object surface assessed as a percentage of the whole image; stim uli were
divided in four sets of equal size. The accuracy performance reached with
computer simulations (dashed lines) was computed for the Ani mal vs. Non-
Animal categorization task performed on the test stimulus set , after learning
had been achieved by using the monkey Õs familiar training image set. Dot-
ted line represents chance level; error bars indicate SEM betwee n object/
background associations.
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Although model accuracy increased mildly with object surface,
computer simulations only reached 54% accuracy on the largest
objects: the model based on scene statistics failed in object cat-
egorization.

On the contrary, this analysis performed on subjectsÕbehavioral
data showed an important size effect that was similar in both
species: performance improved with increasing object size for
both accuracy and mean reaction time (Fig. 2B; ANOVAs are
detailed in SI Materials and Methods). Interestingly, the accuracy
advantage for congruent compared with noncongruent stimuli
was highest for small objects (both species>9%), whereas the
smallest accuracy advantage was observed for the biggest objects
(both species<2%; Table S2and ANOVAs in SI Materials and
Methods). The level of interference between context category and
object processing was thus similarly related in both species to the
background and object surfaces.

These results suggest that background statistics could play a key
role in the context interference observed when humans and
monkeys categorize objects in natural scenes. Even if background
statistics are not the diagnostic cues used by either species for
object categorization, they could play a role analog to the con-
textual cueing reported by Chun and Jiang in visual search tasks
(48): these authors showed that repeated associations between
spatial con! gurations and target locations helped subjects in
spatial attention tasks, despite the fact that subjects were not
aware of these repeated associations and were not subsequently
able to explicitly recognize them. In the present case, similar
implicit learning could have occurred through repeated exposures
to natural backgrounds associated with the presence of animals.
Such implicit learning could thus involve low-level visual cues,
including global scene statistics, consistent with their proposed role
in triggering the fastest responses during context-categorization
tasks (49).

These data suggest a high analogy between monkeys and
humans in the way they use visual cues to access categorical rep-
resentation, the underlying cerebral mechanisms, and their impact
on behavior. They suggest the existence of analogous context and
object superordinate representations in both species. This prop-
osition and its consequences in terms of processing speed are
further tested below.

Fast Access to Abstract Representations and Their Local Interaction.If
the processing mechanisms responsible for object/context inter-
actions are analogous in humans and monkeys, any advantage in
terms of processing speed should be similar in the two species.
More precisely, the underlying hypothesis of feed-forward facili-
tation implies that this processing speed advantage should be
signi! cant from the fastest responses. Indeed, in humans, pre-
vious investigations of the in" uence of object/context congruence
on rapid go/no-go scene categorization (27, 31) reported that
scenes in which the object con" icted with the surrounding scene
backgrounds required an additional processing time of! 10Ð20 ms
for the earliest responses. We thus took advantage of the severe
time constraints imposed by the task to investigate whether the
early response onset would be delayed when object and context
categories are in con" ict. We made the assumption that this delay
previously documented in humans would also exist for macaques,
despite the facts that the fastest reaction times were associated
with the biggest objects, and the biggest objects were associated
with the smallest congruence effect on average performance.

For this analysis, a large number of trials was needed that could
not be restricted to! rst-trial performance. For both species, all go
responses over all sessions were expressed by using 10-ms time
bins. Minimal reaction time (corresponding to the minimal inputÐ
output processing time) was then determined as the! rst time bin
for which correct responses signi! cantly exceeded false alarms,
using binomial tests. This temporal analysis was performed for
each subject individually.

Individual results showed that monkeys Rx and Dy exhibited,
respectively, 30-ms and 20-ms delays between minimal reaction
time on congruent and noncongruent object/context associations

(Table S3and Fig. S1). In humans, similar results were observed
despite a higher variability (0- to 40-ms individual delays), but
the reverse effect was never observed; this intrinsic individual
variability was likely enhanced by the fact that human subjects
performed far fewer trials than the monkeys did. Interestingly, in
all subjects, the earliest false alarms were produced when natural
backgrounds were presented: scene backgrounds ef! ciently bi-
ased behavior from the fastest responses.

Pooled across subjects (Fig. 3A), the distributions of go
responses showed a general 50-ms advantage for monkeys com-
pared with humans. However, an equal delay of 30 ms in minimal
reaction time was observed in both species between the responses
to congruent and noncongruent stimuli (monkey, 200 vs. 230 ms;
human, 250 vs. 280 ms): when the object category con" icts with
the surrounding context, the additional processing time is similar
in the two species from the earliest responses. This! nding was
further observed with ad! analysis designed to evaluate how ac-
curacy varies with response latency independently of the subjectÕs
strategies. Stimulus detectability was computed over time by using
cumulative d! scores, by computingd! = z(hit) Ðz(fa) by 10-ms
time bin (Fig. 3A Inset). Data showed that performance with
congruent object/context associations reached higherd! values
than with noncongruent ones with a similar temporal shift toward
shorter response latencies for humans and monkeys. Considered
in the frame of signal detection theory, this result indicates that
human and macaque cerebral mechanisms are equally sensitive to
the congruence of the visual features that determine object and
context categories.

To quantify how object size could affect the congruence effect
from the fastest responses, we computed minimal reaction times
with stimuli containing either the largest or the smallest objects
(Fig. 3B). Between the earliest responses to small and large
objects, a 30-ms delay was observed in both species, showing that
Òlarger is fasterÓ(50) not only on average performance but also
for the fastest responses. For these large objects, object/context
incongruence delayed the earliest responses by 10 ms in both
species (Fig. 3C); this value can be compared with the 30-ms
average delay for all object sizes in both species reported above.

Such similar delays in monkeys and humans are surprising.
Direct behavioral comparisons have, until now, reported macaque
response latencies at about two-thirds of the human ones. This
principle seems to hold for ocular and manual responses for both
absolute latencies as well as for the delays induced by task
manipulations (21, 51, 52). A convincing explanation could be the
slow speed of intracortical connections that makes brain size
a critical factor in determining the time of information transfer
between cortical areas (20, 21). If it is the case, the similar delays
in humans and monkeys responses reported here are the likely
signatures of analogous local computations or, in other words,
analogous mechanisms that are embodied in restricted cortical
regions all along the processing pathways. For example, the above
30-ms delay related to object size observed during object cate-
gorization by human and monkey plausibly re" ects similar neural
integration mechanisms in the ventral pathways of the two spe-
cies: indeed Sripati and Olson (53) recently reported that shape
selectivity of macaque inferotemporal neurons could develop 30
ms earlier for large stimuli compared with small ones. Here we
propose that the highly similar temporal dynamics of object/
context interactions observed behaviorally are the signature of
analogous fast visual mechanisms that locally process features for
object and scene category.

In summary, these results demonstrate! rst that macaque
monkeys can really perform Animal/Non-Animal categorization
tasks based on animals as a category and that they can do the task
irrespective of scene background content. Moreover, despite their
faster reaction times, monkeys exhibited highly similar behavior
to human subjects when facing object/context incongruence:
there was a similar accuracy impairment in object categorization,
similar reaction-time delays observed from the fastest responses,
and similar sensitivity to the object/background surface ratio. In
both species, the Animal representations used to perform the task
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are sensitive to background cues but are mostly related to animal
feature information that needs to be generalized from a wide
range of animal types and shapes. These superordinate repre-
sentations presumably result from visual neuronal mechanisms
that operate in a coarse-to-! ne scheme, where scene background
and object visual features are locally processed in parallel with
early interactions and competition for accumulating evidence in
favor of a category that is relevant behaviorally (54).

Nevertheless, it might appear surprising that humans and
macaques share these brain mechanisms and early representa-
tions. The extreme temporal constraints imposed in the task, in
particular the short stimulus duration (50 ms) that restricts the
time available for information uptake and the time allowed for
response production (1 s), may have emphasized the similarity
between humans and monkeys. There is little doubt that, with no
time constraints, humans could use more sophisticated strategies
that might allow them to perform the task at 100% correct, but
when forced to rely on fast early processing of visual information,
the cerebral mechanisms used by humans appear to be very
similar to those used by monkeys, aÒcognitive brickÓthat would
be common to both species. Natural selection may have favored
the development of facilitatory mechanisms between populations
of object- and feature-selective neurons relatively early in visual
processing. If so, one might expect these categorical abilities
could be broadly shared across species.

Materials and Methods
Subjects and Initial Training. Two male rhesus monkeys (Rx and Dy, both aged
14 y) performed a go/no-go task to categorize natural scene pictures as
containing (or not containing) animals. Initial training fo llowed the pro-
cedure reported in Fabre-Thorpe et al. (20): learning was progres sive, starting
with 10 images and gradually introducing new scenes every day over a pe-
riod of several weeks until both monkeys were performing well on ! 300
stimuli. Although the monkeys Õmotivation and level of reward were kept
stable by randomly interleaving familiar and new stimuli, the rec urrent in-
troduction of new stimuli (usually 10 Ð20%) forced the monkeys to look for
an underlying rule to produce the adequate response rather than to rely on
stimulus memorization. Both monkeys had been trained for inte rmittent
periods on the Animal/Non-Animal task since 2005, but monkey Rx had ! rst
been trained on a Food/Non-Food task since 1996 (19 Ð21, 55). For both
monkeys, the set of familiar stimuli included at least 750 stim uli. All proce-
dures conformed to French and European standards concerning the use of
experimental animals; protocols were approved by the regiona l ethical
committee for experimentation on animals (agreement ref. MP/ 05/05/01/05).

Eleven human subjects (aged 23 Ð50 y, 37 y average, ! ve females) per-
formed the same categorization task using the same experimenta l setup.
Stimulus size in pixels and display were identical, as were behavioral control
(button release, screen touch, and the 3-s stimulus display t hat followed in-
correct decisions). Correct decisions were indicated by a be eping noise only.

Stimuli. In familiar and test stimuli, the Animal and Man-Made Object su-
perordinate categories include very varied exemplars. The Ani mal category
included mammals (57% and 65% in familiar and test stimuli, respectively),
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a percentage of the whole image. For both species, the object
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birds (23% and 15%), insects (2% and 6%), reptiles and amphibia ns (8%), and
! sh and crustaceans (10% and 6%). In the test stimuli, man-made ob jects
included means of transport (16%), urban furniture (15%), ho use furniture
(16%), kitchen and water containers (17%), tools and toys (13% ), interior
decoration (8%), and other various objects (15%). The familia r stimuli were
commercial photographs in which animals were usually large (or even very
large), centered, and focused by the photographer. In the test st imuli, a wide
range of object sizes and locations were used. Views of all of the test stimuli
with associated ! rst-trial performances and a subset of familiar stimuli are
available at http://cerco.ups-tlse.fr/ ! denis/! zePNAS2011. For further details
about test stimulus generation, see SI Materials and Methods .

Procedure. In a session, human subjects performed the Animal/Non-Anima l
categorization task once using the 768 test stimuli presented randomly
(about half an hour). Each human subject performed three sess ions on a daily
basis to assess the robustness of the behavioral measures with three repe-
titions. For monkeys, test stimuli were introduced progressi vely, intermixed
with familiar stimuli. Twelve daily sessions were needed to record monkey
performance on the complete test stimulus set presented three times.
Monkeys were further tested on daily sessions (9 for Dy and 15 f or Rx) using

the 768 test stimuli randomly presented ad libitum. Monkeys D y and Rx
performed, respectively, a total of 7,940 and 14,560 trials on test stimuli.

Computer Simulations. Simulations used the code distributed by Oliva and
Torralba (24) using the default software parameters. Each simulated task
included 500 simulations: the performance accuracy indicated in the text
result from their average value (SEM ranged from 1.07% to 1.2%). Each
simulation involved randomly shuf " ing the stimuli into two equal sets that
were considered for the subsequent phases of learning and test ing.

More detailed descriptions of the methods can be found in SI Materials
and Methods .
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SI Materials and Methods
Test Stimuli. Test stimuli were 768 gray-level scenes (576! 384
pixels) that had the cut out of either an animal or a man-made
object pasted onto either a natural or a man-made scene back-
ground. Part of the 384 man-made object vignettes had been
collected and used by Joubert et al. (1) and were all extracted
from either the Corel Stock Photo or Hemera Photo Objects
libraries. Animal targets included! sh, birds, mammals, reptiles,
insects, and amphibians, whereas the man-made objects dis-
tracters included means of transport, city and house furniture, as
well as various objects such as tools or monuments. The 384
picture backgrounds were mainly selected from the pool used by
Joubert et al., with additional scenes selected because of their
angle of view. Natural scene backgrounds included pictures from
sea, sky, mountains, and forest, and landscape views from various
geographical regions; man-made scene backgrounds included
inside and outside urban views, such as building and street pic-
tures, airports, or harbors.

The object vignettes and scene backgrounds were organized in
192objectandsceneassociationsof four teststimuli (Fig.1B).Each
association consisted of an animal and a man-made object vignette
selected for their similar real size or distance from the photogra-
pher, and a natural and a man-made scene background selected to
have a similar depth of! eld. Each object vignette was pasted on
both scene backgrounds, providing a set of four test stimuli. Thus,
each of the 192 associations provided two object/context congru-
ent stimuli (an animal pasted on a natural background, a man-
made object on a man-made background) and two object/context
noncongruent stimuli (the animal on the man-made background,
the man-made object on the natural background).

Each four test stimuli corresponding to an association were
generated simultaneously with a homemade image-processing
software (written using Matlab). Particularly, within each four test
stimulus associations, the natural and man-made scene back-
grounds were adjusted to equalize average luminance and RMS
contrast. The associated animal and man-made object vignettes
were adjusted to equalize surface areas (alpha layer surfaces in
pixels), locations (equal center-of-mass coordinates), average
luminance, and RMS contrast. The luminance and contrast values
were adjusted to the average values of the scene background
surfaces that were occluded by the vignettes, so that the vignettes
were fully and equally integrated to their scene backgrounds, with
the goal of equalizing saliency. The 768 test stimuli were thus
equalized pairwise for foreground objects and background scenes,
as well as low-level statistics.

Procedure. Monkey subjects were placed in a semidark room,
restrained in a primate chair (Crist Instruments) but with their
heads free, and sat! 30 cm away from a 1,024! 768 tactile screen
(driven by the programmable VSG 2 graphics board; Cambridge
Research Systems) controlled by a PC-compatible computer.
The subjects placed one hand on a response pad located below
the screen at waist level to start stimulus presentation. Pictures
were then " ashed centrally for 50 ms (three frames at 60 Hz,
noninterlaced; the stimuli for monkeys were covering! 42 ! 28
degrees of visual angle) on a black background, with a 1.5- to 2-s
random intertrial interval between successive images. Because of
human arm length and requested movement for behavioral re-
sponse, the screen on which the same stimuli were displayed was
placed at 50 cm away from human subjects (at this distance,
stimuli covered 25 ! 17 degrees of visual angle). These brief
presentations prevented exploratory eye movements and con-

strained the time available for information uptake. Subjects had
1 s to release the response pad and touch the tactile screen when
they detected an animal in the" ashed image (target stimuli, go
response), otherwise they had to keep pressing the button (dis-
tractor stimuli, no-go response). Any response after 1 s was con-
sidered as a no-go response. A drop of fruit juice for monkeys and
a beeping noise rewarded correct go- or no-go decisions. Incorrect
go and no-go decisions were followed by a 3-s display of the in-
correctly classi! ed stimulus, delaying the next trial and the next
possibility of reward and allowing time for ocular exploration.
Reaction times (delay between stimulus onset and response pad
release) and accuracy were recorded online; stimulus presentation
and behavioral monitoring used custom software. Monkeys per-
formed for as long as they wanted (typically 1 h for 1,000 trials)
during a daily session.

