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La forme la plus ZlevZe de la vie animale est la giraf

Le nerf optique est celui qui amene les idZes lumineuses
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Atous les animaux qui ont souffertldecuriositZ humaine,



PREFACE

LOintrigue
Il est intrigant, lorsqu'on a ~ peine 10 ans, et qu'on se retrouve collZ detzutiosi
I'Zpaisse vitre de I'enclos des chimpanzZs du zoo de Beauval, dangrdedeela
France, d'observer une vieille femelle chamzZ se diriger gentiment vers son
abreuvoir, s'emplir abondamment la bouche d'une eau ~ la couleur douteuse, retourner
se percher sur le faux rocher le plus haut de I'enclos et, par un gestextfame e
prZcision, Zmettre un puissant jet d'eau quivslerau dessus de la vitre pour vous
retomber en plein dans la figure. Cette humide anecdote pose assentigne'de
cette these, dans toute la variZtZ de sens que la langue franeaise prodigue ~ ce mot:
¥ intrigue, comme provenant du verbe intrigugngiant: quiexcite vivement
la curiositZ. Le monde animal recelesst®mportements aussi surprenants que
celuici qui ont poussZs I'homme, de tous temps, ~ chercher " savoir ce qui se
passe dans la tete des animaux.
¥ intrigue, comme une machination seereiu dZloyale pour nuire ~ quelqu'un.
Sans nul doute, la machination Ztait dZloyale, d'une nuisance modZrZe mais
totalement secrete. Le secret pour moi est ~ daiweaux: celui du monde
mentalde cette vieille guenon et celui des processus neuronauwiginé du
monde mental de cette vieille guenon.
¥ intrigue, comme une succession de faits et d'actions qui mbfengame d'un
roman, d'un film ou d'une piece de thZ%.tre. Dans le cas prZsentgeft fiine
observation de terrain, et les faits et acti@mt un encha’nement de
comportements, ewmemes soudendus par une cascade de processus
cognitifs qu'il appartient ~ 10Zthologue cognitiviste de dZcortiquer dans les

moindres dZtails.

QuOest qui pousse ~ faire une these?

Szrement™ cause de cette aveme, et de bien dOautres encore, avec les diffZrents
chevaux, chiens, chats, rongeat corvidZs qui drZgaillZ mon enfance, mon souhait

le plus fort ~ cete Zpoque, Ztait dOstre capable, tel Yakari, de lire dans les pensZes des
animaux. COest dr™le canuertains reves de gosse sont tenaces.

La vie nous offre chaque jour, "~ travers les rencontres, les voyages, internet, des



dizaines de nouvelles opportunitZs. Des milliers de chemins se desswant nous.

on sOy essaion en parcourt les premierddietres et bien souvent on sOy perd.
Pourtant au milieu de ce fouillis incomprZhensible, certains reperes nousenidat
direction ~ prendre, certaines idZes nous guié¢ nous font avancer. Plus que des
idZes, ce sont des croyances intimes. Des cows profondes qui vous relevent
quand le poids du doute vous Zcrase, qui vous font franchir les obstacles les plus
insurmontables ou qui simplement, donnent un sens " la vie. Pour beaucoup il sOagit
de dieux " adorer, pour nous, les esprits involontaénet scientifiques, ce sont des
thZories "~ explorer, ~ dZmontrer...

Naturellement, ces idZes vous poussent = commencer une these, mais sarsmutt

elles qui vous permettent dOen venir ~ bout.

Ma conviction cOest que les animaux pensent, ~ leur reanisis ils pensent.

Un reve de gosse? une candide Zvidence? un grossier anthropomorphisme? ou un
probleme mZtaphysique insdile?

Prenons le temps dOune these, quatre ans de rZflexions, de recherches
bibliographiques et d'expZriences scientifiques, pdurer la question.

Parce que la pluralitZ des points de vue est une richesse et parcerquesaur
balance entre ces deux domaines, le sujet sera abordZ " la foisr§ waeeapproche
comportementale et neuroscientifique. Au cours de ce mZrdeirtese, Nnous
essaierons de montrer comment les avancZes techniques et idZologieuies rZc

dans ces deux disciplines Zclairee dZbat sur la pensZe animale.
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1 Introduction gZnZrale

1.1 De quoi parle cette thes@

La question qui a dZclenchZ IQexistence de cette these para’t sinpiisibordable

par une approche scientifique rigoureuse:cestue les animaux pensent? Pourtant,

nous verrons dans IQintroduction comment elle anime les dZbats entre grands penseurs
depuis plusieurs siecles. On prZsentera deux lignes de pensZe: (i) cehedegpar
Descartes qui traite les animaux coenies machines dZnuZes de toute capacitZ
psychiquecontrairement ~ nous les humains douZs de raison et (ii) celle dont le
principal ingigateur est Darwin, qui pr’™Mne une continuitZ du vivant impliquant
|Oexistence dOune pensZe animale dont la diffZrence avec celle de K@hainde

degrZs et non de nature.

Nous verrons ensuite comment le courant actuel du cognitivisme fournit une
dZfnition opZrationnelle pour IOZtude de la pensZe (animale): celle de rapofsent
mentale. Nous expliquerons comment la notion de reprZsentation mentdle dé ce
concept sont interdZpendantes et synonymiques. Le terme-toutret abstrait de
pensZg peut alors prendre un sens bien prZcis et abordable par les mZthodes
scientifiques actuelles la capacitZ ~ former et ~ manipuler des concepts
(reprZsentation mentale de catZgories dOobjets ou dOZWegisiamt dans le
monde extZrieur). Nous focsdirons alors notre investigation de la pensZe animale
sur I0Ztude des concepts, de leur formation et de leur base neurophysiologique. Nous
choisirons en particulier I0Ztude des concepts visuels qui bZnZficient, die lzi

littZrature la plus riche e Iplus rigoureuse.

Dans un premier chapitre rZsumant la littZrature disponible, nous montrerons "~ quel
point les capacitZs de catZgorisation et de reconnaissance, tZmoidagussession

de tels concepts, sont rZpandues au sein du regne animalpdirteque nous serons
amenZs " questionner IOexistence dOune rZelle Zvolution et phylogZnie dioka cogni
au profit de systemes cognitifs propres ~ chaque espece, rZsultant deopsessi
environnementales similaires et dOadaptations convergentesZ parmiettant de
lever cette ambiguetZ rZsidant dans la dZmonstration de fonctions cognitives

homologues supportZes par un substrat biologique commun, cOest " la quste de ce

| IIH



Graal que leeste de cette these sera dZd# particulier, nous nous intZresse@u
macaque rhZsus (macaca mulatta) et ~ IOhomme (homo sapiens), deux despeces
primates phylogZniquement proches, et " leur capacitZ ~ former des catZgories
naturelles abstraites. Nous utiliserons pour cela la t%.che de catdgaoepale dans
laquele des images naturelles sont flashZes au sujet. Ce dernier daiZ ptmdre le

plus rapidement possible en rel%.chant un bouton si IQimage contient un animal.

Nous commencerons par une Ztude comportementale dans laquelle noesonsontr
quOhomme et maque, dans ce protocole, prZsentent des rZponses tres similaires qui
suggerent I0existence dOune base commune aux concepts visuels que possedent ces
deux primates. Si les singes sont capables dOapprendre des concepts viairss hum

cela ne nous renseigpas sur leur niveau de comprZhension et dQinterprZtation de ces
concepts. En utilisant des images dOun prZdateur ancestral, les serpents, nous
montrerons quedans cette t%oches singes sont bien capables dOextraire le sens des

N

images prZsentZes et d@ipger leur comportement, quitte ~ aller ~ IQencontre du

protocole de renforcement.

Nous plongerons ensuite dans la matisre cZrZbrale, dOabord celle du macaque. Dans
un premier temps, nous expliqguerons comment la combinaison de nouvelles
techniques dO@mwistrement muliZlectodes et de techniques dOanatysttivariZes

des signaux Zlectrophysiologiques permet dOaccZder aux contenus des reprZsentations
mentales. On est ainsi capable de prZdire, essai par essai, quis tgeept visuel

est formZ danke cerveau du singe. Nous nous arreterons notamment sur IQimplication
des aires intermZdiaires de la voie visuelle ventrale pour rZalisdfedbe de
catZgorisation rapide, en montrant un lien Ztroit entre performances comporsnenta

et activitZ neuralprZcoce dans cette voie.

Dans un second temps, nous montrerons que ces mZthodes dOanalyse dZveloppZes
pour tenter de lire les concepts chez le singe, permettent aussi deeslire
reprZsentations mentales de sujets humains, suggZrant lQexistence dfgéun coda
neuronal commun " ces deux primates. On peut ainsi lire gré€ocementes

concepts visuels associZs ~ une t%o.che de catZgorisation rapideagn lgtifiotentiel
enregistrZ en EEG chez des sujets sains. Enfin, en engageant des ppilieptiques
(implantZs avec des Zlectrodes intracr%oniennes pour raisons mZdicalasheaas



t%.che que celle rZalisZe par les singes, nous rapporterons des rZ$iuiiatirps/
suggZrant un substrat et des mZcanismes neuronaux communs ~ IOhomme et au

macaque.

Les diffZrents rZsultagt conceptgonstituant cette thesserontintroduits et discutZs
au fur et ~ mesure de leur prZsentatidke la maniere la plus objective possible
NZanmoins, dans un dernier chapitre, nuuss attarderons " quelques spZculat&ns

propositons, empreites de subjectivitZ

1.2 La pensZe animalehistoire dOun sujet controversZ

La question de la pensZe animale a toujours fascinZ IOhomme. Chaque hspge, ¢
civilisation, chaque religion possede sa propre conception du sujet fdreprobable

que les premiers hommes prZhistoriques, confrontZs plus que quicongque aux animaux,
avaient dZj” un avis assez tranchZ sur la question. Les Egyptiens, ptiSajtrébuer

une psychZ ~ IOanimal, en avaient fait des dieux ~ adorer. Arid8#822 av. JC.),

en Grece, sOintZressait dZj> aux comportements et " 1Qintelligpratq@E des
animaux, notamment mis en place pour la reproduction ou le soin aux jeunes. Mais
pour lui, seul IBhomme Ztait douZ du logos (capacitZ " utiliser gue [Atendue " la
rationalitZ).

Il serait extremement intZressant de dresser un historique complet deptomms sur
la mentalitZ animale, mais dans ce mZmoire de these nous noterdimai aux
courants qui influencent directement nos travaux. Nous nergue depuis le
XVlleme siscle se sont alternativement succZdZs les dZfensel@adnamachine
et de I0animalavant. Ce dZbat dZcha’ne toujours les passions contemporaines. Il est
encore "~ 1Qorigine de nombreux articles scientifiques, dOessaisppiijoss et sa
forte exposition mZdiatique, "~ traversus les moyens de communicatiantuels,

reflste IOintZret du grand public pour le sujet.

"#'1 $%&"%()*+,-.(*+)/(01/2*1*+34566+%.+4566678*9
SOQOil est indZniablement le pere fondateur de toutes les scrandernes, Descartes a
aussi marquZ de son empreinte la conception de IOanimal pour lesysictle®nt
succZdZ. Sa thZorie de |QOanmmathine, publiZe dans la cinquisme partie du

| ||#



Discours de la mZthodet la lettre au marquis de Newcastle, comp@animal ~ un
pur automate auquel il nOaccorde strictement aucune pensZe ou autrenactisle’
Seul IOhomme est douZ de raison. Comme le fonctionnement de la maakiide, cel
IOanimal repose sur un systeme de tuyauterie. Les seules diffZrenessgparent
Ztant:
- la taille des tuyaux. Alors que dans la machine IOhomme ne voit quOeux, dans
IGanimal ils sont si petits quOils ne peuvent stre persus.
- la complexitZ des mZcanismes en jeux. LOanimal est certes hiemaais
tout jamais inaccessiblddingZniositZ humaine.

La these de IOanimadachine va dZcha’ner les passions. Au XVllsme siscle,
Malebranche, cartZsien convaincu, propose des arguments de nature diverse pour
I'Ztayer. Pour lui, si les animaux peuvent dZmontrer une forme dOintellig&est

parce quQils sont rZglZs comme une montre ou une plante. Il y a intelligenite

nOy a pas de hasard. Comme pour la montre, IOintelligence de IOanimal renvoie surtout

~ celle de son concepteubieu. LOanimal mange sans plaisir et crie dankeur.

La critique de la these de IOanimadchine ne se fait pas attendre et elle est virulente.
Franeois Bernier fait appel au bon sengersonne ne pourra jamais croire quOun
animal quOon Zcorche vif, qui crie et se dZbat ne possede pas deensebsaii
supZrieures " celles dOun morceau de parchemin qu®on dZchire. RZaumur dans un Zlan
anticartZsien place certaines capacitZs de IQanirdabsus de 1Ostre humain. Ainsi
dansMZmoire pour servir ~ IOhistoire des insectedresse un tableau Zlegix des
abeilles et de leur capacitZ de construction. Ces considZrations de Rzaumur
particulisrement fait rZagir Buffon pour qui IOanimal nOinnove pas, nOa pas de
mZmoire, nOa ni vertu ni sociZtZ, et dont la pensZe comme le langaugxistents.

Meme sOil reconna’t deo@es intZrieureE aux animaux, il les pense nZanmoins
emprisonnZs par leur sensorialitZ, au contraire de IOhomme qui montre s@h activit
mentale par IQusage de signes. Pour lui, meme les singes manquent owmplete
dOintZrioritZCE et en supposant quOil nOeut que des pensZes de singe, il parlerait aux
autres singesmais on ne les a jamaisssOentretenir ou discourir ensemiigenOont

donc pas meme un ordre, une suite de pesXaur faeon, bien loin dOen avoir de

sembldles aux n™tres E.



Locke, en 1700, cherche le comprom&Qil refuse desidZes complexes et une
capacitZ dOabstraction ~ IOanimal, il admet quQil puisse possZdemuEsset un
raisonnement sur des idZesi@plesE. Leibniz, en 1714, accordeeme ~ IOanimal

une certaine raison. Celle de IOhomme en differe car elle est pksiviZfet lui
permet dOavoir conscience de son exist@i@rlesGeorges Le Roy est le premier
rapporter une description prZcise des comportements animaux dangliguyrdans
Lettres sur les animau®our lui, I0Ztude de IOanimal Zclaire celle de IOhomme car
tous deux sentent, agissent en fonction de cette sensibilitZ, et dispOsentangage

de IQaction. Il va meme jusqu’ proposer un langage animal articulZ.

Au XVlleme et dZbut du XVIllsme, IOopposition entre IOanimal et IOhomme passionne
et les points de vue sQaffrontent ~ I0extreme. Les penseurs de |OZpotieniet Se ba
coup dOarguments de bon sens, dOidZes philosophiques et de principes thZologiques.

Darwinlui, va faire entrer ces questions dans le champ de la science.

1.2.2:(*+ 0;</1&*+ =/.1+ *>=?28@.*1+ ?*+ 2&2%(0+ @.&++-%=E&@ >+
)/8=/10*8*(0'+*0+A+?%+=*('<*+346478*9
Si LinnZ et Cuvier font entrer IOhomme dans la classification du vivamartlaest
le pramier ~ proposer une Zvolution du singe vers IOhomme. Le terrain est alors pret
pour permettre ~ Darwin de dZvelopper sa thZorie de 10Zvolution par la sZlection

naturelle.

Charles Darwin a provoquZ un vZritable tremblement de terre dans la fasored'Ztudi

et d'apprZhender le vivant. A une Zpoque o+ les biologistes sont avant tout des
naturalistes qui passent le plus clair de leur temps ~ dZcouvrir, dZorreeaser de
nouvelles especes, Darwin va proposer pour la premiere fois un mZcanisme
expliquant " k fois la diversitZ du vivant et son origine: la sZlection naturellesSi
voyages forment la jeunesse, ils forment aussi les grandes thZorieg dassde
Charles Darwin. C'est au cours de 5 annZes d'un pZriple naturaliste "leanersie

" bord du HMS Beagle que le jeune Charles (alors %0gZ de 25 ans) a pu constater
I'extraordinaire diversitZ du vivant. Il fut particulisrement marquZ par les I
Galtpagos, au large de I'’Zquateur, dont chacune semblait possZder sa propre espec
d'iguane, de tortuet e pinson. Ce n'est que 22 ans plus tard qu'il publiera dans son
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livre CON the origin of species (1859) sa thZorie rZvolutionnaire. Dans ce livre,
Darwin expose une thZorie selon laquelle, Ztant donnZ que tous les individus d'une
espece difforent au mins IZgerement, certains individus seront plus adaptZs " leur
environnement, et par consZquent, se reproduiront plus facilement. Ainsi, comme les
individus sZlectionnZs transmettent leurs caracteres ~ leur descentiEnespeces
Zvoluent et s'adaptenh @ermanence " leur environnement. C'est ce qu'il appelle la
"sZlection naturelle”. Il ne manquait plus " cette thZorie unificatiésesciences du
vivant qu'un substrat. Celgi, 'ADN et en particulier les genes, ne furent dZcouverts
quOau cours du sie dernier. Les genes expliquent ~ la fois la variabilitZ des
individus au sein d'une espece par des mutations alZateirethZrZditZ par la
transmission du patrimoine gZnZtique. L'intZgration de la sZlection natleelle
Darwin et de la gZnZtique arpas de crZer la thZorie synthZtique de I'Zvolution ou
nZodarwinisme tel que nous la connaissons aujourd'hui. NZanmoins, dans son premier
livre Darwin ne fait pas allusion aux origines de I'nomme. Il ne legieealO ans plus

tard, en 1871, en publiaite Descent of Man, and Selection in Relation to Bars

ce livre il formule une rZponse aux idZes spiritualistes d'Alfred Rugadace,
pourtant cedZcouvreur de la thZorie de la sZlection naturelle. Ce dernier pensait que
I'esprit humain Ztait trop cqutexe pour avoir ZvoluZ graduellement, et proposait, en
contradiction avec ses propres convictions Zvolutionnistes, que la conscidéese et
facultZs cognitives supZrieures de IOhomme Ztaient le fruit de "the umiseese of
Spirit". DansThe Descent oMan et The Expression of the Emotions in Man and
Animals paru un an plus tard, Darwin explique que chacune des capacitZs dites
supZrieurgsprZsentes chez I'homgneeut stre retrouvZe dans le regne animal. La
diffZrence entre les facultZs mentales deniime et de I'animal n'est pas de nature
mais de degrZ, en accord avec le perfectionnement graduel de sessapaiiZant

d'un ancstre commun, par la sZlection naturelle. Les preuves de Darwinssur le
facultZs cognitives des animaux sont tres empiriques clairement
anthropomorphiques. NZanmoins, I'idZe d'une diffZrence de degrZ et non de nature a
ZtZ, et reste encore, le fer de lance de la psychologie/cognition corhparZeail de

tous les scientifiques qui ont appartenu ou qui appextiet =~ ceschamps de
rechercheconsiste " tenter de montrer avec rigueur ce que Darwin a imaginZ et
supposZ " partir de quelques observationsrabstes. JOaimerais souligner tidkes

que mQinspire IOiuvre de Darwin. La premisre est que la plus grande thZtaie de
biologie Zmane de I'approche naturaliste et de I'observation de terragtonae est

! "&



qu'il aura fallu 22 ans "~ Darwin pour publier ses idZes. Et la dernierguesbarwin
en proposant la continuitZ des processus cognitifs entre les espetepsesofficiel
de l'approche comparZe dZfendue ici.

A linstar de Darwin, Thomas Huxley et Ernst Haeckel affirment queihe de
I'nomme est animale. Le premier dZcrit le singe comme un brouillosirdehlimain

et son cerveau, comme le plan de ceayiitZ soigneusement effectuZ dans celui de
I'homme. Le second Zvoque pour la premisre fois la notion d'erreur anthropocentrique
(considZrer 'nomme comme au centre et but du fonctionnement du monde) en
analogie " l'erreur gZocentrique (considZrer la Temmme centre de I'Univers).
Broca en s'appuyant sur l'anatomie dZfend lui aussi I'appartenance de I'aomme
regne animal. Il met en Zvidence de nombreux organes communs suggZrant la

proximitZ de I'un et de l'autre.

Malheureusement, ces idZes Zvolutiaesisle la fin du 19+me siecle vont rapidement
laisser place ~ des theses racistes, notamment par la rechercha’dorc manquant:
homme infZrieur, lien entre I'animal et 'homme occidental. BYchner ciiesseine
liste de criteres qui selon lui diffZreient les hommes "vrais" des hommes infZrieurs:
le mariage, la pudeur, la science des nombres, l'usage de vetemenigide, s

I'agriculture, etc.

A la meme Zpoque, I'engouement pour la soudaine possibilitZ d'une intelligence
animale va mener certaingtaurs ~ attribuer h%etivement et sans preuves scientifiques
des capacitZs humaines aux animaux. Ainsi, Georges Romanes en publianal "Anim
intelligence" en 1982 (premier traitZ de psychologie comparZe) est accosifedd s

des propos anthropomorphiquésrsqu'il dit que les animaux sont douZs de jalousie

ou de raisonnement.
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La rigueur du behaviourismdOZcole amZricaine

Les theses anthropomorphiquese Romanes vont susciter la rZvolte de ses

contemporains, notamment de Conway Llyod Morgan qui dans son Olntroduction to
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Comparative PsychologyO appelle l'objectivitZ dans linterprZtation des
comportements. Ce sont les prZmices du betasioe. Mais cest ~ John Watson
qu'on attribue gZnZralement la fondation de cette approche sceptique du
comportement. Avec lui, on assiste ~ une sorte de retour " IOamimchine de
Descartes. Pour lutter contre la psychologie introspective, trop peu fiahle §di,

les behaviaristes considerent le cerveau et la pensZe comme une bo”te noire. Pour
eux, seul le comportement (behawi@n anglais) induit par des stimuli, mZrite dOstre
ZtudiZ. Une these, reprise par Frederick Skinner, qui invente le conditionnement
opZrant, dans lequel l'animal se conditionnentsine ~ travers ['utilisation d'un
dispositif ingZnieux, qu'on appellera vite la cage de Skinner. Dans uneagéie
l'animatautomate associe une rZcompense " la rZalisation d'un comportement dirigZ
par un §imulus (presser un levier, picorer une clef). Il n‘aura alors de cesse d& rZpZt
ce comportement, machinalement. Pendant tout ce dZbut du XXsmeesijotgue

dans les annZes 60, I0Zcole amZricaine voit IOanimal comme une Tnzassioicier

un stimulis avec une rZponse comportementale, apprenant par une loi d'essai/erreur.
On lui interdit donc la possession d'une quelconque pensZe ou flexibilitZ
comportementale. Par dessus tout, on ne coneoit pas comment Ztudier un tel

phZnomene de maniere rigoureudeseientifique.

L'Zthologie objectiviste, la sociobiologie et I'’Zcologie comportemental@imal
esclave de sapnes

Pendant ce temdS en Europe, on voit na”tre un courant scientifique qui,lieu
dOamener les animaux au laboratsieeconcentreus I'Ztude de leurs comportements
dans leurs milieux de vie naturels. Cette Zthologie objectiviste es¢ pentfe autres,
par Konrad Lorenz, Niko Tinbergen et Karl Von Frisch, tous troiZtisZs en 1973.
L'Zthologie gorte une attention toute partiete ~ la notion d'instinct: connaissance
fasonnZe par I'Zvolution propre ~ chaque espece. Par cet intZret pour les cancets
innZes qui guident les comportements, I'Zthologie s'oppose aux mZthodes
expZrimentales de conditionnement et ~ I'apprentesshigbehaviorisme. Cependant,
les deux domaines s'accordent sur la limitation du monde mental animal. L
dZterminisme gZnZtique des instincts dZfendu par les Zthologues nOacphrsiei@as
capacitZs rZflexives ~ IlOanimal que les associations stimulgegpodes

behaviouristes.



Dans les annZes 60, on s'apersoit que la vision de I'Zthologie sur |Emojud&in
rZpertoire comportemental par la sZlection au niveau de l'espece ou du groupe, ne
suffit pas ~ expliquer I'ensemble des comportements obseaZs ld nature. En
particulier, on se demande comment l'altruisme, comme on peut I'obdangeies
sociZtZs d'insectes des individus asexuZs participent ~ I'’Zlevage d'une descendance
qui n'est pas la leur, peut se dZvelopper par l'intermZdiaire déetdien naturelle.
PrZoccupZ par ces limitations, William Hamilton propose, en 1964, une thZorie de
I'’Zvolution gZnZtique des comportements sociaux et fonde par la memeoaoasi
nouveau domaine: la sociobiologie. Hamilton introduit la sZlection detdard_es

A

individus stZriles dOune colonie dOinsectes, en aidant leur mere ~ se reproduire,
contribuent " la propagation de leur gZnome. Il en va de meme pour certains types
dOoiseaux chez qui les jeunes de I0annZe passZe, aident les parentsusAtsres

et slurs de I0annZe. La sZlection de parentsle explique, dans le cdareZiection

naturelle, IQaltruisme envers un apparentZ.

Dans les annZes 80, les nouveaux concepts apportZs par la sociobiologie vont rendre
obsolste |OZthologie objectitésde Lorenz et Tinbergen au profit dOune nouvelle
discipline: 10Zcologie comportementale. Cette discipline, comme la sociobiologie,
veut rendre compte des variabilitZs comportementalessp#eifiques mais dans un
champ plus large que cellimitZ auxrelations sociales. COest Krebs et Davies qui
introduisent le nom et les grands principes de cette science dans iger @G&n
introduction to behavioural ecolodfy publiZ en 1981. Cette discipline considere
IQindividu comme uanimal economicusjui gere des budgets temiZsiergie afin
dOoptimiser les bZnZfices (survie, Znergie, santZ, descendance, etcipigtisier m

les coZts. Face aux contraintes du milieu, tous les individus nOont pasres
chances de sOadapter et diffZrentes stratZgies sesest en place. LOZcologie
comportementale a remis au gozt du jour la variabilitZ -intividuelle, idZe clZ de

la thZorie de Darwin, dans I0Ztude du comportement.

Les trois disciplines prZsentZes ici appartiennent au domaine plus gdaZaal

biologie Zvolutionniste, dont le but est dOexpliquer comment un fait biologique actuel
(i.e. un comportement) est le rZsultat de 10Zvolution par sZlection naturedie. Cett
approche considere toujours IOanimal comme une sorte dOautomate dont &s actes

rZponses austimuli environnementaux sont prZdZterminZs, fasonnZs par des milliers
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dbannZes dOZvolution, et dont chaque comportement est orientZ vers un but unique,
celui de la dissZmination de son patrimoine gZnZtique. En ce qui conciwied®Z
comportementalel faut noter que cette science a beaucoup ZvoluZ depuis sa crZation

et elle rejoint actuellement les sciences cognitives sur de nombreuses.facettes
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Le courant cognitiviste, Zmergeant apres la seconde guerre mondiale, sOoppose

radicalement au behaviorisme: " 1Qinstar de Bartlett, cOest jus@memtqui se

passe dans la bo"te nofeque ses dZtenteurs s'intZressent. @QmsisZe, le monde
mental des individus, qui fait IOobjet dOZtude des sciences cognitvewebe est

vu comme un systeme de traitement de IQinformatimpable dOacquZrir, de
transformer, dOutiliser, de conserver et de transmettre des connai€3aogeiio E

en latin). Il existe entre IQobjet extZrieur et le comportementrepriésentation
mentalede |Qobjet et une reprZsentation mentale du comportement. Ce courant est
par dZfaut pluridisciplinaire: il na’t des rZcents progres en informatiqgai
cherchent "~ crZer un&prit artificielE (en particulier du champ de la cybernZtique),

et des neurosciences, qui dZcouvrent le fonctionnement des neurones. Il est
rapidement adoptZ par la psychologie cognitive qui IOutilise comme nouveau cadre de
travail. Enfin, il bZnZficie des avancZes conceptuelles rZcentesgeistique et
philosophie de IQesprit.

Sous le joug du behaviourisme et de IOZthologie objectiviste, les soinces
comportement animal tardent " se rallier ~ IOengouement gZndmln@est que vers

la fin des annZes 70 que IOon commencera " parler dOune cognition chez Edanimal.
1976, Donald Griffin fait explicitement le lien entre ces deux domainegZant le
champ de 10Zthologie cognitive. Griffin rZagit aux interdits posZs lepa
behaviourisme. Il estime que de nombreux comportements des animaux suggerent que
ces derniers forment des images mentales des objets, des ZvZnedestglations

et quQils possedent des capacitZs de conscience de soi, dOintenti@inalitZ
dOantipation des actions futures. Ses livres sur la pensZe et la consaigmede
remettent au gozt du jour les lubies des premiers suiveurs de Darwin tel que
Romanes. NZanmoins, cette fois, Griffin sOappuie sur des concepts saligeslege
sciences cogriites, tout en gardant IQapproche Zcologique et Zvolutionniste de
! "K



IOZthologie. Griffin estime que la peur de IOanthropomorphisme nOest pas .pertinente
En sOappuyant sur les thZories Zvolutionnistes, il fait remarquer que corecience
pensZe sont des outitamidables pour survivre dans IOenvironnement et qui ont donc
tout lieu dOexister dans les especes animales contemporaines. En pesnant |
Zthologues objectivistes, encore rZticents ~ une cognition de IQanireat, ptdpre

jeux du darwinisme, il invage le fait que la continuitZ neuronale observZe entre
IOhomme et IQanimal ne peut ctre totalement dZcorrZIZe dOune contikuitZ de

fonction.

Dans les annZes 80, un philosophe, Daniel Dennett tente de comprendre les
changements conceptuels apportZs paZtHologie cognitive. Il discute les
prZsupposZs de 10Ztude de IQesprit animal. Pour Dennett, meme les discours
behaviouristes les plus rigoureux sont empreints dQOintentionndlig%st donc
prZfZrable dOassumer pleinement notre propension " attrilsugtatie attentionnels

aux animaux (anthropomorphisme) pour les juger au plus juste. On entre dans une
aire completement nouvelle pour 10Ztude de I0animal. COest IOhypothese glé travail
change. Au lieu dOZtudier 10animal en partant du prZsupposZ sus@él ges
capacitZs minimales, on prZsuppose des capacitZs maximales pour ensuite
Zventuellement les rZfuter. Cette approche est valable puisquOeltreemneent
fZconde. A IOheure o+ le behaviourisme et IOZthologie classique sOessoufflent,
IOenvolZe da psychologie cognitive chez IOhomme fournit un rZservoir immense de
thZmatiques de recherche pour IOZgi®loognitive.Cette approche, ainsi 1ZgitimZe
thZoriquement par un philosophe, caine petit ~ petit collegues et Ztudiants, qui ont
continuZ ~ @velopper et " porter le champ de 10Zthologie cognitive jusqu®™ nos jours.
On peut citer Bekoff, qui, par ses travaux sur le jeu chez les canidZed dZfe
|Oexistence dOZmotions et de sentiments chez IOanimal, ou encore Shygfathet

qui, dans des effsiences de terrain, ont mis en Zvidence |Oexistence de cris
sZmantiques indiquant le type de prZdateur chez le singe vervet. LesqinZsnade
recherche de IOZthologie cognitive se penchent uniquement sur les processms menta
impliquZs dans les compoments Zcologiques ou naturels de IQanimal, tels que le
choix du partenaire sexuel, la recherche de nourriture, la reconnaissance de ses

propres petits, etc.