For monkey subjects, test stimuli were introduced progressively,
intermixed with a set of familiar stimuli used for training. The ! rst
12 daily sessions were designed to this end: 100 familiar stimuli
(from the pool of pictures categorized many times by the monkeys)
were ! rst used to stabilize monkeysÕperformance; then, 192 test
stimuli were introduced randomly together with 384 familiar
stimuli (2/3 in proportion); the last part of a session used more
than 700 familiar stimuli so that monkeys could perform as long as
they wanted until satiation. Stimulus randomization was recom-
puted for each session. The same 192 test stimuli (one-fourthof
the total test stimulus set) were used for three successive sessions,
so that, as for human subjects, the robustness of any behavioral
effect could be assessed on three successive presentations.Twelve
sessions were thus needed to record monkey performance on the
complete test stimulus set presented three times. For clarity in the
results and analyses, we pooled together the trials performed on
the entire test stimulus set (fora given ordinal presentation).

Thereafter, the monkeys continued performing for a number of
daily sessions (9 for Dy and 15 for Rx); these daily sessions only
used the 768 test stimuli randomly presented ad libitum. On the
test stimulus set, monkeys Dy and Rx performed a total of 7,940
trials and 14,560 trials, respectively.

Data Analysis. For each subject, trials with reaction times longer
than 3 SDs were not considered for reaction-time analysis
(! 0.1%). Validation of all ANOVAs was performed by using
residual analysis (variance homogeneity and normality); reaction
times were log-transformed. Global results of Fig. 2 were as-
sessed using pairedt tests, contingency tables, and ANOVAs.
Global accuracy and mean reaction times as a function of object
size (Fig. 3B) were ! rst computed per image considering all
subjectsÕtrials; mean and SEM were further computed for each
size (object surfaces grouped per quartiles). Minimal reaction
times were computed by using binomial tests considering the
cumulated average theoretical proportion of response for each
10-ms time bin.
Effect of practice and object/background category congruence on re-
sponse speed (Fig. 2A). On reaction times that correspond to hu-
man and monkey performances illustrated in Fig. 2A, monkeys
exhibited a small categorical congruence effect (two-way ANOVA,
congruence ! session) [F(1, 43) = 9, P < 0.02, ! 2 = 0.01]
and session effect [F(10, 43) = 26, P < 10 ! 10" 4, ! 2 = 0.28],
without interaction between congruence and session [F(10, 43) =
1, P > 0.5, ! 2 = 0.01]. Similar ANOVA on mean reaction times
performed over the group of human subjects showed signi! cant
but small effects of categorical congruence [F(1, 65) = 46, P <
10 ! 10" 4, ! 2 = 0.01] and session [F(2, 65) = 25, P < 10 ! 10" 4,
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! 2 = 0.01] and no interaction [F(2, 65) = 3, P > 0.05,! 2 = 0.002].
Thus, for reaction time, as for accuracy, the performance im-
pairment observed when object and background belonged to
different man-made and natural categories was not reduced with
practice in either species.
Effect of object surface on categorization accuracy (Fig. 2B). Two-way
ANOVAs (object surface ! categorical congruence) yielded a
strong main effect of object surface on performance accuracy in
both species [humans:F(3, 87) = 231, P < 10 ! 10! 4, ! 2 = 0.54;
monkeys:F(3, 15) = 1,847,P< 10! 10! 4, ! 2 = 0.66] and con! rmed
the main effect of categorical congruence [humans:F(1, 87) = 267,
P < 10! 10! 4, ! 2 = 0.21; monkeys:F(1, 15) = 508, P < 10! 10! 3,
! 2 = 0.06]. The interaction between object surface and congruence
was signi! cant in both species [humans:F(3, 87) = 23, P < 10 !
10! 4, ! 2 = 0.05; monkeys:F(3, 15) = 55, P < 0.005,! 2 = 0.02]; the
largest accuracy advantage for congruent compared with non-
congruent stimuli was recorded for the smallest objects (both
species>9%) compared with the biggest objects (both species
<2%). Table S2shows data and signi! cance of the effect using
paired t tests.
Effect of object surface on reaction times (Fig. 2B). As for accuracy, two-
way ANOVAs (object surface! categorical congruence) on re-
action times showed similar trends. In both species, there were
main effects of object surface [humans:F(3, 87) = 344, P < 10 !
10! 4, ! 2 = 0.22; monkeys:F(3, 15) = 13, P < 0.004,! 2 = 0.18]. In
humans, categorical congruence affected reaction times [F(1, 87) =
79, P < 10 ! 10! 4, ! 2 = 0.02] with a small interaction with object

surface [F(3, 87) = 6, P < 0.003,! 2 = 0.003]. No effect of cate-
gorical congruence nor any interaction with object surface were
observed on response speed in monkeys [main:F(1, 15) = 0.85,P>
0.5, ! 2 = 0.003; interaction: F(3, 15) = 0.25, P > 0.8, ! 2 = 0.004].

Computer Simulations. Simulations used the code distributed by
A. Oliva and A. Torralba (2), which is available athttp://people.
csail.mit.edu/torralba/code/spatialenvelope/. All simulated task
performances used the default software parameters. Each simu-
lated task included 500 simulations: the performance accuracy
indicated in the text result from their average value (SEM ranged
from 1.07% to 1.2%). Each simulation involved randomly shuf-
" ing the stimuli into two equal sets that were considered for
the subsequent phases of learning and testing. The 768 familiar
stimuli used for the monkey experiments (Corel Stock Photo) were
used for a! rst simulation of the Animal vs. Non-Animal catego-
rization task; the 768 test stimuli were use to simulate a natural vs.
man-made scene context-categorization task. A simulated Animal
vs. Non-Animal categorization task with the test stimuli was then
used to simulate monkeyÕs performance on the! rst presentations
of the test stimuli. Thus, for each simulation, 384 stimuli were
randomly selected within the pool of 768 familiar stimuli and used
in the learning phase; 384 stimuli were randomly selected within
the pool of the 768 test stimuli and used in the testing phase. We
also checked that the software obviously failed to learn the Animal
vs. Non-Animal task using the test stimuli only.

1. Joubert OR, Fize D, Rousselet GA, Fabre-Thorpe M (2008) Early interference of cont ext
congruence on object processing in rapid visual categorization of natural scenes. J Vis
8:11.

2. Oliva A, Torralba A (2001) Modeling the shape of the scene: A holistic representation
of the spatial envelope. Int J Comput Vis 42:145Ð175.
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Fig. S1. Individual histogram distributions of reaction times (all trials). Number of hits (thick lines) and false alarms (thin lines) as a function of response
latency (20-ms time bin). Dotted lines indicate minimal reaction times (time at which correct go responses signi ! cantly outnumber false alarms). Minimal
reaction times are shorter for congruent (blue) than noncongr uent (orange) object/context associations. Dy and Rx are ma caque monkeys, and H1 Ð11 are
human subjects.
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Table S1. Individual results using ! rst-trial performance on the test stimulus set

Subjects

Accuracy, % Median reaction time, ms Mean reaction time, ms

Congruent Noncongruent Difference Congruent Noncongruent Difference Congruent Noncongruent Difference

Dy 69.8 59.8 10 386 403 Ð18 411 421 Ð10
Rx 72 66.8 5.2 324 367 Ð43 354 378 Ð25
H1 87.1 81.6 5.5 325 343 Ð19 343 362 Ð19
H2 78.9 70.4 8.5 411 412 Ð1 432 433 Ð1
H3 84.2 77.7 6.5 377 391 Ð14 392 396 Ð4
H4 80.2 75.1 5.1 405 403 2 422 424 Ð2
H5 80.8 73.9 6.9 366 376 Ð11 372 382 Ð10
H6 81.5 73.2 8.3 317 341 Ð24 332 351 Ð19
H7 81.1 74.2 6.9 469 453 16 480 471 9
H8 90.3 81.8 8.5 409 411 Ð2 425 431 Ð6
H9 88.5 77.3 11.2 352 349 4 363 361 2
H10 89.3 81.1 8.2 428 444 Ð16 443 448 Ð4
H11 86.6 74 12.6 330 330 0 348 354 Ð6
Mean

Monkeys 70.9 63.3 7.6 355 385 Ð30 382 400 Ð17
Humans 84.4 76.4 8 381 386 Ð6 396 401 Ð6

SE
Monkeys 1.1 3.5 2.4 31 18 13 29 21 8
Humans 1.2 1.2 0.7 15 13 4 14 13 2

Dy and Rx are macaque monkeys, and H1 Ð11 are human subjects.

Table S2. Global accuracy for each individual (all trials) as a function of object size

Subjects

Object size congruence

s < 3% congruent s < 3% noncongruent s > 8% congruent s > 8% noncongruent

Humans
H1 85.8 74.5 94.4 94.4
H2 81.3 66.6 88.9 87.0
H3 84.5 70.0 89.2 88.4
H4 75.8 66.9 89.2 90.6
H5 78.6 69.6 85.8 86.4
H6 78.1 71.7 89.0 89.6
H7 74.9 67.9 89.2 87.1
H8 86.6 69.5 96.1 94.4
H9 77.6 70.6 95.1 89.6
H10 86.7 74.9 96.5 93.8
H11 82.5 68.8 95.1 91.9
Mean 81.1% 70.1% 91.7% 90.3%
SE 1.3% 0.8% 1.1% 0.9%
Congruent ! noncongruent 11.0% 1.4%
Paired t P < 10 ! 10! 6 P < 0.022

Monkeys
Dy 60.5 51.9 79.7 78.3
Rx 70.9 61.3 87.5 85.7
Mean 65.7% 56.6% 83.6% 82.0%
SE 5.2% 4.7% 3.9% 3.7%
Congruent ! noncongruent 9.1% 1.6%
Paired t P < 0.018 P < 0.031

Object size is indicated as a percentage of stimulus surface. Accuracy scores are signi ! cantly higher when object and context belong
to congruent superordinate categories, but this congruence effect is much larger for small objects. Bold indicates the size o f the
congruence effect on accuracy scores. Dy and Rx are macaque monkeys, and H1 Ð11 are human subjects.
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Table S3. Individual results (all trials)

Subjects

Accuracy, % Median reaction time, ms Mean reaction time, ms Minimal reaction time, ms

Congruent Noncongruent Difference Congruent Noncongruent Difference Congruent Noncongruent Difference Congruent Noncongruent Difference

Dy 68.2 63.5 4.6 379 381 -2 400 403 -3 250 270 -20
Rx 78.4 73.2 5.2 306 317 -11 327 333 -6 200 230 -30
H1 89.9 84.6 5.2 326 340 -14 344 362 -18 270 280 -10
H2 85.4 77.5 7.9 413 410 3 430 434 -4 330 340 -10
H3 87.1 80.8 6.3 365 383 -18 378 398 -20 290 320 -30
H4 84.5 79.4 5.1 427 427 0 437 445 -8 340 350 -10
H5 83.9 77.9 6.0 348 352 -4 359 368 -9 280 310 -30
H6 85.0 78.6 6.4 340 357 -17 353 369 -16 250 290 -40
H7 82.9 77.1 5.8 435 443 -8 451 459 -8 310 350 -40
H8 91.6 83.5 8.1 400 411 -11 422 430 -8 320 320 0
H9 88.6 80.1 7.7 355 360 -5 371 375 -4 270 280 -10
H10 92.5 84.2 8.2 377 381 -4 389 395 -6 280 280 0
H11 89.5 80.9 8.6 348 354 -6 371 377 -6 250 260 -10
Mean

Monkeys 73.3 68.3 4.9 343 349 -7 364 368 -5 225 250 -25
Humans 87.3 80.4 6.8 376 383 -8 391 401 -10 290 307 -17

SE
Monkeys 5.1 4.9 0.3 37 32 5 37 35 2 25 20 5
Humans 0.9 0.8 0.4 11 10 2 11 11 2 9 9 4

Average performance for each subject on the test stimulus set ( see text and Fig. S1). Dy and Rx are macaque monkeys, and H1 Ð11 are human subjects.
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2.3 Discussion 

Les rŽsultats dŽcrits dans cet article peuvent •tre interprŽtŽs ˆ deux niveaux.  

Au niveau expŽrimental le plus concret, on aborde le probl•me de lÕutilisation de 

photographies pour Žtudier les capacitŽs de catŽgorisation naturelle chez lÕanimal. 

On montre ainsi que dans cette t‰che de catŽgorisation rapide, les macaques rhŽsus 

rŽalisent bien une catŽgorisation superordonnŽe haut niveau, en se basant sur des 

traits diagnostiques des objets et non sur des statistiques dÕimages bas niveau co-

occurrentes.  

 

A un niveau thŽorique plus gŽnŽral, on cherche ˆ savoir si deux esp•ces 

phylogŽnŽtiquement proches peuvent partager des reprŽsentations mentales ˆ lÕorigine 

de fonctions cognitives similaires. En engageant deux esp•ces de primates dans un 

protocole cognitif strictement identique et en rapportant systŽmatiquement des 

rŽsultats similaires entre les deux esp•ces au fur et ˆ mesure des analyses, cette Žtude 

argumente fortement en faveur de lÕexistence de reprŽsentations visuelles communes 

ˆ lÕhomme et au singe. Des reprŽsentations relativement grossi•res, o• la nature du 

contexte peut influencer la catŽgorie de lÕobjet, mais qui sont suffisantes pour dŽtecter 

rapidement la prŽsence dÕun animal dans une sc•ne complexe. 

2.3.1 CatŽgorisation rapide de sc•ne naturelles : une Ç vraieÈ catŽgorisation? 

Nous avons parlŽ dans lÕintroduction de ce chapitre des crit•res nŽcessaires pour 

montrer une Ç vraie È catŽgorisation. Le premier est celui de gŽnŽralisation ˆ de 

nouveaux exemplaires. La gŽnŽralisation est vŽrifiŽe dans cette Žtude en montrant 

que les performances des singes sont au-dessus de la chance pour catŽgoriser les 

nouveaux stimuli d•s la premi•re prŽsentation. 

 

Le second crit•re, qui nÕest pas rapportŽ explicitement dans lÕarticle, est celui de 

discrimination intra-classe et notamment de discrimination intra-classe entre 

stimuli dÕentra”nement et de test (Vauclair et Fagot 1996).  Il est essentiel pour 

Žliminer lÕhypoth•se dÕune simple discrimination dans laquelle le singe 

confondrait tous les stimuli dÕune m•me catŽgorie. Il y a plusieurs arguments en 

faveur de cette discrimination intra-classe. DÕabord la baisse considŽrable (environ 



!
!
!

(&!

20%) de la prŽcision sur le set de test par rapport au set dÕentra”nement, indique 

que les stimuli manipulŽs sont plus difficiles ˆ catŽgoriser pour les singes et par 

consŽquent relativement diffŽrents. Ensuite, nous sommes ici dans une 

catŽgorisation de type superordonnŽ, et dans ce type de catŽgorisation les stimuli 

dÕune m•me classe sont par dŽfinition dÕune grande variabilitŽ. Il y a peu de 

ressemblance physique entre un banc de poisson et un gros plan de la t•te dÕun 

chien. Mais est-ce que les singes per•oivent bien ces diffŽrences ? Une Žtude non 

publiŽe de MacŽ et Fabre-Thorpe le confirme. Effectivement, un des deux singes 

utilisŽs pour notre article a ŽtŽ entra”nŽ ˆ rŽaliser une catŽgorisation basique dans 

laquelle il devait rŽpondre spŽcifiquement sur des oiseaux avec comme distracteur 

des animaux non-oiseaux. Le singe a parfaitement rŽalisŽ cette t‰che en atteignant 

une prŽcision de 84%. Il Žtait donc capable de discriminer les oiseaux des autres 

stimuli de la classe animale. 

MalgrŽ les temps de rŽaction tr•s courts avec lesquels les singes rŽalisent la t‰che 

de catŽgorisation rapide, cette t‰che remplit tous les crit•res nŽcessaires pour 

parler de vŽritable catŽgorisation. La catŽgorisation rapide nous offre donc un 

moyen idŽal pour Žtudier les mŽcanismes suffisants ˆ la formation de concepts 

visuels. 