Au contraire, la psychologie dite comparZe expZrimentale, se veut plus gi#ngtali

vise " idertifier les mZcanismes cognitifs ZIZmentaires, plus abstraitsn@osn”

travers les especes, tels qleecatZgorisation, la rZsolution de probleme, IQattention, la
planification, les diffZrentes formes de mZmoire ou encore IQorientatiatespans

les annZes 1980, les travaux dOOOKeefe et Nadel mettent en Zvidence dDexistenc
biologique dOune darte cognitivee dans IOhippocampe. Un concept quOavait dZj
imaginZ Tolman dans les annZes 1930, suite ~ IOobservation de rats cépafissr

des raccouwnis, jamais empruntZs auparavant, pour se dZplacer dans un labyrinthe
expZrimental. Cette preuve biologique dOune reprZsentation mentale IZgitime son
utilisation pour la psychologie comparZe et devient la notion clef autouraelléa

cette science se cstnuit. Pour les initiateurs du domaine, ~ IQinstar de Roiblat (1982)

et Gallistel (1990), la reprZsentation est une correspondance entre I0enviroehement
le comportement, permettant ~ IOanimal de sOadapter au milieu. Ek¢ péont

animal dOanalysées relations spatiales, temporelles ou sociales entre diffZrents
objets de IOenvironnement et ainsi dOanticiper les consZquences imse€eite

vision du fonctionnement de la pensZe a aussi ZtZ qualifi¢enteutationnelle
puisquOon imagine leoraportements animaux (et ceux de IOhomme) comme

soutenus par diffZrentepZrationssur ces reprZsentations.

Le concept de reprZsentation ne fait pas rZfZrence " la consciestajrc@eyen
dOobjectiver 10Ztude de la pensZe animale. Il donne ~ la peesdZfinition
opZrationnelle qui permet aux psychologues comparatistes, comme Terrace (1984),
dOaborder la question de la pensZe animale avec les outils de la psychologie
expZrimentale, sans se soucier de la subjectivitZ animale. Ensgdaspsycholadg
comparZe differe dramatiquement de 10Zthologie cognitive de Griffin qued®aill

nOa jamais utilisZ directement 10idZe de reprZsentation. Une aidnenceiff
fondamentale entre ces deux domaines est que la psychologie comparZe travail
exclusivemensur IQanimal en laboratoire en utilisant les mZthodes du behaviourisme.
NZanmoins, il ne faut pas confondre behaviourisme et psychologie comparZiescar le
buts sont opposZs. La psychologie comparZe amene IQanimal ~ rZpondre dans un
dispositif expZrimetal, comme dans le conditionnement opZrant, mais dans le seul
but dOinterroger la nature des reprZsentations decicdl@Ztape fondamentalement
diffZrente entre une expZrience de psychologie comparZe et une expZrience
behaviouriste, est la phase de $fent. En effet, pour montrer que IQanimal nOest pas
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coincZ dans une simple association stimuliponse, le psychologue comparatiste
utilise cette phase de transfatans laquelle il teste la capacitZ de IOanimal ~ rZagir ~
de nouveaux stimuli ou ~ uneonvelle situation. Une telle flexibilitZ tZmoigne de
|Oexistere de reprZsentations mentalgsfin, la finalitZ avouZe de la psychologie
comparZe, est clairement de comprendre IOZvolution de la cognition humaine alors
que celle des Zthologues cognitivisest de tester IOhypothese gradualiste de Darwin
sur la continuitZ entre la cognition de IOhomme et IOanimal. Ces diiéfsesces

ont tendance ~ sQattZnuer avec le temps et il est actuelleffieitt die faire la
diffZrence ente un Zthologue cogiste et un psychologue comparatiste, IOensemble
des mZthodes et objectifs de ces deux domaines pouvant stre regamspzh champ

plus large quest celui de la cognition comparZe dont nous parlerons plus longuement

dans le chapitre 2.

Pour rZsumer, geis les annZes 1970 jusqu®™ nos jours, une littZrature abondante,
provenant de plusieurs courants, soutient IQexistence dOune pensZe animale riche,
comparable " la n™tre par beaucoup dOaspects. Un consensus semble §Ostre Ztabl
autour de IOhypothese graflste (ou de continuitZ) de Darwin, qui pr’™™ne une
diffZrence de degrZ et non de nature entre la cognition animale et humaine.
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LOZthologie cognitive et la psychologie comparZéientfait leur travail. LOimage
scientifique moderne de IQanimal, capable dOutiliser des outils, prZvoyant pour le
futur, ayant une conscience de soi ou complotant pour fixer des stratZgiesigmliti
semblait avoir comblBpeutstre dans un consensus mda fossZ cognitif creusZ par
Descartes et ses successeurs, qui le sZparait de 1Qstre humain. @daitraison.
Mais voil” que rZcemment, trois articles sont venus Zbranler la confiemce
IOhypothese de continuitZ cognitive horremémal qui sOZtainement installZe. Ces
trois articles prZsentent chacun une thZorie ou des donnZes expZrimentales, prouvant

selon eux, IOexistence dOune discontinuitZ cognitive entre IBhomme et IOanimal.

LOZquipe de Tomasello, au Max Plank Institute de Lepzig en Atlemdgfend
depuis toujours IOimportance de la cognition sociale chez 10stre humaineuans |
papier publiZ dans la revue prestigieuse Science, en(B@dmann et al. 2007}
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travers une batterie de tests cognitifs menZs chez des enfants de ,2desans
chimpanzZs et des oraogtans, ces chercheurdZfendent IOhypothese dOune
intelligence culturelle spZcifique ~ IOstre humain. Alors que les depecess de
grands singes obtieant des performances Zquivalentes ~ celles des enfants sur la
plupart des tests de cognition physique (permanence de |Oobjet, utilisatitis, dOo
jugement de quantitE), ils sont significativement moins performants sur les tests
de cognition sociale fgrentissage social, comprZhension dOintentions, E). Pour les
auteurs, ce serait donc IQexistence de capacitZs sociales sgZtifiGimme,
apparaissant t™t dans son dZveloppement et lui permettant dOZchanger eepartage

connaissances, qui le reniinanique dans le regne animal.

Le second article Zcrit par David Prem#&Bkemack 2007)recense plusieurs Ztudes
ayant rZvZIlZ des capacitZs cogedtide haut niveau chez IQanimal, prZalablement
considZrZes comme propres ~ IOhomme, telles que: I0Zducation, la iolaniécat
raisonnement, le langage, etc. Le constat quOil dresspiee oui, les animaux
peuvent possZder des compZtences cognixasptionnelles, mais celles ne sont

que des adaptations pour servir un but prZcis. La capacitZ de mZmoire Zpisodique
chez le geai ne lui sert qu®” retrouver ses caches de nourriture. LaiepZtsfi
IOhomme est dOavoir des compZtences gZnZralesiairit servir plusieurs buts.

LOanimal est spZcialisZ alors que IOhomme est gZnZraliste.

Enfin, le dernier article de I0Zquipe de Povinelli se veut ostensibleroeatateur

des son titre CLOerreur de Darwinexplication de la discontinuitZ entre Sy
humain et non humaiii (Penn et al. 2008).es auteurs tissent leur message " travers
une large revue de la littZrature. Pour eux seul IOhumain est capable de
CrZinterprZteE le monde en termes de forces causales et dOZtats mentaugsnvisibl
En particulier, les animaux seraient incapables de rejouer mentalerseraraepts

relationnels. Il leur manquerait la capacitZ " raisonner analogiquement.

A la lueur de cet historique, on rZalise ~ quel point la pensZe arendideha’nZ et
dZcha’neencore les passions. LOhomme a besoin de I0animal pour se dZfinir. COest
pourquoi les questions du propre de IOhomme et de la continuitZ avec IOanimal
resteront toujours des sujets bouillants, faisant le beurre des philosoptes et
mZdias. Apres des sites de points de vue extremes, on croyait la question endormie
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dans un consensus gZnZral, Zmanant de la croyance sans faille des biologiste
contemporains dans les conceptions darwiniennes. Mais le dZbat nOeshipZs te
comme le montnat ces thZories céntes il reste " creuser, ~ dZcouvrir ~ prouver. Iy

a matiere " faire une these.

1.3 ProblZmatique gZnZrale: une dZfinition opZrationieelde la
pensZe pour |IOZtudier chez IOanimal

Pour rZsumer et simplifier les conceptions sur la nature de IQespntbikrait que la
plupart des philosophes et penseurs sOaccordent sur deux :natities de

conscience et de reprZsentation.

La conscience est subjective, cOest le ressenti, elle est donc plupee espece et
meme " chaque individu. Cet aspect BepensZe, comme IOexplique Thomas Nagel
dans son cZlebre article vghat is it like to be a baf2, est donc par dZfinition
inaccessible ~ autrui et ne fournit pas un moyen opZrationnel dOZtudier k| pensZ

animale.

La deuxieme notion, dZfendue par legyuitivistes, postule quOavoir un esprit cOest
«tre capable de former des reprZsentations. Cette dZfinition est opZriioandés
reprZsentations peuvent stre ZtudiZes, cOest I0enjeu des sciencess ¢Pgoitste
1997) Elles peuvent tre caractZnesZpar la psychologie comparZe, modZlisZes par
IQintelligence artificielle et leur existence biologique mise ededs® par les
neurosciences. Dans ce cadre, la questionc&sjue les animaux ont une pensZe?"
peut donc stre abordZe en rZsolvant lestp@nivants

- estce que la psychologie comparZe peut nous aider ~ mettre en Zvidence ue system
reprZsentationnel chez IOanimal?

- estce que ce phZnomene est modZlisable par les outils de I1Qintelligence artificielle?
- les neurosciences nous permetieigs dOen rZvZler I0existence biologique et dOen

dZcouvrir IQorigine neurale?

Notre rZfZrentiel absolu en matisre dOstre vivant douZ de pensZe est notre propre

espece, IOhumain. Pour appuyer notre dZmonstration, il serait donc extremement
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convainquant @ montrer que les outils dZveloppZs pour prouver IQexistence dOune
pensZe chez IOanimal, en rZpondant aux trois questions prZcZdentes, sCamsique
chez IOhomme. On en conclura alors que, selon une dZfinition reprZsentationnelle de
la pensZe, non sement les animaux pensentais quOen plus, nos pensZes partagent

une origine commune avec les leurs.

1.4 Les conceptsomme briques de la pensZe

Quand on pense, on ne fait pas que rejouer ce que I0on vient dOentendre ou de voir. On
est plut™t comme travegsat des idZes qui nous permettent de donner un sens " ce
monde. En permanence, on classifie, on trie, on associe les diffZrenistende
Zmanent de nos sens. On les organise dOune manisre reproductible et mt@iyibl

les utilise pour spZculer sue futur. On les combine pour raisonner sur des
ZvZnements que nous nOavons jamais directement vZcus. En rZsumZ, sans nous en
rendre compte, nous sommes perpZtuellement en train de conceptualiser lgunonde

nous entoure. Selon Medin, les concepts ecéZgories seraient les briques de la
pensZe et des comportements hum@iteslin 1989)

La capacitZ " former des concepts a ZtZ, et est encore, fortesmiva " la capacitZ
langagere de notre espece. Selon le philosophe argglmon John Locke, il est clair
que seuls les hommes possedent le niveau dOabstraction nZcessaire poaeformer

concepts qui transcendent la perception de IQinstant prZsent (Locke 1690).

NZanmoins, commeons |Qavons vu prZcZdemment, la thZorie de Darwin pr™™ne une
continuitZ du vivant et une origine commune des traits physiques et mentaux entre
homme et animal, quiogiquement devraent sOappliquer aussi ~ cette capacitZ ~
conceptualiser le monde. Comihexiste une variabilitZessai par essanhZrente ~

tout acte perceptif, il semble Zvident quOune espece ne possZdant pastioe f
meme rudimentairg pour extraire les invariants et organiser les objets et les

ZvZnements en catZgorissrait Zteite depuis longtemg#shby & Lee 1993)

La controverse actuelle sur la capacitZ des animaux "~ conceptualeser vi
certainement de la dZfinition de ce quOest un concept et du niveau dioaltzgifict
sousentend. Par exemple, si on dZfinit gZnZralement les concepts comme les

reprZsentions mentales qui nous permettent de rZpondre de manisre similaire "
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diffZrents objes en leplasant dans une meme catZgorimaispour Geach, pour stre

de Qurais concept& ils doiventen plus remplir une autre condition: on doit etre
capable dOagir mentalement sur eux pour dZcouvrir et comprendre de nouvelles
propriZtZs du mond&each 1957)Ce nOest pas parce que IQon a entra’nZ un chien ~
discriminer des triangles de carrZs, quQil est capable dOinfZredesalggomZtrie.
Geach dans la lignZe de Locke nOautorise que I0espece humaine ~ posséier de
concepts.

Mais si les concepts sont uniquement humains, dOo- viellmiehtomment sorits
apparus? Comme le soutient Wasserman (2008), aux lueurs de la thZorie
Darwinienne, aucun scientifique actuel ne peut concevoir IQexistence dfutrdattri
|Oegece humaine qui nOaurait pas dOorigine phylogZnZtique. Et, si les concepts
humains sont uniques, on devrait «tre capable de mettre en Zvidence déZsapac
nonconceptuelles chez les animaughez qui -sous certaines pressions

environnementalesont pernis leur apparition.

A la recherche de ces capacitZs dOabstraction communes ~ IOhdrifenenal,

nous dZfinirons ici les concepts de la maniere globale et opZratigrpailepouvoir

les Ztudier, commela reprZsentation mentale dOune catZgarites @tZgories
existent dans le monde qui nous entoure, les concepts sont des crZations de notre
esprit pour les traiter. Les niveaux dQabstraction-teadsis par les concepts
animaux et humains et leurs diffZrencssront discutZs au fur et ~ mesure deecett

these.

1.5 Un monde de catZgories

Le monde extZrieur est dOune incroyable variZtZ. Au cours dOune vie, chaque objet et
situation nous appara’t selon des milliers de dZclinaisons. Traiter indZpesmta

chacun de ces ZvZnements uniques est une t%.che dleéZancroyable, hors de

portZe du plus puissant des ordinateurs actuels. Et pourtant, IOhomme, etdes aut
animaux, sOadaptent et survivent dans ce monde en perpZtuel changement. Comment?
En dZtectant et en utilisant les invariants. Effectivemént, mOest vraiment unique

dans la nature, quelle que soit IOZchelle que IOon consideee:matire est
composZe dOatomesivant et non vivant partagent certains ZIZments chimiques,
animaux et vZgZtauent des cellules qui se ressemblent, la plupest ahimaux se
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dZplacent, tous les oiseaux sont ZquipZs dOun bec et dOun plumage et I@ensemble
IOunivers est rZgi par des lois que la physique nous rZvele petit " petit.

Au lieu de traiter chaque objet ou ZvZnement de manisre unique, il eshextent
Zconomique dOen utiliser certains invariants, pour les regrouper en classeseauxquell
on associe certaines caractZristiques et auxquelles nous pouvons rZagiaderé&
appropriZe pour notre survie ou celle de notre espece. COest la capacitZ de
catZgoisation.

Bruner, Goodnow et Austin, dans un livre faisant rZfZrence en la matistedy of
thinking (1956), rZvslent cing propriZtZs de cette fonction cognitive
1

CatZgoriser permet, comme nous |Qavons dit prZcZdemment, de rZduire la
complexitZ de 1Oeinonnement. Il existe plusieurs millions de nuances de
couleurs, si nous devions associer un nom ~ chacune dQOelles, nous passerions
notre vie ~ apprendre cette liste.

2- CatZgoriser est le moyen par lequel nous identifions les objets. On reconna’t
gZnZralen® une forme quand on arrive ~ la classer dans une catZgorie
familiere telle que chien, voiture ou lettre Q.

3- Par consZquent, catZgoriser permet aussi de rZduire le besoin dOapprentissage
continuel. On peut omprendré& des nouveaux objets sans lependreE
si on arrive ~ les assimiler ~ une classe connue.

4- CatZgoriser, cOest prendre des dZcisions appropriZes. Nous nOaurons pas la
meme rZaction si on classifie un objet sinueux comme un tuyau dOarrosage ou
comme un serpent venimeux.

5- Enfin, catZgoriser ggmet dOordonner et de relier des classes dOobjets entre

elles: dOorganiser notre connaissance.

T%.che dOidentification de concept

Comment Ztudier cette capacitZ cognitive qui para’t si fondamentaletipotuirer

notre pensZe? Les premisres Ztudes surchtZgorisation chez IOhomme en
psychologie cognitive ont ZtZ menZes dans des t%.ches dites dOidentgcati
concepts (Bruner et al. 1956, Shepard et al. 1961). Le but de ce genre de t%.che est
dOZvaluer si des sujets sont capables de regrouper spentadZsnobjets comme
appartenant ~ un concept donnZ. Ces concepts Ztant gZnZralement dZfinis par des
regles logiques (conjonctive, conditionnelle, etc.). Dans ce genre dOexpZriences les
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concepts et les items sont artificiels. Les stimuli sont souwE#® brmes
gZomZtriques qui varient selon des dimensions Zvidentes et le conceptridZc
peut otre par exempledOidentifier tous les stimuli rouges et de petite taille (regle

conjonctive associant une couleur et une taille).

Ces t%oches, volontairemeptrZes et abstraites, mises en place par les premiers
psychologues cognitivistes pour Ztudier IOessence de la catZgorisation, sent parfoi
loin des rZalitZs et contraintes du monde naturel et leurs rZsultatdifoifgs ~
transfZrer au fonctionnemere tOesprit humain dans son environnement rZel. COest la
principale critique de Rosch qui, dans les annZes 70, est " IQinitiatO&tdde des
catZgories naturelles, qui correspondent ~ des objets ou ZvZnements existdat da

monde rZel.

HiZrarchie de catZgories naturelles
La principale contribution de Rosch est de remarquer que les catZgories esaturell
sont hiZrarchisZes: des catZgories larges englobent plusiewsatgmsies plus
fines, comme des poupZes russes. Un meme objet du monde rZelopeuttre
catZgorisZ " diffZrents niveaux. Elle en distingue trois
- Les catZgories supZrieures ou superordonnZes, les plus; lpagesxemple,
les fruits, les instruments de musique, les vZhicules ou les animaux.
- Les catZgories de baske niveau intenZdiaire; par exemple, les pommes, les
guitares, les voitures ou les chiens.
- Les catZgories subordonnZes, les plus fipes exemple, les pommgolden,

les guitares folk, les cabriolets ou les IZvriers.

Niveau de catZgorisation et degrZ dOabstraction

Dans son papier de rZfZrence publiZ en 1976, Rosch mene une sZrie dOexpZriences (12
au total) pour montrer que le niveau basique est le niveau de catZgorisatianzpont
Zvident et courant pour |Qstre humain. Ces rZsultats sont mis en Zvidence en
contrashnt niveau de base et niveau superordonnZ. Ce dernier, de par la variabilitZ
des exemplaires qui le composent, demande un effort dOabstraction supplZmentaire
pour etre atteint, qui le place systZmatiquement ~ un niveau plus comglexde

niveau de baselans chacune des expZriences. Nous ne dZtaillerons ici que trois
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expZriences particulisrement illustratives de cet avantage du niveajudasir le

niveau superordonnZ.

Dans la premiere expZrience, les auteurs demandent ~ des sujets huteains
quantifierle nombre dQattributs communs ~ chaque niveau pour diffZrents types de
catZgories. LOanalyse du nombre moyen dQattributs (Table 1) fait ressortisrde mani
tres claire un parallele entre niveau de hiZrarchie et degrZ dOabstraetioombre
dOattributsommuns pour chaque catZgorieQaccrq’tepuis la catZgorie supZrieure
jusqud" la catZgorie subordonnZe. CatZgoriser des objets au niveau supZrieur demande
dOignorer beaucoup de dZtails de chaque objet pour ne se concentrer que sur les
quelques attrins communs, cOest un niveau dOabstraction fort. Au contraire, au
niveau de base et au niveau subordonnZ les objets prZsentent de nombreux attributs

N

communs, la catZgoaon "~ ces niveaux ne nZcessitaquOun faible niveau

dOabstraction.

CatZgorie SupZiieur Niveau de base | SubordonnZe
Fruits 3 8.3 9.5

VZhicule 1 11.7 16.8
Vetement 2 8.3 9.7

Table 1: Nombre moyen dOattributs en commun ~ chaque niveau d@#laction (tirZ de Rosch et al 1976)

La table 2 donne un exemple du type dOattributs rapportZs pour les vstements. Note
que les attributs rapportZs pour caractZriser le niveau supZrieur sont de type
fonctionnel et nous renseignent peu sur IQaspect visuel de IOobjet, alors que les

attributs du niveau de base et subordonnZ sont principalement perceptifs.

CatZgorie SupZrieur Niveau de base | SubordonnZe

Vetement Vetement Pantalons Jeans

- PortZ| - Pour les jambes | - Bleu

habituellement - Les boutons Pantalon en toile
- Pour se protZge - Les passants - Confortable
du froid - Les poches - Extensible

- Le tissu

- Deux jambes

Table 2: Exemples dOattributs partagZs ~ chaque niveau pour lgstements (tirZ de Rosch et al 19765eul
les attributs supplZmentaires par rapport aux autresuxseat rapportZs.
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La thZorie prZvalant ~ I0Zpoque pour expliquer le fonctionnement de la catZgorisation
est celle du prototype. Pour catZgoriser de nouvelles formes, on les compare " de
prototypes que nous avons appris. Ces prototypes sont des reprZsentations mentales
du stimuus CmoyenE correspondant ~ chaque catZgorie. En se basant sur cette
dZfinition, Rosch et al. montrent, dans la deuxisme expZrience, que les sujets

N

nOarrivent pas bien " identifier la forme moyenne entre diffZrents exeslaire
niveau supZrieur (moyearentre une chemise, un pantalon et des chaussettes) alors
quOils sont parfaitement capables de le faire au niveau inferieur (moygree e
diffZrents types de pantalons). On peut donc identifier un prototype moyen au niveau

de base et subordonni#ais pasu niveau supZrieur.

Enfin dans la troisieme expZrience dont nous avons choisi de parler ialtisrs
sOintZressent ~ I0acquisition des niveaux de catZgorisation au coursnbe |@enfa

ce faire, ils proposent = des enfants de 3 = 10 ans desatlades triades de
photographies couleurs en montrant du doigt celles qui se ressemblent. En fonction
des images quQils prZsentent, Rosch et al. peuvent Zvaluer leur cdpeni? des
catZgories au niveau basique ou au niveau superordonnZ. LessrAsultatlairs et

nets. Alors que des 3 ans, les enfants sont capables de trier correctameentn
pourcentage correct de 99%, les images au niveau basique, au meme %oge ils ne
classifient correctement les images au niveau superordonnZ que dans 558b@es ca
nOest qud~ 4 ans que les enfants atteignent 96% de bonnes rZponses au niveau
superordonnZ. Les auteurs dZmontrent que cette diffZrence nOest pas due ~

|Oacquisition du langage.

LOensemble des rZsultats de Rosch dZmontre, comme elle le dZfeexistpiClilez
IOhomme un traitement spontanZ et privilZgiZ des objets naturels au rigaeL ba

Tout au long de cette dZmonstration on sOapereoit que classer les objgaau
supZrieur, est en revanche une t%.che plus difficile, qui apparait plasararte
dZveloppement de IOhomme et nZcessite une plus grande capacitZ dOabstraction

visuelle.



Toutefois, des Htles rZcentes (MacZ dt 2009 Joubert et al. 2007) sembte
remettre en cause cet avantage de la catZgorie de base lorsque I@bre consi
uniqguement des reprZsentations visuel8apres ces auteurs (FaBrorpe 2011), le

langage jouerait un r™le dZterminant dans la latence dOacces " la catZgorie de base.

CatZgories perceptuelles ou catZgories basZes sur des regles

~

Une autre manisre de stinguer les types de catZgoriesnsiste ~ opposer les
catZgories basZes sur des similaritZs physiques ou perceptuelles (B&RY govies
indZpendantes des similaritZs physiques (ISP). Les catZgories BSP engiaiesnt t

les catZgories dont les exemipks partagent au moins un trait perceptuel (couleur,
texture, forme, luminance, tonalitZ, odeur, goZzt, etc.). Les catZgories subordonnZes et

basiques appartiennent clairement aux catZgories BSP.

Au contraire, les membres dOune catZgorie ISP ne partagedZfinition, pas de
trait physique, cOest le cas des catZgories multimodales correspondegtnpe au
concept dOune personrsa voix, son visage, son nobes catZgories dites basZes sur
des regles abstraites (BRA) peuvent aussi entrer danksaecdes catZgories ISP.
Effectivement, les catZgories BRA nOimpliquent aucune similaritZ phgsijaeses
membres, puisque les liens catZgoriels reposent sur des criteres plagsabisttype
fonctionnel (objets comestibles) ou relationnel (dessasties).

Ces dernieres, les catZgories BRA, sOopposent aussi aux catZgories BSP par la
manisre dont elles sont apprises. On admet quOune catZgorie BRA nZcessite un
apprentissage supervisforsquOun individu classifie un stimulus, un processus de
rZtrocatr™le le renseigne sur la validitZ de son choix. Ce processus fait dZcouvrir ~
IQindividu la regle imposZe par |IQexpZrimentateur lui permettant de catZgorise
correctement les stimuli. Au contraire, on attribue IQacquisition de cat’B&# °

un apprerissage non supervisZ, qui permet ~ 10individu de construire une catZgorie
par lurmeme, sans [Oaide dOun expZrimentateur ou dOun professeur. Les membres
dOune catZgorie BSP, de par leurs similaritZs conjointes et leurs diffZpanc

rapport ~ dOautresrsuli, peuvent stre regroupZs spontanZment sans rZtrocontr™le.

Il est assez tentant pour simplifier I0Ztude de la catZgorisationmestarchez
IGanimal, dOopposer systZmatiquement catZgories BSP et catZgories BRA. Beaucoup
! "
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de chercheurs ont hiZrarchisZs deux types de catZgories en attribuant une faible
demande en abstraction pour former des catZgoriesd8® que la catZgorie BRA,

elle, tZmoignerait de capacitZs dOabstraction supZrieures. La disti@esirpas si
facile. Nous avons vu quQau seé@s catZgories naturelles, qui sont gZnZralement
basZes sur des similaritZs, il existait plusieurs niveaux dOabstraationment le
niveau supZrieur qui prZsente un niveau dOabstraction tel quOil ne peut parfois stre
dZcrit verbalement que par des tielas de type fonctionnel: les outils sont des objets

qui servent ~ construire, pourtant ils partagent aussi des similaritZs plsysimuene

un manche, le bois, IQacier ou le plastique. De plus, les deux mZcanismes
dOapprentissage de ces deux types dgoci&Z peuvent stre mis en jeu "~ diffZrents
moments de IQacquisition dOune catZgorie. Comme 10a morG@HaBahl (1995),

les enfants regroupent tres t™t de maniere spontanZe les mammifrestree
ensemble, mais cOest seulement parce que nos pareats professeurs nous 1Qont

dit que 10on catZgorise les baleines avec les mammiferes et nolesapeissons.

Ainsi, selon les auteurs, les catZgories naturelles supZrieures appartisoirank

catZgories BSP soit meatZgories BRA.
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2 Cognition comparZe de |Qabstraction visuelle

2.1 Introduction

2.1.1Les 4 questions de Tinbergen un cadre thZorique pour Ztudier le

comportement animal

LOZtude du comportement animal a de tout temps passionnZ biologistesiletest

Mais ce nOest qdans les annZes 50 que IOZthologie lui donne ses lettres de noblesse.
Konrad Lorenz et Nikolaas Tinbergen sont les premiers ~ fournir un cadre conceptuel
suffisamment prZcis et complet pour comprendre et interprZter les compmisteme
animaux dans leurs BtilitZs et leurs richesses. On doit notamment ~ Nikolaas
Tinbergen ses 4 questions permettant I0Ztude approfondie des comportements. Pour
bien comprendre ces questions, la table 3 propose de les prZsenter comme la

combinaison de deux facteurselui descauses du comportemesttcelui ddOZchelle

temporelle
Perspective temporelle:
Diachronique vs Synchronique
Vue dynamique Vue Statique
Expliquer le comportement par sq Expliquer le comportement selon d
historique facteurs actuels
Cause proximale OntogZnie MZcanisme
Comment Comment le comportement se crZe| Quels sont les mZcanismes cognitifs ¢
fonctionne le cours du dZveloppement de neuronaux permettant le

Causes: | comportement dOun| I1Qindividu? comportemen®

Comnent | individu?

VS Cause distale PhylogZnie Fonction (adaptation)

Pourquoi? | (Zvolutionniste) Quelle est IOhistoire Zvolutive qui a| A quoi sert le comportement en term
Pourquoi une espsce amenZ K¥pece” possZder ce adaptatifs dans |Oenvirmment actue
possede ce comportement? de 10animal? Quelle est sa valeur
comportement? survie?

Table 3: Les quatre questions de Nikolaas Tinbergen pour I0Z®et IOinterprZtation des comportements

Pour ce qui est des causes,dagses proximalesont opposZes agauses ultimes
LOZtude des causes proximales est synonyme dOZtude mZcanistique du comportement
on sOintZresse aux facteurs biologiques et cognitifs qui permettent ~ uduindivi

dOexprimer ce comportement. Cette approche proximale peut stre abordZe de manisre
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statique sur 10individu tel quOil est ~ 10instant prZsent, cOest I0objet desnesroscie
(cognitives) et de la psychologie cognitive. Dans le cadre de cette ibegmroche
mZcanistique statique consiste en I0Ztude des capacitZs cognitigegtigpe
visuelle, reconnaissance, catZgorisation, dZcision)jaoesstes " la catZgorisation

rapide ainsi que celle des rZseaux et mZcanismes neuronaux quitendeus

LOapproch@roximale dynamiqueest I[OZtude dZveloppementale du comportement,
elle appartient ~ la biologie et " la psychologie du dZveloppement. On sQinfZresse
tous les ZvZnementepuis IOembryogZnese jusqudau vieillissemertdontribuent ~
IOZvolution du comportement. Par exemple, |OZtude du dZveloppement de la
reconnaissanceisuelle nous enseigne que les nourrissons peuvst 6 mois,
distinguer des visages dOindividus dOune autre espsce mais perdent céfe capac
lorsquOils atteignent 9 mois (Pascalis et al 2002), quOau bout de deux anstil peuve
former des catZgories liqises et que cOest entre 3 et 4 ans quQils accedent au niveau
de catZgorisation superordonnZe (Rosch et al 1976).

A 10Ztude des causes proximales, sOoppose 10Ztodesdssultimesdistalesou
Zvolutivesiu comportement. Au lieu de chercher les mZraes biologiques internes
soustendant le comportement, 1Qapproche Zvolutive cherche ~ Zlucider les

mZcanismes environnementaux qui en sont " IQorigine.

L™ encore on peut adopter une approstaique ~ quoi sert le comportement du sujet

dans son envirmement actuel, quelle est sa fonction? Pour nos sujets humains,
catZgoriser des animaux rapidement leur permet de faire de IQobservatioistaatural

ou bien, au volant d'un vZhicule, de dZcider si un objet au bord de la route est un
animal et prZsente aw un risque de traverser devant eux au dernier momest ce

nOest quOun buisson. Pour nos singes, catZgoriser des images comme contenant des
animaux est tout simplement un moyen dQobtenir une rZcompense hydratante et
dZlicieusement sucrZe. Dans lesixlexemples citZs prZcZdemment, on se rend bien

compte que les fonctions ne sont pas des padaftative& ou naturelles quOil soit.

Pour obtenir une raison plus convaincante de IQexistence de la capacitZ de
catZgorisation rapide, il faudra donc serher vers une approcldynamiquedes

causes distales cOest 10Ztude phylogZnZtique du comportement. Quels sont les
! '
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facteurs environnementaux qui ont fasonnZ la capacitZ des primates " réeodes”
animaux en une fraction de secortd# est crucigl pour la survie dOun primate et
celle de son espegcale catZgoriser le plus rapidement possible un objet inconnu

comme animal ou non animal, prZdateur ou congZnere.

Dans cette these nous essaierons de discuter des 4 niveaux dQanalyse du
comportement propds par Tibergen nZanmoinsles expZriences menZes dans le
cadre du laboratoire sur les singes et sujets humains adultes ne peuverdgnt@cum

que IQapproche mZcanistique statique du comportement.

2.1.2La cognition comparZe: dZfinition, enjeux et limites

La cognition comparZe est une discipline dont les objectifs prZcis lehies sont

N

difficiles ~ apprZhender. Comme nous IOavons vu dans notre historique, cOest un
mZlange contemporain de IOZthologie cognitive et de la psychologie comparZe.
NZanmoins, unéZfinition rudimentairepourrait stre: |&tude phylogZnZtique de la

pensZe

Les especes animales ont dOabord ZtZ dZcrites au niveau macroscopique en
caractZrisant leurs phZnotypes, eOdbBe en dZfinissant leurs caracteres
morphologiques, anatomiques physiologiques. Avec la dZcouverte de IOADN on
peut maintenant dZcrire une espece au niveau molZguelece ~ son gZnotype. De

la meme maniere, I0Zthologie classiger recensant IOensemble des comportements
mis en place dans la nature (Zthogramrae)entZ de dZfinir IQespece au niveau

comportemental.

Mais, quOil sOagisse de genes, dOorganes ou de comportements, le biologiste, malgrZ
son dZsir ardent de classifier le vivant, ne peut que constater que nom@®e de ¢
marqueurs sont partagZs par j@uss especes. Ce constat, qui a amenZ Darwin *
proposer sa thZorie de I0Zvolution, a donnZ naissance " I0Ztude des phylogZnies. Cette
discipline, en comparant les organes ou genes partagZs par les espsceZiafsie

les liens de parentZ qui les lietainsi ~ retracer IQhistoire du vivant.



De la meme manisre, la cognition comparZe dZfend que la variZtZ dpsrtements
observZs " travers les diffZrentes especes, peut en fait sOexpliq@artiigation dOun
jeu -plus ou moins completde fonctbns cognitives-plus moins dZveloppZes
commun entre les especes. Ce matZriel cognitif commun devrait sOajutesté

des marqueurs du biologiste pour I0Ztude des phylogZnies.

Concretement, le pasgemps favori des chercheurs en cognition compagela
dZmonstration de capacitZs animales alors qu'elles Ztaient disesiOalors,
spZcifiquement GumainesE. Un exemple frappant est celui de IQutilisation dOoutils.

Il y a encore une quarantaine dOannZes, personne (dans les spheres scientifiques e
philosophiques, du moins) nOaurait imaginZ que les animaux soient capablear dOutilis
des outils. COZtait certainement une des capacitZs majeures perdecttus
diffZrencier du reste du vivant. COest gr¥%ece ~ 10outil que IOhomme a petjietit ~
sQadtraire des alZas de la nature et fonder sa civilisation: |Ooutil pquotZger,

IQoutil pour chasser, IOoutil pour cultiver, IQoutil pour constryidar@rles annZes

60, " I1Qinstigation du palZoanthropologue Louis Leakey, une jeune Ztudiante part e
Tanzanie, ~ Gomhegoour y observer un groupe de chimpanzZs sauvages. Au cours de
ces nombreuses annZes dOZtude de terrain, Jane Goodall rapportera un ensemble de
donnZes rZvolutionnaires qui ont changZ "~ tout jamais notre fason de voir les
animaux. Parmelles, elle relate IQutilisation naturelle de brindilles que feesi
choisissent minutieusement et quQils effeuillent si besoin, ppwh&E les
termites. Les animaux sont donc capables dOutiliser des outils. Cet rZsulta
extraordinite en engendra bien dOautreson montrera notamment que les
chimpanzZs utilisent aussi des-dittils (une enclume et un marteau) pour casser des
noix, quOils se servent parfois de projectiles pour chasses aussi que beaucoup
dOautres especes sont capablesilidéluties outils, comme les capucins moines,
certains singes du nouveau monde, les loutres de mer, certaines esp*ceNL, pi

les grands dauphins, plusieurs especes de corvidZs, IOours brun et le dingo dOAustralie
(pour ne citer que les exemples qua Eh tete). En fait, il se pourrait bien que la
plupart des animaux soient capables dOutiliser des outils dans ceitaatEns
paticulieres. Ces rZsultats, emaant IOhommelans 10Zvolution animalpar s
capacitZs cognitives les pluhi@nains E, sont des arguments forts pour IOhypothese

de continuitZ.



Meme si Darwin postulgdes le XIXe siscle une continuitZ des fonctions de 10esprit
dans le regne animal, la cognition comparZe reste une discipline trestaZpa a

bien Zvidemment dZ attersdle CboumE du cognitivisme dans la deuxisme partie du

XXe siecle pour commencer ~ Zmerger. Et ce nOest que depuis une tredinZes

que cette approche sOest construite sur des bases mZthodologiques solides. Il nOe
donc pas Ztonnant que cettarje discipline souffre encore de certaines difficultZs
thZoriques.

La premisre, inhZrente ~ notre nature humaine, est IQanthropocentrisme. En effet
beaucoup de chercheurs sQintZressent ~ la cognition animajeement pour
expliquer les origines de tagnition humaine. 1l sOagit I" dOun parti pris dans le choix
du sujet dOZtusl&qui, en passant, nOest certainement pas indZpendant de la capacitZ
de ce sujet © gZnZrer des publications = hapact facto). NZanmoins, cette
approche peut aussi etre uardicap et un facteur limitant pour aborder de maniere
objective I0Ztude de la cognition animale (homme compris) et de son Zvoleson. I
Zvident quO™ I1Qinstar de la variZtZ morphologique observable dans le regne animal,
IOZvolution a dZ fasonner umeriZtZde fonctions cognitives que nous ne possZdons
pas. LOexemple le plus marquant est certainement celui de la Zapacit
dOZcholocalisation prZsente chez les chaoueis et certains mammiferes marins.
C'est une capacitZ sensorielle que nous ne posspdenexceptZ pour de rares cas
particuliers de personnes aveugles qui utilisent I0Zcho de leurs pas paer ltzcali
distance entre eux et des objets), et qui permet de localiser des abjeteyen
dOZmissions et de rZceptions dOondes acoustiqugse Ge tapacitZ sensorielle est
extremement difficile ~ imaginer de par notre absence dOexpZrience isebgcta
matiere. Ce nQest que par IOobservation objective de cbauriesdans leur milieu
nature| suivie par des expZrimentations rigoureusge Lazzaro Spallanzani, puis
beaucoup plus tard Donald Griffin, ont pu mettre en Zvidence cette capacitZ
typiqguement non humaind.est extremement difficile de se sortir du carcan de notre
subjectivitZ humaine pour dZcouvrir dOautres mondes cognifitsyreant cOest un
exercice qu®™ mon avis le cognitiviste comparatiste se doit dOeftadtrer que

possible.

Une autre difficultZ pour la cognition comparZe est le faible nombre déespec
ZtudiZes. Si on la compare avec |Oapproche biologique (anaforoaquparZe
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classique, la cognition comparZe en est " peine au stade de "céamsifi. Dans cette
premisre Ztape nZcessaire pour Zvaluer le potentiel cognitif du regne alsinsason
ensemble, il reste encore un travail considZrable " effectuer. igeent, comme
nous le verrons dans les chapitres suivants, seules quelques especessanriintalit

A

|Oobjet dOZtudes poussZes visant ~ Ztudier un bon nombre de leurs capacitZs
cognitives; cOest notamment le cas de IQabeille, de la drosophile, du chigeon,
perroquet gris du Gabon, du babouin olive, du macaque rhZsus, du capucin moine, du
chimpanzZ et du grand dauphin E La plupart des autres especes ZtudiZespeusont

une capacitZ cognitive particuliere qui les caractZrise. On Ztudiedés buissonais

pour leur aptitude " faire des rZserves de nourriture rZvZlant leur remarquable
mZmoire et leur capacitZ ~ voyager dans le temps mentalenmntencore les
corneilles de Nouvelk€alZdonie pour leur capacitZ ~ fasonner et utiliser des outils *
base devZgZtauxdans le but de capturer des larves dOirs€ts quelques espsces

ne reprZsentent quOune infime proportion de IOensemble des especes connues.

Meme si son travail de classification est loin dOstre terminghdaition comparZe se

veut, commeson nom IQindique, "comparative”, et cOest certainement la partie la plus
dZlicate de cette science. DOabord parce que sOil est possiblesdentiZiennent les
especes par des gZnotypes ou par des phZnotypes exhaustifs, Ztablir des
Ccognotypes compets est une t%o.che titanesque. Les Zthologues proposent pour
certaines especes des Zthogrammes qui recensent IOensemble des centportem
prZsentZs dans la nature par une espece. Ce genre de recensementlestuitZj”
dOannZes de travail et dOobsemgatiinutieuses, mais Ztablir toutes les fonctions
cognitives, et leurs degrZs de dZveloppement-temaisint ces comportements,
nZcessite des dizaines dOannZes supplZmentaires dOexpZrimentations et
dOobservations. Quour pouvoir retracer [Ohistoire dZZailde la cognition il serait
nZcessaire de possZder IQinventaire le plus complet possible deZscapguitives

de chaque espece.

Enfin, la cognition est la fonction, le cerveau est le substrat biologiqudieE et
utiliser la cognition seule pourZduire IOexistence dOune proximitZ phylogZnZtique
entre deux especes revient " dire que la guepe et le rgogge sont de proches
parents juste parce quQils volent tous les deux. Une analyse plus ai#afidegane

qui permet " ces deux especes de vphaontrera que si IQaile de la guspe et celle du
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rougegorge remplissent une fonction analogue, cOest probablement dZ ~ des
Zvolutions indZpendantes, sous des pressions du milieu similaires, plut™t qud”
IOexistence dOun caractere homologue entre cesesiewes, rZvZlant un ancetre
commun. Au contraire, la nageoire du dauphin, la patte avant du chien et le bras de
IOGhomme remplissent des fonctions tres diffZrentes. Pourtant, une analyseuse

des os qui les constituent, rZvele une origine communes rdas adaptations
morphologiques diffZrentes en fonction da®ssions du milieu diffZrentdans
lesquelles chacune de ces especes a ZvoluZ. Poutanaignition comparZe doit

donc sOallier aux neurosciences comparZes pour permettre dOZtablir ID¢flate Zvo

la vie mentale des animaux. COest une des raisons pour lesquelles [Oapproche
comportementale dZveloppZe dans cette premisre partie est doublZe dOune approche

neuronale prZsentZe dans la troisisme partie.

2.1.3Les mZthodes pour Ztudier IOabstraction eh IOanimal

Cognition spontanZe ou apprentiss&ge

Le principal Zcueil auquel $eeurtecelui qui veut Ztudier les capacitZs mentales des
animaux est IOabsence de langage commun entre eux et nous. Il 'y a deuxmossibili
pour pallier ce handicap:

- Soit obgrver les animaux dans leur milieu naturel, analyser leurs
comportements et essayer dOen dZduire quelles fonctions cognitives- ils sous
tendent. CQOest |Oapproche classique de [10Zthologie qudon appelle aussi
maintenant Zcologie comportementale. Cette apprpeimet de mettre en
Zvidence des capacitZs cognitivesarelleE et elle est idZale pour
comprendre les causes distales des comportements ainsi que leurs fonctions
Zvolutive et Zcologique.

- NZanmoins, on a bien souvent envie dQaller plus loin etetlemént
OinterrogerO I0animal dans un cadre expZrimental, dans lequel on contr™le un
maximum de parametres. Si cette approche est clairement celle des
behaviouristes des premisres heures, elle est restZe ancrZe darshledes
de la cognition comparZeanerne. COest dans ce cadre expZrimental que tous
les rZsultats de cette these ont ZtZ acquis.



Selon la stratZgie expZrimentale mise en place, diffZrents adpdatsognition sont
ZvaluZs. On peutpar exemple sOintZresser aux catZgories que |Qafommae

spontanZment ou " celles quOil est capable dOapprendre.

Dans le premier cas, on Ztudie le comportement par dZfaut, ou naturel numsxani
Dans le contexte de la cognition visuelle qui nous intZresse ici, Ebhata plus
souvent ZtudiZe e$¢ temps de regard (prZfZrentiel), une approche initialement
dZveloppZe chez les nouvews (Teller 1979). On prZsente un ou deux stimuli au
sujet et on enregistre le temps qulil a passZ ~ le(s) regarder. S@il pass
significativement plus de temps " redar un type de stimulus plut™t quOun autre, on

en dZduira quQil est capable de dissocier ces deux types de stimuli.

Dans un exemple de protocole utilisant la prZsentation dOune seule imageyipme
allemande, travaillant sur les macaques de barbarRotamadour, a montrZ que les
adultes reconnaissent spontanZment les individus de leur propre groupe (Sthell et a
2011). En effet, ils observent significativement moins longtemps la photo dOun
membre de leur groupe que celle dOun macaque dOun apiee Qeondest pas le cas

des macaques juvZniles.

NZanmoins, dans ce genre dOapprdeBeanimaux sont tellement libres quQil est
parfois difficile dOinfZrer les mZcanismes cognitifs-gments. Une version un peu

plus raffinZe de ce protocole, appekt@nparaison visuelle appariZe, consiste
habituer un sujet ~ un type de stimulus, puis " lui prZsenter une nouvelledeaire
stimuli, avec un stimulus familier et un autre stimulus. Paseahs (2002) montre

ainsi que les enfants de 9 mois et leslt@d regardent plus longtemps les visages
humains nouveaux mais ne montrent pas de prZfZrence pour des visages de singes.
Par contreles enfants de 6 mois prZferent regarder des visages nouveaux quQils soient
de singes ou dOhommes. Ces rZsultats dZnotentapacitZ ~ discriminer des
individus dOune autre espece, prZsente chez le nenXemais qui dispara’t en

grandissant.

Le temps de regard est aussi utilisZ pour montrer des capacitZsf spon@anZment
des concepts crossodaux. Dans ce cas, onadyse |Qeffet de la prZsentation dOun
stimulus non visuel (auditif parxemple) sur les temps de regatel stimuli visuels.
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CQest ainsi que Sliwa et al. (2011) rZvelent que les macaques formemZpenta
un concept dOidentitZ pour des congZnmes aussipour des humains familiers.
ConfrontZs ~ deux visages, dont IOun correspond aflacvioix) quQils viennent

dOentendrds passent plus de temps " observer le visage congruent avec ce cri.

A 1OopposZun protocole deviolation de IQattente, permd#OZvaluesur le terrain
|Oexistence deoncepts crossmodaux pour des animaux quQil est difficile de faire
asseoir derriere un Zcran dOordinateur. Par exemple, si IQon fait passer devant un
cheval un de ses congZneres et que, des que ce dernier disfmuisin champ de

vision, un hennissement, qui ne correspond pas au cheval qui vient de passeés, est Zm
par un haut parleyri®animal testZ va regarder plus rapidement et plus longtemps
dans la direction de la disparition de son congZnere, que si ldskement est
congruent avec IQindividu qui vient de passer (Proops et al 2009).

Ces protocoles de temps de regard permettent dOZtudier les concepts reagmets. ||
rapides ~ mettre en place puisquQils ne demandent pas (ou peu) de procZdure
dOapprentage ni dOentra’nement de 10animal. lls ne nZcessitent quOune logistique
modZrZe facilement adaptable aux conditions de vie des diffZrentessesgic
surtout, ils peuvent etre utilisZs sans contention et privation alimemtaite/drique

de IQanimal. €eutil expZrimental, encore relativement peu utilisZ pour 10Ztude la
catZgorisation, est sans nul doute amenZ ~ devenir un des fers de lEncegétion
comparZe permettant de tester un grand nombre dOespeces en tres peu de temps.

NZanmoins, pour desaisons historiqueset notamment sous IQinfluence du
behaviourisme, la plupart des recherches de ces 50 dernisres annZes en atitfgoris
chez IOanimal ont ZtZ effectuZes en utilisant le protocoleatadsi conditionnement
opZrant dZveloppZ pariSker au dZbut du XXeme siecld.Oanimal est maintenu
dans un dispositif de test qui comporte: un systeme dOaffichage (Zcran dQoadinate
projecteur de diapositives, pour les premieres expZriences des annZes 60/70), un
systeme permettant dOenregistrer Eponse catZgorielle et un distributeur de
rZcompense (nourriture ou boisson). Ainsi placZ dans le dispositif, IOanimal devra
fournir une rZponse particulisre associZe ~ une catZgorie dOimages prZShetZles.
pigeon, une des premisres especes dont lapacitZs de catZgorisation ont ZtZ
ZtudiZes, la rZponse est gZnZralement la frZquence de picorage dOudpatidaje
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selon la catZgorie dOimage prZsentZe (Herrnstein et Loveland 1964) ou bien le
picorage direct dOun stimulus particulier parmi plusiutres possibles (Cook et al.
2000). Pour les singes, les rZponses demandZes sont variables. Ils peuveahs#se am

" toucher un carrZ de rZponse sur un Zcran tactile (Matsuzawa 1985), " rel%ocher un
bouton et toucher le stimulus (Fabirborpe et al. 1993~ utiliser un joystick (Fagot

et al. 2001) ou encore "~ produire des saccades oculaires vers un type de stimulus
donnZ (Vogels 1999, Girard et al. 2008). Pour rZaliser ces t%o.ches, les animaux sont
motivZs par une rZcompense associZe "~ chaque bonneeZ@onsrairement aux
observations de terrain ouxatemps de regard, il faut stre clair avec le fait que les
protocoles de conditionnement opZraastent la capacitZ dOun animal ~ apprendre
une catZgorie prZdZfinie par IQexpZrimentateur et non uneieatfi§il formerait
spontanZment dans son milieu naturel. COest la principale limitatidtedec®ique

pour Ztudier la cognition animale en tant que telle, mais cOestoaussirg fort pour
permettre la comparaison entre especes. En effet, comnsel@Ztude prZsentZe ici,

on peut Zvaluepar exemple, ~ quel point les singes sont capables dOapprendre des

catZgories qui ont un sens pour IOhomme.

Il est intZressant de noter que, certainement sous la pression sogitagorte pas

tres haut das son estime |OexpZrimentation animale, une nouvelle maniere de faire de
la psychologie animale expZrimentale est en train de voir le jour. AdETALL en
Provence, dans une station de primatologie appartenant au CNRS, des chercheurs
bricoleurs ont mis apoint un systeme permettant de tester les capacitZs cognitives
dOun groupe de 26 babouins en dibmitZ (Figure 1). lls utilisent des protocoliss
psychologie comparZelassiques, prZsentZs sur Zcran dOordinateur, mais sans
contraindre les animaux earss les priver de quoi que ce soit (Fagot et BontZ 2010).
Leur secret ils ont construit 10 postes de travail attenants ~ IQenclos du groupe oe
tous les individus peuvent venir gagner du blZ, en guise de rZcompense. Les animaux
sont donc en permanence sein de leur groupe social et ils travaillent quand et
autant quQils le souhaitegm ayant une alimentation et un rZgime hydrique tout " fait
normal. Gr%.ce "~ une petite puce Zlectronique placZe chirurgicalemert peas, |
chaque individu peut stre iaifiZ lorsquOil entre dans le dispositif expZrimental et
|Qordinateur peut proposer directement le protocole choisi pour cet individu en
particulier. Si ce dispositif constitue le nec plus ultra de I0expZatioerdnimale en
matiere dOZthique et de bitre animal, il fournit aussi des donnZes scientifiques
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sans prZcZdent. Ainsi, il permet de tespaur la premiere fois en psychologie
animale expZrimentalaune vZritable population dOindividus de 2 ~ 32 ans, qui
travaillent presque en continu (Figukd), et dOobtenir un tres grand nombre dOessais
(plus dO1 million en 85 jours dOexpZrience). Il est indZniable que ce genre dé disposit
constitue 10outil du futur pour 1O0Ztude de la cognition animale nZcessitant un
conditionnement opZrant et quOil esermn” produire rapidement une recherche
quantitative au pouvoir statistique fort et de grande qualitZ scientifiq@énage du

papier rZcemment publiZ dans Science par le groupe, montrant la capacitZ des
babouins ~ distinguer des mots de nonts (Graingr et al 2012).

Figure 1: Dispositif dOexpZrimentation automatique pour un gupe de 26 babouins en semi
libertZ (adaptZ de Fagot et BontZ 2010)
a) Dix postes dOexpZrimentation (A) sont mis ~ disjpostdu groupe hZbergZ dans wargen
plein air (B) osdes tunnels (C) leur permettent de rejoindre un abri (D).
b) Jeune babouin au travail dans un des postes. 8diguZs le systeme de dZlivrance de
rZcompense (reward), les trous permettant de voir IOZcranpmit) et de passer lesains
(hand port) pour rZpondre.
c) 5 des postes de travalil.
d) Evolution du nombre dOessais (effectuZs par |IGsesdes individus) en fonction de IOheure

du jour (abscisse) et du mois (diffZrentes courbes).

! %%



Enfin, on peut aussi utiliser le cadre expZrimestde conditionnement opZrant pour
essayer de tester les catZgorisations spontanZes des animaux. Sh(t28&) ont
entra’nZ des macaques rhZsus "~ rZaliser une t%.che oe ils devaient rZpochdieugua
images successives leur paraissaient identique®y avait donc pas de consigne
explicite sur le type de catZgorie ~ former. Les stimuli Ztaienpte®s de visages
humains, de visages de macaques, dOarbres, de fruits et de fleurs. En deslysant
patterns dOerreur, les chercheurs ont clairemeritZngue les membres dOune meme
catZgorie Ztaient persus par les singes comme plus similaireseertguOavec les
membres dOautres catZgories. Chez le pigeon, Wasserman et al (1988) compare le
temps dOapprentissage de catZgories basiques basZes suiladg&ssphysiques
(voiture, chaise, chats et fleurs) avec celui associZ ~ des psatifpories composZes

de maniere arbitraire dOun nombre Zquivalent dOexemplaires appartenant ~ ces 4
catZgories. En 10 jours, les pigeons atteignent un score de 408frukes bZponses

pour les pseudoatZgories contre 80 pour les catZgories rZelldses catZgories
humaines basiques semblent donc aussi se structurer de fason prZiZremezlles
pigeons.

Discrimination, gZnZralisation et catZgorisation

|l faut bien dstinguer les notions de discrimination et de catZgorisation. Un organisme
est capable de discriminer deux stimuli a et b sOil produit une rZponse
comportementale diffZrente pour chacun de ces ktenuparticulier Cette approche

est gZnZralement utilszour tester la capacitZ des animaux " percevoir certaines
dimensions physiques de IOenvironnement (contraste, longueur dOondeE), ainsi que
pour Zvaluer leur seuil de perception pour ces dimensions. Par exemple, Galirfa et
(1997) entra’nent des abedllé associer une couleur (longueur dOonde) avec une
solution sucrZe. Dans la phase de test, ils Zvaluent leurs capaisiziminer cette
couleur en leur prZsentant la couleur sur laquelle elles ont ZtZ ente”aZesautre
couleur, dans deux brasudOlabyrinthe en Y. La discrimination est donc une
associatiorexemplairerZponse comportementale alors que la catZgorisation est une

associatiorclasserZponse comportementale.



On dira quOun animedtZgorisdes stimuli dOunelasseA contre une clagsB, sOil

est capable de produire les memes rZponses pour tous les exemplairetagsela

et des rZponses diffZrentes pour tous les exemplaires de la classe motidn clZ

pour montrer IQexistence rZelle de capacitZs de catZgorissticrelle de
gZnZralisation La plupart des expZriences de catZgorisation chez |Qanimal se
dZroulent en deux phasesine phase dOapprentissage o+ IOanimal est entra’nZ °
dissocier les classes de stimuli sur un set qui devient fantiliereephase de test o
IOon Zvaki sa capacitZ ~ gZnZralisar lui prZsentant des stimuli appartenant aux
classes dOentra’nement mais quOil nOa jamais vus auparavant. Céftedeapac

N

transfert ~ des stimuli nouveaux est nZcessaire pour Zliminer 1Ohypothese
dOapprentissage par coeur agsociations stimuluZponse catZgoriefleayant ZtZ
Ztablies sur le set familier. Effectivement, il a ZtZ montrZlemeigeons et les
babouins par exemple, Ztaient capables de retenir respectivement plusiaires

et plusieurs milliers dOassoicias stimulusrZponse (Fagot et Cook 2009) meme avec

un seul essai en guise dOentra’nement (Cook et Fagot 2009). Notons que nous
utilisons ici le terme de gZnZralisation au sens strict de trafistit nouveaux

stimuli, et non comme il a pu stre prZcZdeemnutilisZ (Benard et al 2006) pour
qualifier un processus continu ou graduel, face au processus discret de la

catZgorisation.

Enfin, le dernier prZrequis pour montrer avec certitude la catZgorisation, coutlaire

la notion du test de gZnZralisatiest la discrimination entre stimuli dOentra’nement

et de test. Peu dOZtudes Zvaluent vraiment cette capacitZ dendigmmiintraclasse,

car cela requiert un apprentissage supplZmentaire difficile puisqusbthegbnal " la

t%oche initiale de catZgation. Au moins une Ztude chez le babouin sOest attachZe "
remplir ces deux criteres de gZnZralisation et de discriminationdlatsae (Vauclair

et Fagot 1996). lIs ont dOabord appris ~ des babouins " catZgoriser des chiffres 030
contre des lettres OB@ns un premier temps, en les testant avec une police dOZcriture
nouvelle pour les singes, ils ont montrZ leur capacitZ ~ gZnZraliser. Daasama

temps, en utilisant une t%.che dOappariement o le singe devait distinguer deux
typographies de la memettee B ou chiffre 3, il ont confirmZ que les singes Ztaient

bien capables de faire une t%.che de discriminatiorciasse.
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2.1.4LOabstraction visuelle: une fonction largement randue au sein du

regne animal

I"B#S%&™ #*'+,-"#+"#./0/."(1" #

LOnhistoire des mtions entre e pigeons et IOhomme datelalderse ancienne.
Selon Frontinus, leur capacitZ " transmettre une information rapidementefstra

une longue distance aurait jouZ un r™le important dans la conquete de lpaGaule
Jules Cesar. On dit aussigjlesvictoires des athlstes aux Jeuxlydpiques
antiques Ztaient transmises " leurs villes respectives par pigeons wsyage

nOest donc pas par hasard si cet ancetre du tZ&ZhoncapacitZs dOorientation
spatialeremarquables, a ZtZ, et est enammedes animaux les plus ZtudiZs en
cognition. En ce qui concerne I0Ztude de la catZgorisation, on peut meme dire que

cOest par les pigeons que tout a commencZ.

En 1964, 10expZrience novatrice dOHerrnstein et Loveland, mayufdapres
apprentissageles pigeons pouvaient catZgoriser des images nouvelles comme
contenant ou non un estre humain, posait la premiere brique de 10Ztude de
|Qabstraction animale. Depuis, des centaines de pigeons principalemetgsdans
laboratoires amZricains mais aussi auteohi ont ZtZ les sujets de dizaines
dOexpZriencedin de dZcrire plus en dZtélur capacitZ ~ catZgoriser le monde

qui les entoure. Dans la lignZe des premiers travaux sur les catZganiebesat!

a ainsi ZtZ montrZ que les pigeons Ztaient capdblasduler leur frZquence de
picorage pour diffZrents types de catZgories naturelles basZes sur @esZsimi
physiques ou basiques selon la terminologie de Rosch, comme les arbres, les
poissons ou encore des conspZcifiques (Aust & Huber ;260@sh etl. 2004).

lls ont aussi rZalisZ avec succes des catZgorisations naturellesvede
superordonnZ comme prZsence/absence dOeau (Herrnstein et al. 1976),
animal/non animal (Roberts et Mazmanian 1988), artificiel/naturel (Lazateala

2004) ou encorebsence/prZsence de nourriture (Awazu et Fujita 2006).

A la remarque de Premack (1976), qui affirmait que seuls les primates pauvaie
Otrier le mondeQ, cOatite former des catZgorisations multiples, et que les autres

animaux nOZtaient capables queel@atZgorisation de type prZsence/absence, les
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spZcialistes des pigeons ont rZpondu en dZveloppant une nouvelle t%.che de
catZgorisation " choix forcZs multiples. Dans ce protoé®lgigeon est entra’nZ *
classifier plusieurs catZgories non complZmeegajpar exemple des chats, des
fleurs, des chaises et des voitures, Bhatt et al. 1988) en les assoaane
picorage de 4 clZs de rZponses diffZrentes. Ce protocole a ZtZ rZcemragrit pous
IOextreme en montrant que les pigeons Ztaient capablesreejusqud” 16
catZgorisations au niveau basique (bZbZ, trousseau de clZ, canard, tZlIZphone, etc.)
dans la meme expZrience (Wasserman et al. 2007).

Encore plus intZressamine Ztude rZcente montre gdans la meme expZrience,

ils sont capables de catZiger les memes stimuli au niveau basique (fleur, chaise,
humain, voiture) ou au niveau superordonnZ (Artificiebiture, chaise ou
Naturel: humain, fleur) selon la consigne (Lazareva et al. 2004). JusquQalors cette
flexibilitZ dans la catZgorisation diffZrents niveaux du meme objet avait ZtZ
proposZe comme une capacitZ typjouaire unique,de IOhomme (Markman
1990).

Enfin, il semble que les pigeons soient capables de former des catfmwisa
basZes sur des regles abstraites de type identitZétié? dans lesquelles des
paires de stimuli sont prZsentZesos IOanimal doit rZpondre si les deux objets

sont identiques ou diffZrents (Young & Wasserman 1997). Cependant, ces
rZsultats ne sont pas aussi convaincants que dans le cas des caidgmelEs

et semblent fortement dZpendre de la procZdure dOapprentissage et du nombre

dDessais dOentra’nement.

Le pigeon possede donc un systeme conceptuel riche lui permettant de &gsse
objets du monde qui IOentoure en catZgories de type basiqueretdannZ. Il est
intZressant de noter ~ quel point IBhZgZmonie Zcrasante du pigeon dans ce domaine
a minimisZ voire anZantipratiquementtoutes les recherches sur la catZgorisation

chez dOautres especesisiéaux. Pourtant, il y a fortparier que le corvidZs qui
dZmontrent des capacitZs cognitives extraordinaires dans dOautres domaines
comme la mZmoire Zpisodique, IQutilisation dOoutils ou la rZsolution de obleme
doivent aussi stre dotZs de facultZs de catZgorisation qui mZritent dOstre.ZtudiZes
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Les mammiferes non primates: reconnaissance dOobjets Zcologiquement pertinents
Les pigeons et les primates sont, indubitablement, les modsles phare®pudd

de la catZgorisation chez IQanimal. Cependant, les lignZes dOoiseaux et de
mammiferes sesont sZparZes il y a environ 200 millions dOannZes. Le cerveau
dOun pigeon et celui de IOhomme sont fondamentalement diffZrents. Ashsi, il e
fort probable que les facultZs de catZgorisation extraordirdese pigeons, qui
ressemblent tant aux n™trespitént dOune adaptation convergente de ces deux
especes. LOZtude des capacitZs conceptuelles chez les mammuifeimates

est donc indispensable pour retracer [Ohistoire phylogZnZtique de cette fonction si
lize " la cognition gZnZrale.