 

2.3.2 Pourquoi les singes peuvent-ils •tre influencŽs par une association 

object/contexte ? 

Un des principes de la t‰che de catŽgorisation rapide est dÕutiliser des images 

naturelles. JusquÕˆ rŽcemment les nombreuses Žtudes utilisant ce paradigme ont 

portŽ sur la catŽgorisation dÕobjets (animaux, oiseaux, vŽhicules, visages...). Or 

dans des photographies de sc•nes naturelles, ces objets apparaissent toujours dans 

un contexte (une vache dans un prŽ, une voiture dans la rue, un oiseau dans le 

ciel...). Il para”t donc lŽgitime de se poser la question de lÕinfluence du contexte 

sur la catŽgorisation dÕobjets. En 2007, Joubert, Rousselet, Fize et Fabre-Thorpe 

montrent, chez lÕhomme, que deux grandes catŽgories de contextes (naturel et 

artificiel), peuvent •tre catŽgorisŽes avec des temps de rŽaction aussi rapides (390 

ms) que ceux nŽcessaires ˆ la catŽgorisation dÕobjets (400 ms). Ces deux grands 

domaines d'informations (objets et sc•nes) sont donc traitŽs simultanŽment et par 

consŽquent peuvent potentiellement sÕinfluencer.  
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Cette hypoth•se a ŽtŽ vŽrifiŽe peu de temps apr•s par la m•me Žquipe. Chez 

lÕhomme, la catŽgorisation rapide animal/non animal est rŽalisŽe avec des 

performances infŽrieures, (prŽcision plus faible et temps de rŽaction plus longs) 

lorsque les stimuli prŽsentent une incongruence entre lÕobjet et le contexte (un 

animal sur un fond artificiel ou un objet sur un fond naturel) que dans le cas o• ils 

prŽsentent une congruence objet/contexte (un animal sur un fond naturel ou un 

objet sur un fond artificiel) (Joubert et al. 2008).  

 

DÕautres esp•ces de primates sont Žgalement sensibles au contexte dans lequel se 

trouve lÕobjet. Martin-Malivel et Fagot (2001) montrent lÕexistence de concepts 

multimodaux "homme" et "babouins" chez le babouin. Quatre babouins sont 

engagŽs dans cette expŽrience et deux seulement montrent un effet dÕamor•age 

rŽellement liŽ au concept de babouin ou dÕhomme. En effet, les auteurs 

dŽmontrent que les rŽponses des deux autres animaux utilisaient d'autres 

caractŽristiques des stimuli: l'un d'eux utilisait la couleur (plus d'amor•age si les 

amorces Žtaient prŽsentŽes en noir et blanc) et le second utilisait le contexte. Pour 

ce dernier animal, lÕamor•age disparaissait lorsque l'amorce ne prŽsentait plus 

l'image dans sa totalitŽ mais seulement les sujets 'hommes" ou "babouins" 

dŽtourŽs (sans contexte) (Martin-Malivel th•se 2000). Les singes travaillant avec 

des images naturelles peuvent donc rŽsoudre leur t‰che en basant leurs rŽponses 

sur des ŽlŽments diffŽrents de l'image. 

 

M•me chez lÕhomme, le syst•me visuel est capable dÕextraire des rŽgularitŽs 

statistiques (invariances) ou des co-occurrences dÕobjets pour prŽdire l'apparition 

dÕautres objets (Fiser et Aslin 2001). Ces covariations peuvent •tres apprises 

inconsciemment puis utilisŽes de mani•re implicite pour guider certains 

comportements notamment dans des t‰ches de recherche visuelle (Chun et Jiang 

1999). 

 

Enfin, lÕinfluence du contexte est aussi retrouvŽe au niveau neuronal. D•s le 

cortex visuel primaire (V1), le taux de dŽcharge de certains neurones varie en 

fonction de la luminance prŽsente hors de leur champ rŽcepteur (Paradiso et al. 

2006).  
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Dans le cortex infŽro-temporal (IT), Murczek et Sheinbeirg (2007) ont montrŽ 

quÕau niveau du codage dÕobjets ce phŽnom•ne existe aussi. La rŽponse dÕun 

neurone sŽlectif ˆ un objet particulier est amplifiŽe lorsque ce dernier est prŽsentŽ 

parmi dÕautres objets familiers. Au contraire, si ce m•me objet est entourŽ dÕobjets 

compl•tement nouveaux pour le singe, la rŽponse du neurone est plus faible. 

 

2.3.3 QuÕest ce que les animaux comprennent dans une image ? 

Les photographies sont dÕusage courant pour lÕŽtude des capacitŽs de 

catŽgorisation ou de reconnaissance dÕobjets naturels chez lÕanimal. NŽanmoins, si 

nous avons appris quÕune photo, un dessin ou une peinture sont des 

reprŽsentations 2D du monde rŽel, ce nÕest pas le cas des animaux, et on est en 

droit de se demander quel est leur niveau de comprŽhension de ces images. Fagot 

et al. (2009) dŽfinissent 3 niveaux : 

- Le niveau dÕindŽpendance dans lequel lÕanimal ne fait aucune association 

entre la photographie et lÕobjet quÕelle reprŽsente. Dans ce cas, il traite le 

stimulus comme un pattern visuel abstrait dans lequel il doit extraire une 

caractŽristique lui permettant de faire la t‰che. Par exemple,  D'Amato et Van 

Sant (1988) ont montrŽ que dans une t‰che de catŽgorisation de stimuli 

contenant des •tres humains, les capucins peuvent rŽpondre lorsque l'image 

contient une t‰che rouge‰tre. 

- Le niveau de confusion. LÕanimal ne fait pas de distinction entre lÕimage et 

ce quÕelle reprŽsente. Ainsi les babouins et m•me les gorilles ˆ qui lÕon 

prŽsente pour la premi•re fois une image de banane, sÕen saisissent et la 

mettent ˆ la bouche, comme ils feraient avec une vraie banane pour la manger 

(Parron et al. 2008).  

- Le niveau dÕŽquivalence. LÕanimal associe lÕimage ˆ lÕobjet quÕil 

reprŽsente. Ce niveau qui nous para”t le plus Žvident, nÕest pas forcŽment le 

plus facile ˆ dŽmontrer. Une Žtude rŽcente apporte des preuves assez 

convaincantes dÕun traitement dÕŽquivalence entre objets et images chez le 

capucin (Truppa et al. 2009). En utilisant un protocole dÕappariement diffŽrŽ, 

ils montrent que les capucins rŽussissent parfaitement lÕassociation entre 

lÕobjet rŽel et sa reprŽsentation par une image (et vice versa), m•me lorsque 

lÕimage nÕest plus quÕun dessin du contour de lÕobjet. 
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Quel est le niveau de comprŽhension des images auquel nos singes rhŽsus 

acc•dent dans la t‰che de catŽgorisation rapide? QuÕest-ce que reprŽsente pour eux 

une girafe dans la savane, un oiseau dans le ciel ou un banc de poissons devant un 

rŽcif de corail ? Mis ˆ part leurs congŽn•res dans les enclos et quelques humains, 

nos singes nÕont absolument aucune expŽrience avec dÕautres types dÕanimaux. La 

seule expŽrience indirecte quÕils aient pu avoir avec la diversitŽ du r•gne animal 

est celle que des films animaliers, diffusŽs sur un Žcran de tŽlŽvision dans 

lÕanimalerie, auraient pu leur donner.  

 

Une rŽponse facile aux questions que lÕon se pose ici est donc : puisquÕils nÕont 

pas dÕexpŽrience directe avec les objets que les images reprŽsentent, ils ne peuvent 

•tre ni dans un mode de confusion ni dans un mode dÕŽquivalence mais seulement 

dans un mode dÕindŽpendance. Comme dans lÕŽtude de DÕAmato et Van Sant 

(1988) nos singes auraient appris un pattern visuel caractŽristique des images 

dÕanimaux et lÕutiliseraient pour rŽaliser la t‰che. Oui mais lequel ? Ce nÕest pas la 

couleur (Delorme et al. 2001) ni les statistiques globales de lÕimage ou 

lÕinformation contextuelle comme lÕattestent les rŽsultats prŽsentŽs ici. LÕŽtau se 

resserre. DÕautant plus que nous rapportons aussi ici que les singes se focalisent 

vraiment sur lÕanimal en lui-m•me pour rŽpondre, et que les reprŽsentations quÕils 

mettent en jeu sont extr•mement similaires ˆ celles que les sujets humains 

utilisent. Est-ce que, dans la t‰che de catŽgorisation rapide, les hommes ne se 

serviraient plus de leurs connaissances dÕŽquivalence entre lÕimage et lÕobjet rŽel 

animal mais, comme les singes, utiliseraient un simple pattern visuel indŽpendant 

de lÕobjet quÕil reprŽsente ? CÕest une explication possible. Une autre explication, 

pas forcŽment exclusive, est que connaissance ne rime pas forcŽment avec 

expŽrience.  

 

Effectivement, lÕŽvolution peut avoir fa•onnŽ le cerveau pour le doter de quelques 

facultŽs Ç innŽes È indispensables ˆ la survie. Parmi ces facultŽs, la dŽtection 

rapide des animaux figure comme un candidat potentiel. CÕest ce que sugg•re 

fortement une Žtude rŽcente chez lÕhomme (New et al. 2007). En utilisant un 

protocole de dŽtection de changement, dans lequel un objet dispara”t et rŽappara”t 

dans un sc•ne naturelle complexe, les auteurs ont mis en Žvidence que lÕon est 
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beaucoup plus rapide pour dŽtecter ce changement sÕil affecte un animal quÕun 

autre type d'objets. M•me les voitures qui constituent de nos jours une source de 

danger importante et qui par leur vitesse de dŽplacement doivent •tre dŽtectŽes 

rapidement, ne bŽnŽficient pas de cet avantage. Les auteurs concluent donc sur 

notre capacitŽ Ç innŽe È ˆ dŽtecter les stimuli biologiquement importants. 

LÕhomme poss•derait donc une prŽdisposition ˆ dŽtecter les animaux dans une 

image. Pourquoi pas les singes ? Les singes pourraient ainsi -sans en avoir c™toyŽ 

directement- possŽder une connaissance innŽe de ce quÕest un animal. Et dans ce 

cas, la question de traitement dans un mode de confusion ou dÕŽquivalence entre 

objet rŽel et photographie se pose. 

 

Une catŽgorie dÕanimaux dont la dŽtection rapide para”t particuli•rement 

importante est celle des prŽdateurs. DŽtecter rapidement un prŽdateur permet 

dÕavoir immŽdiatement la rŽaction appropriŽe permettant la survie de lÕanimal. 

CÕest un crit•re adaptatif qui mŽrite, si possible, dÕ•tre transmis aux gŽnŽrations 

futures. Les prŽdateurs ancestraux par excellence des primates sont les serpents 

(Isbell 2006). Effectivement, on constate que les hommes adultes (Ohman et al. 

2001), les enfants (LoBue et DeLoache 2008) ainsi que les macaques japonais 

(Shibasaki & Kawai 2009) sont plus rapides pour dŽtecter des images de serpents 

que des images de stimuli neutres comme des champignons ou des fleurs. Il 

semble que ce biais particulier vers les serpents soit au moins partiellement innŽ. 

En tŽmoigne la prŽdisposition des macaques ŽlevŽs en laboratoire (Cook et 

Mineka 1989) et des jeunes enfants (d•s 7 mois, DeLoache et LoBue 2009) ˆ 

acquŽrir cette peur des serpents en visionnant des vidŽos o• les serpents sont 

associŽs ˆ des rŽactions de peur de leur congŽn•res.  

 

Dans une expŽrience introduite en Annexe 1, nous nous sommes intŽressŽs ˆ la 

fa•on dont nos singes traitent les serpents. Nos deux singes ont ŽtŽ  entra”nŽs avec 

des images extr•mement variŽes dÕanimaux reprŽsentant toutes les grandes classes 

(reptiles, mammif•res, oiseaux, poissons, insectes). Comme prŽsentŽ dans 

lÕinformation supplŽmentaire de lÕarticle 1, ils sont capables de gŽnŽraliser ˆ de 

nouvelles images de chacun de ces grands groupes et les consid•rent donc tous 

comme appartenant ˆ la mŽta-catŽgorie animale. NŽanmoins, nous nÕavons jamais 

analysŽ le r™le dÕune esp•ce ou dÕun genre particulier dÕanimal au sein de ces 
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grandes classes. Un article rŽcent de notre groupe (Girard et Koenig-Robert 2011) 

sugg•re que dans une t‰che de saccade vers la catŽgorie animale les macaques ont 

tendance ˆ avoir de meilleures performances sur les reptiles. De m•me les 

humains, dans une t‰che de catŽgorisation manuelle animal/non animal, identique 

ˆ celle passŽe par nos singes, sont plus prŽcis et plus rapides sur les reptiles que 

sur les autres groupes dÕanimaux (Delorme et al. 2011). QuÕen est-il de nos deux 

macaques? Quelles sont leurs rŽactions lorsquÕon leur prŽsente de nouvelles 

images de serpents?  
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La JLMNOP! &A prŽsente le pourcentage de rŽponse go sur des nouveaux stimuli 

bien spŽcifiques que sont les visages humains, macaques, chimpanzŽs et les 

serpents. Les deux singes rŽpondent significativement moins sur les serpents que 

sur les autres types dÕanimaux. Ils rŽpondent m•me moins que sur certains 
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distracteurs comme les fleurs ou les fruits. La  JLMNOP! &B montre comment ces 

performances Žvoluent avec lÕapprentissage et le protocole de renforcement, qui 

rŽcompense chaque rŽponse go sur les serpents par une goutte dÕeau, et Ç punit È 

chaque rŽponse no go sur ces m•mes stimuli en rŽaffichant lÕimage pendant 3 

secondes. On observe que le singe 1 va rŽpondre sur les serpents aussi bien que 

sur les autres animaux au bout de 3 jours. Le singe 2, pendant les 13 jours 

dÕexpŽrience, ne produira jamais plus de 5% de rŽponses go sur les serpents. Une 

performance bien infŽrieure ˆ celle obtenue sur les autres cibles animales.  

 

Il y a donc un refus de rŽpondre pour les deux singes sur les images de serpents 

lors de la premi•re session de test qui va perdurer chez un des deux singes tout au 

long des 13 jours dÕexpŽriences. Il faut savoir que dans ce protocole on demande 

aux singes de toucher lÕimage cible sur lÕŽcran tactile. Les singes semblent 

dŽmontrer une rŽaction dÕinhibition ou d'Žvitement innŽe, comme sÕils Žtaient face 

ˆ un vrai serpent. CÕest la dŽfinition m•me du stade de confusion. Un des deux 

singes reste clairement dans ce mode de confusion durant toute lÕexpŽrience. Le 

singe 1 dŽpasse le stade de confusion et apprend ˆ associer les serpents ˆ la 

catŽgorie animale, sur laquelle il faut rŽpondre pour •tre rŽcompensŽ, ce qui laisse 

penser quÕil pourrait atteindre un niveau dÕŽquivalence avec lÕapprentissage (Fagot 

et al. 2010). 

 

2.3.4 Concept naturels : plus loin dans lÕabstraction ? 

Les concepts naturels qui semblent demander le plus fort niveau dÕabstraction, 

parce quÕils ne partagent, par dŽfinition, pas de caractŽristiques physiques, sont 

certainement les concepts multimodaux. Les singes sont tout ˆ fait capables 

dÕaccŽder ˆ ce genre de concept notamment au niveau de lÕesp•ce comme ˆ celui 

de lÕindividu. En utilisant, un paradigme de priming multimodal, Martin-Malivel 

et Fagot (2001) montrent que les babouins engagŽs dans une t‰che de 

discrimination de cris de conspŽcifiques et de voix humaines, rŽpondent plus 

rapidement si le son est prŽcŽdŽ dÕune image congruente au niveau de lÕesp•ce.  