On trouve assz peu de recherches sur la catZgorisation chez les mammiferes non
primates. La raison principakn est certainement que pour npagsi que pour

les autres primates et les oiseaux, catZgorisation rime avec visitan.ppart

des especes de mammifer@®n primates sont plus olfactives et/auditives que
visuelles, et ilest assez difficile pour nous, espece visuelle, de concevoir un
systeme conceptuel richeutre que dZpendant de la vision. NZanmoins, nous
allons voir que vaches, chiens, dauphingpEants, hamsters, chevaux, phoques et
moutons sont capables de former des rudiments de concepts. Rudiments, parce que
les expZriences menZes ne remplissent pas toujours tous les critessaités

pour parler de @raieE catZgorisation, et quOellesagcentrent bien souvent sur

un type particulier de conceptZ€ologiqueE comme celui de conspZcifiques,

dOappentZs, de prZdateur ou de proie

Commeneons par nos compagnons de toujours, les chiens. lls sont capables de
catZgoriser des photos contenamtinon un autre chien (Range et al. 2008). Aprss
avoir ZtZ entra’nZs ~ toucher de la truffe les images contenant urdah&des

paires chiens/paysages sur Zcran tactile, 4 chiens sont capables dseZavea

succes ~ de nouvelles images de chielsme sOil existe de grosses diffZrences
bas niveau entre un gros plan de tete 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 paysagégefs distracteurs.



Les vaches(prim-holstein) dans un paradigme similaire de discrimination
simultanZe, cette fois proposZ dans un labyrinthe en Y, en sOapprochant
sZlectivement dOune catZgorie dOimages associZes ~ une rZcompemsablesnt ¢

de reonna’tre leurs conspZcifiques face ~ dOautres animaux domestiques (Coulon
et al. 2007). Malheureusement, les auteurs nOutilisent que peu de stimuli (10 par
catZgorie) et ne rapportent pas de capacitZ de gZnZralisation. Par contre, il
montrent que les vaes sont aussi capables de faire la t%.che inverse, discriminer
des norvaches de vaches, indiquant ainsi quOil nOy a pas de biais espece
spZcifique. En utilisant le meme dispositif, la meme Zquipe anmduent dZcrit

que les vaches (N=8) Ztaient capablesetennaissance au niveau le 1Qindividu,
quOil soit familier ou non et de la meme race ou non (Coulon et al. 2009). Cette
fois, ils montrent la capacitZ de gZnZralisation ~ des images qui p&30HtZ
utilisZes pendant IOentra’nement et prZsentant divgles de vue de la tete de
IQindividu. Ces rZsultats sont difficilement interprZtables par des rdiigrde
basniveaux, Ztant donnZ la proximitZ des traits visuels entre deux individus. De
plus, les vaches nZcessitent moins de sessions pour catZgomieetement les
individus familiers, ce qui suggere quOelles traitent les images camesie
vZritables reprZsentations de IQindividu et non comme des objets visualsesrbit
(Zayan et Vauclair 1998). Cette interprZtation est renforcZe par le falegue
vaches ont les oreilles baissZes en arriere 10 fois plus longtemps gesnsbat

face ~ des individus non familiers que face ~ des individus famili€s.
comportement est gZnZralement associZ avec un traitement Zmotiostieiules

chez dOautresammiferes comme les chevaux et les chiens.

Mais |Oespece de bZtail la plus ZtudiZe en cognition visuelleranement le

mouton, gr¥%ce aux nombreux travaux de 10Zquipe de Kendrick en Angleterre. En
utilisant, comme Coulon et al. (2007) un labyrinthe ¥ et un protocole de
discrimination simultanZe, ils sont les premiers ~ montrer une recormegssi
IQindividu familier de la meme race, de race diffZrente et mem@-d®ekffZrente
(Kendrick et al. 1995, Tate et al. 2006). Conjointement, ils medesttravaux de
neurosciences et mettent en Zvidence que, comme chez IOhomme, des neurones du
cortex temporal (droit) codent les visages chez le mouton (Peirce et al. 2000).

NZanmoins, ces dZmonstrations expZrimentales ne prZsentent pas tous les
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contr™lesAritablement nZcessaires pour montrer IQexistence de "concepts" Ztant
donnZ quOil nOy pas de phase de test sur de nouveaux stimuli. Le fait que les
moutons puissent retenir jusqu®” 50 associations visages dOindividu/renforcements
positifs ou nZgatifs difféntes sur 2 ans (Kendrick et al. 2001) va plut™t dans le
sens dOune simple discrimination et dDapprentissage dOassociations pasciur. Ma
la gZnZralisation ~ de nouveaux stimuli avec diffZrents angles de puse deZtZ
rZalisZe avec succes par unedétplus rZcente (Ferreira et al. 2004).

Une capacitZ qui intZresse particulisrement les Zleveurs estvdi sileurs

animaux sont capables de les reconna’tre. Et effectivement, les meatdns
capables de discriminer les visages de diffZrents hsni@eirce et al. 1998). Il en

va de meme pour les vaches (Taylor et Davis 1998). Ces dernisres sont pasaille
capables de reconna’tre un Zleveur attentionnZ dOun Zleveur brutal (Munksgaard et
al. 1997) en se basant principalement sur les vetements go@ént.

Un concept bien particulier est le concept de soi. Le fameux test rour o
Gallup (1968) est un moyen dOZvaluer si un animal/un enfant possede la
conscience de soi. LOanimal testZ est dOabord familiarisZ au mirdirepuis
endormi. Penant son sommeil, une marque est dZposZe sur son visage/corps.
Aprss cette opZration, si I'animal, lorsqu'il se trouve devant le miroirepiZsles
comportements orientZs vers-iatme et en particulier vers la marque, cela
signifie quOil est conscienteglOimage renvoyZe par le miroir est celle de son
propre reflet. Si pendant longtemps, on pensait que seuls les grands simggs Ztai
capables de ce comportement, des expZriences rZcentes montrent quOil en va de
meme pour les ZIZphants (Plotnik et al. 2006 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 capacitZ ~ fé@nna

leurs propres urines.

Comme nous IQavons soulignZ prZcZdemiaevision nOest pas le sens dominant
chez bien des especes de mammiferes non primates. Existies Zvidences de
traitement conceptuel atteint par dOautres modalitZs sens@réiascoup de
mammiferes possedent des glandes spZciales qui sZcreest substances
chimiques servant de signal olfactif. Ces signaux sont des sources petentiel
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pour IQidentification de familiers, dOapparentZs ou de partenaires sedmmds et
permettent potentiellement dOaboutir ~ une reprZsentation conceptuelpde 10e

ou de IQidentitZ. NZanmoins, le traitement des signaux olfactifs ehez |
mammiferes est plus souvent associZ ~ un effet stimulus/comportebasique et
instinctif, qu®™ un traitement cognitif ou conceptuel ZlaborZ. Et pourtant, les
signaux chimigas sont aussi sujets ~ des variations et ~ du bruit dont le systeme
olfactif doit sOabstraire pour une reconnaissance efficace (Laurent 2002). Cette

dZtection dOinvariants est IOessemo® du traitement catZgoriel.

Si, bien souvent, les travaux suréeonnaissance par |[Oodorat sOassimilent plus *
de la discrimination, quelques Ztudes ont dZmontrZ des caractZristiques
indZniables de concept olfactif. Les femelles dOhamsters dorZs oetirglusi
sources dOodeurs (urine, excrZment, sZcrZtion vaginalde glas oreilles,
glandes des flancs). Dans un protocole dOhabituation/ dZshabituation Johnston et
Peng (2008) montrent quOun m%.le hamster est capable de discriminer IQodeur de
deux femelles en utilisant une de ces sources dOodeurs. En montrant quQils
gZnZalisent " travers les 5 types dOodeurs corporelles, les auteurs concluent que |
hamster possede une reprZsentation conceptuelle-coatposantes de 10individu.

Ce processus est liZ " la familiaritZ puisque le m%ole nOdse arpdormer ce

type de repfsentions mukdodeurs que sOil a ZtZ prZalablement mis en contact
direct avec la femelle.

LOZIZphant semble aussi stre capable de former des catZgorieses|fzns le
rZserve dOAmboselie au Kenya, les ZIZphants sont confrontZs ~ deux peuples
humairs diffZrents les Massai, Zleveurs de bZtail, parmi lesquels les jeunes
hommes, pour montrer leur virilitZ ont comme coutume dOharponner les ZIZphants,
et les Kamba, agriculteurs vivant dans des villages, qui nOont pas spftiale
dOactivitZ nuisible auXlZphants. En utilisant des vetements identiques portZs
pendant 5 jours par des jeunes hommes Kamba ou Massai, Bates et al. (2007) ont
montrZ que les ZIZphants exprimaient des signes de peur accrue confrontZs ~
IOodeur de ces derniers. Face aux vstenpamZs par les Massai, ils fuient plus
rapidement sur de plus longues distances, spZcifiquement vers des zones
comportant une vZgZtation haute et dense (herbe ~ ZIZphant) et mettent plus de
temps ~ revenir au calme. Il est aussi bon ~ savoir, pour celtemusagerait un
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safari dans cette rZgion dOAfrique, que les ZIZphants font plus souvent preuve de
signes dOagressivitZ face ~ des vstements rouges que blancs. Ces rgtmiltat
sZzrement = mettre en rapport encore une fois avec la couleur rouge des habit
traditionnels Massai. Un autre comportement de discrimination ZtonnanttZonsta
chez I0ZIZphant est celui de la reconnaissance dOossements de cddighneres.
quOil ne soit pas clair sOils utilisent IOodorat, le toucher ou la vision ou une
combinaison de trois, les ZIZphants passent plus de temps "~ explorer les os et
particulisrement les dZfenses de leurs congZneres morts que des os derakinocZ

ou de buffle (McComb et al. 2006).

Il existe une littZrature assez abondante sur IQutilisation de crixalisations

aux fonctions diverses chez les mammiferes dont certaines font probablement
appel ~ un traitement de type conceptuel. COest par exemple le cas pour la
reconnaissance du petit par la mere. Ainsi chez les phoques, la meagpeasie de
reconnate le cri de son petit que ce soit dans IOeau ou sur terre, sOabstisiyant ai
des distorsions induites par le support de IQonde sonore (Perry et Renouf 1988).
La capacitZ dOZcholocalisation des cZtacZs a induit une sZrie ddexpZrie
soulignant 10exisiee de reprZsentations mutiodales dOobjet (vision
Zcholocalisation) chez le dauphin commun. Harley et al. (1996) montrent ainsi
quOils sont capables de rZaliser une t%.che dOappariement diffZrZ dans laquel
objet pereu uniquement par Zcholocalisatifiait ensuite appariZ correctement
avec |Oobjet prZsentZ visuellement etwécsa.

Enfin des rudiments de concepts de type relationnel basZs sur des reghiteabs

ont ZtZ retrouvZs chez un certain nombre de mammiferes non primates.eAinsi |
phoque (Mauck and Dehnhardt 2005) et le dauphin commun (Mercado et al.
2000), parmi dOautres, seraient capables de rZsoudre une t%oche identique/diffZrent.

Les invertZbrZs: des concepts dans des mini cerveaux.
JOaimerais finir ce bestiaire sur les invertZbrZsctizEment, aussi surprenant
que cela puisse para’tre, certains insectes et mollusques prZdairenent une

capacitZ de catZgorisation ou de reconnaissance.

Le poulpe est connu pour sorin@lligence techniquE qui lui permet notamment
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de rZsoudrales problemes relativement complexes comme celui dOouvrir une
bo’te en plexiglas pour se dZlecter du crabe quQelle abrite (Fiorito el aUh@90).
expZrience rZcente montre que les poulpes passent plus de temps et @&t plus
contact avec des individusdonnus quOavec des individus auxquels ils ont ZtZ
prZalablement exposZs (Tricarico et al. 2011). Ce phZnomiien quQil ne
garantisse pas un traitement conceptuel de IQindit@noigne nZanmoins dOune

forme de reconnaissance dont le media sensestd encore ~ explorer.

Certains comportements dZcouverts chez |Qabeille et la guspe remplissent
parfaitement tous les criteres dOune vZritable catZgorisation et sdiffieiles
expliquer autrement que par un traitement conceprebh du mal “maginer que

les insectes soient capables dOopZrations cognitives aussi poussifesinkidas
sociZtZs dOinsectes sont dOune rare complexitZ, meme si le fonctioghdrakent

de la sociZtZ est attribuZ ~ une intelligence collective, une d@rtudesaéntes

montre |Qexistence des capacitZs de reconnaissance et de catigorisati
conceptuelle au niveau de IQindiviBlalis Fuscatugait partie des guspes sociales

qui vivent en sociZtZs organisZes et hiZrarchisZes. Cette guepe prZsente de
marques jaunesur le visage et I0abdomen dOune grande variabilitZ ~ travers la
population. En modifiant artificiellement ces marques avec de la peifibests

(2002) montre que les individus ainsi maquillZs subissent plus dOagressions que
dOhabitude par les autresmbees de la colonie, suggZrant IQexistence dOune
reconnaissance des visages cRefis FuscatusEffectivement, des travaux plus
rZcents de la meme Zquipe montrent dedis FuscatusprZsente une capacitZ
spZcifigue pour apprendre les visages de ces cargZ(Sheenan et Tibetts
2011). Cet apprentissage privilZgiZ des conspZcifiques nOavait ZtZ rapportZ
jusqualors que chez les mammiferes, comme IOhomme (Pascalis 1998) et le
mouton (Kendrick 1996). Dans le meme papier, les auteurs montrent quOune autre
espce de guspe ne possede pas cette capacitZ. Ces rZsultats moqguehpdint

des pressions sZlectives de IOenvironnement ont pu former des adaptations
similaires chez des especes phylogZnZtiquement ZloignZes, qui ne sont pas
prZsentes chez des especpgaatenant au meme genre. Cette labilitZ des fonctions
cognitives remet en cause sZrieusement une approche purement comportementale

pour I0Ztude phylogZnZtique de la cognition.



Tout aussi impressionnants sont les travaux de 10Zquipe de Giurfa ~ Teulouse
les capacitZs de catZgorisation visuelle chez IQabeille. Nonesgylies abeilles

sont capables de former de rZelles catZgories basZes sur deszZsnpiteysiques

telle que IQorientation (Bernard et al. 2006) ou un traitement configurationnel de
patterns visuels complexes (AvargiAgeber et al. 2010), mais elles sont aussi
capables de rZsoudre des t%.ches de catZgorisation relationnelle ubad@es s
regles abstraites. Par exemple, elles sont capables de rZpondre diféhtenu®s
stimuli symZtriges ou non et de gZnZraliser ce concept de symZtrie " la
catZgorisation de nouveaux stimuli (Giurfa et al. 1996). Elles sont ausbiesapa

de rZsoudre la fameuse t%oche similaire/diffZrent nZcessitant yot d@identitZ
(Giurfa et al. 2001). Un autre woept abstrait est celui de position spatiale
(gauche/droite ou dessus/dessous), apres avoir montrZ que les abeilles
rZussissaient la t%.che dessus/dessous (Avilvgber et al. 2011), Avarguss
Weber et al. (2012) viennent de publier un article o ils mamtquQelles sont
capables de combiner un concept de relation spatiale et dOidentitZ pour rZsoudre

une t%.che de discrimination visuelle.

2.1.5Cognition et concept chez les primates

N

Les premiers primates ~ coloniser IOEurope furentDispitheques et les
Pliopitheques des singes hominoedes principalement arboricoles mais pouvant
aussi recourir occasionnellement ~ la bipZdie, parmi eux IOorZopitheque, une sorte
de grand gibbon, dont on a retrouvZ des ossements en ltalie. Avec IQarrivZe des
grandes glaciatiail y a 8 millions dOannZes, cette lignZe va dispara’tre dOEurope,
non sans que certaines especes se soient prZalablement dZplacgies@a #Oest

que 6 millions dOannZes plus tard que le pied dOun autre primate foule le sol
europZen. Il sOagit cettisfdOun reprZsentant du genre Homo, IOHomo erectus
dont les plus vieux ossements on ZtZ retrouvZs en Espagne et datent dé,8 milli
dbannZes. Depuis, hormis une petite colonie de macaques magots inst@lZs s
rocher de Gibraltar, nous sommes la see#pece de primates vivant sur le
continent europZen. En IQabsence de nos plus proches cousins, ce nOest donc pas
Ztonnant que la tradition intellectuelle, philosophique et religieuse ocaielexit

mis une telle distance entre I0animal et IOhomme. Hoyt & parier que si
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Descartes avait pu observer un groupe de bonobos interagir, il aurait modZrZ ses
theses sur IOhomme douZ de raison et |IQamiachine. Sans surprise, le premier
scientifique "~ sOintZresser vraiment aux singes et ~ leur cogniticBhages

Darwin. En 1838, bien avant la publication Tee origin of Specied, Zcrivait

dans un cahier de note<C€Iui qui comprendra les babouins apportera plus ~ la
mZtaphysique que Locke(Notebook M84e). Il faut croire quOencore une fois les
propos @ Darwin nOont pas ZtZ des paroles en IQair puisque depuis lors, de
nombreux travaux ont ZtZ menZs pour comprendre les autres primates, les primates

non humains.

Historique

Les premiers comportementalistes ~ se lancer dans le dZfi proposzrpam Bt®

se pencher vraiment sur la psychologie des singes sont Wolfang Kshler et Robert
Yerkes. Dans son laboratoire de Tenerife sur les "les Canaries, KShler,eva pos
des problemes variZs ~ son groupe de 9 chimpanzZs. LorsquQil attache une banane
trop haut pouque les animaux puissent [Qattraper et quOil laisse des caisses en

" leur disposition dans IOenclos, les singes vont directement empitaidsss
nZcessaires pour se saisir du fruit convoitZ. De meme, ils sont cagabiéaliser

des embo"tememtcomplexes de tuyaux pour former une perche, suffisamment
grande pour leur permettre de faire rouler jusqu®” eux, une pomme dZposZe "
plusieurs metres de leur parc. Les singes nQOutilisent donc pas une stGesgiai

erreur nZcessitant de tester abs@ntrtoutes les possibilitZs afin dOatteindre leur
but, au contraire comme IOhomme, ils ont une comprZhension soudaine du
probleme que Koehler appelleigsightE. COest cetirdightE qui leur permet en

un essai de rZaliser le dispositif adZquat pounobterZcompense. Bien que ces
expZriences aient ZtZ rZalisZes entre 1913 et 1917, en pleine expansion
behaviouriste, de tels comportements laissent peu de place ~ unetexpbecdre

que IQexistence de reprZsentations chez le chimpanzZ, lui pereettamtipuler
mentalement les objets pour trouver la bonne combinaison et ensuite seulement

la mettre en Tuvre matZriellement.

A la meme pZriode, aux Etatsnis " Atlanta, Yerkes fondait un laboratoire (qui
existe toujours et qui porte maintenant som), dZdiZ ~ 10Ztude du comportement
des primates non humains. Le psychologue amZricain aborde des sujets aussi
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variZs que la mZmoire de travail spatiale ou la coopZration. COeshitiativei
que les premiers grands singes sont ZlevZs comme dess epdamt Ztudier
IOimpact de cette Zducation sur leurs capacitZs cognitives et denication

(Kellogg et Kellogg 1933, Hayes et Hayes 1951).

NZanmoins ces travaux pionniers en primatologie, dZj~ cognitifs, vont rester dans
IGombre du behaviourisme ddape de IOZpoque pas encore pret ~ concZder la
moindre once de reprZsentation ~ |Oanimal. COest donc avec une approche encore tres
behaviouriste, et " travers le conditionnement opZrant de Skinner, que 30 ans plus
tard, ~ la fin des annZes 60, Harry Harlmais aussi Duane Rumbaugh sOintZressent

aux capacitZs dOapprentissage des primates. En apprenant aux singesr uassoci
rZcompense ~ un type dOobjet, les recherches de I0Zpoque commencent " se pencher
sur les capacitZs de discrimination des animagxsduci majeur de ces travaux est
dOZvaluer la flexibilitZ de 10apprentissage, ce qudon appelle aussi |€aEpfentis
apprendre. Les expZrimentateurs se rendent ainsi compte que si les pniomates
humains ont ZtZ prZalablement entra’nZs ~ associegjrad@une paire d'objet, I'un

d'entre eux ~ une rZcompense, ils sont capables de transfZrer cetfeungl@autre

paire dOobjets, en moins dOessais qudil nOen a fallu pour apprendre la t%che original
On doit ~ ces Ztudes sur "lOapprentissage ~ apgfertdrs travaux dOune rare
exhaustivitZ en matisre de cognition comparZé gomme IQillustre I&igure 2,
permettent la comparaison de plus dOune douzaines dOespeces de prenaénet s
indiquer une hiZrarchie depuis les pmisns jusquOaux grands singes en matisre de

flexibilitZ dOapprentissage.



Figure 2: CapacitZ de transfert dDapprentissage pour 13 especespilienates non humains (from Rumbaugh
et Pate 1984)

Les premisres Ztudes sur les compoeats naturels des grands singes
commencent aussi vers la fin des annZes soixante. Jane Goodall apmsfes
dOobservation publie en 1970 la premiere utilisation dOoutils chez les chimpanzZs
(Goodall 1970).

En parallsle, la rZvolution cognitive faitga chez les psychologues et les idZes
behaviouristes sont rapidement ZliminZes de toute approche visant ~ Asdier |
comportements humains. Le transfert de la notion de cognition aux animaux non
humains mettra lui un peu plus de temps ~ se mettre en. pl&@mmoins, 10idZe
selon laquelle les animaux peuvent eux aussi former des reprZsentionssnental
dZcomplexer les esprits et permettre de dZcouvrir |Qexistence de apacitZ
cognitives inespZrZes chez nos cousins primates, notamment les grand&singes
promenant de jeunes chimpanzZs sur ses Zpaules alors quQil cache deuta nourrit
dans 18 endroits de leur enclos, Emile Menzel (1973) montre que ces animaux
possedent une excellente mZmoire de travail spatiale. Effectiveqeng dans

une phase de tedes animaux sont rel%.chZs dans IOenclos, 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, indZpendéaetudu
cacheur, et revisite raremetéux fois une meme cache. De tels comportements
suggerent fortement IQutilisation dOune carte cognitive spatiale. DavidlPsema
lance dans IOZtude des capacitZs mathZmatiques et t@one @e [Oespkit
(capacitZ ~ apprZhender les intentions d@juthez les chimpanzZs ZlevZs par
IOhomme (Premack et Woodruff 1978). Deux Ztudes montrent que les grands
singes sont capables dOapprendre un langage complexe, en utilisant le langage des
signes (Gardner et Gardner 1969) ou en se servant de lexigranymdm|és
visuels reprZsentant des mots) (SavMagmbaugh et al. 1978 a). On dZcouvre
aussi que les macaques possedent des comportements alimentairedsculture
(Kawai 1965) et quOil existe dans les sociZtZs de chimpanzZs uneevZritabl
Cpolitique E (de WalR007).

Depuis ces Ztudes pionnisres, IQapproche cognitive en primatologie a connu un
vZritable engouement et des centaines dOZtudes ont ZtZ menZes chez de
nombreuses especes. Nous allons nous concentrer dans la partie suivante sur les

capacitZs catZgolies et conceptuelles qui font IQobjet de cette these.

Concepts naturels chez les primates non humains

De maniere assez surprenante, la littZrature sur les capacitZiZdertsation chez

les primates nohumains est moins importante que celle quOontiewer chez

le pigeon. En revanche, les types de protocoles et dOapproches sont eux beaucoup
plus variZs. Un des plus beaux exemples dOexistence de concepts natuess chez
primates nous vient de IOZthologie cognitive et de I0Ztude de terrain menZ par
Seyfarth, Cheney et Marler sur les singes vervet, au Kenya dans la rZserve
dOAmbosZlie (Seyfarth et al. 1980). Les Zthologues se sont dOabord rendus compte
que les singes possZdaient plusieurs cris dOalarme associZs " diffpemnte
prZdateurs. En esgistrant ces cris dOalarmes et en les repassaplaarkE,

ils ont montrZ que les singes prZsentaient une rZaction diffZrente éonfoluct

type de cris. Si le cri correspond ~ un |Zopard alors ils se dZpschent delrejoi

les arbres les plus prioes pour sOy percher, si le cri correspond " la prZsence dOun
aigle tous les regards sOorientent vers le ciel, au contraire siderespond " la
prZsence dOun serpent, les singes se mettent " scruter le sol. Ces m@m{sorte
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fascinants montrent IOsténce de communications sZmantiques documentant la
catZgorie de prZdateur pour |IOZmetteur et les receveurs. Cette capdbitZ se
fortement lize ~ IOexpZrience. Les tres jeunes singes produisent dpsucris
plupart des oiseaux, les juvZniles nOalarmi&~ plus que pour les rapaces et les
adultes eux ne signalent que IOaigle martial, leur principal prZdateur aZrien.

Evidement, ~ IQinstar de ce qui a ZtZ fait chez le pigeon, lesgrinmat humains

ont aussi ZtZ engagZs dans des t%.ches de catdgopar conditionnement
opZrant. DOAmato et Van Sant (1988) dZmontrent ainsi que les capucins moines
sont capables de catZgoriser des photos comme contenant un humain ou non.
NZanmoins, en sOintZressant en dZtail aux erreurs produites par les anil@sux sur
images ne contenant pas dOhumains, les auteurs se rendent compte quOelles
contiennentsouventune zone rouge%otre, rappelant celle dOun visage humain. II
semblerait donc que les capucins nOaient pas rZellement formZ un concept
dOhumain mais aient chidisstratZgie alternative de rZpondre sur un indice visuel
bas niveau coccurrent leur permettant de rZsoudre la t%.che et dOobtenir leur
rZcompense. Cette Ztude illustre le danger dOutiliser des photographies pour
I0Ztude des concepts naturels et saulegeoin qudil faut porter aux stimuli et aux

analyses pour exclure IQutilisation dOindices visuels bas niveau.

La meme annZe, dans une Ztude comparative, Roberts et Mazmanian (1988)
sOintZressent aux capacitZs des pigeons, des humains et des siegiés Zcu
former des catZgories naglles rZpondant auxois niveaux dOabstraction dZfinis

par Rosch. Au niveau le plus concret, ou subordonnZ, les sujets doivent rZpondre
sur un oiseau particuliede martin pecheur face ~ des images dOoiseaux dOautres
especes. Au niveau intermZdiaire, ou basique, ils doivent classer lagojsami

des animaux nopiseaux. Finalement au niveau le plus abstrait, ou superordonnz,
les sujets doivent former une catZgorie animale parmi des stimuli noawni

Apres un ertra’nement dOune durZe variable pour chaque espece, les performances
des sujets sont ZvaluZes dans une phase de transfert ~ de nouveauxLstsmuli.
hommes rZalisent la t%cche sans difficultZ aux trois niveaux dOabsefcti
conformZment aux rZsultats B®sch, atteignent leurs meilleures performances
pour le niveau basique. La t%.che quOils rZussissent le moins bide dstlael

catZgorisation subordonnZe. Les pigeons et les singes montrent le profil inverse:
| m

|
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leurs meilleures performances sont enrefies au niveau concret et ils ne
dZpassent pas le niveau chance lorsquOil sOagit de gZnZraliser au mjueau basi
De maniere surprenante, malgrZ le fort niveau dOabstraction que prZsentale nive
superordonnZ, de par la variabilitZ des exemplaires qudnigosent, les singes
sont aussi capables de former assez rapidement un concept dOanimgédrss pi
mettent plus de temps que les singes mais rZussissent aussecwneatette
catZgorisation superordonnZe. Cependant les diffZrences de performarades en
hommes et les deux especes dOanimaux sont telles quQelles laissgetr prZ
|Oexistence de mZcanismes neuronaux et cognitifs divergents meme ®tre le

especes de primates.

Michele FabreThorpe et son Zquipe de Toulouse, ont voulu creuser l&itApa

des singes " former des catZgories naturelles au plus fort degrZ dQabstracti
quOest le niveau superordonnZ, " travers une sZrie dOZtudes publiZes ~ la fin des
annZes 90 et au dZbut des annZes 2000 {Fabrpe 2003). Elle note que, dans
I0Ztude d&oberts et Mazmanian (1988), les performances pour les singes
Zcureuils au niveau superordonnZ, bien que significativement meilleures, sont
proches du niveau chance, dZpendent de la taille du set dOentra’nement et surtout
different considZrablement des fmmances des humains. Elle attribue ces faibles
performances " plusieurs facteurs. DOabord, en Ztudiant les singes Zcureuils qui
sont des singes du nouveau monde et qui ont divergZ des singes de IQancien monde
il y a environ 3040 millions dOannZes, onplus de chance de trouver des
capacitZs cognitives diffZrentes de celles des humains quOen deisprimates

non humains qui nous sont plus proches. Fahmpe et al. vont donc
sQintZresser aux macaques rhZsus, une espece de singe du houveaanntande d
lignZe a divergZ de celle de IOhomme il y a environ 25 millions dOannZes. Roberts
et Mazmanian utilisent un protocole de choix forcZ oe deux stimuli sont pf&sent
simultanZment ce qui encourage les sujets " utiliser une stratZgjscdmination

entre ces deux exemplaires particuliers plut™t que de recourir ~ |@utiti€xine
reprZsentation interne de la catZgorie comme dans la procZdureaggo- les

images sont prZsentZes une "~ une. Fahoepe critique aussi la distinction nette
entrephases d'entra”’nement et phases de test. En entra’nant de manisresintens

les animaux sur un faible nombre dOexemplaires, ils sont poussZs ~ mresriser
exemplaires particuliers plut™t quO” former un concept gZnZral dOanimal. De plus,
! #



dans la phase dest, pendant laquelle les sujets sont exclusivement confrontZs *
des stimuli nouveaux, ils peuvent plus facilement fluctuer dans leucoffaitif

car la moindre erreur initiale va troubler IOanimal en le privant de rZcongpense

en impactant sa conceation et son attention, va accentuer petit ~ petit le nombre
dOerreurs. Dans la comparaison entre IOhomme et le singéHeapeenote le

faible nombre dOexemplaires dOimages dOanimaux proposZes aux singes durant
IOentra’nement comparZ aux milliers algfrontations que chaque homme a pu
avoir au cours de sa vie avec cette catZgorie sous une forme ou une autre.
Finalement, Fabr@horpe pointe aussi du doigt le temps de prZsentation des
images et le temps laissZ au sujet pour rZpondre. Effectivemeimges t
hommes possedent initialement un mZcanisme cognitif commun permettant de
rZaliser une catZgorisation superordonnZe, il est possible que chez IOhomme
dOautres phZnomenes cognitifs liZs au langage ou ~ IO0Zducation puissent se
surajouter ~ ces mZcames de base lorsquQils ont suffisamment de temps pour

rZaliser la t%oche.

Afin de pallier tous ces handicaps Fabterpe et al. (1998) vont adapter aux
singes une t%o.che qui venait alors dOstre dZveloppZe chez IOhomme (Thorpe et al.
1996): la t%.che de tZaorisation rapide en gm go. Dans |OZtude originale, les

sujets humains sont assis face ~ un Zcran dQordinateur, des images leur sont
flashZes pendant 20 ms. Leur t%o.che est de presser une touche pour dailesdZfil
images et de lever le doigt ausie que possible sOils apereoivent un animal dans

la scene. En analysant les temps de rZaction et le signal EEGintemjent
enregistrZ, les auteurs documentent la formidable efficacitZ du sysison

humain qui permet de rZsoudre une t%.che de dsdfigorabstraite " partir de

stimuli complexes en un temps extremement court.

FabreThorpe et al. (1998) engagent 2 singes macaques rhZsus dans un protocole
extrrmement similaire avec les memes stimuli. La seule difize est la
rZcompense que les sasgobtiennent apres chaque bonne rZponse. Pour Zviter
|Oapprentissage par ciur du set dOentra’nement et pallier le manque dOexpZrience
des animaux avec les photographies, des stimuli nouveaux sont introduits tous les
jours dans une faible proportion pappart aux stimuli familiers et un tres large

jeu dOimages est utilisZ. Enfin, pour montrer que la capacitZ ~ fornvemdegts
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superordonnZs ne sQarrete pas uniquement " la catZgorie "animal”, un des singes
est entra’nZ " faire une catZgorisation alisienon aliments. Quelle que soit la
catZgorie, les singes sont extrsmement bons pour rZaliser la t%ocheighert

90% de rZussite pour catZgoriser des images quQils nOont jamais vues auparavant
(FabreThorpe et al. 1998, Delorme et al. 2000). Ces guerances sont
directement comparables avec celles des humains qui avoisinent le@4&t c
(Thorpe et al. 1996). De maniere assez surprenante les singes sont meme
beaucoup plus rapides que les humains pour rZaliser cette t%.che complexe. Alors
que les hurains ont un temps de rZaction mZdian de 370 ~ 450 ms, celui des
singes ne dZpasse pas les 300 ms et descend meme jusquO” 250 ms. Pour Zvalue
le temps de rZaction minimal permettant de rZaliser cette catfigorj Thorpe et

al. dZfinissent une mesure sjafe appelZe temps de rZaction minimal. COest le
temps minimum ~ partir duquel les sujets produisent significativement qaus
bonnes que de mauvaises rZponses. Meme avec cette mesure extrmement
contraignante dOun point de vue temporel, les singesuaviemps de rZaction
minimal de 186200 ms gardent une avance incompressible dé05fs par

rapport aux humains dont le temps de rZaction minimal est d2726@1s.

La premiere explication qui vient " IQesprit pour analyser ces diffZresteslle
delQutilisation de caractZristiques visuelles bas niveau par les simese dans
I0Ztude de DOAmato et Van Sant (1988), plus rapidement traitZes que celle
nZcessaires pour atteindre le concept dOanimal utilisZ par les horfimee A
tester cette hypotlse Delorme et al. (2000) testent la capacitZ des singes " rZaliser
la meme t%oche sur des stimuli en noir et bldes performances sont inchangZes
pour les hommes comme pour les singes. Si les singes utilisent un adice
niveau ce nOest donc pas lalear. Dans une autre Ztude comparative, MacZ et al,
en faisant varier le niveau de contraste dans les images carattdnigeeu plus

les reprZsentations utilisZes par les hommes et les singes €iVi&lc2010). Les

deux primates sont encore capablegZigiser la t%.che meme avec un contraste
tres faible et leurs performances sont affectZes de maniereasinipar les
diffZrents niveaux de contraste. Les auteurs concluent que les reprZsentations
mises en jeu pour cette catZgorisation rapide seraieez asdimentaires et
pourraient etre supportZes par la voie visuelle rapide, dite magnocellulaire,
achromatique et robuste aux faibles contrastes.
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De plus, dans une Ztude chez IOhomme o- la t%oche est rendue particulierement
difficile, en utilisant un paéern contrastZ masquant IOimage 10 ~ 20 ms apres sa
prZsentation (BaceMacZ et al. 2005), les sujets rZussissent la t%.che mais disent
ne pas stre pas confiants dans la rZponse donnZe, comme si la reporseisati

en jeu suffisait pour dZclencher un@aiise catZgorielle rapide mais nOinduisait

pas forcZment une perception consciente.

En poussant le sujet ~ rZpondre le plus vite possible, la t%.che de satidgori
rapide se libere des processus cognitifs parasites et permet dOad&ttesehce

des nZcanismes cognitifs et neuronaux suffisant ~ 10Zlaboration dOun concept
visuel meme abstrait. De plus, les conditions expZrimentales extrsnieme
similaires utilisZes chez IOhomme et le singe en font un outiicibe mour la
cognition comparZe. COest damiui auquel nous aurons recours dans notre
recherche dOun systeme homologue de conceptualisation visuelle chez le primate.






2.2 Articlel: Humains et macaques rhZsus partagent des

reprZsentations visuelles haut niveau

ProblZmatique

La capacitZ ~ former deconcepts, notamment naturels ou Zcologiques, semble
stre une capacitZ extrsmement rZpandue au sein du regne animal. Etant donnZ |
nombre dOZtudes mettant en valeur ces fonctions conceptuelles chezodss espe
aussi variZes que IQabeille, le pigeonoldpe, la vache ou le singe Zcureuil, il y a

tout ~ parier que la plupart des animaux sont capables dOaccZder " nartains
dOabstraction. Former des catZgories leur permet de reconna’tre leurs prZdateurs,
leurs proies, leurs partenaires sexuels owooen les individus qui leur sont
proches. Selon mon opinion, les especes parmi lesquelles aucune capacitZ de
reconnaissance ou de catZgorisation nOont ZtZ diagnostiquZes, soit nOont pas encore
ZtZ ZtudiZes, soit elles 1Qont ZtZ avec de mauvais outilguedtions non
pertinentes ou des protocoles non adZquats. || nOest donc plus de notre ressort
dOessayer de convaincre de la capacitZ des animaux " former des repr&sentat
mentales. Les animaux sont capables dOZlaborer des concepts riches et par
consZquet accedent ~ une certaine forme de pensZe. NZanmoins, nous avons aussi
vu quOune espece de guepe, dont IQanatomie et la physiologie cZrZbrale sont si
diffZrentes des n™tres, prZsente des capacitZs dOapprentissage spé&sifiques
visages de leur conspZaqfiies, tout ~ fait comparables ~ celles de 1Ostre humain.

Un comportement qui nOa pas ZtZ retrouvZ chez une autre espece de guepe du
meme genre. De tels rZsultats mettent Zvidemment en Zvidencéel@exie
fonctions dOabstraction convergentes et nonZ#&idOun organe commun, mais
surtout ils posent la question de la labilitZ des fonctions cognitiveesSispeces

tres ZloignZes (comme IOhomme et la guspe) dOun point de vue phylogZnZtique,
par des criteres morphologiques et gZnZtiques, possedenvmiE®hs cognitives

tres similaires, qui ne sont pas retrouvZes dans une espece beaucoup plus proche
(une autre espece de guepe) alors on est en droit de douter de IQexistence dOune
rZelle phylogZnie de la cognition. Est que la notion de continuitZ éZvolution
biologique des especes, pr™MnZe par Charles Darwin, ne sOappliquerait en fait pas
aux fonctions cognitives’Estce que chaque espece formerait son propre
rZpertoire cognitif indZpendamment des especes qui lui sont les plus proches

phylogZnZtiqueent? En particulier este que nous €res humaing partageons
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des mZcanismes cognitifs avec dOautres especes animales?2c®-qast cette
pensZe que nous expZrimentons ~ chaque seconde nous est absolument propre?
Les rZponses " ces questions se tratidans la comparaison la plus mZticuleuse

possible entre les capacitZs cognitives des especes.

Nous avons parlZ prZcZdemment de la t%.che de catZgorisation rapide gdépermet
saisir le rudiment de reprZsentation suffisant pour former un concept Visuel

fois chez IOhomme et le macaque RhZsus, dans des conditions expZrimentales
extremement identiques. COest comme nous IQavons expliquZ prZcZdemment, un
outil idZal pour comparer la capacitZ des deux primates ~ former le col@®epe
catZgorie naturelleNZanmoins, nous avons aussi expliquZ que IOutilisation de
scenes naturelles pouvait amener les animaux " utiliser des stsatitgienatives

aux n™tres en se fiant ~ des indices visuels bas niveau. Delorm&@0@) ont

exclu IQutilisation des couls, mais depuis les annZes 2000 la vision par
ordinateur a considZrablement ZvoluZ et on sOest apersu que dOautres
caractZristiques des images (Torralba et Oliva 2003), plus subtiles, poawssint
permettre de dZterminer la catZgorie globale dOune gwaturelle, artificielle,

mer, montagne). De plus, ces statistiques de IQimage permettent delarZdire
prZzsence dOune catZgorie dOobjets particulisre (animaux, voituresE) avec des
performances approchant les 80% de prZcisionlLIMNGRillustre ~ quel point
IOimage moyenne (moyenne de la luminance des pixels) et la signaturd spectra
(moyenne des spectres dOamplitudes) sont diffZrents pour des scenes naturelles

contenant un animal ou une voiture.
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Or, depuis les premisres expZriences menZes en 1998, I0Zquipe TéGrqterer
toujours utilisZ les memes singes qui ont appris pendant des annZ&sGrisar

des photographies issues de la meme banque dOimages (Corel et photographies
personnelles). Dans cette banque dOimages, la grande majoritZ des images
dOanimaux utilisZs comme cibles pour les singes, prZsentent IOanimal phbtographi
dans son milieu naturel, alors que bien souvent les images utilisZese comm
distracteur prZsentent slscenes ou des objets artificiels. De telles diffZrences,
sont extrsmement bien captZes par le modsle-rhasau de Torralba et Oliva
(2003). Avec le temps, les singes pourraient tres bien avoir apprisdectorence

de ces informations contextuellessimaveau, et les utiliser pour rZsoudre la t%oche

de catZgorisation qui leur est proposZe, ~ IQinstar du modele computationnel. Ces
informations basiveau extraites des le cortex visuel primaire, pourraient

expliquer la rapiditZ des singes par rapportiieages humains.

Dans une t%.che de catZgorisation " partir de photographies naturetlesqeste
singe utilise des statistiques globales bas niveau eceegtiOil se focalise vraiment
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sur les traits visuel de IQobjet ~ catZgofisArquel point leseprZsentations mises en
jeux par IOhomme et le singe dans cette t%.che de catZgorisationonagitks s

similaires? Voil" les questions auxquelles cet article cherche " rZpondre.

2.2.1RZsumZ de IDarticle

LOastuce expZrimentale mise en place dans cet agidDZlaboration de quadruplets
de stimuli (2 objets: un animal et un objet manufacturZ et 2 contertesturel et un
artificiel, Figure 4). En collant les objets, prZalablement ZgalisZs en surface et en
indices visuels basiveau, exactement ~ la meme position dans les deux contextes, on
oblige le sujet ~ se concentrer sur IQobjet et " faire abstractio®idfrimation

contextuelle.

Figure 4 : Un exemple de quadruplet.Chacun des 192 appariemewtmntient 4 stimuli: 2 stimuli
congruents (bas gauche et haut droite), 2 stinmglorigruents (haut gauche et bas droite) qui sont
aussi: 2 stimuli cibles (premisre colonne), 2 stlmtistracteurs (deuxieme colonne). Les quatre iemg
ont la meme luminane moyenne et le meme contraste RMS. Les quatresffeloups et 2 tables) ont
la meme surface, la meme position dans IOimage (@riciZ), la meme luminance moyenne et le
meme contraste RMS. Ces deux derniers parametegsént compte de la luminaneedu contraste

des fonds sur lesquels ils sont collZs, pour prZserver les catoastex objet/contexte.



Comme nous IQavons dit prZcZdemment, les singes ont ZtZ entra’nZs pendant des
annZes " catZgoriser des images naturelles associant bien soivenixacibles et

fond naturel et nomnimaux distracteurs et fond artificiel. NZanmoins, des la premisre
prZsentation de nos stimuli manipulZs, " IQinstar des hommes, les rfjporessses

cibles sont plus nombreuses sur les stimuli contenant un amalur des stimuli au
contexte strictement identique, mais dans lesquelles IQanimatemptdcZ par un

objet. Ces rZsultats sont vrais avec un fond naturel comme avec un fowoglartifi
Comme les hommes, nos deux singes, pour rZsoudre la t%.chegdesattn
animal/non animal utilisent IOobjet et sont capables de le faite quelsoit la nature

de 1Qinformation contextuelle.

Cependant, il semble que meme chez IOhomme ces performances de daAgorisa
rapide soient |Zgerement biaisZes par ldatien contexte/objet au niveau
superordonnZ (Joubert et al. 2008). On retrouve cet effet dans notre groupe
humain contr™le qui, sur les trois sZances quQils rZalisent, sont toujoursiplus prZ
et plus rapides pour catZgoriser des stimuli prZsentant sseciation
objet/contexte congruente (animal sur fond naturel ou objet manufacturZ sur fond
artificiel) que des stimuli incongruents (animal sur fond artificiel objet
manufacturZ sur fond naturel). Les singes prZsentent des effets extrmement
comparable en prZcision, temps de rZaction minimal et robustesse de IQeffet
travers les sessions. Pour les deux especes de primates cesetféaatant plus

fort que les objets sont de petite taille. Par contre sur les objgreske taille les
performanceglobales augmentent et [Qeffet objet/contexte dispara’t. En contraste,
un modsle de vision par ordinateur rZputZ pour donner de bons rZsultats dans la
reconnaissance de scenes naturelles et meme dOobjets (Torralba €0Q8yast

tout " fait incapable d rZaliser la catZgorisation animal/non animal sur notre set de

stimuli, meme lorsque les objets sont gros.
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Humans and monkeys share visual representations
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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 ~ Qnhon-
similarity Ebased concepts, Osuch 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

I n a demonstration of monkeyéabstraction abilities, Bovet and
Vauclair (1) reported that monkeys were able to classify new

pairs of real objects as3amedwhen belonging to the same su-

perordinate category (an apple and a banana, or a cup and a

padlock), while classifying other combinations agdifferent.O

The ability to perform a judgment of conceptual identity among

categories such as Food or Tools corresponds to an abstract levelPbackground context overlapped during task performance and

of conceptualization (24), 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).

a,b

bCentre National de la Recherche
e Rangueil, 31062 Toulouse, France

, and accepted by the Editorial Board March 23, 2011 (receive d for review November 3, 2010)

categories such as Food or Animal to avoid diagnosticity from
a restrained set of low-level visual cues (1, £82). In the Animal
category, for example, the large variety of perceptually different
instances of mammals, birds, insects, drshes 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
I 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 €X). 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
(27681), suggesting that the mental representations of object and

were Qategory-sensitiv®at the superordinate level (27, 31).
Results show that monkeyScategorization 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-

This categorical behavior emerges spontaneously even in ma-ters. These data suggest a high analogy between monkeys and

caque monkeys with lesions of the lateral prefrontal cortex (5),
a structure in which neurons show category-spéd selectivity
(688). In fact, building (rerceptual concept®(4) such as natural
visual categorieBl trees, cats, dogs, etc. (6, 8) or arti! cial ones
such as letter categories (10, 11) could rely on relatively simple
mechanisms: a set of representative visual features involving

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

particular shapes or typical shadings could be used as diagnostidask developed by Thorpe et al. (32) and adapted for monkeys by

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 réect categorical information (9, 1@&18).

At a more abstract level, conceptual behavior implies cate-
gorizing beyond the physical similarity between exemplars of

Fabre-Thorpe et al. (20). The response consisted of a button re-
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this abstraction level in monkeys dramatically increased stimulus
variety by using pictures of natural scenes and superordinate
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lease and a screen touch performed in under 1 s when a drie  familiar stimuli). In addition, in the test stimulus set, objects av-
I ashed stimulus (50 ms) contained an animal (go/no-go task; Fig. eraged only 6% of scene surface (range @®22%), a much smaller
1A). The test stimuli were composed of 192 associations of four object/scene surface range than in familiar stimuli. Object loca-
achromatic scenes counterbalancing superordinate context cate-tions in the test stimuli were also extremely varied at eccentricities
gories (man-made and natural) and superordinate object cate- ranging from 0.2j to 24j from" xation (12j on average), which
gories (animal or man-made object): very varied animal and man- probably accounts for the conservative strategy exhibited by both
made object exemplars were presented equally often in the natural monke eys (there were more misses than false alarms: both mon-
and man-made background contexts. Test stimuli were only seenkeys,! “tests,P < 10! 10 ®) and the accuracy drop compared with
once by each subject, and backgrounds and objects were conprevious studies of our group [usually 90% correct (20, 21)]. In
trolled for various low-level visual characteristicsNlaterials and fact, a similar drop in performance accuracy was also observed in
Methodsand Fig. 1B). the 11 human subjects performing the same task with the same
For monkeys, the sequence of stimuli randomly interleaved test test stimuli: they averaged only 80% correct, a performance that
stimuli with familiar scenes to ensure the stability of monkey mo- has to be compared with the 94% correct usually reached by
tivation and performance (33);"rst-trial responses to the test humans on novel scenes (19, 32, 34).
stimuli were thus of crucial importance. Familiar scenes were taken  Thus, despite their long training with commercial photographs
from the commercial photographs on which monkeys initially that mostly associate animals with natural backgrounds, the two
learned the Animal/Non-Animal task and had been intermittently monkeys were clearly able to use object information and to ignore
trained and tested (for 86 y) (Materials and Methods both  background information when categorizing new scenes. From the
monkeys performed at 89% correct on these familiar stimuli during very "rst presentation of the manipulated stimuli, the bias at-
the days preceding the present experiment. tributable to the scene background category only accounted for
" 2B6% of the global accuracy (Fig. D), despite the relatively
Non-SimilarityEBased Concepts in Macaque.For both monkeys, small size of most objects within the scenes. Such immediate
" rst-trial performance on the test stimuli showed accuracy scores generalization for new man-made objects and animal exemplars
signi* cantly above chance, regardless of the nature of the stimuli presented in unusual scene contexts rules out the possibility that
background (Fig. 1). The monkeys were able to use both man- scene background regularities alone could explain performance.
made objects and animals as the pertinent key target for task  Such results obtained in monkeys show that superordinate
performance: the proportion of hits outnumbered very sighi-  representations supporting abstract concepts do not necessarily
cantly the proportion of false alarms in both monkeys (Fig.@). require high-level functions such as linguistic abilities or even
Monkeys were also able to ignore the scene background categoryelaborate processing far from perceptual modalities (23, 35, 36).
because global-task accuracy was well above chance level, reRecent results indicate that superordinate categories are thest
gardless of the environment category (Fig.[l): natural (Rx, to be accessed within the visual modality (37, 38). In fact, several
71%; Dy, 67%) or man-made (Rx, 69%; Dy, 63%). processing schemes have been proposed that combine such
This task was particularly hard to perform given the high ratio coarse-to* ne visual processing (26, 31) with fast decision
of test stimuli introduced among familiar pictures (1/3 test, 2/3 mechanisms. For example, coarse visual information could be

A ) - ’ ) . Hits False Alarms C
Rapid Scene Categorization using Animal  vs Non-Animal Task 83% % Go responses
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rapidly conveyed within the ventral pathway (21) or through the A Categorization performance
dorsal visual pathway (39) to frontal cortices (42) in order to

prime object representations and facilitate subsequent detailed ~ *°* X mans . o
analysis in the ventral visual pathway. Another possibility is that 7 I; /°\ / °
midlevel areas in the ventral visual pathway might use inter- . so /’\.—. _e—e °
mediate representations that could be sutient for categorical § i R o—o N

judgments (4345). In both cases, coarse visual information is & o/ Rx / — "

presumed to be sufcient to trigger prefrontal cortex activity that 07 '\' ¢ - S \

re" ects the precise delineation of categorical boundaries rele- . Ty " " .

vant for task performance, as proposed by Freedman, Miller, and 60|

collaborators (6, 8) | daily sessions

I T T T T T T T T 1
. . 1 5 10 15
Object and Context Congruency. Are superordinate visual repre-

sentations similar in humans and macaques, and do they involve B Influence of object size
analogous mechanisms? To address these questions, we invesat
the interference between object and background categories: we
de! ned as categorically congruent the stimuli that associatedrco ] I/
gruent superordinate object/context associations (animals siad 80
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 4 1 %= — — _ T Computer simuations
humans exhibited 8% accuracy advantage for congruent com- ol o == - — based on scene statistics
pared with noncongruent test stimuli Table SJ). Similar object/ -
context congruence biases have previously been described in
humans for rapid scene categorization using color stimuli (¥
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- r— 4. Human subjects
ence bias would be robust to short-term practice independently 350 L
from any improvement in task performance. = Rx & Dy Macaque monkeys

Monkey and human performances were thus compared for 1
three consecutive sessions in which all test stimuli where seen only 5<3% 3<s<5 5<s<8 $>8% object surface
once a day. The monkeys further performed ad libitum for several
daily SESSIoNS on tes.t stimuli only (9 SEssIons f(.)r Dy and 15 fOrfor categorical congruent (blue) and noncongruent (orange) o bject/context
_RX)' As |IIu_strated _F'g'_ 2A, we Observed a S|g|h|c_ant accuracy  sssociations, reached by human (triangle) and monkey (circle and square)
increase with practice in both species, although it was less pro-gpjects. (a) Performance accuracy for consecutive sessions (test stimuli, all
nounced in monkey Dy. Such accuracy increase with scene faxais). Both species exhibited an accuracy increase with practice (linear
miliarity could be because of a higher success rate on ddult  regressionsN humans: coef! cient = 3.2, R = 0.39, df = 2, P< 10! 10'% Rx:
stimuli (34) in particular for incongruent object/background coef! cient=0.8, R2=0.79, df = 16, P< 10! 10'S; Dy: coef! cient = 0.4, R? =
associations. However, no interaction between congruence effecto.24, df = 10, P = 0.06) but no interaction between categorical congruence
and task practice was observed in either species. In monkeysand practice (see text). ( B) Accuracy and mean reaction time as a function of
a two-way ANOVA (congruence! session) paired by subjects object surface assessed as a percentage of the whole image; stim uli were
yielded a main effect for categorical congruenceH1, 43) = 90, divided in four sets of equal size. The accuracy performance reached with
P< 10! 10 4, 12= 0.17] and session (10, 43) = 14, P < 10! 10 4’ computer simulations (dashed lines) was computed for the Ani mal vs. Non-
12 = 0.26], without interaction between congruence and session Animal catego.rization task performed on theNtest sftimulu; s_et _ , after learning
[F(10, 43) =2, P> 0.1,! 2 _ 0.03]. Similar ANOVA performed had _been achieved by using the monkey @ f_am.lllar training image set. Dgt—
over the group of human subjects showed sigrgant effects of ted line represent; ghance level; error bars indicate SEM betwee n object/
categorical congruencef(1, 65) = 299, P< 10! 10 4 12=0.39] Packground associations.
and sessionff(2, 65) = 90, P< 10! 10 4 12=0.24] and no in-
teraction [F(2, 65) = 3, P> 0.05,! 2= 0.009]. Similar results were
obtained on reaction times §l 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
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Fig. 2. Global Animal/Non-Animal task performance computed separately

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

the hypothesis of hard-wired (dis)facilitation mechanisms be- test stimuli (averaging 83% accuracy). These results stress the

tween neurons selective for visual features (not) belonging to the fact that processing image statistics could be a straightforward
same superordinate categories, as mentioned above. mechanism for using contextual information. However, the model
Are scene statistics the visual features that account for back- failed completely at categorizing the manipulated test stimuli as
ground interaction with object category? We tested this hypoth- containing animals: it only reached 53% accuracy on congruent
esis using Oliva and Torralb® classication model (24) on the and 50% on noncongruent object/context associations (average
stimuli of the current experiment. This model ef ciently imple- ~ accuracy vs. chance level; test, not signl cant; congruent vs.
ments the major principles of scene gist recognition, considering noncongruent,"? test, P < 0.005).
the global scene features (25) used in a number of recent scene- This failure, however, could be accounted for by the small
recognition models (e.g., refs. 46 and 47). First, the simulation animal size relative to previous experiments. We tested this hy-
was successful in selecting the animal scenes within a set of fapothesis by calculating simulation results by quartiles of the object
miliar images that monkeys had categorized over the years (768sizes, corresponding to 2%, 4%, 7%, and 11% of the whole image.
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Although model accuracy increased mildly with object surface, (Table S3and Fig. SJ). In humans, similar results were observed
computer simulations only reached 54% accuracy on the largest despite a higher variability (0- to 40-ms individual delays), but
objects: the model based on scene statistics failed in object cat-the reverse effect was never observed; this intrinsic individual
egorization. . variability was likely enhanced by the fact that human subjects
On the contrary, this analysis performed on subjediehavioral  performed far fewer trials than the monkeys did. Interestingly, in
data showed an important size effect that was similar in both all subjects, the earliest false alarms were produced when natural
species: performance improved with increasing object size for backgrounds were presented: scene backgrounds @@éntly bi-
both accuracy and mean reaction time (Fig. 2, ANOVAs are  ased behavior from the fastest responses.
detailed in SI Materials and Methods Interestingly, the accuracy Pooled across subjects (Fig. A, the distributions of go
advantage for congruent compared with noncongruent stimuli responses showed a general 50-ms advantage for monkeys com-
was highest for small objects (both species9%), whereas the pared with humans. However, an equal delay of 30 ms in minimal
smallest accuracy advantage was observed for the biggest objecteeaction time was observed in both species between the responses
(both species<2%; Table S2and ANOVAs in S| Materials and to congruent and noncongruent stimuli (monkey, 200 vs. 230 ms;
Methodg. The level of interference between context category and human, 250 vs. 280 ms): when the object category ¢acts with
object processing was thus similarly related in both species to thethe surrounding context, the additional processing time is similar
background and object surfaces. in the two species from the earliest responses. Thisiding was
These results suggest that background statistics could play a keyfurther observed with ad! analysis designed to evaluate how ac-
role in the context interference observed when humans and curacy varies with response latency independently of the subj@ct
monkeys categorize objects in natural scenes. Even if backgroundstrategies. Stimulus detectability was computed over time by using
statistics are not the diagnostic cues used by either species forcumulative d! scores, by computingl! = z(hit) B z(fa) by 10-ms
object categorization, they could play a role analog to the con- time bin (Fig. 3A Inse). Data showed that performance with
textual cueing reported by Chun and Jiang in visual search taskscongruent object/context associations reached highelt values
(48): these authors showed that repeated associations betweenthan with noncongruent ones with a similar temporal shift toward
spatial corl gurations and target locations helped subjects in shorter response latencies for humans and monkeys. Considered
spatial attention tasks, despite the fact that subjects were not in the frame of signal detection theory, this result indicates that
aware of these repeated associations and were not subsequenthhuman and macaque cerebral mechanisms are equally sensitive to
able to explicitly recognize them. In the present case, similar the congruence of the visual features that determine object and
implicit learning could have occurred through repeated exposures context categories.
to natural backgrounds associated with the presence of animals. To quantify how object size could affect the congruence effect
Such implicit learning could thus involve low-level visual cues, from the fastest responses, we computed minimal reaction times
including global scene statistics, consistent with their proposed role with stimuli containing either the largest or the smallest objects
in triggering the fastest responses during context-categorization (Fig. 3B). Between the earliest responses to small and large
tasks (49). objects, a 30-ms delay was observed in both species, showing that
These data suggest a high analogy between monkeys andlarger is fasteO(50) not only on average performance but also
humans in the way they use visual cues to access categorical repfor the fastest responses. For these large objects, object/context
resentation, the underlying cerebral mechanisms, and theirimpact incongruence delayed the earliest responses by 10 ms in both
on behavior. They suggest the existence of analogous context andspecies (Fig. &); this value can be compared with the 30-ms
object superordinate representations in both species. This prop- average delay for all object sizes in both species reported above.
osition and its consequences in terms of processing speed are Such similar delays in monkeys and humans are surprising.
further tested below. Direct behavioral comparisons have, until now, reported macaque
response latencies at about two-thirds of the human ones. This
Fast Access to Abstract Representations and Their Local Interaction.If ~ principle seems to hold for ocular and manual responses for both
the processing mechanisms responsible for object/context inter-absolute latencies as well as for the delays induced by task
actions are analogous in humans and monkeys, any advantage iimanipulations (21, 51, 52). A convincing explanation could be the
terms of processing speed should be similar in the two species.slow speed of intracortical connections that makes brain size
More precisely, the underlying hypothesis of feed-forward facili- a critical factor in determining the time of information transfer
tation implies that this processing speed advantage should bebetween cortical areas (20, 21). If it is the case, the similar delays
signil cant from the fastest responses. Indeed, in humans, pre-in humans and monkeys responses reported here are the likely
vious investigations of the ituence of object/context congruence signatures of analogous local computations or, in other words,
on rapid go/no-go scene categorization (27, 31) reported that analogous mechanisms that are embodied in restricted cortical
scenes in which the object cdricted with the surrounding scene regions all along the processing pathways. For example, the above
backgrounds required an additional processing time 6f10EROms  30-ms delay related to object size observed during object cate-
for the earliest responses. We thus took advantage of the severegorization by human and monkey plausibly feects similar neural
time constraints imposed by the task to investigate whether the integration mechanisms in the ventral pathways of the two spe-
early response onset would be delayed when object and contextcies: indeed Sripati and Olson (53) recently reported that shape
categories are in cohiict. We made the assumption that this delay selectivity of macaque inferotemporal neurons could develop 30
previously documented in humans would also exist for macaques,ms earlier for large stimuli compared with small ones. Here we
despite the facts that the fastest reaction times were associatedpropose that the highly similar temporal dynamics of object/
with the biggest objects, and the biggest objects were associatedontext interactions observed behaviorally are the signature of
with the smallest congruence effect on average performance.  analogous fast visual mechanisms that locally process features for
For this analysis, a large number of trials was needed that could object and scene category.
not be restricted to! rst-trial performance. For both species, all go In summary, these results demonstraté rst that macaque
responses over all sessions were expressed by using 10-ms tintaonkeys can really perform Animal/Non-Animal categorization
bins. Minimal reaction time (corresponding to the minimal inpub  tasks based on animals as a category and that they can do the task
output processing time) was then determined as tHest time bin  irrespective of scene background content. Moreover, despite their
for which correct responses sighcantly exceeded false alarms, faster reaction times, monkeys exhibited highly similar behavior
using binomial tests. This temporal analysis was performed for to human subjects when facing object/context incongruence:
each subject individually. there was a similar accuracy impairment in object categorization,
Individual results showed that monkeys Rx and Dy exhibited, similar reaction-time delays observed from the fastest responses,
respectively, 30-ms and 20-ms delays between minimal reactionand similar sensitivity to the object/background surface ratio. In
time on congruent and noncongruent object/context associations both species, the Animal representations used to perform the task
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Fig. 3. Reaction-time distributions in the Animal/Non-Animal
task computed separately for categorical congruent (blue) an d
noncongruent (orange) object/context associations. ( A) Perfor-
mance speed of humans (thin lines) and macaques (thick lines).
Minimal reaction time (vertical dotted lines) was de ! ned as the
earliest 10-ms time bin in which hits (continuous lines) signi ! -
cantly outnumber false alarms (dashed lines). ( Inset) Cumula-
tive d! curves of human and monkey responses to congruent
and noncongruent object/context associations. ( B) Distribution
of reaction times as a function of object surface assessed as
a percentage of the whole image. For both species, the object
surface and associated minimal reaction times are indicated
by the gray-level code. ( C) Distribution of reaction times as
a function of object surface (thick lines, large surfaces; thin
lines, small surfaces; dashed lines, false alarms) when objects
were categorically congruent (blue) or not (orange) with thei r
background context. Associated minimal reaction times are
indicated for both species.

are sensitive to background cues but are mostly related to animal Materials and Methods
feature information that needs to be generalized from a wide Subjects and Initial Training. Two male rhesus monkeys (Rx and Dy, both aged
range of animal types and shapes. These superordinate repre-14 y) performed a go/no-go task to categorize natural scene pictures as

sentations presumably result from visual neuronal mechanisms containing (or not containing) animals. Initial training fo

llowed the pro-

that operate in a coarse-to-ne scheme, where scene background cedure reported in Fabre-Thorpe et al. (20): learning was progres  sive, starting
and object visual features are locally processed in parallel with With 10 images and gradually introducing new scenes every day over a pe-

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 represent
tions. The extreme temporal constraints imposed in the task, in gimuius memorization. Both monkeys had been trained for inte
particular the short stimulus duration (50 ms) that restricts the periods on the Animal/Non-Animal task since 2005, but monkey Rx had
time available for information uptake and the time allowed for
response production (1 s), may have emphasized the similarity monkeys, the set of familiar stimuli included at least 750 stim
between humans and monkeys. There is little doubt that, with no dures conformed to French and European standards concerning
time constraints, humans could use more sophisticated strategiesexperimental animals; protocols were approved by the regiona
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 ver
similar to those used by monkeys, &ognitive brickOthat 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 sgimuii. in familiar and test stimuli, the Animal and Man-Made Object  su-
processing. If so, one might expect these categorical abilities perordinate categories include very varied exemplars. The Ani mal category
included mammals (57% and 65% in familiar and test stimuli, respectively),

could be broadly shared across species.