Cet effet de priming ou de facilitation visuels dans une catŽgorisation auditive 

tŽmoigne de lÕexistence dÕune reprŽsentation amodale du concept de babouin ou 

du concept dÕ•tre humain. 



!
!
!

)# !

Une Žtude plus rŽcente, sur les macaques rhŽsus, sugg•re leur capacitŽ ˆ former 

spontanŽment un concept dÕindividus conspŽcifiques ou humains (Silwa et al. 

2012). En enregistrant le temps de fixation oculaire, ils rapportent que les singes 

regardent significativement plus longtemps la photo du visage dÕun individu sÕils 

viennent juste dÕentendre sa voix. 

 

Enfin, un concept naturel spŽcial est celui du concept de soi tŽmoignant dÕune 

conscience de soi chez lÕanimal. Nous avons dŽjˆ parlŽ de la capacitŽ des singes ˆ 

se reconna”tre dans un miroir (Gallup 1970). Ce comportement a ŽtŽ retrouvŽ chez 

toutes les esp•ces de grands singes (Orang-Outan, Bonobo, Gorille), en revanche  

lÕexistence de cette capacitŽ chez les autres primates reste sujette ˆ controverse. 

Ainsi si des Žtudes rŽcentes montrent lÕexistence de prŽmices de comportement 

orientŽ chez les tamarins, les capucins moines et diffŽrentes esp•ces de macaques, 

ces comportements ne sont jamais aussi dŽveloppŽs que ceux rapportŽs chez les 

grands singes et sont souvent affectŽs par des biais expŽrimentaux (Anderson et 

Gallup 2011). Avec le concept de soi, on toucherait donc du doigt une fonction 

cognitive qui serait non pas le propre de lÕhomme mais dÕun petit nombre 

dÕesp•ces animales dont les grands singes (homme compris), certains cŽtacŽs, 

certains corvidŽs et peut-•tre les ŽlŽphants. 

 

2.3.5 Concepts abstraits basŽs sur des r•gles  

La capacitŽ ˆ former des concepts relationnels chez les primates non-humains a 

longtemps ŽtŽ considŽrŽe comme un crit•re distinctif entre singes et grands singes 

(humains inclus, Premack, 1976; Thompson et Oden, 2000). Effectivement, si les 

babouins sont capables de rŽaliser une t‰che identique/diffŽrent, cÕest uniquement 

avec un grand nombre dÕic™nes (Fagot et al. 2001). Ils ne rŽussissent la t‰che en 

nÕutilisant que deux icones seulement, uniquement si elles sont prŽsentŽes c™te ˆ 

c™te et sŽparŽes par un tr•s faible intervalle (Fagot et Parron 2008), laissant penser 

quÕalors les singes nÕutilisent pas une r•gle dÕidentitŽ ou de diffŽrence, mais traite 

la paire dÕic™nes comme un seul stimulus.  
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Une Žtude rŽcente vient Žclairer ce dŽbat en montrant que sur une population de 26 

babouins, 6 sont capables de rŽussir une t‰che dÕappariement diffŽrŽ relationnel 

(Fagot et Thompson 2011). Certains singes sont donc bien capables de ma”triser ce 

genre de r•gle relationnelle analogique.  

 

La m•me Žquipe a rŽcemment publiŽ des travaux encore plus surprenants montrant 

que les babouins Žtaient capables de distinguer des mots de non mots (Grainger et 

al. 2012). Les auteurs dŽfendent ainsi lÕexistence de compŽtences orthographiques 

chez un animal.  

 

Enfin, un concept abstrait auquel nous avons souvent recours est celui de quantitŽ. 

Les singes sont aussi capables dÕaccŽder ˆ la notion de quantitŽ et m•me de 

numŽrositŽ. Effectivement, ils peuvent ordonner correctement des stimuli 

contenant de 1 ˆ 9 items (Brannon et Terrace 1998). 
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3 Neurosciences comparŽes de lÕabstraction visuelle 

3.1 EntrŽe en mati•re 

Dans le chapitre prŽcŽdent nous avons prŽsentŽ un Žventail d'arguments 

comportementaux qui poussent ˆ croire que de nombreux animaux peuvent former 

des concepts : reprŽsentations mentales dÕobjets, dÕindividus ou de catŽgories. Des 

esp•ces tr•s ŽloignŽes dÕun point de vue phylogŽnŽtique sont capables de reconna”tre 

leurs congŽn•res, leurs parents, de former diverses catŽgories naturelles ˆ un niveau 

basique ou superordonnŽ ou encore des catŽgories plus abstraites basŽes sur des r•gles 

relationnelles ou analogiques.  

 

Il semblerait que finalement un certain nombre de facultŽs conceptuelles soient 

essentielles pour la survie de nÕimporte quelle esp•ce sur cette terre. A cause de 

pressions du milieu similaires, des esp•ces, m•me tr•s ŽloignŽes, possŽdant des 

syst•mes nerveux tr•s diffŽrents, auraient convergŽ vers un m•me jeu de mŽcanismes 

de conceptualisation.  

 

Cette idŽe dÕadaptation convergente est gŽnŽralement opposŽe ˆ celle dÕhomologie, 

selon laquelle on retrouve, chez des esp•ces proches par la phylogŽnie, un m•me 

organe provenant dÕun anc•tre commun, pouvant ou non sous-tendre la m•me 

fonction. LÕhomologie tŽmoigne de lÕorigine commune des esp•ces et a permis ˆ 

Darwin de postuler la thŽorie de lÕŽvolution par la sŽlection naturelle. Ce principe 

fondamental de lÕorganisation du vivant a ŽtŽ tellement bien confirmŽ par la 

dŽcouverte de lÕADN et la gŽnŽtique, quÕon lÕapplique sans complexe ˆ tous 

phŽnom•nes biologiques, y compris aux comportements et ˆ la cognition.  

 

NŽanmoins, malgrŽ les efforts de la cognition comparŽe, les preuves de lÕexistence de 

rŽelles homologies cognitives restent faibles, principalement pour deux raisons. 

DÕabord parce que la cognition comparŽe ou cognition animale sÕattache plus ˆ 

montrer lÕexistence de telle ou telle fonction cognitive chez une esp•ce, plut™t quÕˆ la 

comparaison rigoureuse et mŽticuleuse de cette fonction ˆ travers les esp•ces, seul 

moyen pour infŽrer lÕexistence de mŽcanismes cognitifs dÕorigine commune.  
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LÕautre facteur qui rend la dŽcouverte dÕhomologies cognitives difficile est le substrat 

qui supporte la cognition : le syst•me nerveux central, dont la structure et 

lÕorganisation sont extr•mement complexes. Prouver lÕorigine commune dÕun 

traitement neuronal entre deux esp•ces est infiniment plus compliquŽ que montrer 

celle du cubitus par exemple. Or une rŽelle comprŽhension de lÕŽvolution de la 

cognition, comme Darwin a pu comprendre lÕŽvolution du vivant en gŽnŽral, ne 

pourra se faire qu'en Žtudiant aussi lÕorgane qui supporte la fonction : le cerveau. Si 

lÕon veut comprendre lÕorigine et lÕhistoire de la cognition, nous avons besoin de 

neurosciences comparŽes.  

 

Au niveau le plus basique et certainement le plus populaire, on peut comparer le 

cerveau en entier, sa taille, sa forme, sa Ç gyrification È (Figure 6). Une des premi•res 

approches des neurosciences comparŽes a ŽtŽ dÕessayer dÕexpliquer une 

complexification des comportements et fonctions mentales par une augmentation du 

volume du cerveau, ou mieux par le coefficient dÕencŽphalisation dÕune esp•ce (taille 

du cerveau rapportŽe ˆ la taille du corps entier de lÕanimal). Ce coefficient 

dÕencŽphalisation, en pla•ant lÕhomme tout au sommet de la pyramide, suivi de pr•s 

par le dauphin, le chimpanzŽ, puis le macaque et les autres mammif•res a satisfait les 

biologistes du XIX•me si•cle (Dubois 1897) et est encore largement utilisŽ dans les 

traitŽs de vulgarisation actuels. 

 
Figure 6 : Exemples de cerveaux de mammif•res 
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NŽanmoins, ˆ lÕheure du sŽquen•age de lÕADN, de la comprŽhension du 

fonctionnement synaptique, de lÕenregistrement du neurone unitaire ou de lÕIRM 

haute rŽsolution, les neurosciences comparŽes se doivent de dŽvelopper une approche 

beaucoup plus raffinŽe et dÕintŽgrer les diffŽrents niveaux de fonctionnement du 

cerveau quÕoffrent ces nombreux outils. Le sujet est vaste et il reste beaucoup ˆ faire. 

Dans le cadre de cette th•se nous nous contenterons de chercher et de comparer le 

syst•me neuronal impliquŽ dans lÕŽlaboration de concepts visuels chez lÕhomme et le 

macaque. Nous adopterons nŽanmoins une mŽthode originale puisque, m•me si 

certains ont commencŽ ˆ sÕintŽresser ˆ ce sujet en utilisant lÕIRM fonctionnelle 

(Orban 2004, Tsao et al. 2008) ou en combinant IRM fonctionnelle chez lÕhomme et 

enregistrements unitaires chez le singe (Kriegeskorte et al. 2008), cÕest la premi•re 

fois que lÕon essaie de comparer des enregistrements neurophysiologiques de m•me 

nature, chez des sujets en comportement.  

 

Les neurosciences comparŽes de lÕabstraction visuelle dans lesquelles nous avons 

voulu nous plonger ici ne sont pas anodines non plus puisque, comme nous lÕavons 

expliquŽ au dŽbut de ce mŽmoire, Žtudier la formation des reprŽsentations ou concepts 

visuels est un moyen opŽrationnel de s'attaquer ˆ une Žtude rigoureuse de la pensŽe, 

en en dŽcortiquant les briques ŽlŽmentaires. Avant les substrats neuronaux des 

concepts visuels, commen•ons par dŽcrire et expliquer la remarquable circuiterie 

neuronale qui nous permet dÕextraire du sens de la lumi•re : le syst•me visuel. 

3.2 Le syst•me visuel 

La plupart des rŽsultats dŽcrits ci-dessous ont ŽtŽ obtenus chez des animaux (chats et 

macaques rhŽsus) que lÕon prend ironiquement comme de bons mod•les du syst•me 

visuel humain, lorsquÕil sÕagit de pratiquer des Žtudes Žlectrophysiologiques lourdes 

et invasives, mais ˆ qui on refuse bien souvent la possession dÕŽmotions ou de 

fonctions cognitives similaires aux n™tres. Le syst•me visuel que nous allons dŽcrire 

ici nÕest donc pas celui de lÕhomme, sur lequel on n'a principalement que des 

connaissances globales, mais celui des mammif•res ou primates en gŽnŽral. 

NŽanmoins, de par les ressemblances anatomiques et cytoarchitectoniques qui ont pu 

•tre observŽes post mortem chez lÕhomme, on admettra au moins que jusquÕau cortex 

visuel primaire, le syst•me visuel humain doit aussi fonctionner comme dŽcrit ci-

dessous. 



!
!
!

)) !

Au commencement il y a la lumi•re, une onde ŽlectromagnŽtique composŽe de 

particules, les photons, et dont le spectre visible oscille avec une longueur d'onde 

comprise environ entre 400 et 800 nm. Les pigments des objets absorbent 

sŽlectivement certaines longueurs dÕondes Žmises par la lumi•re tandis quÕils 

rŽflŽchissent et renvoient la lumi•re correspondant aux autres longueurs dÕondes non 

absorbŽes. Ce sont ces ondes rŽflŽchies qui sont captŽes par la rŽtine et que nous 

percevons. Percevoir un stimulus visuel dŽbute donc par lÕarrivŽe des photons 

rŽflŽchis par le stimulus, sur la rŽtine. Apr•s avoir traversŽ la cornŽe, lÕhumeur 

aqueuse, le cristallin et lÕhumeur vitrŽe, ils viennent activer les photorŽcepteurs de la  

rŽtine assurant ainsi la transduction de lÕinformation lumineuse en messages  nerveux.  

 

La rŽtine est composŽe de diffŽrents types de cellules nerveuses: les photorŽcepteurs, 

appelŽs c™nes ou b‰tonnets, des cellules relais, appelŽes cellules bipolaires, des 

cellules de projections, appelŽes cellules ganglionnaires, (elles-m•me divisŽes en 

deux classes: P pour parvocellulaire et M pour magnocellulaire) et des interneurones, 

appelŽs cellules amacrines et horizontales.  

 

Les photorŽcepteurs ont chacun une sensibilitŽ propre ˆ la lumi•re. Les b‰tonnets, les 

plus nombreux (environ 120 millions), sont tr•s sensibles. Leur activitŽ est souvent 

saturŽe en condition dÕŽclairement normal. Du fait de cette importante sensibilitŽ, ils 

participent plut™t ˆ la vision crŽpusculaire et nocturne. Au contraire, les c™nes, moins 

nombreux (5 millions de cellules environ) ont une sensibilitŽ plus faible et participent 

donc plut™t ˆ la vision diurne, lorsque la luminositŽ est normale. Les c™nes ont une 

sensibilitŽ spectrale diffŽrente des b‰tonnets, leur permettant de participer ˆ la vision 

des couleurs tandis que les b‰tonnets ne permettent quÕune vision achromatique, en 

noir et blanc. La rŽpartition des photorŽcepteurs nÕest pas uniforme. La concentration 

des c™nes est maximale au centre de la rŽtine, appelŽe fovŽa (centre de la macula), 

permettant ainsi une acuitŽ visuelle importante au centre du champ visuel. Plus on 

sÕŽloigne de la fovŽa, plus le nombre de c™nes diminue et plus lÕacuitŽ visuelle sera 

faible. Chaque photorŽcepteur code un point prŽcis du champ visuel et lÕinformation 

visuelle est transmise aux cellules ganglionnaires. Les cellules ganglionnaires, quant ˆ 

elles, recevant des signaux de plusieurs cellules nerveuses, vont en quelque sorte 

Ç intŽgrer È lÕinformation provenant des photorŽcepteurs.  
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A ce stade, il est important dÕintroduire la notion de champ rŽcepteur dÕun neurone 

qui constitue la rŽgion du champ visuel qui, lorsquÕelle est stimulŽe, va moduler la 

rŽponse du neurone. Ainsi le photorŽcepteur a un champ rŽcepteur plus petit, tandis 

que les cellules ganglionnaires, qui vont •tre activŽes par un grand nombre de 

photorŽcepteurs (sauf ˆ la fovŽa qui respecte une organisation linŽaire), auront un 

champ rŽcepteur un peu plus grand et ainsi de suite. Plus lÕinformation progresse dans 

la hiŽrarchie visuelle, plus les champs rŽcepteurs des cellules vont •tre de grande 

taille.  

 

Les axones des cellules ganglionnaires constituent le nerf optique, les potentiels  

dÕaction gŽnŽrŽs vont se propager vers le corps genouillŽ latŽral (CGL, noyau du 

thalamus). Au sein du CGL, deux types de couches cellulaires ont ŽtŽ identifiŽes : 

quatre couches parvocellulaires qui re•oivent des inputs des cellules ganglionnaires 

de type P et deux couches magnocellulaires recevant des informations transmises par 

les cellules M (il existe aussi des cellules koniocellulaires dont le r™le est moins clair). 

Les cellules P, ont de petits champs rŽcepteurs et rŽpondent aux hautes frŽquences 

spatiales,  la voie parvocellulaire est gŽnŽralement associŽe ˆ un traitement fin mais 

lent de lÕinformation visuelle. Au contraire les cellules M, avec de grands champs 

rŽcepteurs et des rŽponses aux basses frŽquences spatiales, projettent sur un syst•me 

permettant un traitement rapide mais grossier et achromatique de lÕinformation.  

Les informations traitŽes au niveau du CGL vont ensuite •tre transmises vers le cortex 

visuel primaire (V1). Le cortex V1 (aire 17 selon lÕarchitecture cŽrŽbrale dŽcrite par 

Brodmann) est situŽ sur la face interne du lobe occipital de chaque hŽmisph•re, enfoui 

ˆ l'intŽrieur de la scissure calcarine chez lÕhomme. V1 est organisŽ de mani•re 

rŽtinotopique, cÕest-ˆ -dire que cette rŽgion reconstruit une Ç carte topographique È, 

point par point,  du champ visuel ˆ partir des informations en provenance des cellules 

ganglionnaires.  Les Žtudes Žlectrophysiologiques pionni•res dÕHubel et Wiesel, chez 

le chat anesthŽsiŽ, ont montrŽ que les neurones de V1 rŽpondent ˆ des barres 

lumineuses orientŽes, en mouvement ou non. Depuis le cortex visuel primaire, le 

signal est ensuite envoyŽ ˆ diffŽrentes aires visuelles associatives interconnectŽes 

(travaux pionniers chez le singe: Van Essen  et al. 1992) qui vont traiter les 

informations pour en extraire ˆ chaque Žtape les diffŽrents indices de la sc•ne visuelle 

permettant l'analyse de chacune de ses caractŽristiques.  
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On dissocie deux voies principales du traitement de lÕinformation visuelle mises en 

Žvidence dans le cerveau du singe par Ungerleider et Mishkin en 1982 (voir aussi 

Mishkin, Ungerleider, Macko, 1983 et  

Figure 7).La voie visuelle dorsale (vers le lobe pariŽtal) ou voie du Ç o• È qui code les 

informations relatives au mouvement, ˆ la position dans lÕespace permettant ainsi la 

localisation des objets dans notre environnement. Cette voie inclut lÕaire MT (pour 

aire mŽdiale temporale). La voie visuelle ventrale (vers le lobe temporal) ou voie du Ç 

quoi È qui depuis le lobe occipital, se prolonge ˆ la surface ventrale du cerveau, 

incluant V4, jusquÕau lobe temporal et permet la perception des formes et des 

couleurs, la reconnaissance et lÕidentification des objets (Dicarlo et al. 2012). Cette 

dissociation voie ventrale/voie  dorsale a Žgalement ŽtŽ dŽcrite chez de nombreux 

animaux et chez lÕhomme, gr‰ce aux Žtudes lŽsionnelles ou ˆ lÕimagerie cŽrŽbrale 

chez les sujets sains (Haxby et al., 1991). 

 

Figure 7 : Les aires visuelles chez le singe (dÕapr•s Ungerleider et al. 1998). En rouge les aires de la 

voie ventrale (voie du Ç quoi ? È) en vert les aires de la voie dorsale (voie du Ç o• ? È). Les fl•ches 

pleines indiquent des connexions ascendantes (Ç feedforward È), les fl•ches vides (<-) des connexions 

descendantes (Ç feedback È). 

Dans ce mŽmoire de th•se, nous allons nous focaliser sur la voie visuelle ventrale du 

fait de son implication dans le traitement et la reprŽsentation des objets visuels. 
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3.3 MatŽriel et mŽthodes : Comment Žtudier les bases biologiques des 

reprŽsentations mentales ? 

Quel syst•me dÕenregistrement de lÕactivitŽ cŽrŽbrale est le plus ˆ m•me de capturer 

lÕŽmergence dÕune reprŽsentation mentale ˆ partir de son substrat neuronal ? 

Les sciences de lÕimagerie biologique ont fait de remarquables progr•s ces trente 

derni•res annŽes, il existe maintenant toutes sortes de gros Žquipements et de petits 

senseurs pour capturer la magie du vivant en fonctionnement. Pour essayer de 

rŽpondre ˆ une question spŽcifique en biologie, il convient donc de faire le meilleur 

choix parmi toutes ces possibilitŽs. Ce choix sÕeffectue selon trois crit•res : 

- Quelle est la nature physique des signaux que lÕon souhaite Žtudier (pression, 

tempŽrature, voltage Žlectrique É)? 

- Quelle est la dimension temporelle du phŽnom•ne que lÕon souhaite Žtudier 

(ms, heure, jours É)? 

- Quelle est lÕŽchelle spatiale, ou niveau dÕintŽgration, qui nous intŽresse (la 

molŽcule, la cellule, lÕorgane, lÕindividu, le groupe d'individusÉ) ? 

 

Apr•s avoir bri•vement dŽcrit les principales mŽthodes dÕimagerie cŽrŽbrale, nous 

verrons quÕil est pour nous pertinent de se focaliser sur les techniques dites 

dÕŽlectrophysiologie, puisquÕelles permettent ˆ la fois dÕenregistrer 

lÕactivitŽ Žlectrique rŽsultant directement du fonctionnement neuronal  et de fournir 

une rŽsolution temporelle suffisante pour Žtudier la dynamique des reprŽsentations. 

Il sÕagira ensuite de dŽcider de la rŽsolution spatiale ou niveau dÕintŽgration neurale 

pertinent. Nous nous arr•terons sur les techniques dÕenregistrements intracr‰niens car 

elles prŽsentent de nombreux avantages : (1) elles Žchantillonnent le cortex de fa•on 

objective, (2) elles tŽmoignent de lÕactivitŽ dÕun large rŽseau neuronal en fournissant 

un enregistrement simultanŽ de plusieurs territoires corticaux, (3) elles peuvent •tre 

utilisŽes ˆ la fois chez lÕhomme, dans le cas dÕŽpilepsies pharmaco-rŽsistantes, et chez 

le singe; elles fournissent par consŽquent un outil idŽal pour la comparaison des deux 

esp•ces. 

 

Il ne suffit pas dÕenregistrer le bon signal, il faut aussi •tre capable dÕutiliser le bon 

Ç dŽcodeur È pour pouvoir le traduire et lÕinterprŽter. Nous verrons que 

lÕapprentissage artificiel est un outil idŽal pour lire les reprŽsentations, puisquÕil 
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permet dÕextraire le maximum dÕinformations dÕun signal multivariŽ, comme celui 

fourni par les enregistrements intracr‰niens, et ceci essai par essai.  

 

Enfin, nous Žvaluerons dans cette partie "mŽthodes", la validitŽ de ces syst•mes 

dÕenregistrement et dÕanalyses en lÕappliquant au dŽcodage des reprŽsentations 

formŽes durant la catŽgorisation de visages dans la voie visuelle ventrale chez le 

singe.  

3.3.1 Comment mesurer lÕactivitŽ cŽrŽbrale ? 

Mesures Žlectriques directes vs mesures hŽmodynamiques indirectes 

LÕactivitŽ corticale mise en jeu lors de la rŽalisation dÕune t‰che cognitive peut •tre 

ŽvaluŽe par deux types de mesures : 

- Des mesures indirectes de lÕactivitŽ neuronale. C'est le cas de lÕimagerie par 

rŽsonance magnŽtique fonctionnelle (IRMf) et de la tomographie ˆ Žmission 

de positron (TEP), deux techniques qui reposent sur le fait que: le traitement 

de lÕinformation par le cerveau va augmenter localement le flux sanguin, pour 

rŽpondre ˆ la demande en Žnergie des neurones en activitŽ. Ce sont ces 

variations hŽmodynamiques qui sont quantifiŽes, et permettent dÕinfŽrer les 

territoires corticaux impliquŽs dans le traitement de lÕinformation en question. 

Ces mŽthodes ont lÕavantage dÕimager la totalitŽ du cerveau et ainsi de donner 

une idŽe globale du rŽseau d'aires cŽrŽbrales impliquŽes dans le traitement de 

lÕinformation.  

- Des mesures directes de lÕactivitŽ Žlectrique neuronale. Un neurone en activitŽ 

re•oit de multiples courants Žlectriques excitateurs et inhibiteurs appelŽs 

respectivement PPSE (potentiel post synaptique excitateur) et PPSI (potentiel 

post synaptique inhibiteur) dont lÕintŽgration va provoquer, si lÕexcitation 

Žlectrique est suffisante, lÕŽmission dÕun potentiel dÕaction (PA). Tous ces 

phŽnom•nes Žlectriques, reflŽtant lÕactivitŽ dÕun ou plusieurs neurones, sont 

mesurables ˆ diffŽrentes Žchelles. LÕensemble des mŽthodes visant ˆ 

enregistrer ces activitŽs Žlectriques est appelŽ Žlectrophysiologie. Ces 

mŽthodes ont pour gros avantage de reflŽter rŽellement lÕactivitŽ Žlectrique 

produite par les neurones, et surtout de possŽder une rŽsolution temporelle 

extr•mement fine (de lÕordre de la ms), ˆ lÕŽchelle des actes cognitifs qui nous 

intŽressent.  
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MŽthodes dÕŽlectrophysiologie chez le sujet en comportement: Du potentiel dÕaction ˆ 

lÕŽlectroencŽphalogramme 

De nombreuses Žtudes sur le fonctionnement du syst•me visuel ont ŽtŽ effectuŽes, par 

commoditŽ, sur des animaux anesthŽsiŽs ou simplement entra”nŽs ˆ passivement fixer 

lÕŽcran pendant que des stimuli leur sont prŽsentŽs. Or si ces Žtudes permettent 

dÕavoir une idŽe de la mŽcanique du syst•me visuel, elle ne permettent absolument 

pas de savoir si les phŽnom•nes observŽs sont rŽellement liŽs ˆ la perception du sujet. 

Pour Žtudier les traitements neuronaux impliquŽs dans la perception du sujet, il 

convient donc dÕenregistrer lÕactivitŽ neuronale pendant que celui-ci est en train 

dÕeffectuer une t‰che contr™lŽe et de lier les phŽnom•nes neuronaux aux rŽponses 

comportementales. Quelles mŽthodes dÕŽlectrophysiologie peuvent •tre utilisŽes chez 

lÕanimal en comportement ? 

 

Il est possible dÕenregistrer lÕactivitŽ dÕun seul neurone en utilisant des 

microŽlectrodes : cÕest lÕenregistrement unitaire. Si les enregistrements unitaires 

intracellulaires (l'Žlectrode transperce la membrane cellulaire) ont fourni des 

informations cruciales sur la physiologie interne du neurone, gr‰ce ˆ des expŽriences 

sur tranches ou des enregistrements sur animal anesthŽsiŽ, elles sont pratiquement 

impossibles ˆ mettre en Ïuvre sur un animal ŽveillŽ, car trop sensibles au moindre 

mouvement. Nous admettrons donc que le niveau minimal dÕŽlectrophysiologie 

pouvant •tre pratiquŽ sur un sujet ŽveillŽ est lÕenregistrement unitaire extracellulaire. 

Cette technique a ŽtŽ mise en place chez lÕanimal en comportement pour la premi•re 

fois par Evarts en 1968 (Evarts 1968). Il sÕagit de faire descendre une microŽlectrode 

de quelques microns de diam•tre dans la zone cŽrŽbrale dÕintŽr•t et dÕisoler un 

neurone rŽpondant ˆ la t‰che que lÕon fait passer au sujet. 

 

Les microŽlectrodes ont ŽtŽ dŽveloppŽes pour enregistrer les potentiels dÕaction (PA) 

Žmis par un ou plusieurs neurones. Un PA est un phŽnom•ne discret correspondant ˆ 

une dŽpolarisation transitoire, locale, br•ve et stŽrŽotypŽe de la membrane plasmique 

des neurones. GŽnŽralement dÕune amplitude de lÕordre de la centaine de millivolts ˆ 

lÕintŽrieur du neurone, il ne dŽpasse que rarement le mV quand on lÕenregistre en 

extracellulaire. On lÕextrait ˆ partir de lÕenregistrement brut en appliquant un filtre 

passe haut (autour de 600, 700 Hz) et un seuil de 3-4 dŽviations standards par rapport 
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au bruit. Cette procŽdure a ŽtŽ extr•mement et majoritairement utilisŽe jusque dans les 

annŽes 2000. 

 

Ce nÕest que rŽcemment que les Žlectrophysiologistes ont commencŽ ˆ sÕintŽresser ˆ 

lÕinformation portŽe par lÕactivitŽ continue basse frŽquence enregistrŽe par ces m•mes 

Žlectrodes, appelŽe potentiels de champs locaux (LFP, local field potentials) 

gŽnŽralement obtenus par un filtre passe bas ˆ 200 Hz. Ces potentiels de champs 

locaux reflŽteraient lÕactivitŽ de plusieurs milliers de neurones. La rŽsolution spatiale 

de cette activitŽ semble varier en fonction des aires : alors que dans V1 elle serait 

dÕenviron ~250 µm autour de la pointe de lÕŽlectrode (Katzner et al. 2009), dans IT  la 

sŽlectivitŽ des LFPs est prŽdite par la sommation des PA sur 3 mm minimum 

(Kreiman et al. 2006). 

 

Les PA signalent lÕintŽgration de lÕinformation Žmise au niveau de lÕaxone par le 

neurone. Les LFPs quant ˆ eux, Žmaneraient plut™t de lÕactivitŽ dendritique (ppse et 

ppsi) et donc correspondraient plus ˆ lÕactivitŽ entrante dans la rŽgion enregistrŽe 

(Monosov et al.  2008).   

 

Si au lieu dÕutiliser des microŽlectrodes (faible diam•tre :~1 µm et forte impŽdance : 

1-10 MegOhm) on a recours ˆ des macroŽlectrodes (gros diam•tre : >100 µm et faible 

impŽdance : <kohm), il devient alors impossible dÕenregistrer les potentiels dÕaction, 

mais on acc•de aux potentiels de champs intracr‰niens (IFP, intracranial field 

potential). M•me si la rŽsolution spatiale de ce genre de signal nÕa pas ŽtŽ tr•s bien 

ŽtudiŽe, elle est vraisemblablement infŽrieure ˆ celle des LFPs (et donc capte 

lÕactivitŽ dÕune plus grande population de neurones). Cependant dans les 

enregistrements intracr‰niens avec des Žlectrodes stŽrŽotaxiques, on constate que 

lÕactivitŽ entre deux plots dÕenregistrement peut •tre extr•mement diffŽrente (Barbeau 

et al. 2007), ce qui laisse penser que, dans certains cas, la rŽsolution de cette mŽthode 

peut •tre  infŽrieure ˆ  2 mm (distance entre 2 plots). On diffŽrencie les IFP subduraux 

enregistrŽs sous la dure-m•re (comme nous le faisons avec les macro-fils chez le 

singe, les Žlectrodes stŽrŽotaxiques utilisŽes en sEEG ou en EcoG subdurale) des 

enregistrements Žpiduraux (les Žlectrodes ne traversent pas la dure-m•re). La premi•re 

mŽthode fournit un signal dÕun meilleur rapport signal sur bruit, car elle nÕest pas 

soumise ˆ la diffusion due aux mŽninges. 
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Les IFPs dÕabord utilisŽs pour Žtudier les rythmes dÕŽveil/sommeil et attentionnels 

chez le rat et le chat (Rougeul-Buser et al. 1975) ont ŽtŽ rŽcemment remis au gožt du 

jour pour lÕanalyse en potentiels ŽvoquŽs chez le singe (Peissig et al. 2007, Woodman 

et al. 2007). En parall•le, lÕenregistrement des IFPs chez les patients Žpileptiques 

pharmaco-rŽsistants est aussi devenu une technique de plus en plus pratiquŽe dans les 

h™pitaux pour localiser prŽcisŽment le foyer Žpileptique.  

 

Enfin, on peut aussi enregistrer lÕactivitŽ Žlectrophysiologique directement ˆ la 

surface du cr‰ne, cÕest lÕŽlectroencŽphalographie (EEG). Avec cette technique, m•me 

si on garde une tr•s bonne rŽsolution temporelle, la double barri•re mŽninges et cr‰ne 

provoque une diffusion importante du signal dont la source originale est difficile ˆ 

localiser. 