Fize et al.

riod of several weeks until both monkeys were performing well
stimuli. Although the monkeys Omotivation and level of reward were kept
stable by randomly interleaving familiar and new stimuli, the rec
troduction of new stimuli (usually 10 £20%) forced the monkeys to look for
8n underlying rule to produce the adequate response rather than to

committee for experimentation on animals (agreement ref. MP/
Eleven human subjects (aged 23E60 y, 37 y average, ! ve females) per-
ormed the same categorization task using the same experimenta
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.

on ! 300
urrent in-
rely on

rmittent
! rst

been trained on a Food/Non-Food task since 1996 (19 £21, 55). For both

uli. All proce-
the use of

| ethical
05/05/01/05).

| setup.
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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 S| Materials and Methods .

Procedure. In a session, human subjects performed the Animal/Non-Anima |
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
1. Bovet D, Vauclair J (2001) Judgment of conceptual identity in monkeys. ~ Psychon Bull
Rev 8:4700475.
2. Herrnstein RJ, Loveland DH (1964) Complex visual concept in the pigeon. Science146:
549E651.
3. Zayan R, Vauclair J (1998) Categories as paradigms for comparative cognition. Behav

Processes42:87£09.
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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 S| Materials
and Methods .
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S| Materials and Methods strained the time available for information uptake. Subjects had
Test Stimuli. Test stimuli were 768 gray-level scenes (576384 1 storelease the response pad and touch the tactile screen when
pixels) that had the cut out of either an animal or a man-made they detected an animal in the" ashed image (target stimuli, go
object pasted onto either a natural or a man-made scene back- response), otherwise they had to keep pressing the button (dis-
ground. Part of the 384 man-made object vignettes had been tractor stimuli, no-go response). Any response after 1 s was con-
collected and used by Joubert et al. (1) and were all extracted Sidered as a no-go response. A drop of fruit juice for monkeys and
from either the Corel Stock Photo or Hemera Photo Objects @ beeping noise rewarded correct go- or no-go decisions. Incorrect
libraries. Animal targets included! sh, birds, mammals, reptiles, g0 and no-go decisions were followed by a 3-s display of the in-
insects, and amphibians, whereas the man-made objects dis- correctly classied stimulus, delaying the next trial and the next
tracters included means of transport, city and house furniture, as possibility of reward and allowing time for ocular exploration.
well as various objects such as tools or monuments. The 384 Reaction times (delay between stimulus onset and response pad
picture backgrounds were mainly selected from the pool used by release) and accuracy were recorded online; stimulus presentation
Joubert et al., with additional scenes selected because of their and behavioral monitoring used custom software. Monkeys per-
angle of view. Natural scene backgrounds included pictures from formed for as long as they wanted (typically 1 h for 1,000 trials)

sea, sky, mountains, and forest, and landscape views from various during a daily session.

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
192 objectand scene associations of four test stimuli (Fid3)L 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-

For monkey subjects, test stimuli were introduced progressiyel
intermixed with a set of familiar stimuli used for training. The ! rst
12 daily sessions were designed to this end: 100 familiar stimul
(from the pool of pictures categorized many times by the monks)
were ! rst used to stabilize monkey@performance; then, 192 test
stimuli were introduced randonly 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-fourtf
the total test stimulus set) were used for three successivessions,
so that, as for human subjects, the robustness of any behavioral
effect could be assessed on three successive presentatidngelve
sessions were thus needed to record monkey performance on the
complete test stimulus set preseet 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 paired tests, contingency tables, and ANOVAs.
Global accuracy and mean reaction times as a function of object
size (Fig. B) were ! rst computed per image considering all
subject€Xrials; 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.A&). On reaction times that correspond to hu-
man and monkey performances illustrated in Fig. &2, 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§(10, 43) = 26, P < 10! 104 12 = 0.28],
without interaction between congruence and sessioR([10, 43) =

sponse, the screen on which the same stimuli were displayed was 1, P > 0.5,! 2 = 0.01]. Similar ANOVA on mean reaction times

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-

Fize et al. www.pnas.org/cgi/content/short/1016213108

performed over the group of human subjects showed sidmiant
but small effects of categorical congruenceF[1, 65) = 46, P <
10! 10'% 12=0.01] and session F(2, 65) = 25, P< 10! 10 %,
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12=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 (Fidg)2Two-way
ANOVAs (object surface ! categorical congruence) yielded a
strong main effect of object surface on performance accuracy in
both species [humansF(3, 87) = 231, P < 10! 104 12=0.54;
monkeysi(3, 15)=1,847,P< 10! 10 *!1%=0.66] and conl rmed
the main effect of categorical congruence [humangi1, 87) =267,
P< 10! 10 4, 12=0.21; monkeys:F(1, 15) = 508, P < 10! 10 3,
=0.06]. The interaction between object surface and congruence
Was Slgl’il cant in both species [humang=(3, 87) = 23, P < 10!
0.05; monkeys:F(3, 15) = 55, P< 0.005,! 2= 0.02]; the
Iargest 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 sighicance of the effect using
paired t tests.
Effect of object surface on reaction times (FigBp 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 [humand=(3, 87) = 344, P < 10!
10 4, 12=0.22; monkeys:F(3, 15) = 13, P< 0.004,! 2= 0.18]. In
humans, categorical congruence affected reaction time<([L, 87) =
79,P< 10! 10 4 12=0.02] with a small interaction with object

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.

Fize et al. www.pnas.org/cgi/content/short/1016213108

surface (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 [mak{(1, 15) =0.85,P >
0.5,!2 = 0.003; interaction: F(3, 15) = 0.25, P> 0.8,! % = 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 monke{® 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.

2. Oliva A, Torralba A (2001) Modeling the shape of the scene: A holistic representation
of the spatial envelope. Int J Comput Vis 42:145B175.
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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
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human subjects.
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Table S1.

Individual results using

Accuracy, %

| rst-trial performance on the test stimulus set

Median reaction time, ms

Mean reaction time, ms

Subjects Congruent  Noncongruent Difference  Congruent Noncongruent Difference  Congruent Noncongruent Difference
Dy 69.8 59.8 10 386 403 B18 411 421 B10
Rx 72 66.8 5.2 324 367 ™3 354 378 3’5
H1 87.1 81.6 5.5 325 343 B19 343 362 B19
H2 78.9 70.4 8.5 411 412 B 432 433 B
H3 84.2 T 6.5 377 391 b4 392 396 1343
H4 80.2 75.1 5.1 405 403 2 422 424 1524
H5 80.8 73.9 6.9 366 376 Bl 372 382 B0
H6 81.5 73.2 8.3 317 341 4 332 351 B19
H7 81.1 74.2 6.9 469 453 16 480 471 9
H8 90.3 81.8 8.5 409 411 1524 425 431 B6
H9 88.5 77.3 11.2 352 349 4 363 361 2
H10 89.3 81.1 8.2 428 444 P16 443 448 ™
H11l 86.6 74 12.6 330 330 0 348 354 B6
Mean

Monkeys 70.9 63.3 7.6 355 385 £80 382 400 214

Humans 84.4 76.4 8 381 386 6 396 401 6
SE

Monkeys 11 35 24 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 P11 are human subjects.

Table S2. Global accuracy for each individual (all trials) as a function of object size

Object size congruence

Subjects 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 78.1 717 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
Hi11 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'® 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
congruence effect on accuracy scores. Dy and Rx are macaque monkeys, and H1 BL1 are human subjects.

Fize et al. www.pnas.org/cgi/content/short/1016213108

effect is much larger for small objects. Bold indicates the size o

f the
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Table S3. Individual results (all trials)

Accuracy, % Median reaction time, ms Mean reaction time, ms Minimal reaction time, ms

glog

Subjects 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 Bl1 are human subjects.



2.3 Discussion

Les rZsultats dZcrits dans cet article peuvent stre interprZtZs ~ deux niveaux.

Au niveau expZrimental le plus concret, on dede probleme de IQutilisation de
photographies pour Ztudier les capacitZs de catZgorisation naturelle cheal.|Qani
On montre ainsi que dans cette t%.che de catZgorisation rapide, (pesdczsus
rZalisent bien une catZgorisation superordonnZe haaun en se basant sur des
traits diagnostiques des objets et non sur des statistiques dOimagesaase

occurrentes.

A un niveau thZorique plus gZnZral, on cherche " savoir si deux espsces
phylogZnZtiquement proches peuvent partager des reptisssmaentales ~ |Qorigine

de fonctions cognitives similaires. En engageant deux espsces de pradaatsin
protocole cognitif strictement identique et en rapportant systZmatiquement de
rZsultats similaires entre les deux especes au fur et ~ mesusaalgses, cette Ztude
argumente fortement en faveur de IQexistence de reprZsentations visoetieses

"~ IGhomme et au singe. Des reprZsentations relativement grossieresatur du
contexte peut influencer la catZgorie de IQobjet, mais qui sasasiefs pour dZtecter

rapidement la prZsence dOun animal dans une scene complexe.

2.3.1 CatZgorisation rapide de scene naturellesune CvraieE catZgorisation?

Nous avons parlZ dans IQintroduction de ce chapitre des criteres nZcpesaires
montrer une @raieE catZgorisation. Le premier est celui de gZnZralisation " de
nouveaux exemplaires. La gZnZralisation est vZrifiZe dans cette Ztndetemt

que les performances des singes sordemsus de la chance pour catZgoriser les

nouveaux stimuli des la prente prZsentation.

Le second critere, qui nOest pas rapportZ explicitement dans |Oartuzéyi et
discrimination intraclasse et notamment de discrimination hul@sse entre
stimuli dOentra’nement et de test (Vauclair et Fagot 1996). Il estietgsour
Zliminer 10hypothese dOune simple discrimination dans laquelle le singe
confondrait tous les stimuli dOune meme catZgorie. Il y a plusieurs arg@ments

faveur de cette discrimination intcdasse. DOabord la baisse considZrable (environ

! (%



20%) de laprZcision sur le set de test par rapport au set dOentra’nement, indique
que les stimuli manipulZs sont plus difficiles ~ catZgoriser pousifeges et par
consZquent relativement diffZrents. Ensuite, nous sommes ici dans une
catZgorisation de type supefonnZ, et dans ce type de catZgorisation les stimuli
dOune meme classe sont par dZfinition dOune grande variabilitZ. Il y a peu de
ressemblance physique entre un banc de poisson et un gros plan de la tete dOun
chien. Mais este que les singes persoiveien ces diffZrences Une Ztude non
publiZe de MacZ et Fabidorpe le confirme. Effectivement, un des deux singes
utilisZs pour notre article a ZtZ entra’nZ " rZaliser une catZgarisasique dans
laquelle il devait rZpondre spZcifiquement sur de=acis avec comme distracteur

des animaux nepiseaux. Le singe a parfaitement rZalisZ cette t%.che en atteignant
une prZcision de 84%. Il Ztait donc capable de discriminer les oiseaux réss aut
stimuli de la classe animale.

MalgrZ les temps de rZaction tesurts avec lesquels les singes rZalisent la t%.che
de catZgorisation rapide, cette t%.che remplit tous les critresaiésepour

parler de vZritable catZgorisation. La catZgorisation rapide nous offre donc un
moyen idZal pour Ztudier les mZcanismefissuits ~ la formation de concepts

visuels.

2.3.2 Pourquoi les singes peuverts stre influencZs par une association

object/contexte?

Un des principes de la t%che de catZgorisation rapide est dOutilisergdss
naturelles. Jusqu®~ rZcemment les nombreiisdgs utilisant ce paradigme ont
portZ sur la catZgorisation dOobjets (animaux, oiseaux, vZhicules, visages...). Or
dans des photographies de scenes naturelles, ces objets apparaissent taugours da
un contexte (une vache dans un prZ, une voiture dame,lain oiseau dans le
ciel...). Il para’t donc IZgitime de se poser la question de IOinfluence extecont

sur la catZgorisation dOobjets. En 2007, Joubert, Rousselet, Fize -Gthibahee
montrent, chez IOhomme, que deux grandes catZgories de comatxbes €t
artificiel), peuvent stre catZgorisZes avec des temps de rZactionagicss (390

ms) que ceux nZcessaires " la catZgorisation dOobjets (400 ms). Ces deux grands
domaines d'informations (objets et scenes) sont donc traitZs simultan2npant

consZquent peuvent potentiellement sOinfluencer.
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Cette hypothese a ZtZ vZrifiZe peu de temps apres par la meme Zquige. Che
IOhomme, la catZgorisation rapide animal/non animal est rZalisZedesvec
performances infZrieures, (prZcision plus faible epgede rZaction plus longs)
lorsque les stimuli prZsentent une incongruence entre IQobjet et le camexte
animal sur un fond artificiel ou un objet sur un fond naturel) que dans le das o i
prZsentent une congruence objet/contexte (un animal sur dmédarel ou un

objet sur un fond artificiel) (Joubert et al. 2008).

DOautres especes de primates sont Zgalement sensibles au contdrtpudhas

trouve IQobjet. MartiNalivel et Fagot (2001) montrent IQexistence de concepts
multimodaux "homme" et Bbabouins" chez le babouin. Quatre babouins sont
engagZs dans cette expZrience et deux seulement montrent un effet dDamorsage
rZellement liZ au concept de babouin ou dOhomme. En effet, les auteurs
dZmontrent que les rZponses des deux autres animaux eutilisdautres
caractZristiques des stimuli: I'un d'eux utilisait la couleur (pluaat«age si les
amorces Ztaient prZsentZes en noir et blanc) et le second (giksaitexte. Pour

ce dernier animal, IOamoreage disparaissait lorsque I'amorce ne git4sast

limage dans sa totalitZ mais seulement les sujets 'hommesbabouins"
dZtourZs (sans contexte) (Mafifalivel these 2000). Les singes travaillant avec

des images naturelles peuvent donc rZsoudre leur t%.che en basant leurs rZponses

sur des Zlzents diffZrents de l'image.

Meme chez IOhomme, le systeme visuel est capable dOextraire destZZgula
statistiques (invariances) ou desamxurrences dOobjets pour prZdire I'apparition
dOautres objets (Fiser et Aslin 2001). Ces covariations peuvesitagiprises
inconsciemment puis utilisZes de manisre implicite pour guider certains
comportements notamment dans des t%.ches de recherche visuelle (Chun et Jiang
1999).

Enfin, 1Qinfluence du contexte est aussi retrouvZe au niveau neuronal. Des le
cortex vsuel primaire (V1), le taux de dZcharge de certains neurones varie en
fonction de la luminance prZsente hors de leur champ rZcepteur (Paradiso et al
2006).



Dans le cortex infZetemporal (IT), Murczek et Sheinbeirg (2007) ont montrZ
quOau niveau du amk dOobjets ce phZnomene existe aussi. La rZponse dOun
neurone sZlectif ~ un objet particulier est amplifiZe lorsque ce destigrZsentZ

parmi dOautres objets familiers. Au contraire, si ce meme objettest2 dOobjets

complstement nouveaux pour $inge, la rZponse du neurone est plus faible.

2.3.3 Qulest ce que les animaux comprennent dans une image

Les photographies sont dOusage courant pour IOZtude des capacitZs de
catZgorisation ou de reconnaissance dOobjets naturels chez IOanimal. Ndanmoins
nous avons appris quOune photo, un dessin ou une peinture sont des
reprZsentations 2D du monde rZel, ce nOest pas le cas des animaux, @b on es
droit de se demander quel est leur niveau de comprZhension de ces images. Fagot
et al. (2009) dZfinissent 3vaiaux:
- Le niveau dOindZpendardans lequel IQanimal ne fait aucune association
entre la photographie et IOobjet quOelle reprZsente. Dans ce cas,lél traite
stimulus comme un pattern visuel abstrait dans lequel il doit extraire une
caractZristique lypermettant de faire la t%.che. Par exemple, D'Amato et Van
Sant (1988) ont montrZ que dans une t%.che de catZgorisation de stimuli
contenant des etres humains, les capucins peuvent rZpondre lorsque limage
contient une t%o.che rouge%otre.
- Le niveau de confion LOanimal ne fait pas de distinction entre IOimage et
ce quOelle reprZsente. Ainsi les babouins et meme les gorilles Oopi |
prZsente pour la premisre fois une image de banane, sOen saisissent et la
mettent ~ la bouche, comme ils feraient avec wragée banane pour la manger
(Parron et al. 2008).
- Le niveau dOZquivalencéOanimal associe 10image ~ I0objet quOil
reprZsente. Ce niveau qui nous para’t le plus Zvident, nOest pas forcZment le
plus facile ~ dZmontrer. Une Ztude rZcente apporte des/esreassez
convaincantes dOun traitement dOZquivalence entre objets et images chez le
capucin (Truppa et al. 2009). En utilisant un protocole dOappariement diffZrZ,
ils montrent que les capucins rZussissent parfaitement IQassoadidtion e
IOobjet rZel emsreprZsentation par une image (et vice versa), meme lorsque
IGimage nOest plus qudun dessin du contour de IQobjet.



Quel est le niveau de comprZhension des images auquel nos singes rhZsus
accedent dans la t%cche de catZgorisation rapide?-GQufestrepfsente pour eux

une girafe dans la savane, un oiseau dans le ciel ou un banc de poissonsrdevant
rZcif de corail Mis ~ part leurs congZneres dans les enclos et quelques humains,
nos singes nOont absolument aucune expZrience avec dOautres types.d@animau
seuleexpZrience indirectquQils aient pu avoir avec la diversitZ du regne animal
est celle que des films animaliers, diffusZs sur un Zcran desiiZdans

|Ganimalerie, auraient pu leur donner.

Une rZponse facile aux questions que 10on seigiaest donc puisquOils nOont

pas déxpZrience directavec les objets que les images reprZsentent, ils ne peuvent
«tre ni dans un mode de confusion ni dans un mode dOZquivalence mais seulement
dans un mode dOindZpendance. Comme dans I0Ztude de RONamtSant

(1988) nos singes auraient appris un pattern visuel caractZristique des images
dOanimaux et IQutiliseraient pour rZaliser la t%oche. Oui maid @Geguéest pas la
couleur (Delorme et al. 2001) ni les statistiques globales de IQimage ou
IQinbrmation contextuelle comme |Qattestent les rZsultats prZsent@¥ieiu se
resserre. DOautant plus que nous rapportons aussi ici que les singesssatfocali
vraiment sur [Oanimal en-lmeme pour rZpondre, et que les reprZsentations quQils

N

mettent enjeu sont extrrmement similaires = celles que les sujets humains
utilisent. Estce que dans la t%.che de catZgorisation rapégsehommese se
serviraient plus de leurs connaissances dOZquivalenc&émige et IOobjet rZel
animal mais, comme les singeutiliseraient un simple pattern visuel indZpendant

de IOobjet qulil reprZsént@Oest une explication possible. Une autre explication,
pas forcZment exclusive, est que connaissance ne rime pas forcZment avec

expZrience.

Effectivement, IOZvolution geavoir fasonnZ le cerveau pour le doter de quelques
facultZs @nnZes= indispensables " la survie. Parmi ces facultZs, la dZtection
rapide des animaux figure comme un candidat potentiel. COest ce que suggere
fortement une Ztude rZcente chez IOhomme @eal: 2007). En utilisant un
protocole de dZtection de changement, dans lequel un objet dispara’t et iZappara”

dans un scene naturelle complexe, les auteurs ont mis en Zvidence que IOon es
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beaucoup plus rapide pour dZtecter ce changement sOil affestenah quOun

autre type d'objets. Meme les voitures qui constituent de nos jours une source de
danger importante et qui par leur vitesse de dZplacement doivent etreZeZtect
rapidement, ne bZnZficient pas de cet avantage. Les auteurs concluenirdonc s
notre capacitZ @PnZeE " dZtecter les stimuli biologiquement importants.
LOhomme possedit donc une prZdisposition ~ dZtecter les animaux dans une
image. Pourquoi pas les singeses singes pourraient ainsans en avoir c™toyZ
directement possZder ne connaissance innZe de ce quOest un animal. Et dans ce
cas, la question de traitement dans un mode de confusion ou dOZquivalence entre

objet rZel et photographie se pose.

Une catZgorie dOanimaux dont la dZtection rapide para’t particulisrement
importane est celle des prZdateurs. DZtecter rapidement un prZdateur permet
dOavoir immZdiatement la rZaction appropriZe permettant la survie dellOanima
COest un critere adaptatif qui mZrite, si possible, dOetre transmis atatigzsZ
futures. Les prZdateurmi@straux par excellence des primates sont les serpents
(Isbell 2006). Effectivement, on constate que les hommes adultes (Ohmlan et a
2001), les enfants (LoBue et DeLoache 2008) ainsi que les macaques japonais
(Shibasaki & Kawai 2009) sont plus rapidesipdZtecter des images de serpents
gue des images de stimuli neutres comme des champignons ou des fleurs. Il
semble que ce biais particulier vers les serpents soit au moindlgraeig innZ.

En tZmoigne la prZdisposition des macaques ZlevZs en lakor@omk et
Mineka 1989) et des jeunes enfants (des 7 mois, DeLoache et LoBue 2009) ~
acquZrir cette peur des serpents en visionnant des vidZos oe les serpents sont

associZs "~ des rZactions de peur de leur congZnsres.

Dans une expZrience introduite en Are@ 1, nous nous sommes intZressla

fason dont nos singes traitent les serpents. Nos deux singes ont ZtAZsrevat

des images extremement variZes dOanimaux reprZsentant toutes les pssetes ¢
(reptiles, mammiferes, oiseaux, poissons, insg¢ct€Somme prZsentZ dans
|Qinformation supplZmentaire de IQarticle 1, ils sont capables de gfriZdalis
nouvelles images de chacun de ces grands groupes et les considerent donc tous
comme appartenant ~ la mAtatZgorie animale. NZanmoins, nous nOagoras

analysZ le r™Mle dOune espece ou dOun genre particulier dDanimal au sein de ces
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grandes classes. Un article rZcent de notre groupe (Girard et Keirégt 2011)

suggere que dans une t%.che de saccade vers la catZgorie animaiajess ot
tendance”™ avoir de meilleures performances sur les reptiles. De meme les
humains, dans une t%.che de catZgorisation manuelle animal/non anintgeidenti

" celle passZe par nos singes, sont plus prZcis et plus rapides reptiles que

sur les autres groupesadtnaux (Delorme et al. 2011). QuOerila# nos deux
macaques? Quelles sont leurs rZactions lorsquOon leur prZsente de nouvelles

images de serpents?
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La JLMNOR &rZsente le pourcentage de rZponse go sur des nouveaux stimuli
bien spZcifiques que sont les visages humains, macaques, chimpangZs et |
serpents. Les deux singes rZpondent significativemeimtsnsur les serpents que

sur les autres types dOanimaux. lls rZpondent meme moins que sur certains
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distracteurs comme les fleurs ou les fruits. IBMNOM &nontre comment ces
performances Zvoluent avec |Qapprentissage et le protocole de renforcément, qu
rZcompense chaque rZponse go sur les serpents par une goutte d(eaitFet C
chaque rZponse no go sur ces memes stimuli en rZaffichant I0image pendant 3
secondes. On observe que le singe 1 va rZpondre sur les serpents aussi bien que
sur les autres @amaux au bout de 3 jours. Le singe 2, pendant les 13 jours
dOexpZrience, ne produira jamais plus de 5% de rZponses go sur les serpents. Une

performance bien infZrieure ~ celle obtenue sur les autres cibles animales.

Il'y a donc un refus de rZpondre pées deux singes sur les images de serpents
lors dela premiere session de test qui va perdurer chez un des deux singes tout au
long des 13 jours dOexpZriences. Il faut savoir que dans ce protocole on demande
aux singes de toucher 10image cible sur IOZaxtle. Les singesemblent
dZmontrer une rZaction dOinhibition ou d'Zvitement,inoZene sOils Ztaient face

" un vrai serpent. COest la dZfinition meme du stade de confusion. Un des deux
singes reste clairement dans ce mode de confusion durant togi&riénce. Le

singe 1 dZpasse le stade de confusion et apprend ~ associer les Setpents
catZgorie animale, sur laquelle il faut rZpondre pour stre rZcompensZ, @issgi |
penser quOil pourrait atteindre un niveau dOZquivalence avec |0appré&atissage (
et al. 2010).

2.3.4 Concept naturels: plus loin dans IOabstractior?

Les concepts naturels qui semhleiemander le plus fort niveaOdbstraction,

parce quQils ne partagent, par dZfinition, pas de caractZristiques physiques, sont
certainement les concespmultimodaux. Les singes sont tout ~ fait capables
dOaccZder ~ ce genre de concept notamment au niveau de |Qespece @lnime " ¢

de IOindividu. En utilisant, un paradigme de priming multimodal, Msbdiivel

et Fagot (2001) montrent que les babouins agdg dans une t%.che de
discrimination de cris de conspZcifiques et de voix humaines, rZpondent plus
rapidement si le son est prZcZdZ dOune image congruente au niveau de |Qespece.
Cet effet de priming ou de facilitation visuels dans une catZgorisaiititive

tZmoigne de IOexistence dOune reprZsentation amodale du concept de babouin ou
du concept dOstre humain.
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Une Ztude plus rZcente, sur les macaques rhZsus, suggere leur capaoiit ~ f
spontanZment un concept dOindividus conspZcifiques ou humaires €Bibk

2012). En enregistrant le temps de fixation oculaire, ils rapportent que les singe
regardent significativement plus longtemps la photo du visage dOun individu sQils

viennent juste dOentendre sa voix.

Enfin, un concept naturel spZcial est celuiancept de soi tZmoignant dOune
conscience de soi chez IOanimal. Nous avons dZj" parlZ de la wdgmeitihes

se reconna’tre dans un miroir (Gallup 1970). Ce comportement a ZtZ retrouvZ chez
toutes les especes de grands singes (O@mign, BonoboGorille), en revanche
IQexistence de cette capacitZ chez les autres primatesijetste” controverse.

Ainsi si des Ztudes rZcentes montrent IQexistence de prZmices deecoemport
orientZ chez les tamarins, les capucins moines et diffZrentes®sgpmacaques,

ces comportements ne sont jamais aussi dZveloppZs que ceux rapport&s chez |
grands singes et sont souvent affectZs par des biais expZrimentaux (Anderson et
Gallup 2011). Avec le concept de soi, on toucherait donc du doigt une fonction
cognitive qui serait non pas le propre de IOhomme mais dOun petit nombre
dOespeces animales dont les grands singes (homme compris), certairss cZtacZ
certains corvidZs et petite les ZIZphants.

2.3.5 Concept abstraits bass sur des rgles

La capacitZ ~ former desoncepts relationnels chez les primates-nomains a
longtemps ZtZ considZrZe comme un critere distinctif entre singenies giages

(humains inclus, Premack, 1976; Thompson et Oden, 2000). Effectivement, si les
babouins sont capables de rZaliser Gaehe identique/diffZrent, cOest uniquement

avec un grand nombre dOic™nes (Fagot et al. 2001). lIs ne rZussissent la t%.che en
nOutilisant que deux icones seulement, uniquement si elles sont pr&S¥meZes

c™te et sZparZes par un tres faible intervallgo(ret Parron 2008), laissant penser
quOalors les singes nOutilisent pas une regle dOidentitZ ou de diffZreti@Etemai

la paire dOic™nes comme un seul stimulus.



Une Ztude rZcente vient Zclairer ce dZbat en montrant que sur une populgion de
babouins, 6 sont capables de rZussir une t%.che dOappariement diffZrZ relationnel
(Fagot et Thompson 2011). Certains singes sont donc bien capables de ma’triser ce

genre de regle relationnelle analogique.

La meme Zquipe a rZcemment publiZ des travaux eptuseurprenants montrant
que les babouins Ztaient capables de distinguer des mmis aeots (Grainger et
al. 2012). Les auteurs dZfendent aifsixistence dmmpZtences orthographiques

chez un animal.

Enfin, un concept abstrait auquel nous avomsent recours est celui de quantitZ.
Les singes sont aussi capables dOaccZder ~ la notion de quantitAeetiene
numZrositZ. Effectivement, ils peuvent ordonner correctement des stimuli

contenant de 1~ lems (Brannon et Terrace 1998).



3 Neurosciences emparZesde |Oabstraction visuelle

3.1 EntrZe en matiere

Dans le chapitre prZcZdent nous avons prZsentZ un Zventail d'arguments
comportementaux qui poussent ~ croire que de nombreux animaux peuvent former
des concepts reprZsentations mentales dOobjets, ididirsl ou de catZgoriefes

especes tres ZloignZes dOun point de vue phylogZnZtique sont capables de reconna’tre
leurs congZneres, leurs parents, de former diverses catZgories esturail niveau

basique ou superordonpi encore des catZgories plustedites basZes sur des regles

relationnelles ou analogiques.

Il semblerait que finalement un certain nombre de facultZs conceptsel&st
essentielles pour la survie de nOimporte quelle espece sur cette teaaseide
pressions dumilieu similaires, des especes, meme tres ZloignZes, possZdant des
systemes neseux tres diffZrentsauraient convergZ vers un meme jeu de mZcanismes

de conceptualisation.

CetteidZe dOadaptation convergente est gZnZralement opposZe ~ celle dOhomologie
selon laquelleon retrouve chez des especes proches par la phylogdmememe

organe provenant dOun areecommun, pouvant ou non setesdre la meme
fonction. LOhomologie tZmoigne d@drigine commune des especes et a permis "
Darwin de postulera thZorie de 1OZvahn par la sZlection naturell€e principe
fondamental de IQorganisation du vivant a ZtZ tellement bien comfamia
dZcouverte de IOADN & gZnZtique quOon 10applique sans complexe ~ tous

phZnomenes biologiques, y compris aux comportements etdgaition.