 

Traquer les reprŽsentations : quelle mŽthode dÕenregistrement choisir ? 

Nous Žliminerons directement les mŽthodes reposant sur lÕactivitŽ hŽmodynamique. 

En effet, m•me si des tentatives ont ŽtŽ menŽes pour lier activitŽ neuronale et signal 

BOLD enregistrŽ en IRM fonctionnelle (Logothetis et al. 2001), ces interprŽtations 

sont encore sujettes ˆ polŽmique. De plus, nous avons vu dans le chapitre prŽcŽdent 

que les primates Žtaient capables de former un concept visuel en moins de 200 ms. 

Une technique pertinente pour traquer les reprŽsentations mises en jeu dans de telles 

t‰ches doit avoir une rŽsolution de lÕordre de la milliseconde, alors que celles de 

lÕIRMf et de la PET sont de plusieurs secondes. 

 

Nous utiliserons donc les techniques dÕŽlectrophysiologie, mais quel type de signal 

enregistrer et quel niveau dÕintŽgration serait le plus pertinent? Les microŽlectrodes 

permettent dÕenregistrer lÕactivitŽ dÕun seul neurone, ce qui nous renseigne peu sur le 

fonctionnement global du cerveau. De plus, cette mŽthode dÕenregistrement souffre 

dÕun biais dÕŽchantillonnage. Effectivement, on cherche, parfois pendant des heures, 

le Ç bon È neurone - celui qui rŽpond au test que lÕon a mis en place - ignorant des 

centaines dÕautres cellules.  

 

Avec lÕaugmentation de la puissance de calcul des ordinateurs et la miniaturisation 

des syst•mes dÕenregistrements il est maintenant possible dÕenregistrer, non pas avec 

une seule Žlectrode, mais avec une matrice dÕŽlectrodes en conservant la m•me 
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rŽsolution temporelle. Ce type de rŽseau d'Žlectrodes peut •tre implantŽ de fa•on 

chronique chez lÕanimal, ce qui Žvite les multiples violations de la barri•re hŽmato- 

encŽphalique nŽcessaires ˆ la descente quotidienne de microŽlectrodes et donc le 

risque dÕinfections. Ces enregistrements Žlectrophysiologiques dit multivariŽs 

permettent dÕobtenir un Žchantillonnage impartial ; m•me si les Žlectrodes sont 

placŽes dans des aires dÕintŽr•t, elles ne sont pas dŽplacŽes jusquÕˆ trouver un 

neurone dont les modalitŽs de rŽponse sont celles recherchŽes par lÕexpŽrimentateur.  

Des matrices possŽdant jusquÕˆ 100 microŽlectrodes et donc permettant 

potentiellement dÕenregistrer une centaine de neurones en m•me temps, on ŽtŽ crŽŽes 

pour Žtudier le cortex moteur. Au dŽbut de mon travail de th•se nous avons essayŽ de 

transfŽrer cette technique au syst•me visuel. NŽanmoins cet essai de 6 mois a ŽtŽ tr•s 

peu concluant notamment sur la capacitŽ ˆ obtenir un signal informatif et stable au fil 

des jours dÕenregistrement. Heureusement, aujourdÕhui dÕautres ont rŽussi ce 

transfert, notamment une prestigieuse Žquipe dÕHarvard (Ray et Maunsell 2010).  

 

Ne disposant pas de tels outils fonctionnels, nous avons eu recours ˆ une technique 

alternative, peu utilisŽe actuellement dans les neurosciences cognitives chez le singe, 

consistant ˆ implanter plusieurs macrofils chroniquement dans les aires corticales 

dÕintŽr•t. Cette mŽthode poss•de plusieurs avantages : 

-   elle jouit dÕune rŽsolution temporelle de lÕordre de la ms suffisamment prŽcise 

pour analyser finement les processus neuronaux mis en jeu dans nos t‰ches de 

catŽgorisation rapide 

- elle nous permet dÕenregistrer simultanŽment lÕactivitŽ de plusieurs territoires 

corticaux, rŽpartis dans la voie visuelle ventrale, et fournit par consŽquent un 

outil adŽquat pour traquer lÕŽmergence de reprŽsentations corticales visuelles 

m•me distribuŽes. 

- elle est similaire aux techniques dÕenregistrement intracr‰niens utilisŽes chez 

le patient Žpileptique et donc va nous permettre pour la premi•re fois de tenter 

la mise en Žvidence dÕhomologies Žlectrophysiologiques entre le singe et 

lÕhomme. 
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3.3.2 Nouvelles mŽthodes dÕanalyses pour dŽcoder les reprŽsentations 

mentales 

LÕŽlectrophysiologie nous donne la mati•re. Mais une fois cette mati•re acquise il est 

temps de ranger la blouse et de faire marcher la machine ˆ dŽcrypter les pensŽes. Il 

faut montrer quÕil existe bien, dans ces fluctuations de potentiels Žlectriques Žmanant 

de lÕusine neuronale, une reprŽsentation intŽrieure du monde extŽrieur. Encore une 

fois quelle dŽmarche adopter? IdŽalement on aimerait une mŽthode qui puisse : 

- tirer un maximum dÕinformation des enregistrements neuronaux, en prenant en 

compte lÕenregistrement multi-sites par plusieurs Žlectrodes 

- quantifier cette information avec prŽcision pour chaque prŽsentation de stimuli  

- Žvaluer la dynamique de traitement de cette information  

- permettre de faire un lien entre traitement neuronal et rŽaction 

comportementale ˆ chaque essai. 

 

Comme nous allons le voir, si les techniques classiques dÕanalyse du signal ne 

remplissent pas tous ces crit•res, le champ Žmergent consistant ˆ transfŽrer les 

techniques dÕapprentissage artificiel et de classification aux neurosciences semblent 

•tre lÕoutil idŽal pour dŽcoder les reprŽsentations neuronales. CÕest-ˆ -dire pour tenter 

de lire dans les pensŽes. 

 

Les PEVs 

LÕanalyse classique des potentiels de champs dans un protocole de prŽsentation 

visuelle consiste ˆ isoler des portions de signal autour de la prŽsentation du stimulus, 

puis ˆ les moyenner, ˆ chaque pas de temps, sur un grand nombre dÕessais afin 

dÕŽliminer le bruit qui fluctue dÕun essai ˆ lÕautre. Il en rŽsulte des potentiels ŽvoquŽs 

visuels (PEV).  

 

Cette mŽthode a ŽtŽ extr•mement utilisŽe en EEG ces 20 derni•res annŽes, elle a 

permis de mettre en Žvidence certaines composantes dŽfinies par leur positivitŽ (p) ou 

nŽgativitŽ (n) et par la latence ˆ laquelle elles atteignent leur amplitude maximale. 

Ainsi les PEVs en scalp prŽsenteraient un premier pic aux alentours de 100 ms, la 

P100 vraisemblablement impliquŽe dans la dŽtection dÕobjets visuels, puis un pic 

nŽgatif la N170 spŽcifique chez lÕhomme du traitement des visages, suivi dÕune N250 
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dont lÕamplitude serait reliŽe ˆ la familiaritŽ. On parlera aussi de P300 traduisant la 

surprise du sujet face ˆ un stimulus dŽviant extr•mement utilisŽ dans les interfaces 

cerveau machine non invasive et d'une N400 impliquŽe dans le traitement sŽmantique. 

 

DÕautres auteurs se limitent ˆ donner une latence minimale de traitement nŽcessaire 

pour la fonction cognitive qui les intŽresse, cÕest le cas de Thorpe et al. qui rapportent 

une latence de traitement des catŽgories visuelles ˆ 150 ms post-stimulus onset en 

dŽmontrant que les PEV ŽvoquŽs par deux catŽgories de stimulus divergent ˆ cet 

latence (Thorpe et al. 1996). Si ces mŽthodes ont ŽtŽ extr•mement efficaces pour 

dŽlimiter les temps de traitement corticaux associŽs aux diffŽrents mŽcanismes 

cognitifs, elles ne permettent pas dÕaccŽder aux contenus mentaux, essai par essai. 

CÕest en revanche le but de lÕapprentissage automatique ou analyse multi-variŽe 

appliquŽ aux enregistrements multi-senseurs. 

 

Comment lire dans les pensŽes : lÕapprentissage automatique appliquŽ ˆ lÕactivitŽ 

neuronale multi-Žlectrodes 

Depuis une dizaine dÕannŽes la combinaison des mŽthodes dÕimagerie cŽrŽbrale et des 

algorithmes dÕapprentissage par ordinateur a permis de sÕattaquer sŽrieusement ˆ un 

vieux r•ve de lÕhumanitŽ, celui de lire dans les pensŽes. Il est intŽressant de noter que 

cÕest en voulant crŽer une pensŽe artificielle que lÕhomme sÕest dotŽ dÕoutils lui 

permettant de dŽcrypter la pensŽe naturelle. En effet, cÕest lÕav•nement des 

ordinateurs et de lÕintelligence artificielle qui a permis de dŽvelopper ces algorithmes 

dÕapprentissage automatique. Leur r™le, ˆ lÕinstar du cerveau, est dÕextraire un sens ˆ 

partir de donnŽes brutes pouvant possŽder de nombreuses dimensions. La beautŽ et 

lÕefficacitŽ de ces algorithmes reposent sur lÕextraordinaire capacitŽ de calcul des 

ordinateurs. Alors quÕil est difficile pour nous de visualiser et dÕinterprŽter des 

donnŽes en trois dimensions, les ordinateurs sont capables dÕen traiter des milliers. 

Cette capacitŽ de calcul va leur permettre de tester, par simulation, un tr•s grand 

nombre de possibilitŽs en un temps minimum et ainsi de pouvoir proposer une 

solution optimale ˆ un probl•me donnŽ.  

 

On pose gŽnŽralement deux types de probl•mes ˆ ces algorithmes (1) retrouver dans 

les donnŽes des classes connues au prŽalable, on parlera dÕapprentissage supervisŽ, 
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(2) extraire une certaine organisation des donnŽes, sans classe prŽalablement 

dŽterminŽe, cÕest lÕapprentissage non supervisŽ.  

 

Ici, nous aurons uniquement recours ˆ lÕapproche supervisŽe. Les donnŽes brutes que 

lÕon utilisera seront les potentiels de champs enregistrŽs sur lÕensemble, ou un sous- 

groupe dÕŽlectrodes, les classes que nous souhaitons Ç lire È dans cette activitŽ sont 

celles des catŽgories dÕobjets visuels prŽsentŽes au sujet. 

 

A ce stade, il est nŽcessaire dÕintroduire quelques termes techniques que nous 

illustrerons pour les deux applications de lÕapprentissage artificiel dŽcrites dans cette 

th•se : lÕanalyse multi-variŽe en neurosciences et la vision par ordinateur. Les 

donnŽes peuvent •tre vues comme une matrice ˆ deux dimensions. La premi•re 

dimension (lignes) correspond aux Žchantillons ou essais ; dans le cas de notre 

protocole de catŽgorisation visuelle, il sÕagira dÕun essai pour le sujet, liŽ ˆ la 

prŽsentation dÕune image. Dans le cas des mod•les de vision par ordinateur, il sÕagira 

dÕune image. La deuxi•me dimension est celle des mesures ou caractŽristiques 

(Ç features È), cÕest le signal multi-Žlectrode associŽ ˆ chaque essai. En neurosciences, 

il sÕagira de caractŽristiques extraites du signal neuronal ˆ travers les diffŽrents voxels 

ou Žlectrodes. En vision par ordinateur, on parlera de caractŽristiques de lÕimage. 

 

Tous les algorithmes dÕapprentissage supervisŽ fonctionnent de la m•me mani•re. 

Dans une premi•re phase, dite dÕentra”nement, lÕalgorithme va essayer de dŽterminer 

lÕespace dans les donnŽes qui permet de sŽparer les diffŽrentes classes de mani•re 

optimale. La seconde phase est appelŽe test, puisquÕelle va permettre dÕŽvaluer 

comment de nouveaux exemplaires vont •tre classifiŽs dans cet espace et ainsi de 

vŽrifier si la machine a bien appris ˆ catŽgoriser. A lÕinstar de ce qui a ŽtŽ dŽcrit pour 

la catŽgorisation chez lÕanimal dans le chapitre 2, dŽmontrer la capacitŽ de 

lÕalgorithme ˆ gŽnŽraliser est absolument crucial, pour prouver quÕil existe bien un 

espace permettant de sŽparer les classes, quels que soient les exemplaires utilisŽs, et 

non pas dŽpendant des exemplaires utilisŽs pour lÕentra”nement. 

 

Il existe de nombreux algorithmes dÕapprentissage automatique, diffŽrentiables par la 

fonction quÕils appliquent pour sŽparer les diffŽrentes classes, et la mŽthode 

dÕoptimisation quÕils utilisent pour y parvenir. La fonction de sŽparation, aussi 
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appelŽe noyau, peut •tre extr•mement complexe et gŽnŽralement, en sÕappuyant sur 

des hypoth•ses fortes de la distribution des donnŽes, elle est adaptŽe par des 

spŽcialistes du domaine pour chaque probl•me ˆ rŽsoudre. Dans le cas des 

neurosciences et en particulier pour dŽcoder des reprŽsentations mentales, on applique 

le principe de parcimonie, qui stipule que pour que ces reprŽsentations soient 

utilisables et interprŽtables, par exemple pour un neurone chargŽ de prendre une 

dŽcision, elles doivent •tre sŽparables le plus simplement possible, cÕest-ˆ -dire de 

mani•re linŽaire. Dans ce cas, le but de lÕalgorithme est donc de trouver un ou des 

hyperplan(s) dŽcrit(s) par la combinaison linŽaire des mesures sŽparant au mieux les 

diffŽrentes classes. M•me au sein de cette sous-classe dÕalgorithmes supervisŽs 

linŽaires, ou classifieurs linŽaires, il existe de nombreuses possibilitŽs, nŽanmoins les 

Žtudes comparant lÕefficacitŽ de ces diffŽrents algorithmes en neurosciences, tendent ˆ 

montrer quÕils fournissent des rŽsultats sensiblement similaires (Mehring et al. 2003; 

Lotte et al. 2007).  

 

Pour des raisons dÕacc•s libre sur internet et de rapiditŽ de traitement, nous avons 

choisi dÕutiliser des machines ˆ vecteurs de support linŽaire (Ç SVM for support 

vector machine È en  anglais). Sans entrer dans les dŽtails mathŽmatiques de cet 

algorithme, la notion clŽ sur laquelle il repose est celle de marge maximale. La marge 

est la distance entre la fronti•re (hyperplan) de sŽparation et les essais les plus 

proches. Ces derniers sont appelŽs vecteurs supports. Dans les SVMs, la fronti•re de 

sŽparation est choisie comme celle qui maximalise la marge. Le probl•me est de 

trouver cette fronti•re sŽparatrice optimale, ˆ partir de la sŽrie dÕentra”nement. Ceci 

est fait en formulant le probl•me comme un probl•me d'optimisation quadratique, 

pour lequel il existe des algorithmes connus (Fan et al. 2008).  

 

Comment passe-t-on du SVM ˆ la lecture de pensŽe ? 

On dira que lÕon est capable de lire dans les pensŽes si, ˆ un instant t, on est capable 

de prŽdire lÕŽtat cognitif dÕun sujet (ce quÕil voit, ce quÕil imagineÉ) sans lui 

demander directement. Un SVM, sÕil a ŽtŽ entra”nŽ ˆ classer des Žtats cognitifs dans 

un espace dÕactivitŽ neuronale permettant une sŽparation des classes, sera capable, si 

on lui fournit le signal neuronal ˆ un nouvel instant t, de prŽdire lÕŽtat cognitif du 

sujet, donc de lire dans les pensŽes. On parle aussi de Ç dŽcodage È des pensŽes. 
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Quel type de pensŽes a-t-on rŽussi  ˆ lire chez lÕhomme? 