NZanmoins, malgrZ les efforts de la cognition comparZe, les poaii@existence de
rZelles homologies cognitives restefaibles principalementpour deux resons.
DOabordparce quela cognition comparZe ou cognition anima®attache plus
montrer IQexistence de telle ou telle fonction cognitive chez une gaptEeud” la
comparaison rigoureuse et mZticuleuse de cette foncticavérs les especeseul

moyen pour infZrer IQexistence de mZcanismes cognitifs dOorigine commune.
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L Oauefacteur qui rend la dZcouverte dOhomologies cognitives difficile est lesubst

qui supporte la cognition le systeme nerveux central, dont la structure et
IQorganisation sont extrrmement complexes. Prouver |Qorigine commune dOun
traitement neuronal &re deux especes est infiniment plus compliquZ que montrer
celle du cubitus par exemple. Or une rZelle comprZhension de IOZvolution de la
cognition, comme Darwin a pu comprendre IOZvolution du vivant en gZnZral, ne
pourra se faire qu'en Ztudiant aussig@re qui supporte la fonctiore cerveau. Si

IOon veut comprendre IQorigine et IOhistoire de la cognition, nous avons besoin de

neurosciences comparZes.

Au niveau le plus basique et certainement le plus populairepeut comparer le

cerveau en entiesa taille, sa forme, sag@rification E Figure6). Une des premisres
approches des neurosciences comparZes a 7tZ dOessayer dOexpliquer une
complexification des comportements et fonctions mentales par une augomedtat
volumedu cerveapou mieux par le coefficient dOencZphalisation dOune espece (taille

du cerveau rapportZe "~ la taille du corps entier de IOanimal). Ce coefficie
dOencZphalisation, en plasant IOhomme tout au sommet de la pyramide,psesvi de

par le dauphinle chimpanzZ, puis le macaque et les autres mammifsratséag les
biologistes du XIXme siecle Dubois 1897 et est encore largement utilisZ dans les

traitZs de vulgarisation actuels.

Figure 6 : Exemples de cerveaux de mamrftres
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NZanmoins, ~ IOheure du sZqueneage de IOADN, de la comprZhension du
fonctionnement synaptique, de IQenregistremennhedirone unitaire ou de IOIRM
haute rZsolution, les neurosciences comparZes se doivent de dZvelopper une approche
beaucoup plus rafize et dOintZgrer les diffZrents niveaux de fonctionnement du
cerveau quQoffrent ces nombreux outils. Le sujet est vaste et il esteupe” faire.

Dans le cadre de cette these nous nous contenterons de chercher et derdempare
systeme neuronal impligZ dans 10Zlaboration de concepts visuels chez IOhomme et le
macaque. Nous adopterons nZanmoins une mZthode originale puisque, meme si
certains ont commencZ ~ sOintZmedsee sujet en utilisant IOIRM fonctionnelle
(Orban 2004, Tsaet al.2008) ou en cotinart IRM fonctionnellechez IOhomme et
enregistrements unitaires chez le singe dggskorteet al. 2003, cOest la premiere

fois que 1Oon essaie de comparer des enregistrements neurophysiologiques de meme

nature, chez des sujets en comportement.

Les reurosciences comparZes de |Qabstraction visuelle dans lesquelles nous avons
voulu nous plongerici ne sontpas anodinenon pluspuisque comme nous [Oavons
expliquZ au dZbut de ce mZmoire, Ztudier la formation des reprZsentationsptsconc
visuels est m moyen opZrationnel de s'attaquer ~ une Ztude rigoureuse de la pensZe,
en en dZcortiquant les briques ZIZmentaifemnt les substrats neuronaux des
concepts visus] commeneons par dZcrire et expliquer la remarquable circuiterie

neuronale qui nous perméOextraire du sens de la lumiste systeme visuel.

3.2 Le systeme visuel

La plupart des rZsultats dZcritsdgissous ont ZtZ obtenus chez des animaux (chats et
macaques rhZsus) que IOon prend ironiquement comme de bons modsles du systeme
visuel humain, lesquQil sOagit de pratiquer des Ztudes Zlectrophysiologiques lourdes
et invasives, mais ~ qui on refuse bien souvent la possession dOZmotions ou de
fonctions cognitives similaires aux n™tres. Le systeme visuel que runs @ficrire

ici nOest donc pas gelde IOhomme, sur lequel on n'a principalement que des
connaissances globales, mais celui des mammiferes ou psimate gZnZral.
NZanmoins, de pades ressemblances anatomiques et cytoarchitectoniques qui ont pu
«tre observZes post mortem chez IOhoremadmettra au moins que jusquOau cortex
visuel primaire, le systeme visuel humain daitssi fonctionner comme dZcrit Ci

dessous.
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Au commencement il y a la lumiere, une onde ZlectromagnZtique composZe de
particules, les photons, et dont le spectre visilsigille avec une longueur d'onde
comprise environ entre 400 et 800 nm. Les pigments des objets absorbent
sZlectivement certaines longueurs dOondes Zmises par la lumiere tarldis quOi
rZflZchissent et renvoient la lumisre correspondant aux autres longu@omssehon
absorbZes. Ce sont ces ondes rZflZchies qui sont captZes par la diteais
percevons. Percevoir un stimulus visw¥bute donc par IQarrivZe gewtons
rZflZchis par le stimulus, sur la rZtine. Apres avoir traversZ la cor®hemeur
aqueuse, le cristallin et IOhumeur vitrZe, ils viennent activer les phpteti#sale la

rZtine asurant ainsi la transduction de IQinformation lumineusessages nerveux.

La rZtine est composdfe diffZrents types deellules nerveuseses photorZepteurs
appelZs c™s oub%ctonnets, des cellules rela@ppelZes cellules bipolas, des
cellules de projectionsappelZes cellules ganglionnajrésllesmeme divisZes en
deux classes? pour parvocellulaire et M pour magnocellulaire) et des inteonegr

appelZs cellules amacrines etihontales.

Les photorZcepteurs ont chacun une sensibilitZ propre ~ la lumiere. Les b%oteanet
plus nombreux (environ 120 millions), sont trss sensibles. Leur activitZ est souvent
saturZe en condition dOZclainemmrmal. Du fait de cette importante sensibilitZ, ils
participent plut™t ~ la vision crZpusculaire et nocturne. Au contraire, les oi¥ing
nombreux (5 millions de cellules environ) ont une sensibilitZ plus faiblertetipent

donc plut™t ~ la visiodiurne, lorsque la luminositZ est normale. Les c™nes ont une
sensibilitZ spectrale diffZrente des b%otonnets, leur permettantaeepdrta vision

des couleurs tandis que les b%otonnets ne permettent quOune vision achromatique, en
noir et blanc. La fZartition des photorZcepteurs nOest pas uniforme. La concentration
des c™nes est maximale au centre de la rZtine, appelZe fovZal¢clentrecula),
permettant ainsi une acuitZ visuelle importante au centre du champ Pkisebn
sOZloigne de la fovZdys le nombre de c™nes diminue et plus IQacuitZ visuelle sera
faible. Chaque photorZcepteur code un point prZcis du champ visuel et IQinformation
visuelle est transmise aux cellules ganglionnaires. Les cellulesqgyarates, quant ™

elles, recevant designaux de plusieurs cellules nerveuses, vont en quelque sorte

CintZgrerE IQinformation provenant des photorZcepteurs.



A ce stade, il est important dOintroduire la notierchamp rZcepteur dOun neurone
qui constitue la rZgion du champ visuel quistprOelle est stimulZe, va moduler la
rZponse du neurone. Ainsi le photorZcepgeun champ rZcepteur plus petit, tandis
que les cellules ganglionnairegui vont stre activZes par un grand nombre de
photorZcepteurs (sauf " la fovZa qui respecte une sajaom linZaire)auront un
champ rZcepteur un peu plus grand et ainsi de suite. Plus IQinformation progeesse da
la hiZrarchie visuelle, plus les champs rZcepteurs des cellules mmtesigrande
taille.

Les axones des cellules ganglionnaires comstitde nerf optique, les potentiels
dOaction gZnZrZs vont se propager vers le corps genouillZ latZral (CGL, noyau du
thalamus). Au sein du CGL, deux types de couches cellulaires ont ZtZiAdentif
guatre couches parvocellulaires qui reeoivent des mples cellules ganglionnaires

de type P et deux couches magnocellulaires recevant des informationsdesngani

les cellules M(il existe aussi des cellules koniocellulaires dont le r™le est moins clair)
Les cellules P, ont de petits champs rZcepteurépondent aux hautes frZquences
spatiales, la voie parvocellulaire egfZnZralement associZe ~ un traitement fin mais
lent de IOinformation visuelle. Au contraire les cellulesaidc de grands champs
rZcepteurs et des rZponses aux basses frZqueni@espaojettent sur un systeme

permettant un traitement rapide mais grossier et achromatique de IQinformation.

Les informations traitZes au niveau du CGL vont ensuite stre transveisele cortex
visuel primaire (M). Le cortex V1(aire 17 selon |GanitecturecZrZbrale dZcrite par
Brodmann) est situZ sur la face interne du lobe occipital de chaque hZmispfoue

" lintZrieur de la scissure calcarirdhez IOhommeV/1l est organisZ de manisre
rZtinotopique, cO€sdire que cette rZgion reconstruite Ctarte topographiqu,
point par point, du champ visuel ~ partir des informations en provenance desscellul
ganglionnaires. Les Ztudes Zlectrophysiologiques pionnieres dOHubel et Wessel, ¢
le chat anesthZsiZ, ont montrZ que les neurones de&Zpthdent ~ des barres
lumineuss orientZes, en mouvement ou n@epuis le cortex visuel primaire, le
signal estensuiteenvoyZ” diffZrentes aires visuelles associatives interconnectZes
(travaux pionniers chez le singe: Van Essest al. 1992) qui vont raiter les
informations pour en extraire ~ chaque Ztape les diffZrents indicesceavisuelle

permettant I'analyse de chacune de ses caractZristiques.
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On dissocigleux voies principalesu traitement de IQinformation visuelises en
Zvidence danie cerveau du singe par Ungerleider et Mishkin en 1982 (voir aussi
Mishkin, Ungerleider, Macko, 1982

Figure 7).La voie visuelle dorsale (vers le lobe pariZtalvoie du C o+ E qui code les
informations relatives au mouvemeftla position dans IOespace permettant ainsi la
localisation des objets dans notre environnement. Cette voie i@elire MT (pour

aire mZdiale temporale). La voie visuelle ventrale (vers le lobe temparabie du C

quoi E qui depuis le lobe occiditase prolonge " la surface ventrale du cerveau,
incluant V4, jusqudau lobe temporal et permet la perception des formes et des
couleurs, la reconnaissance et |Qidentification des objet10 et al. 2012 Cette
dissociation voie ventrale/voie dorsaleZgalement ZtdZcrite chez de nombreux
animaux et chez IOhomme, gr¥.ce aux Ztudes IZsionnelles ou " 10imZbeale cZ

chez les sujets sains (Haxby et al., 1991).

Figure 7 : Les aires visuelles chez le singe (dOapres Ungertgiét al. 1998) En rouge les aires de la
voie ventrale (voie dquoi?E) en vert les aires dia voie dorsale (voie d€oe ?E). Les fleches
pleines indiquendes conneirns ascendantes {€dforwardb), les flsches videg<-) des conneions
descendates (JeedbackE).

Dansce mZmoire de these, noaions nous focaliser sur la voie visuelle ventrale du

fait de son implication dans le traitement et la reprZsentation des objets visuels.



3.3 MatZriel et mZthodesComment Ztudier les bases biologiques des

reprZsentations mentales

Quel systeme dOenregistrement de I1QactivitZ cZrZbrale est lenpius de capturer
I0Zmergence dOune reprZsentation mentale " partir de son substrattheuronal
Les sciences de IQimagerie biologique ont fait de remarquabtgsspees trente
dernieres annZes, il existe maintenant toutes sortes de gros ZquipenueEnisetts
senseurs pour capturer la magie du vivant en fonctionnement. Pour essayer de
rZpondre " une question spZcifique en biologie, il convient donc de faireilleur
choix parmi toutes ces possibilitZs. Ce choix sOeffectue selon trois criteres
- Quelle est la nature physique des signaux que IOon souhaite (Atedion,
tempZrature, voltage Zlectrique E)?
- Quelle est la dimension temporelle du phZnomene |§am souhaite Ztudier
(ms, heure, jours E)?
- Quelle est I0Zchelle spatiale, ou niveau dOintZgration, qui nous intZresse (I

molZcule, la cellule, IQorgane, 10individu, le groupe d'individRiSE)

Apres avoir brisvement dZcrit les principales mZthodes dOineagérZbrale, nous
verrons quOil est pour nous pertinent de se focaliser sur les teshmlies

A

dOZlectrophysiologie, puisquelles permettent la fois dOenregistrer
|QactivitZlectrique rZsultant directement du fonctionnement neuronal et de fournir
une rZsolution temporelle suffisante pour Ztudier la dynamique des reprZsentations.

Il sOagira ensuite de dZcider de la rZsolution spatiale ou niveau dOint#gretien
pertinent. Nous nous arrsterons sur les techniques dOenregistrements intrac@®oniens ¢
elles prZsentent de nombreux avantagép elles Zchantillonnent le cortex de fason
objective (2) elles tZmoignent de IQactivitZ dOun large rZseau neuronal en fournissant
un enregistrement simultanZ de plusieurs territoires corti¢@elles peuvenetre

utilisZes " la fois chez IOhomme, dans le cas dOZpilepsies phasistantes, et chez

le singe; elles fournissepar consZquenin outil idZal pour la comparaison des deux

especes.

Il ne suffit pas dOenregistrer le bon signal, il faut aussicepable dOutiliser le bon
CdZcodeuE pour pouvoir le traduire et I[QinterprZter. Nous verrons que
|Qapprentissage artificiel est un outil idZal pour lire les reprZsestagiuisquOil

| Kll



permet dOextraire le maximum dOinformsiitdun signahultivariZ, comme celui

fourni par les enregistrements intracr%oniens, et ceci essai par essai.

Enfin, nous Zvaluerons dans cette partie "mZthodes", la validitZ de cesesyst

dOenregistrement et dOanalyses en |Qappliquant au dZcodage des reprZsentations

formZes duant la catZgorisation de visages dans la vaeelfe ventrale chez le

singe.

3.3.1Comment mesurer |QactivitZ cZrZbrale

Mesures Zlectriques directes vs mesures hZmodynarmidirectes

L OactivitZ corticale mise en jeus de la rZalisation dOune t%.cheitoag peut stre

ZvaluZe par deux types de mesures

Des mesures indirectes de IOactivitZ neuronale. €& de I0imagerie par
rZsonance magnZtique fonctionnelle (IRMf) et de la tomographie ~ Zmission
de positron (TEP), deux techniques qui reposentestrit que: le traitement

de IQinformation par le cerveaaaugmenter localement le flux sangyiour
rZpondre " la demande en Znergie des neurones en activitZ. Ce sont ces
variations hZmodynamiques qui sont quantifiZes, et permettent dQinfZrer les
territoires corticaux impliquZs date traitement de IQinformatien question.

Ces mZthodes ont IOavantage dOimager la totalitZ du cerveau et ainsi de donne
une idZe globale du rZseau d'aires cZrZbrales impliquZes dans leritaiem
|Qinformation.

Desmesures directes de |QactivitZ Zlectrique neurdiraleeurone en activitZ

resoit de multiples courants Zlectriques excitateurs et inhibiteurs Zgppel
respectivement PPSE (potieh post synaptique excitatguet PPSI (potentiel

post synaptique inhibitey dont IQintZgration va provoquer, si IQexcitation
Zlectrique est suffisante, IO0Zmission dOun potentiel dOaction (PA). Tous ces
phZnomenes Zlectriques, reflZtant 10activitZ dOun ou plusieurs neurones, sont
mesurables " diffZrentes Zchelles. LOensemble migthodes visant ~
enregistrer ces activitZs Zlectriquest appelZZlectrophysiologie Ces
mZthodesont pour gros avantagde reflZter rZellement |QactivitZ Zlectrique
produite par les neurones, et surtout de possZder une rZsolution temporelle
extremementfine (de IQordre de la ms), ~ I0Zchelle des actes cognitifs qui nous

intZressent.
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MZthodes dOZlectrophysiologfiez le sujet en comportement: Du potentiel dOaction
|OZlectroencZphalogramme

De nombreuses Ztudes sur le fonctionnement du systeme oigsuélZ effectuZes, par
commoditZ, sur des animaux anesthZsiZs ou simplement entra’nZs fessdixer
IOZcran pendant que des stimuli leur sont prZsentZs. Or si ces Ztudi#enperme
dOavoir une idZe de la mZcanique du systeme visuel, elle ne peraleswument

pas de savoir si les phZnomenes observZs sont rZellement liZs ‘elatipardu sujet.

Pour Ztudier les traitements neuronaux impliquZs dans la perception du sujet, il
convient donc dOenregistrer 1QactivitZ neuronale pendant quei eshen train
dOeffectuer une t%oche contr™|Ze et de lier les phZnomenes neuronaux aux rZponses
comportementales. Quelles mZthodes dOZlectrophysiologie peuvent stre ctisZe
IGanimal en comportemént

Il est possible dOenregistrer IQactivitZ dOun sewneeen utilisant des
microZlectrodes cOest 10enregistrement unitaire. Si les enregistrements unitaires
intracellulaires (I'Zlectrode transperce la membrane cellulaire) ont falesi
informations cruciales sur la physiologie interne du neurone, gréfeseexpZriences
sur tranches ou des enregistrements sur animal anesthZsiZoetlgratiquement
impossibles ~ mettre en fuvre sur un animal ZveillZ, car trop sensihlesoindre
mouvement.Nous admettrons donc que le niveau minimal dOZlectrophysiologi
pouvant stre pratiquZ sur un sujet ZveillZ est IQenregistrement unitaicellexdiee.
Cette technique a ZtZ mise en place chez IOanimal en comporteménppamisre

fois par Evarts en 196&yarts 1968)ll sOagit de faire descendre une micrtdide

de quelques microns de diametre dans la zone cZrZbrale dOintZret et d®isoler
neurone rZpondant ~ la t%.che que IOon fait passer au sujet.

Les microZlectrodes ont ZtZ dZveloppZes pour enregistigotentiels dOaction (PA)
Zmispar un ou plusiesrneurones. Un PA est un phZnomene discret correspondant *
une dZpolarisation transitoire, locale, breve et stZrZotypZe de la membasmapé

des neurones. GZnZralement dOune amplitude de IQordre de la centaine e millivol
IQintZrieur du neurone,rie dZpasse que rarement le mV quand on IOenregistre en
extracellulaire. On IQextrait ~ partir de IOenregistrement brut en appliquiétre un
passe haut (autour de 600, 700 Hz) et un seuit4léBviatios standardpar rapport
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au bruit.Cette procZdura ZtZ extremement et majoritairement utilisZe jusque dans les
annZes 2000.

Ce nQest que rZcemment que les Zlectrophysiologistes ont commenci&$ssdintZ
IQinformation portZe par |QactivitZ continue basse frZquence enregist& mgraese
Zlectrods, appelZe potentiels de champs locaux (LFP, local field potentials)
gZnZralement obtenus par un filtre passe bas ~ 200 Hz. Ces potentielsmgs cha
locaux reflZteraient IQactivitZ de plusieurs milliers de neurones.olatiohsspatiale

de cette activitAemble varier en fonction des aireslors que dans V1 elle serait
dOenviron250 um autour de la pointe de 10Zlectrode (Kaetradr2009), dans IT la
sZlectivitZ des LFPs est prZdite par la sommation des PA sur nimimum
(Kreimanet al.2006).

Les PA signalent 10intZgration de IQinformation Zmise au niveau de Iiaxien
neurone. Les LFPs quahtux, Zmaneraient plut™t de IQactivitZ dendritique (ppse et
ppsi) et donc correspondraient plus ~ IQactivitZ entrante dans la rZgion earegistrZ
(Monosovet al. 2008).

Si au lieu dOutiliser des microZlectrodes (faible diamsirgum et forte impZdance

1-10 MegOhm) on a recours ~ des macroZlectrodes (gros diam=t@0 um et faible
impZdance <kohm), il devient alors impossible dOenregistrer les potentiels dOaction,
mais on accede aux potentiels de champs intracr¥%onieRs ififfacranial field
potential).Meme si la rZsolution spatiale de ce genre de signal nOa pas Hiérire
ZtudiZe, elle est vraisemblablement infZrieure "~ celle des &Pslonc capte
|QactivitZ dOune plus grande population de neurones). Cependantesdans
enregistrements intracr%oniens avec des Zlectrodes stZrZotaxiques, @n quunstat
|QactivitZ dre deux plots dOenregistremeenit stre extremement diffZrente (Barbeau

et al.2007), ce qui laisse penser que, dans certains cessdéution de cetteZthode

peut «tre infZrieue ™ 2 mm (distance entre 2 plot€n diffZrencie les IFP subduraux
enregistrZs sous la dumere (comme nous le faisons avec les mditsochez le

singe, les Zlectrodes stZrZotaxiques utilisZes en sEEG ou en EcoGleubldsira
enregistremestZpiduraux (les Zlectrodes ne traversent pas lardene. La premiere
mZthode fournit un signal dOun meilleur rapport signal sur bruit, car elle nOest pas
soumise " la diffusion due aux mZninges.
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Les IFPs dOabord utilisZs pour Ztudierryghmes dOZveil/lsommeil et attentionnels
chez le rat et le chat (RougeBliseret al.1975)ont ZtZ rZcemment remis au gozt du

jour pour IOanalyse en potiels ZvoquZs chez le singe (Peissial.2007, Woodman

et al. 2007. En parallsle, IOenregistrent des IFPs chez les patients Zpileptque
pharmacerZsistants est aussi devenu une technique de plus en plus pratiquZe dans les

h™pitaux pour localiser prZcisZment le foyer Zpileptique.

Enfin, on peut aussi enregistrer |QactivitZ Zlectrophysiologigeetethent ~ la
surface du cr%one, cOest 10ZlectroencZphalographie (EEG). Avec cette teehaique,
si on garde une tres bonne rZsolution temporelle, la double barriesre mZningaseet cr¥%o
provoque une diffusion importante du signal dont la source origaslelifficile ™

localiser.

Traquer les reprZsentationgjuelle mZthode dOenregistrement ch@isir

Nous Zliminerons directement les mZthodes reposant sur IQactivitZ hZmodynamique.
En effet, meme si des tentatives ont ZtZ menZes pour lier Actadiirona et signal
BOLD enregistrZ en IRM fonctionnelle (Logothetisal. 2001), ces interprZtations
sont encore sujs ~ polZmique. De plus, nous avons vu dans le chapitre prZcZdent
que les primates Ztaient capables de former un concept visuel en m@oG rds.

Une technique pertinente pour traquer les reprZsentations mises en jeu tdlies de
t%oches doit avoir une rZsolution de IQordre de la milliseconde, alors gudecelle
IOIRMf et de la PET sont de plusieurs secondes.

Nous utiliserons donc les techoes dOZlectrophysiologie, mais quel type de signal
enregistrer et wel niveau dOintZgration serait le plus perthees microZlectrodes
permettent dOenregistrer IQactivitZ dOun seul neurone, ce qui nous renseigne peu sur le
fonctionnemenglobal du ceneau. De plus, cette mZthode dOenregistrement souffre
dOun biais dOZchantillonnage. Effectivement, on cherche, parfois pendant des heures,
le CbonE neurone celui qui rZpond au test que 1Oon a mis en playperant des

centaines dOautres cellules.

Avec I0augmentation de la puissance de calcul des ordinateurs et flarisatian
des systemes dOenregistrements il est maintenant possible dOenregigtasr aviea
une seule Zlectrode, mais avec une matrice dOZlectrodes en consarvamé la
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rZsolutiontemporelle. Ce type de rZseau d'Zlectrodes peut stre implantZ de fason
chronique chez IOanimal, ce qui Zvite les multiples violations de lagbhi#mate
encZphaliquenZcessaires "~ la descente quotidienne de microZlectrodes et donc le
risque dOinfectis. Ces enregistrements Zlectrophysigjogs dit multivariZs
permettent dOobtenir un Zchantillonnage impartidme si les Zlectrodes sont
placZes dans des aires dOintZrst, elles ne sont pas dZplacZes rowgeOurt
neurone dont les modalitZs dea#dge sont celles recherchZeslfaxpZrimentateur.

Des matrices possZdant jusqu®©~ 100 microZlectrodes et donc permettant
potentiellement dOenregistrer une centaine de neurones en meme temps;A¥egtZ
pour Ztudier le cortex moteur. Au dZbut de mawdil de these nous avons essayZ de
transfZrer cette technique au systeme visuel. NZanmoins cet e€saiaie a ZtZ tres

peu concluant notamment sur la capacitZ ~ obtenir un signal informatéteeau fil

des jours dOenregistrement. Heureusementpued(®hui dOautres ont rZussi ce
transfert, notamment une prestigieuse Zquipe dOHarvard (Ray et Maunsell 2010).

Ne disposant pas de tels outils fonctionnels, nous avons eu recours ~ unguechni
alternative, peu utilisZe actuellement dans les neurossi@ugnitives chez le singe,
consistant ~ implanter plusieurs macrofils chroniquement dassaires corticales
dOintZretCette mZthode possede plusieurs avantages
- elle jouit dOune rZsolution temporelle de IQordre de la ms suffisammisat prZc
pouranalyser finement les processus neuronaux mis en jeu dans nos t%.ches de
catZgorisation rapide
- elle nous permet dOenregistrer simultanZment IQactivitZ de plusieoireserrit
corticaux rZpartis dans la voie visuelle ventrae fournit par consZquent un
outil adZquat pour traquer I0Zmergence de reprZsentations corticales visuelles
meme distribuZes.
- elle est similaire aux techniques dOenregistrement intracr%oniefssutiiez
le patient Zpileptique et donc va nous permettre pour la premisre foiatde te
la mise en Zvidence dOhomolsgidectrophysiologiquegntre le singe et
IOGhomme.



3.3.2Nouvelles mZthodes dOanalyses pour dZcoder les repnfations

mentales

LOZlectrophysiologie nous donne la matiere. Mais une fois cette matiuseil est
temps de rager la blouse et de faire marcher la machine ~ dZcrypter les pensZes. |l
faut montrer quQil existe bien, dans ces fluctuations de potentiefisj@ésc? manant
de IQusine neuronale, une reprZsentation intZrieure de mxiztiieur. Encore une
fois quelle dZmarche adopter? IdZalement on aimerait une mZthopeisge:

- tirer un maximum dQinformation des enregistrements neuronaux, en prenant e

compte IOenregistrement msites par plusieurs Zlectrodes

- quantifier cette information avec prZcision pour clegayZsentation de stimuli

- Zvaluera dynamique de traitement dette information

- permettre de faireun lien entre traitement neuronal eatZaction

comportementalechaque essai.

Comme nous allons le voir, si les techniques classiques dOanalyse afunsign
remplissent pas tous ces criteres, le champ Zmergent consistamsfZtea les
techniques dOapprentissage eaigifiet de classificatiomux neurosciences semblent
«tre 1Qoutil idZal qur dZcoder les reprZsentations neuronales.-G@iespour tenter

de lire dans les pensZes.

Les PEVs

LOanalyse classique des potentiels de champs dans un protocole de pr¥sentati
visuelle consiste " isoler des portions de signal autour de la prZsemtatsimulus,

puis ~ les moyenner, ~ chaque pas de temps,wsugrand nombre dOessais afin
dOZliminer le bruit qui fluctue dOun essai ~ IQautre. Il en rZsulte désipat@yuZs
visuels (PEV).

Cette mZthode a ZtZ extrsmement utilisZe en EEG ces 20 dermméssaelle a
permis de mettre en Zvidence cegaicomposantes dZfinies par leur positivitZ (p) ou
nZgativitZ (n) et par la latence " laquelle elles atteignent leptitade maximale.
Ainsi les PEVs en scalp prZsenteraient un premier pic aux alentours tes1i@0
P100 vraisemblablement impliquZe ddasdZtection dOobjets visuels, puis un pic

nZgatif la N170 spZcifique chez IOhomméraitement des visages, suiddune N250
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dont IQamplitude serait reliZe " la familiaritZ. On parlera aud?Bd@ traduisant la
sumprise du sujet face " un stimul@¥vant extremement utisZ dans les interfaces

cerveaunachine non invasive et d'uN&00 impliquZe dans le traitement sZmantique.

DOautres auteurs se limitent ~ donner une latence minimale de drdit@ftessaire

pour la fonction cognitive qui les intZses cOest le cas de Thorpe et al. qui rapportent
une latence de traitement des catZgories visuelles ~ 158oststimulus onset en
dZmontrant que les PEV ZvoquZs par deux catZgories de stimulus divergent ~ cet
latence (Thorpe et al. 19963i ces mZthodesnt ZtZ extrsmement efficaces pour
dZlimiter les temps de traitement corticaux associZs aux diffZnentsanismes
cognitifs, elles ne permettent pas dOaccZder aux contenus mentaux,r esssipa
CQest en revanche le but de IQapprentissage automatignalyse multvariZe

appliquZ aux enregistrements muskinseurs.

Comment lire dans les pensZd®apprentissage automatique appliquZ ~ 1QactivitZ
neuronale multZlectrodes

Depuis une dizaine dOannZes la combinaison des mZthodes dOimageriescdedbrale
algorithmes dOapprentissage par ordinateur a permis de sQattaquer sZrieusement
vieux reve de IOhumanitZ, celui de lire dans les pensZes. Il est antdeseoter que
cOest en voulant crZer une pensZe artificielle que IOhomme sOest dstiiidOouti
permettant de dZcrypter la pensZe naturelle. En effet, cOest [Oavaesnent
ordinateurs et de IQintelligence artificielle qui a permis de dZvela@spalgorithmes
dOapprentissage automatique. Leur r™le, ~ IQinstar du cerveau, est dOexigaire un se
partir de donnZes brutes pouvant possZder de nombreuses dimensions. La beautZ et
|QefficacitZ de ces algorithmes reposent sur IQextraordinaire capacitZulddes
ordinateurs. Alors quQil est difficile pour nous de visualiser et dOinterprZter des
donnZes en trois dimensions, les ordinateurs sont capables dOen traiteiedes mil
Cette capacitZ de calcul va leur permettre de tester, par simulatidres grand
nombre de possibilitZs en un temps mimin et ainsi de pouvoir proposer une

solution opimale " un probleme donnZ.

On pose gZnZralement deux types de problemes " ces algori(hjnetrouver dans

les donnZesles classes connues au prZalable, on pat@smprentissage superyisZ
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(2) extraire une certaine organisation des donnZess clase prZalablement
dZterminZecOedbapprentissage non supervisZ

Ici, nous aurons uniquement recours ~ IQapproche supervisZe. Les donnZes brutes que
IOon utilisera seront les potentiels de champs enregistrZs sur |Oensembkyus

groupe dOZlecttes, les classes que nous souhait@lire E dans cette activitZont

celles des catZgories dOobjets viqudlsentZes au sujet

A ce stadeil est nZcessaire dQintroduire quelques termésidees que nous
illustrerons poules deux applications deafiprentissage artificiel dZcrites danseett
these: I0analyse muitiariZe en neurosciences et la vision par ordinateies
donnZes peuvent stre vues comme une matrice ~ deuengions. La premisre
dimension lignes) correspond auxZchantillonsou essas; dans le cas de notre
protocole de catZgorisation visuelle, il sOagira dOun essai pour le sjéa |iZ
prZsentation dOune image. Dans le cas des modsles de vision par ordirsfbegiral
dOune imagd.a deuxisme dimension est celle desesuresou caractZristiques
(CfeaturesE), cOest le signal mufiiectrode associZ ~ chaque essai. En neurosciences,
il sOagira de caractZristiques extraites du signal neuronal " trawifiZlesits voxels
ou Zlectrode<En vision par ordinateur, on parlera deacaZristiques de IOimage.