Une Žtude rentrera dans le cadre de la lecture de pensŽe si elle montre la capacitŽ dÕun 

syst•me ˆ prŽdire un Žtat mental en utilisant lÕactivitŽ cŽrŽbrale. ThŽoriquement on 

pourrait lire dans les pensŽes sans utiliser les mŽthodes dÕanalyses multivariŽes, par 

exemple, si on enregistre lÕactivitŽ dÕun seul neurone capable de reprŽsenter diffŽrents 

Žtats mentaux de mani•re suffisamment discriminative. En pratique, la combinaison 

de plusieurs neurones augmente tr•s largement les performances de prŽdiction, par 

rapport ˆ un dŽcodage univariŽ (Quian Quirroga et al. 2007, Hung et al. 2005) et 

comme nous le verrons dans le chapitre suivant cÕest aussi le cas pour les potentiels 

de champs intracr‰niens.  

 

CÕest sans aucun doute la neuroimagerie chez lÕhomme et en particulier les Žtudes en 

IRMf qui ont -pour lÕinstant- su tirer le plus grand profit de ces nouveaux outils 

computationnels. La premi•re Žtude marquante ayant recours ˆ lÕanalyse multivariŽe 

est celle de Haxby et al. (2001), visant ˆ Žtudier le codage des visages et des objets 

dans la voie visuelle ventrale en IRMf. Dans ce papier les auteurs sont capables de 

prŽdire la catŽgorie dÕobjets visuels prŽsentŽs au sujet, en utilisant lÕensemble des 

voxels enregistrŽs dans la voie visuelle ventrale.  

 

Cette Žtude pionni•re fait partie de ce que lÕon appellera la lecture de pensŽes induites 

par lÕenvironnement, cÕest-ˆ -dire dŽcoder une reprŽsentation qui Žmerge suite ˆ une 

perception sensorielle directe. De la m•me mani•re, outre de nombreux travaux sur 

des reprŽsentations dÕobjets ou de catŽgories dÕobjets isolŽs (pour une revue voir 

Tong et Pratte 2012), de sc•nes naturelles (Peelen et al. 2009) et m•me 

dÕidentification de sc•ne naturelles ˆ travers une tr•s grande base de donnŽes (Kay et 

al. 2008), on sÕest aussi intŽressŽ ˆ dŽcoder des traits visuels plus bas niveau comme 

les barres orientŽes, retrouvant ainsi chez lÕhomme, lÕorganisation fonctionnelle du 

cortex visuel primaire connu chez le singe et le chat par lÕŽlectrophysiologie 

(Kamitani et Tong 2005). En utilisant le m•me type de stimulus dans une t‰che de 

rivalitŽ binoculaire, Haynes et Rees (2005) confirment que, plus que les traits visuels, 

cÕest la perception quÕen ont les sujets qui peut •tre lue dans le signal BOLD des aires 

rŽtinotopiques.  
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Les Žtudes de lecture de pensŽe ne sÕarr•tent pas aux reprŽsentations visuelles, mais 

se sont aussi attaquŽes ˆ la lecture des reprŽsentations olfactives (Howard et al. 2009), 

auditives (Ethofer et al. 2009) et m•me multimodales (Peelen et al. 2010).  

 

Les diffŽrents exemples citŽs prŽcŽdemment appartiennent ˆ lÕapproche la plus 

commune en lecture de pensŽe : la classification. On prŽdit quelle est la classe la plus 

probable de la reprŽsentation observŽe, parmi un nombre limitŽ de classes connues 

qui ont servi ˆ entra”ner le classifieur au prŽalable. LÕapproche dite de reconstruction, 

transcende la classification puisquÕelle vise ˆ reconstruire une reprŽsentation induite 

par lÕenvironnement. Au lieu de retrouver la classe dÕimage vue par le sujet, on va 

essayer de recrŽer cette image de toute pi•ce ˆ partir de lÕactivitŽ neuronale. En 

vision, des Žtudes dÕIRMf ont montrŽ que lÕon pouvait reconstruire ˆ travers lÕactivitŽ 

du cortex visuel primaire (V1) des formes simples tr•s contrastŽes (Miyawaki et al. 

2008) mais aussi des images naturelles (Naselaris et al. 2009). En utilisant lÕactivitŽ 

dÕune aire impliquŽe dans le mouvement (MT) on a m•me rŽussi ˆ reconstruire de 

petits films de sc•nes naturelles (Nishimoto et al. 2011). Sur le m•me principe, une 

Žtude rŽcente vient de montrer quÕil Žtait possible de reconstruire la parole, en 

utilisant lÕactivitŽ enregistrŽe en Žlectrocorticographie chez des patients Žpileptiques 

(Paseley et al. 2012).  

 

En contraste avec ces Žtudes visant ˆ dŽcoder ou reconstruire lÕexpŽrience sensorielle, 

certains chercheurs se sont attaquŽs ˆ lire des pensŽes beaucoup plus intimes. Ainsi on 

est capable de dŽcoder certaines reprŽsentations formŽes en imagerie mentale, cÕest-ˆ - 

dire de prŽdire la catŽgorie d'objets que le sujet visualise intŽrieurement (Reddy et al.  

2005). En entra”nant un classifieur ˆ dissocier les activitŽs BOLD induites par la 

perception de certaines catŽgories, on peut significativement prŽdire des catŽgories 

seulement imaginŽes, renfor•ant ainsi lÕidŽe d'un large partage des rŽseaux et 

mŽcanismes impliquŽs dans la perception visuelle et lÕimagerie mentale visuelle. Des 

pensŽes particuli•rement intimes, sont celles ancrŽes dans nos souvenirs. Il semble 

que les trŽfonds de notre mŽmoire soient aussi accessibles ˆ la lecture de pensŽe. 

Harrison et Tong (2009) ont ainsi pu accŽder aux informations contenues en mŽmoire 

de travail dans les aires visuelles primaires. Polyn et al. (2005) ont montrŽ quÕils 

Žtaient capables de prŽdire le rappel ou souvenir de certaines catŽgories de stimuli. 
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Chadwick et al. (2010) ont rŽussi ˆ faire la m•me chose mais avec des souvenirs 

Žpisodiques, personnellement vŽcus par le sujet.  

 

Enfin, dÕautres Žtudes se sont attaquŽes ˆ dŽcoder des activitŽs mentales encore plus 

globales telles que lÕattention (Kamitani et Tong 2011), la dŽcision ou libre arbitre des 

sujets (Soon et al. 2008, Hampton et OÕDoherty 2007), leurs intentions (Haynes et al. 

2007) et m•me la conscience visuelle (Haynes 2009). 

 

Cette collection dÕŽtudes nous montre donc quÕil est possible dÕaccŽder au monde 

mental de lÕhomme, quÕil Žmane de lÕinformation sensorielle ou dÕune gŽnŽration 

interne. Pourrait-on appliquer ce genre dÕoutils pour accŽder au monde mental des 

animaux
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3.3.3 Article 2 : LÕanalyse multi-variŽe appliquŽe aux enregistrements 

intracr‰niens chez le singe 

Dans un premier temps, nous nous sommes appliquŽ ˆ dŽvelopper une mŽthode pour 

lire les reprŽsentations visuelles dynamiques chez le singe en utilisant les potentiels 

de champs intracr‰niens enregistrŽs dans la voie visuelle ventrale. 

 

Sujets, chirurgie et enregistrement 

Deux singes entra”nŽs ˆ catŽgoriser des images naturelles comme contenant ou non un 

animal ont ŽtŽ ŽquipŽs pour lÕenregistrement de potentiels de champs intracr‰niens. Il 

sÕagit de macaques rhŽsus (macaca mulata) m‰les, Dicky (M1) et Rouky (M2), ‰gŽs 

de 17 ans et 18 ans. 

 

Les Žlectrodes sont des fils dÕaciers de 200 microns de diam•tre et dÕimpŽdance ˆ 

vide dÕenviron 7 ohm, isolŽes enti•rement par un enrobage de TŽflon, exceptŽ au 

niveau de la pointe. Elles sont soudŽes au niveau dÕun connecteur. LÕensemble 

(Žlectrodes et connecteur) est fixŽ sur la t•te de lÕanimal par du ciment dentaire. 

LÕimplantation est effectuŽe sous anesthŽsie gŽnŽrale. Pour chaque Žlectrode, ˆ une 

position prŽalablement calculŽe ˆ partir dÕimages IRM 1 tesla, un petit trou dÕ1mm de 

diam•tre est percŽ ˆ travers le cr‰ne. La partie terminale de lÕŽlectrode est coudŽe sur 

les derniers 2-3mm puis descendue manuellement jusquÕˆ rencontrer une lŽg•re 

rŽsistance due ˆ la dure-m•re. Une fois la rŽsistance dŽpassŽe, lÕŽlectrode est 

maintenue par le ciment dentaire. La JLMNOP!)  A confirme lÕimplantation subdurale. 

En juxtaposant, lÕIRM anatomique (faisant appara”tre le cortex) prŽ-opŽratoire et le 

scanX post-opŽratoire (o• figurent le cr‰ne et les Žlectrodes), on peut dŽterminer avec 

prŽcision lÕemplacement de lÕapex de lÕŽlectrode.  

 

LÕenregistrement des potentiels de champs intracr‰niens est effectuŽ par un syst•me 

Neuroscan dotŽ dÕun amplificateur Synamps, con•u pour les enregistrements de 

surface chez lÕhomme. Une Žlectrode, frontale chez M1 et placŽe au niveau du sinus 

chez M2, sert de rŽfŽrence. Le signal est ŽchantillonnŽ ˆ 1000Hz et filtrŽ par passe 

bande  de 1-200HZ. 
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Les singes sont assis dans une chaise pour primate et placŽs face ˆ un bouton rŽponse 

infrarouge surmontŽ dÕun Žcran tactile o• sont affichŽs les stimuli. Pour rŽcupŽrer les 

potentiels de champs, on branche simplement un c‰ble fait maison, reliŽ ˆ la t•ti•re 

Neuroscan, au connecteur situŽ sur la t•te du singe. La chaise du singe et lÕŽcran sont 

mis ˆ la masse Žlectrique pour Žviter les artefacts Žlectriques. Le premier singe M1 est 

t•te libre pendant toute lÕexpŽrience, alors que le deuxi•me (M2) doit •tre contraint ˆ 

cause des artefacts de mouvement. Il est fixŽ gr‰ce ˆ une barre en plastique maintenue 

sur son cr‰ne par des vis et du ciment dentaire. Pour s'assurer de la motivation des 

animaux, les singes sont privŽs  dÕeau et de fruits pendant le temps de 

lÕexpŽrimentation. Ils nÕont acc•s quÕˆ des croquettes dŽshydratŽes. Pendant 

lÕexpŽrience, un syst•me de pompe reliŽ ˆ un tuyau qui leur arrive ˆ la commissure 

des l•vres, les rŽcompense par une goutte dÕeau avec du sirop, ˆ chaque fois quÕils 

produisent une bonne rŽponse. 

?@ABCD!* E!]TN[HUDO!DXPTC@FDJNGLDO!DN!UVGJGLIODO0!@P!OPSV\VMP!WP!\2-6;!VTVUR[LgNP!YOXFRYXOVURLOP!PU!WN!
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SVUXMROLZVULRT!_LZVMPẐ RfhPUZ!WVTZ!NTP!YORSXWNOP!MR^TR!MR!8C!PU!/<*!@P!YVUUPOT![N\UL_VOLX!W2-J?Z!WP!SdVgNP!
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T‰che 

Les deux singes ont ŽtŽ entra”nŽs depuis plus d'une dizaine dÕannŽes ˆ rŽaliser une 

t‰che go/no-go (JLMNOP!)  B). Apr•s lÕaffichage dÕune croix de fixation centrale 

pendant un dŽlai alŽatoire (200-800ms), pour Žviter toute prŽdiction ou anticipation de 

lÕarrivŽe du stimulus, une image naturelle est flashŽe sur lÕŽcran pendant 30 ms. Si 

lÕimage contient un animal le singe a une seconde pour lever la main et toucher 

lÕŽcran tactile. La rŽcompense est dŽlivrŽe aussit™t apr•s la rŽponse du singe, ce qui a 

pour but de le motiver ˆ rŽpondre le plus vite possible. Dans le cas o• lÕimage ne 

contient pas dÕanimal, le singe doit maintenir sa main sur le bouton pendant une 

seconde et est rŽcompensŽ ˆ la fin de cette seconde.  

En cas de mauvaise rŽponse, non seulement le singe ne re•oit pas de sirop mais on lui 

rŽaffiche lÕimage sur laquelle il sÕest trompŽ pendant 3s, ce qui en retardant lÕacc•s ˆ 

la boisson, constitue une sorte de punition. Les animaux travaillent ad libitum jusquÕˆ 

ce quÕils aient assez bu. Ce qui arrive gŽnŽralement au bout dÕ1h ou 2 mais la session 

peut atteindre une durŽe de 4h. Ils rŽalisent en moyenne 1000 essais ˆ lÕheure. 

 

Stimuli 

Dans cette premi•re expŽrience nous avons utilisŽ un set simple de stimuli constituŽs 

dÕobjets en noir et blanc en gros plan : 40 visages, cibles sur lesquelles le singe doit 

rŽpondre, et 40 objets non animŽs, quÕil doit ignorer. Dans cette premi•re approche, 

nous nous intŽresserons uniquement aux reprŽsentations associŽes aux visages en 

gŽnŽral par rapport aux objets non animŽs; des distinctions plus fines (niveau 

subordonnŽ) et plus larges (niveau superordonnŽ) seront abordŽes dans les chapitres 

suivants. Cependant, on peut noter que les visages cibles sont constituŽs de 4 

catŽgories : 10 visages humains, 10 visages de macaques, 10 visages de chimpanzŽs et 

10 visages de loutres. Les distracteurs sont eux constituŽs de 2 catŽgories dÕobjets 

manufacturŽs (10 roues de voiture et 10 chopes de bi•re) et de deux catŽgories 

dÕobjets naturels non animŽs (10 fruits et 10 fleurs) (JLMNOP!)  C). Pour Žviter des 

diffŽrences de bas niveau entre les images, elles sont toutes ŽgalisŽes en luminance 

moyenne et en contraste (RMS).  

 

Analyse du signal 

Les fichiers contenant les enregistrements de potentiels fournis par le Neuroscan sont 

importŽs dans Matlab gr‰ce ˆ une fonction de la toolbox EEGlab (Delorme et al. 
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2004). Ensuite, toutes les analyses sont effectuŽes sous Matlab par des fonctions 

programmŽes spŽcifiquement. 

1) PrŽtraitement et rŽjection dÕartefacts 

Pour lire les reprŽsentations ˆ chaque essai, le signal doit •tre le plus propre 

possible et il est nŽcessaire de rejeter minutieusement tous les artefacts. Dans 

un premier temps on applique un filtre coupe bande 45-55Hz sur le signal 

continu, afin dÕŽliminer la pollution Žlectrique du secteur ˆ 50Hz. 

Le signal est ensuite fen•trŽ autour de la prŽsentation du stimulus de -50 ˆ 

200ms. Effectivement, on a vu dans le chapitre 2 que les singes pouvaient 

rŽpondre ˆ des latences tr•s courtes (200-220 ms apr•s l'onset du stimulus) ; 

pour quÕune reprŽsentation soit utilisable avec des rŽponses si courtes, il faut 

donc quÕelle Žmerge dans les 100-200 premi•res ms. La pŽriode de -50 ˆ 0 sert 

de ligne de base, pour centrer le signal autour de 0. 

Pour chaque Žlectrode et chaque essai, ce signal fen•trŽ est donc centrŽ en 

retranchant la moyenne de la ligne de base ˆ chaque pas de temps. 