Tous les algorithmes dOapprentissage supervisZ fonctionnent de la mente. manie
Dans une premisre phase, diteedt®a’nementiQalgorithme va essayer de dZterminer
IOespace dans les donnZes qui permet de sZparer les diftfasatasde maniere
optimale. La seconde phase est appetdt puisquOelle va permettre dOZvaluer
comment de nouveaux exemplaires vont etre classifiZs dans cet espainsi ele
vZrifier si la machine a bien appris " catZgoriser. A 10instar de aefguilZcrit pour

la catZgorisation chetGnimal dans le chapitre 2, dZmontrer la capacitZ de
|Qalgorithme gZnZraliserest absolument crucial, pour prouver quQil existe bien un
espace permettant de sZparer les classes, quels que soient [@aimentilsZs, et

non pas dZpendant des exemplaires utilisZs pour IOentra’nement.

Il existe de nombreux algorithmes dOapprentissage automatique, diffZrentialales pa
fonction quOils appliquent pour sZparer les diffZrentes classes, ethiadenZt
dOoptimisation @Rils utilisent pour y parvenir. Lfanction de sZparatignaussi
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appelZenoyay peut stre extremement complexe et gZnZralement, en sOappuyant sur
des hypotheses fortesle la distribution des donnZes, elle est adaptZe par des
spZcialistes du domaine pouragae probleme ~ rZsoudre. Dans le cas des
neurosciences et en particulier pour dZcoder des reprZsentations mentalegyuwa appl!
le prircipe de parcimonie, qui stipulgue pour que ces reprZsentations soient
utilisables et interprZtablepar exemple pouun neurone chargZ de prendre une
dZcision,elles doivent stre sZparables féus simplement possible, cQeslire de
maniere linZaire. Dans ce cas, le but de IQalgorithme est donc de trowtedes
hyperplarfs) dZcri(s) par la combinaison linZaire desesures sZparant au mieux les
diffZrentes clases. Meme au sein de cette salssse dOalgorithmes supervisZs
linZaires, ou classifieurs linZaires, il existe de nombreuses pé&sjbilzanmoins les
Ztudes comparant |QefficacitZ de ces diffZrents higesten neurosciences, tendent ~
montrer quOils fournissent des rZsultats sensiblement sinil@esng et al. 2003;
Lotte et al. 2007)

Pour des raisons dOacces libre sur internet et de rapiditZ de traitemerstyornsis
choisi dOutiliser desiachines ~ vecteurs de support linZaf@SVM for support
vector machiné& en anglais). Sans entrer dans les dZtails mathZmatiques de cet
algorithme, la notion clZ sur laquelle il repose est celimaige maximaleLa marge

est la distance entre la frontiere (hyperplan) de sZparation et $ass des plus
proches. Ces derniers sont appekieurs supportDans les SV la frontiere de
sZparation est choisie comme celle qui maximalise la marge. Lemeobkbst de
trouver cette frontiere sZparatrice optimale, ~ partir de la sZrie d@engat. Ceci

est fait en formulant le probleme comme un probleme d'optimisation quadratique

pour lequel il existe des algorithmes confkan et al. 2008)

Comment passé-on du SVM " la lecture dpensZé&

On dira que IOon est capable de lire dans les pensZes si, ~ un,instast tcapable

de przdire 10Ztat cognitif dOun sujet (ce quOil voit, ce quOil imagineE) sans lui
demander directement. Un SVM, sQil a ZtZ entra’nZ " classernslesdhifs dans

un espace dOactivitZ neuronale permettant une sZparation des classgsalserssi

on lui fournit le signal neuronal ~ un nouvel instant t, de prZdire 10Ztat cagnitif
sujet, donc de lire dans les pensZes. On parle aussift®@ag& degpensZes.
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Qud type de pensZestan rZussi” lire chez IOhomme?

Une Ztude rentrera dans le cadre de la lecture de pensZe si elldantapeeitZ dOun
systeme " prZdire un Ztat mental en utilisi@ictivitZ cZrZbraleThZoriqguement on
pourrait lire dins les pensZes sans utiliser les mZtho@emlyses multivariZe par
exemple, si on enregistre 10activitZ dOun seul neurone capable de reprZzesrisr dif
Ztats mentaux de manisre suffisamment discriminative. En pratiquemainaison

de plusieursneurones augmente tres largement les performances de prZdiction, par
rapport ~ un dZcodage univariZ (Quian Quirr@gaal. 2007, Hung et al. 2005) et
comme nous le verrons dans le chapitre suivant cOest aussi le cas potentéds

de champs intracry@ns.

COQest sans aucun doute la neuroimagerie chez IOhomme et en partiZtiigede=n
IRMf qui ont -pour IQinstantsu tirer le plus grand profit de ces nouveaux outils
computationnels. La premisre Ztude marquante ayant recours ~ IOanalyseriZailtiva
est celle de Haxby et al. (2001), visant ~ Ztudier le codage des visades @bjets
dans la voie visuelle ventrale en IRMf. Dans ce papier les auteurseguatiles de
prZdire la catZgorie dOobjets visuels prZsentZs au sujatisent ddensemblees

voxels enregistrZs datsvoie visuelle ventrale.

CetteZtude pionnierdait partie de ce que I0on appellarkecture de pensZes induites
par IOenvironnementOest-dire dZcoder une reprZsentation qui Zmerge suite ~ une
perception sensorielldirecte. De la meme manisre,utre de nombreux travaux sur
des reprZsentations dOobjets ou de catZgories df8obfst&our une revue voir
Tong et Pratte 2012), de scenes naturelles (Pee&knal. 2009) et meme
dOidentification de scene naturelles " travene tres grande a de donnZes (Kay et
al. 2008),0on sOest aussi intZressZ ~ dZcoder des traits visuels plus basamveau ¢
les barres orientZes, retrouvant ainsi chez I0homme, IQorganisation fonctionnelle
cortex visuel primaire connu chez le singe le chat par 10Zlectrophysiologie
(Kamitani et Tong 2005). En utilisant le meme type de stimulus dans che &
rivalitZ binoculaire, Haynes et Rees (2005) confirment que, plus que lesisads,
cQOest la perception quOen ont les sujets quinedue dans le signal BOLD des aires

rZtinotopiques.
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Les Ztudesle lecture de pensde sQarretent pas aweprZsentations visuelles, mais
se sont aussi attage€’ la lecture des reprZsentations olfactivdewardet al. 2009),
auditives (Ethofer etl. 2009) et meme multimodales (Peelen et al. 2010).

Les diffZrents exemples citZs prZcZdemment appartiennent ~ 10appraibe la
commune en lecture de pensia classification. On prZdit quelle est la classe la plus
probable de la reprZsentation ab&e, parmi un nombre limitZ déassesconnues

qui ont servi ~ entrader le classifieur au prZalable. LOapproche dite de reconstruction,
transcende la classification puisquOelle vise " reconstruire une repidiséntaite

par IOenvironnement. Au liee detrouver la classe dOimage vue par le sujet, on va
essayer de recrZer cette image de toute piece " partir de |Qautivitzhale. En
vision, des Ztudes dOIRMf ont montrZ que IQon pouvait reconstruire ~ travers |QactivitZ
du cortex visuel primaire (V1des formes simptetres contrastZes (Miyawaki et al.
2008) mais aussi des images naturelles (Naselaris et al. 2009). EmutsactivitZ
dOune aire impliquZe dans le mouvement (MT) on a meme rZussi ~ reconstruire de
petits films de scenes naturellesigNimoto et al. 2011). Sur le meme principe, une
Ztude rZcente vient de montrer quOil Ztait possible de reconstruire la grarole,
utilisant IQactivitZ enregistrZe encitiecorticographie chez des patients Zpileptiques
(Paseley et al. 2012).

En contrast avec ces Ztudes visant ~ dZcoder ou reconstruire I0expZrience sensorielle,
certains chercheurs se sont attaquZs ~ lire des pavesaiecoup plus intimes. Ainsi on

est capable de dZcoder certaines reprZsentations fornmizeserie mentale, cOést

dire de prZdire la catZgorie d'olsigue le sujet visualise intZrieurement (Redtl.

2005). En entraant un classifieur " dissocier les actigt@OLD induites par la
perception de certaines catZgories, on peut significativement prZdiretdgsriea
seulement imaginZes, renforeant ainsi 10idAm large partage desZseaux et
mZcanismes impliquZs dans la perception vise¢ll®imagerie mentale visuellies
pensZes particulisrement intimes, sont cekacrZe dans nos souvenirs. Il semble
que les tZfonds de notre mZmoire soient aussi accessibles " la lecture dee.pens
Harrison et Tong (2009) ont ainsi pecZder aux informations contenues en mZmoire
de travail dans les aires visuelles primaires. P@lyml. (2005) onmontrZ quOils
Ztaient capabbk de prZdire le rappel ou souvenir de certaines catZgories de stimuli.
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Chadwicket al. (2010) ont rZussi " faire la meme chose mais avec des souvenirs

Zpisodiques, personnellement gar le sujet.

Enfin, dDautres Ztudgs sont attaquZes ~ dZcodes @etivitZs mentales encore plus
globales tellesque IQattentiotKémitani et Tong2011), la dZcision ou libre arbitre des
sujets Soonet al.2008, Hampton et OODoherty 2007), leurs intentions (Hayras
2007) et meme la conscience visuelle (Hayne330

Cette collection dOZtudes nous montre donc quQil est possible dOaccZder au monde
mental de IOhomme, qudil Zmane de IOinformation sensoriell@eogAtGation
interne. Pourraibn appliquer ce genre dOoutils pour aecad monde mental des

animaux

! "H$



"HY



3.3.3Article 2 : LOanalyse multivariZe appliquZe aux enregistrements

intracr%oniens chez le singe

Dans un premieremps, nous nous sommes appliuZvelopper une mZthode pour
lire les reprZsentations visuelles dynamiques chez le singe emuiiéisgootetiels

de champs intracr%oniens enregistrZs dans la voie visuelle ventrale.

Sujes, chirurgie et enregistrement

Deux singes entra’nZs " catZgoriser des images naturelles commertanieran un
animal ont ZtZ Zquipgour I0enregistrement de potentielsttEmps intracr¥%oniets.
sOagit de macaques rhZsus (macaca mulata) m%ohegMickt Rouky (M2), %egZs
de 17 ans et 18ns.

Les Zlectrodes sont des fils dOact 200 microns de diametet dOimpZdance ~

vide dOenviron 7 ohm, isolZes entisrementysaenrobage de TZflon, exceptZ au
niveau de la pointe. Elles sont soudZes au niveau dOun connecteur. LOensemble
(Zlectrodes et connecteur) est fixZ sur la tete de IQanimal par ct diemtaire.
LOimplantation est effectuZe sous anesthZsie gZnZraleh&qgue Zlectrod@,une
position prZalablement calculZe ~ partir dOimages IRM 1 tesla, umqetd@1lmm de
diamstre est percZ " travers le cr%one. La partie terminale aert@&lest coudZe sur

les derniers 3mm puis descendue manuellement jusqu@Corgrer une IZgere
rZsistance due " la duraere. Une fois la rZsistance dZpassZe, |0Zlectrode est
maintenue par le ciment dentaire. llaMNQPA confirme IQimplantation subdurale.

En juxtaposant, IOIRM anatomique (faisant adparle cortex) pedpZratoire et le
scanX posbpZratoire (os figurent le cr%one et les Zlectrodes), on peut dZterminer avec
prZcision IOemplacement de IQapex de IOZlectrode.

LOenregistrement des potentiels de champs intraws%siesffectuZ par unstyme
Neuoscan dotZ dOun amplificateym&mps, coneu pour les enregistrements de
surface chez IOhomme. Une Zlectrode, frontale chez M1 et placZe awlniggsus
chez M2, sert de rZfZrence. Le signal est ZchantillonnZ ~ 1000HzZpfir passe
bandede :200HZ.
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Les singes sont assis dans une chaise pour primate et placZsifidoetiton rZponse
infrarouge surmontZ dOun Zcran tactilsont affichZs les stimulPour rZcupZrer les
potentiels de champs, on branche simplement un c%oble fait maligon |a tetisre
Neuroscan, au connecteur situZ sur la tste du singe. lisectia singe et I0Zcran sont
mis” la masse Zlectrique pour Zviter les artefacts Zlectriques. méepsinge M1 est

tete libre pendant toute IOexpZrience, alors que le deugid@)edoit «tre contraint

cause des artefacts de mouvement. Il est fixZ gr¥%oce "~ une barréigurepi@sintenue

sur son cr%one par des vis et du ciment derfaite. s'assurer de la motivation des
animaux, les singes sont privZs dOeau et de fruitsarpenel temps de
IOexpZrimentation. lls nOont acces qu®~ des croquettes dZshydratZes. Pendant
|OexpZrience, un systeme de pompe reliZ ~ un tuyau qui leur arrive " la comamis

des lsvres, les rZcompense par une goutte dOeau avec du sirop, ~ chaquésfois quO

produisent une bonne rZponse.

?@ABCE!|TN[HUDO!DXPTC@FDJINGLDO! DN!UV@FEDRIOOMPIWPN2-6;!VTVUR[LERYXOWNRLOP!PU!WN!
ZSVT! 9! YRRYXOVURLOP! LTWLGNP! \V! YRZLULRT! WPZxX\ERIORWRPZ! OXV\LZPT\3dNVPPU|
SVUXMROLZVULRERIAFMPWVTZINTP!YORSXWNOP!MRATR!MRIREIPOTYN@R XAOLXIW2-J?ZIWP!SdVgNP!
PZZVLIPZU!NUL\LZX!'YRNONV!IYORSXWNOP!RPIKXSRVNPIGR Z! SVOVSUXOLZULgNPZ RENVMIRAIZRTU!
WVTZI\PZ!"PTkUOPZ! UP[YROPXWPURK!ZVP! UVLW\P! _VOLVAP*! 1PNc! YORSXWNORZ! XRAIWVNEREY XPZ
UP[YROP\\P! 8\P! WXSRWVMP! PZU! PT"PSUNX! YREOYBAYBNZ! YYWXYPTWV[[PTUQ! U70?<! PU! M\RfV\P! 8\P!
WXSRWVMP!PZU!P"PSUNXIZNO!NTP!" PTkUO Z\ER]Y[RINAPIMRD ?<*
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T%oche

Les deuxsinges ont ZtZ entra’nZs depuis plus d'une dizaine dOannZes " rZaliser une
t%oche go/ago (JLMNOP!B). Apres IOaffichage dOune croix de fixation centrale
pendant un dZlai alZatoire (2800ms) pour Zviter toute prZdiction outaipation de
IQarrivZe du stimulus, une image naturelle est flashZe sur I0Zcran pemdarsi30
IOimage contient un animal le singe a une seconde pour lever la maichetr t
IOZcran tactile. La rZcompense est dZlivrZe aussit™t apres ladZgompece qui a

pour but de le motiver ~ rZpondre le plus vite possible. Dans le cas o+ |IQimage
contient pas dOanimal, le singe doit maintenir sa main sur le bouton pendant une
seconde et est rZcompensZ " la fin de cette seconde.

En cas de mauvaise rZponsen seulement le singe ne re«oit pas de sirop mais on lui
rZaffiche IOimage sur laquelle il sOest trompZ pendant 3s, ce quidentr@acces

la boisson, constitue une sorte de punition. Les animaux travaillent ad ljpggqoO”

ce quOils aient &ssbu. Ce qui arrive gZnZralement au bout dO1h ou 2 mais la session
peut atteindre une durZe de 4h. lls rZalisent en moyenne 1000 essais ~ |IOheure.

Stimuli

Dans cette premiere expZrience nous avons utilisZ un set simplendé stinstituz
dOobjets enoir et blanc en gros plard0 visages, cibles sur lesquelles le singe doit
rZpondre, et 40 obfnon animZs, quOil doit ignof@ans cette premiere approche

nous nous intZresserons uniquement aux reprZsentations associZes aux visages en
gZnZral parapport aux objets non animZstes distinctions plus fines (niveau
subordonn?) et plus largéniveau superordonnZ) seront abordZes dans les chapitres
suivants. Cependant, on peut noter que les visages cibles sont cergitul/
catZgories 10 visages humas, 10 visages de macaques, 10 visages de chimpanzZs et
10 visages de loutres. Les distracteurs sont eux constituZs de 2 catZQobgts
manufacturZs (10 roues de voiture et 10 chopes de bisre) et de deux catZgories
dOobjets naturels non animZs (1@sfrat 10 fleursYJLMNOPK). Pour Zviter des
diffZrences de bas niveau entre les images, elles sont touteZe&yalsluminance
moyenne et en contraste (RMS).

Analyse du signal
Les fichiers contenant les enregisteats depotentiels fournis par le éuroscan sont

importZs dans Matlab gr¥.ce ~ une fonction de la toolbox EEGlab (Dedorahe
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2004). Ensuite, toutes les analyses sont effectuZes sous Matlab pasndesns
programmZes spZcifiqguement.
1) PrZtraitement et rZjectiai@artefacts

Pour lire les reprZsentations ~ chaque essai, le signal doit stredepppre
possible et il est nZcessaire de rejeter minutieusement toagelfasts. Dans

un premier temps on applique un filtre coupe bande 45-55Hz sur le signal
continu, afin dOZliminer la pollution Zlectrique du secteur ~ 50Hz.

Le signal est ensuite fenstrZ autour de la prZsentation du stimulus de -50
200ms. Effectivement, on a vu dans le chapitre 2 que les singes pouvaient
rZpondre "~ des latences tres courtes (200-220 ms apres l'onset du stimulus) ;
pour quOune reprZsentation soit utilisable avec des rZponses si courtes, il faut
donc quQelle Zmerge dans les 100-200 premisres ms. La pZriode de -50 " 0 sert
de ligne de base, pour centrer le signal autour de 0.

Pour chaque Zlectrode et chaque essai, ce signal fenstrZ est donaoentrZ
retranchant la moyenne de la ligne de base " chaque pas de temps.

On fait ensuite une premiere rejection dOartefact par [Oamplitude haaxima
absolue de voltage " 500 microvolts.

Enfin, pour compenser le fait quOon nOait pas de contr™le sur le regard de
IOanimal, on effectue une rejection dOessai par variance de la puissance
visuelle. Effectivement, lorsque IQimage est flashZe et que lersgayee

bien I0Zcran on observe une brusque augmentation de la puissance du signal
(somme du carrZ des potentiels " travers les Zlectrodes) entre 50 et,150 ms
lize ~ IOarrivZe massive du signal visuel dans les aires enregiBiates

donnZ que la prZcision des performances comportementales surldss cib
familieres varient entre 90-95% par session, en appliquant le principe de
prZcaution, on peut supputer que dans 10% des cas le singe nOas pas rZpondu
sur des stimuli quOil conna’t parfaitement parce quQil ne regardaitrpas 10Zc
Pour chaque session, on enleve donc les 10% dOessais ayant la plus faible
variance de puissance visuelle. On constate effectivement que ®Bseés

on n'observe pas de potentiel visuel visible ~ 101il nu et quOils ont terdance
arriver plus frZquemment en fin de session quand le singe a suffisabunent

et est moins concentrZ sur la t%.che et IOZcran.
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2)

3)

ProcZdure de dZcodage

Dans IQarticle et les analyses supplZmentaires prZsentZs icitZyess®iau
dZcodage de reprZsentations induites par des visages par rapport ~ celles
induites par des objets non animZs. Pour ce faire, on entra’ne un SVM linZaire
" dissocier la moitiZ des essais visages contre la moitiZsdais @bjets en se
basant sur les caractZristiques (C features E) extraites des patertfedsnps
(JLMNOP!D). Au cours de la phase de test, on reporte la prZcision de
classification sur la moitiZ restante dOssdans 10espace dOentra’nement. La
procZdure est rZpZtZe 50 fois en tirant ~ chaque fois de manisre alkstoire
essais dOentra’nement et de test. Les graphiques reprZsentent la deolgenne

prZcision et IQintervalle de confiance ~ 95% sur ces cross-validations.

Extraction des caractZristiques du signal

A notre connaissance ces travaux sont les premiers tentant de lire les
reprZsentations visuelles ~ travers les potentiels de champs intras%ime

le singe rZalisant une t%oche de catZgorisation. Il nOy a donc pas de rZfZrenc
sur le type de caractZristiques du signal " utiliser. De meme lestigns

portant sur la durZe idZale de la fenstre temporelle sur laquelle eratad
caractZristiques et sa position temporelle par rapport au stimulus, rEasont
dZfinies. Dans une Ztude similaire chez les patients ZpileptigplesiZs, Liu

et al. (Liu et al. 2009) utilise de manisre arbitraire I0Ztendue du Eidgal

Min) sur une fenetre de 50 ~ 300 ms apres prZsentation du stimulus.

Pour tester la meilleure combinaison possible, dans un premier temps nous
avons donc ZvaluZ les performances dOun SVM linZaire pour dZcoder les
reprZsentations de visages et dOobjets pour 9 caractZristiques du signal
diffZrentes (moyenne, intZgrale, Zcart type, coefficient directeur, corteaste
Michelson, C skewness E, Ztendue, puissance et C kurtosis E) en utilisant 13
fenstres temporelles dOune durZe allant de 8 ms ~ 104 ms en augngentant |
durZe par pas de 8 ms, sur la premiere session de chaqueJsiNté¢QPD et
JLMNQ®! Afin de ne pas non plus choisir une fenetre ~ une latence arbitraire
apres prZsentation du stimulus, on utilise toutes les caractZristixjuaites

partir dOune fenstre glissante (de la taille de la fenstre tempoceidZrZe)

allant de 50 ~ 200 msJLMNOP!C et D). On observe que la plupart des

"HK



caractZristiques et fenstres temporelles permetterddoodage adessus de

la chance JLMNQR! Les rZsultats sont assez robustes d'un singe " l'autre.

Plusieurs caractZristiques et fenstres donnent de tres bonnfsnmamces.

Nous avons choisi pour IQarticledessous une solution simple, la moyenne

sur une petite fenstre temporelle (bis) ce qui permet de garder une bonne

rZsolution temporelle. Nous verrons dans les autres chapitres que [Outilisation

du potentiebrut juste recentrZ par soustraction de la ligne de base, fournit de

tres bons rZsultats et sera donc la caractZristique utilisZe sustdale par sa

simplicitZ.
rag( 1#+%
1'%
NP E P EE a5
1) L |
rg(
s * +&
1 +"
'

"Yo(#)*+,

iiiiiiilili
'y

1(+%2+*232#45+(5.%

i;!l;!:!‘
ii

=>77?

62789-../;77<

o  o# _.%(*_'_&( "H#$%HE& &
)( g 8 8 % trrEarag T
s
ii!;;: _Ililirlil
L
H
" ooy 6.5 78*(.&5&
s 8 88 % ox ;o B E 3 EEOE5 o5 o5 5 o508 3
| I : F I
| ] # 3! %! &l &" | # $! %! & ‘ “ ¥ " . .
,-10-12/3405

?@ABOEICTQ@O@HUTQHUGAD!ALHRGIDMFRfhPUZ!I8ZNIXOLRWP!IWP!IH!al#HH![Z<!'YRNO!SdVgNP!ZLTMP!
8;"IPTIORNMP! PUL# PTI\APN<!PT!"RTSULRT!WPWRWILRTKUOP! W2LTUXMOVULRT! UP[YRORSYZ! 4T! X_VA\NP

YPO 'RO[VTSPZ! YRNO! K! SVOVSUXOLZULgNPZRIPNTRQITVUXMOV\PQ! XSVOU! UIYPQ! SRBPNEIPTU! WLOPS
SR UOVZUP!WP!;LSdP\ZRPQIRZBQ!XUPTWNPQ!YNLZZWMNSRIRFA

! llllH



4) RZsumZ de IQarticle

Dans ce premier article de mZthodes nous avons monti@dgygeut lire chez le

singe, dans les potentiels de champs intracr%oniens provenant de la vde visuel

ventrale, des reprZsentations visuelles essai par essai qui sont:

Stables " travers les jours dOenregistrement

DZcodables tres t™t apres la prZsentation du stimulus (des 60-80 ms apres
|Oonset de 1Oimage)

PortZes par un code distribuZ " travers les diffZrentes Zlectrodes et aires
Relativement stationnaires (soutenues par le meme codage pendant une

centaine de ms).

On est donc capable de lire et de caractZriser des reprZsentatimusieies,

essai par essai, produites pendant la t%.che de catZgorisation rasdest-téa que

ces reprZsentations sont bien utilisZes par I0animal pour prendre sa ?iZnis@st-

ce que ce sont des ZpiphZnomenes produits par le cerveau ? Dans le shizpitite

nous allons tenter de mettre en relation ces reprZsentations et lesesZpons

comportementales, pour Zvaluer leur dZpendance.
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The neural dynamics of visual processing in
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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 knowiedge
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 tre ventral
stream of the visual cortex. Here we recorded intracranial beld 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 catgo-
rization task. Using multivariate pattern analysis (MVPA) tec hniques,
we quantibed 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 Il (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 succeb®& stages of
the ventral stream of the visual cortex [16].

Much of our understanding of the mechanisms underlying visual recogtion
has, however, focused on these areas studied individually. Premiis electrophys-
iology and imaging studies in both humans and monkeys have emphasized ¢h
role of the ventral stream of the visual cortex in shape processing [13, 2Hnd,
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. Specibcally, these stidies have
shown that category information can be decoded in these areas within tiras that
are fast enough to be consistent with behavioral responses [7,9, 10]. Rdlatly
little is known about the contribution of lower and intermediate vis ual areas to
the categorization process and the underlying dynamics in these aas.

Here we use a rapid visual presentation paradigm [19] to investigate the ne
ral basis of face processing in the ventral stream of the monkey visuabetex. We
recorded intracranial Peld 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 mublari-
ate pattern analysis (MVPA) techniques, we quantibed at millisecond pecision
the face category information conveyed by IFPs.

2 Methods

Two male rhesus macaques (M1 and M2, 14 year old) were chronically implaat
with subdural macro-electrodes and performed a face vs. non-face caferization
task using a go/no-go paradigm (12 / 16 electrodes in total for M1/ M2). Stim-
uli were presented very brielRy at the center of the screen for 32 m#\ total of
80 images were organized in 4 visual subcategories (10 images each) for both
targets (macaque, chimpanzee, human and other faces) and distractors (fits,
Bowers, mugs, and car tires). The images were equalized in luminanesmd RMS
contrast to prevent low level biases in the recordings. All training and experi-
mentation procedures conformed to the French and European standardof the
use of experimental animals; protocols were approved by the regional leical
committee.

Using EEGLab , data was down-sampled to 250 Hz and epoched (-50 ms
D 200 ms around the each stimuli onset). Three epoch rejection critia were
also employed: voltage, i.e., the power for one electrode or across aleetrodes
exceeded 3 standard deviations from the mean value computed over thentire
recording session. The latter criterion targeted motor artifacts. We ako excluded
any trials that contained a non-varying signal (i.e., zero variance) ove a 10-ms
time windows (i.e., due to ampliber saturation). The data was z-scoed and
weights across electrodes are thus interpretable.

Linear SVMs were trained for the classibcation of targets (faces) vs. dishc-
tors (objects) (C parameter optimized using a cross-validation procedure) for
each monkey separately. Here we considered SVM classibers trainedeatitly on
the average potential over each electrode computed over 10 ms-longdihg 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 cose of
days (Figure 1). Based on these results, we pooled all recordings sess to-
gether. Random splits were generated so that the identity of the stinuli did not
overlap between training and test (all repetitions of a given stimuus were thus



*+. =
Day of testing data used

- 71 2345

:\:}: *o . + * | +6

,C +?,\ 'l'* 0 ‘

Vi l'l

A AL T

g | !

o hr

Ay

N ay o /0123#$%

10123#$8.

7 v I"H$& I"H$' 4% I"#$)

4"#$05%$67"81819%!"6"$:;3!

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-
per simply OmemorizesO patterns of neural activity associated witmdividual
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 classikza-
tion accuracy estimated over 50 cross-validations where the data was ramadnly
split into two mutually exclusive halves for training and test (95% conbdence
intervals were computed based on the activity during the baseline priod [-50ms
20ms]. These are indicated as vertical dashed lines around the chancevéd of
decoding accuracy in Figures 2C and 4B). Two conditions are assumed txkibit
a statistically signibcant di! erence if the corresponding classibers performance
fall outside of these conbdence intervals. This basic procedure wasnployed for
all of decoding results, although the variables (i.e., electrodesncluded in the
decoding) and the choice of decoding time points were manipulated fadi! erent
types of analyses. Unless otherwise noted, classibers are trained arested 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 lateies such
that the decoding performance deviates signibcantly from baselinesQ 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 bdt functional
similarities within and di ! erences between the three groups of electrodes (V2, V4



and PIT) thus conbrming our initial anatomical localization. Figure 2B shows
the corresponding weights of the linear SVM classiber averaged over dacan-
dom split for every time point and expressed as a percentage of the maxim
weight. These weights highlight the contribution of each electrode atspecibc
time points and suggest that, at each time point, dil erent areas and electrodes
seem to encode the relevant category information. For M1, the contribuion of
electrodes over time seems to follow the known visual hierarchi2 | V4 !
PIT).

Could the rapid decoding of category information from distributed patterns
of neural data be predicted from univariate data analysis? Figure 2C show a
comparison between this multivariate analysis and similar analysis condcted on
single electrodes (using the same classibcation procedure). Tiperformance of
a classiber trained on multiple electrodes distributed over aras V2, V4 and PIT
exceeds the performance of the best electrode for every time pointhis 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 catgory within
100 ms (in agreement with human electrophysiology recordings [10, 20]), whHic
is supported by a distributed representation over areas and electrdes 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 signibcance tests for each electrodbe time points
with the corresponding weights acquired from the MVPA analysis, and tre cor-
responding univariate decoding performance for this electrode usg the same
SVM classiber f < 0.01 for all tests; correction for multiple comparisons is ap-
proximated by seeking consistent signibcance for at least ten conagdive time

Fig. 2. A) Overall classibcation accuracy as a function of time; B) corresponding clas-
sibcation 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 neasures for M2.
A) ERP comparison between targets (cyan) and distractors (yello w) with decoding
performance for the corresponding electrode (red) and weights resuting from MVPA
(black). T-tests for targets vs. distractors are shown with bars. B ) MVPA decoding
performance using all vs. subsets of electrodes with signibcah (yellow lines) & non-
signibcant di! erential activity.

points. This is a common practice employed by other researchers [19] drit also
seems to be compatible with Bonferroni and FDR corrections. We chosehis
method for a more intuitive explanation). Interestingly, both t-te st and univari-
ate decoding exhibit a very similar trend. However, the electrale contributions
assessed via MVPA seems to indicate qualitative dixerences. For instance, for
both monkeys, some electrodes (mainly in V4) seem to be associated Wwitigh
classibcation weights although these electrodes do not seem to exhiany signif-
icant di! erential activity as measured with classical univariate analysis. Oveall
this suggests that classical univariate analyses may underestimate ¢h contri-
butions of single electrodes. Last, Figure 3B shows that removing ettrodes
that exhibit signibpcant 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 classiber is trained using patterns of neural
activity at one time point t, and tested on all time points in the epoch, producing
a matrix of decoding accuracy for each combination of training/testing time
points (Pgure 4A). Note that the diagonals of these two matrices correspond
to the decoding accuracy curves shown in bgure 2C. This analysis alls us to












































































































































































































































































































































































