 On fait ensuite une premi•re rejection dÕartefact par lÕamplitude maximale 

absolue de voltage ˆ 500 microvolts.  

Enfin, pour compenser le fait quÕon nÕait pas de contr™le sur le regard de 

lÕanimal, on effectue une rejection dÕessai par variance de la puissance 

visuelle. Effectivement, lorsque lÕimage est flashŽe et que le singe regarde 

bien lÕŽcran on observe une brusque augmentation de la puissance du signal 

(somme du carrŽ des potentiels ˆ travers les Žlectrodes) entre 50 et 150 ms, 

liŽe ˆ lÕarrivŽe massive du signal visuel dans les aires enregistrŽes. Etant 

donnŽ que la prŽcision des performances comportementales sur les cibles 

famili•res varient entre 90-95% par session, en appliquant le principe de 

prŽcaution, on peut supputer que dans 10% des cas le singe nÕas pas rŽpondu 

sur des stimuli quÕil conna”t parfaitement parce quÕil ne regardait pas lÕŽcran. 

Pour chaque session, on enl•ve donc les 10% dÕessais ayant la plus faible 

variance de puissance visuelle. On constate effectivement que sur ces essais 

on n'observe pas de potentiel visuel visible ˆ lÕÏil nu et quÕils ont tendance ˆ 

arriver plus frŽquemment en fin de session quand le singe a suffisamment bu 

et est moins concentrŽ sur la t‰che et lÕŽcran. 
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2) ProcŽdure de dŽcodage 

Dans lÕarticle et les analyses supplŽmentaires prŽsentŽs ici, on sÕintŽresse au 

dŽcodage de reprŽsentations induites par des visages par rapport ˆ celles 

induites par des objets non animŽs. Pour ce faire, on entra”ne un SVM linŽaire 

ˆ dissocier la moitiŽ des essais visages contre la moitiŽ des essais objets en se 

basant sur les caractŽristiques (Ç features È) extraites des potentiels de champs 

(JLMNOP!)  D). Au cours de la phase de test, on reporte la prŽcision de 

classification sur la moitiŽ restante dÕessais, dans lÕespace dÕentra”nement. La 

procŽdure est rŽpŽtŽe 50 fois en tirant ˆ chaque fois de mani•re alŽatoire les 

essais dÕentra”nement et de test. Les graphiques reprŽsentent la moyenne de la 

prŽcision et lÕintervalle de confiance ˆ 95% sur ces cross-validations. 

 

3) Extraction des caractŽristiques du signal 

A notre connaissance ces travaux sont les premiers tentant de lire les 

reprŽsentations visuelles ˆ travers les potentiels de champs intracr‰niens, chez 

le singe rŽalisant une t‰che de catŽgorisation. Il nÕy a donc pas de rŽfŽrence 

sur le type de caractŽristiques du signal ˆ utiliser. De m•me les questions 

portant sur la durŽe idŽale de la fen•tre temporelle sur laquelle calculer ces 

caractŽristiques et sa position temporelle par rapport au stimulus, ne sont pas 

dŽfinies. Dans une Žtude similaire chez les patients Žpileptiques implantŽs, Liu 

et al.  (Liu et al. 2009) utilise de mani•re arbitraire lÕŽtendue du signal (Max-

Min) sur une fen•tre de 50 ˆ 300 ms apr•s prŽsentation du stimulus.  

Pour tester la meilleure combinaison possible, dans un premier temps nous 

avons donc ŽvaluŽ les performances dÕun SVM linŽaire pour dŽcoder les 

reprŽsentations de visages et dÕobjets pour 9 caractŽristiques du signal 

diffŽrentes (moyenne, intŽgrale, Žcart type, coefficient directeur, contraste de 

Michelson, Ç skewness È, Žtendue, puissance et Ç kurtosis È) en utilisant 13 

fen•tres temporelles dÕune durŽe allant de 8 ms ˆ 104 ms en augmentant la 

durŽe par pas de 8 ms, sur la premi•re session de chaque singe (JLMNOP!)  D et 

JLMNOP!K). Afin de ne pas non plus choisir une fen•tre ˆ une latence arbitraire 

apr•s prŽsentation du stimulus, on utilise toutes les caractŽristiques extraites ˆ 

partir dÕune fen•tre glissante (de la taille de la fen•tre temporelle considŽrŽe) 

allant de 50 ˆ 200 ms (JLMNOP!)  C et D). On observe que la plupart des 
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caractŽristiques et fen•tres temporelles permettent un dŽcodage au-dessus de 

la chance (JLMNOP!K).  Les rŽsultats sont assez robustes d'un singe ˆ l'autre. 

Plusieurs caractŽristiques et fen•tres donnent de tr•s bonnes performances. 

Nous avons choisi pour lÕarticle ci-dessous une solution simple, la moyenne 

sur une petite fen•tre temporelle (10 ms) ce qui permet de garder une bonne 

rŽsolution temporelle. Nous verrons dans les autres chapitres que lÕutilisation 

du potentiel brut juste recentrŽ par soustraction de la ligne de base, fournit de 

tr•s bons rŽsultats et sera donc la caractŽristique utilisŽe par la suite de par sa 

simplicitŽ. 
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4) RŽsumŽ de lÕarticle 

Dans ce premier article de mŽthodes nous avons montrŽ que lÕon peut lire chez le 

singe, dans les potentiels de champs intracr‰niens provenant de la voie visuelle 

ventrale, des reprŽsentations visuelles essai par essai qui sont: 

- Stables ˆ travers les jours dÕenregistrement 

- DŽcodables tr•s t™t apr•s la prŽsentation du stimulus (d•s 60-80 ms apr•s 

lÕonset de lÕimage) 

- PortŽes par un code distribuŽ ˆ travers les diffŽrentes Žlectrodes et aires  

- Relativement stationnaires (soutenues par le m•me codage pendant une 

centaine de ms). 

 

On est donc capable de lire et de caractŽriser des reprŽsentations catŽgorielles, 

essai par essai, produites pendant la t‰che de catŽgorisation rapide.  Mais est-ce  que 

ces reprŽsentations sont bien utilisŽes par lÕanimal pour prendre sa dŽcision ? Ou est-

ce que ce sont des ŽpiphŽnom•nes produits par le cerveau ? Dans le chapitre suivant, 

nous allons tenter de mettre en relation ces reprŽsentations et les rŽponses 

comportementales, pour Žvaluer leur dŽpendance. 
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The neural dynamics of visual processing in
monkey extrastriate cortex: A comparison

between univariate and multivariate techniques
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Abstract. Understanding the brain mechanisms underlying invariant
visual recognition has remained a central tenet of cognitive neuroscience.
Much of our current understanding of this process is based on knowledge
gained from visual areas studied individually. Previous electro physiology
studies have emphasized the role of the ventral stream of the visual cor-
tex in shape processing and, in particular, of higher level visual areas in
encoding abstract category information. Surprisingly, relativel y little is
known about the precise dynamics of visual processing along the ventral
stream of the visual cortex. Here we recorded intracranial Þeld poten-
tials (IFPs) from multiple intermediate areas of the ventral strea m of the
visual cortex in two behaving monkeys engaged in a rapid face catego-
rization task. Using multivariate pattern analysis (MVPA) tec hniques,
we quantiÞed at millisecond precision the face category information con-
veyed by IFPs in areas of the ventral stream. We further investigat e the
relationship between the selectivity and latency of individ ual electrodes
as estimated with classical univariate vs. multivariate tech niques and
conclude on the similarity and di ! erences between the two approaches.

1 Introduction

Object recognition in primates is mediated by the ventral visual pathway of the
visual cortex. This pathway runs from the primary visual cortex (V1) th rough
extrastriate visual areas II (V2) and IV (V4), to the inferotemporal cortex ( IT)
(which can be further subdivided in a posterior (PIT) and anterior ( AIT) part),
and then to the prefrontal cortex (PFC), which is involved in linki ng perception
to memory and action. A widely held view is that recognition is achievedthrough
computations that gradually increase both the selectivity and the invariance
properties of the underlying visual representation at each successive stages of
the ventral stream of the visual cortex [16].

Much of our understanding of the mechanisms underlying visual recognition
has, however, focused on these areas studied individually. Previous electrophys-
iology and imaging studies in both humans and monkeys have emphasized the
role of the ventral stream of the visual cortex in shape processing [13, 21]and,
in particular, of higher areas such as the IT cortex [11, 18, 17] and the PFC [3, 4]



for the coding of abstract category information. SpeciÞcally, these studies have
shown that category information can be decoded in these areas within times that
are fast enough to be consistent with behavioral responses [7, 9, 10]. Relatively
little is known about the contribution of lower and intermediate vis ual areas to
the categorization process and the underlying dynamics in these areas.

Here we use a rapid visual presentation paradigm [19] to investigate the neu-
ral basis of face processing in the ventral stream of the monkey visual cortex. We
recorded intracranial Þeld potentials (IFPs) from intermediate areasof the ven-
tral stream of the visual cortex (areas V2, V4 and PIT) from two monkeys while
they were actively engaged in a rapid face categorization task. Using multivari-
ate pattern analysis (MVPA) techniques, we quantiÞed at millisecond precision
the face category information conveyed by IFPs.

2 Methods

Two male rhesus macaques (M1 and M2, 14 year old) were chronically implanted
with subdural macro-electrodes and performed a face vs. non-face categorization
task using a go/no-go paradigm (12 / 16 electrodes in total for M1/ M2). Stim-
uli were presented very brießy at the center of the screen for 32 ms. A total of
80 images were organized in 4 visual subcategories (10 images each) for both
targets (macaque, chimpanzee, human and other faces) and distractors (fruits,
ßowers, mugs, and car tires). The images were equalized in luminanceand RMS
contrast to prevent low level biases in the recordings. All training and experi-
mentation procedures conformed to the French and European standards for the
use of experimental animals; protocols were approved by the regional ethical
committee.

Using EEGLab , data was down-sampled to 250 Hz and epoched (-50 ms
Ð 200 ms around the each stimuli onset). Three epoch rejection criteria were
also employed: voltage, i.e., the power for one electrode or across all electrodes
exceeded 3 standard deviations from the mean value computed over the entire
recording session. The latter criterion targeted motor artifacts. We also excluded
any trials that contained a non-varying signal (i.e., zero variance) over a 10-ms
time windows (i.e., due to ampliÞer saturation). The data was z-scored and
weights across electrodes are thus interpretable.

Linear SVMs were trained for the classiÞcation of targets (faces) vs. distrac-
tors (objects) (C parameter optimized using a cross-validation procedure) for
each monkey separately. Here we considered SVM classiÞers trained directly on
the average potential over each electrode computed over 10 ms-long sliding time
windows. The training and testing splits included multiple repetitions of the
stimuli collected over several days.

An initial analysis using training and test sets obtained from di! erent record-
ing days suggested that the neural signal was largely stable over the course of
days (Figure 1). Based on these results, we pooled all recordings sessions to-
gether. Random splits were generated so that the identity of the stimuli did not
overlap between training and test (all repetitions of a given stimulus were thus
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Fig. 1. Stability of the recorded signal for both monkeys: Decoding accuracy is reported
for every possible training-testing set combination for di ! erent days.

used for either training or testing). This limits the possibility that the classi-
Þer simply ÒmemorizesÓ patterns of neural activity associated with individual
stimuli and instead pick on high-level category information.

Our analysis focuses on the initial 200 ms after stimulus onset to ruleout
any possible contamination from motor activity. We report the mean classiÞca-
tion accuracy estimated over 50 cross-validations where the data was randomly
split into two mutually exclusive halves for training and test (95% conÞdence
intervals were computed based on the activity during the baseline period [-50ms
20ms]. These are indicated as vertical dashed lines around the chance level of
decoding accuracy in Figures 2C and 4B). Two conditions are assumed to exhibit
a statistically signiÞcant di! erence if the corresponding classiÞers performance
fall outside of these conÞdence intervals. This basic procedure wasemployed for
all of decoding results, although the variables (i.e., electrodes included in the
decoding) and the choice of decoding time points were manipulated fordi! erent
types of analyses. Unless otherwise noted, classiÞers are trained and tested on
the same time points in the epoched and smoothed voltage data.

3 Results

The spatio-temporal nature of visual processing:The results of the neural de-
coding analysis are reported in Figure 2. Shown are the estimated latencies such
that the decoding performance deviates signiÞcantly from baseline (60 ms for M1
and 88 ms for M2; see Methods). Overlaid on Figure 2A are the event related
potentials (ERPs) for single electrodes. These ERPs, highlight both functional
similarities within and di ! erences between the three groups of electrodes (V2, V4



and PIT) thus conÞrming our initial anatomical localization. Figure 2B shows
the corresponding weights of the linear SVM classiÞer averaged over each ran-
dom split for every time point and expressed as a percentage of the maximum
weight. These weights highlight the contribution of each electrode atspeciÞc
time points and suggest that, at each time point, di! erent areas and electrodes
seem to encode the relevant category information. For M1, the contribution of
electrodes over time seems to follow the known visual hierarchy(V2 ! V4 !
PIT).

Could the rapid decoding of category information from distributed patterns
of neural data be predicted from univariate data analysis? Figure 2C shows a
comparison between this multivariate analysis and similar analysis conducted on
single electrodes (using the same classiÞcation procedure). Theperformance of
a classiÞer trained on multiple electrodes distributed over areas V2, V4 and PIT
exceeds the performance of the best electrode for every time point. This suggests
that most of the time (for both monkeys, but more clearly for M2), electrodes
in isolation do not provide nearly as much information as their combination.
Overall this analysis reveals a very rapid signature for high-level category within
100 ms (in agreement with human electrophysiology recordings [10, 20]), which
is supported by a distributed representation over areas and electrodes and that
evolves over time as the signal progresses through the visual hierarchy.

Univariate vs. multivariate pattern analysis: Figure 3A provides a comparison
between classical univariate signiÞcance tests for each electrode,the time points
with the corresponding weights acquired from the MVPA analysis, and the cor-
responding univariate decoding performance for this electrode using the same
SVM classiÞer (p < 0.01 for all tests; correction for multiple comparisons is ap-
proximated by seeking consistent signiÞcance for at least ten consecutive time

Fig. 2. A) Overall classiÞcation accuracy as a function of time; B) corresponding clas-
siÞcation weights for each electrode and time point and C) decoding accuracy for single
vs. multiple electrodes.
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Fig. 3. Single versus multiple electrode analysis of informativeness measures for M2.
A) ERP comparison between targets (cyan) and distractors (yello w) with decoding
performance for the corresponding electrode (red) and weights resulting from MVPA
(black). T-tests for targets vs. distractors are shown with bars. B ) MVPA decoding
performance using all vs. subsets of electrodes with signiÞcant (yellow lines) & non-
signiÞcant di! erential activity.

points. This is a common practice employed by other researchers [19] and it also
seems to be compatible with Bonferroni and FDR corrections. We chose this
method for a more intuitive explanation). Interestingly, both t-te st and univari-
ate decoding exhibit a very similar trend. However, the electrode contributions
assessed via MVPA seems to indicate qualitative di! xerences. For instance, for
both monkeys, some electrodes (mainly in V4) seem to be associated with high
classiÞcation weights although these electrodes do not seem to exhibit any signif-
icant di ! erential activity as measured with classical univariate analysis. Overall
this suggests that classical univariate analyses may underestimate the contri-
butions of single electrodes. Last, Figure 3B shows that removing electrodes
that exhibit signiÞcant di ! erential activity tend to slow down the decoding of
category information.

Characterizing the nature of the neural codeWe also conducted adiscriminant
cross-training (DCT) analysis [12]: A classiÞer is trained using patterns of neural
activity at one time point to and tested on all time points in the epoch, producing
a matrix of decoding accuracy for each combination of training/testing time
points (Þgure 4A). Note that the diagonals of these two matrices correspond
to the decoding accuracy curves shown in Þgure 2C. This analysis allows us to








































































































































































































































































