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Résumé court en Francais  
 
Le traitement des configurations spatiales est un mécanisme qui intervient en permanence au sein du 
cortex visuel. Dans ce monde emplit de régularités qui est le nôtre, il tient une place prépondérante dans 
l’analyse des objets de notre environnement en nous permettant d’établir des relations spatiales entre 
des ensembles d’éléments pour aboutir à une perception globale. Si certaines caractéristiques de ces 
mécanismes ont été étudiés chez les primate humain et non-humain, les observations issues de ces études 
ont été majoritairement portées par des approches différentes dont les méthodes non-invasives en 
neuroimagerie sont privilégiées chez l’humain et les méthodes plus invasives tel que 
l’électrophysiologie sont favorisées chez le singe. Bien qu’elles soient un support critique dans la 
compréhension des mécanismes neuronaux, les connaissances issues d’enregistrements unitaires chez 
le singe ne peuvent être transposées à l’humain qu’une fois l’identification d’homologies et de 
différences fonctionnelles établie à partir des mêmes approches expérimentales. Pour ce faire, nous 
proposons dans cette thèse de répondre aux besoins d’études comparatives entre les deux espèces dans 
le cadre du traitement visuel des configurations spatiales portant sur le traitement de la symétrie et le 
traitement configural des visages par une approche en IRMf. 
 
Une première étude menée en collaboration avec des chercheurs de l’Université de Stanford nous a 
permis d’étudier les réponses à des stimuli texturaux englobant des motifs de symétrie chez le macaque. 
Nous avons pu mettre en évidence (1) un réseau cortical de traitement de la symétrie par rotation 
similaire entre les primates humains et non-humains, (2) des réponses augmentant de manière 
paramétrique avec l’ordre de symétrie présenté (n rotations) (3) un réseau similaire de traitement de la 
symétrie par rotation et par réflexion chez le macaque (4) des réponses plus fortes pour des motifs 
symétriques à deux axes (horizontale et verticale) plutôt qu’un seul axe (horizontal). Nous avons ainsi 
observé que les réponses à la symétrie chez le macaque débutaient au-delà de V1, dans un réseau 
comprenant les aires V2, V3, V3A, V4 semblablement à l’humain mais également des réponses 
paramétriques à l’ordre de symétrie par rotation dans les aires V3, V4 et PITd tout comme reporté chez 
les sujets humains. En somme, l’ensemble de ces résultats ont mis en évidence le réseau cortical du 
traitement de la symétrie jusqu’alors jamais observé chez le macaque, supporté par des aires visuelles 
homologues à celles de l’humain. Ces résultats ouvrent de nouvelles pistes quant à la compréhension 
des mécanismes neuronaux unitaires par des approches plus invasives chez le singe, tout 
particulièrement dans l’aire V3 qui semble jouer un rôle important dans le traitement sophistiqué des 
paramètres de configurations spatiales. 
 
La secondé étude de ce projet de thèse visait à étudier les mécanismes de reconnaissance de l’identité 
faciale chez le singe à travers l’orientation configurale des visages porté par l’objectif de réaliser une 
comparaison inter-espèces du traitement holistique des visages. S’il est largement admis que l’humain 
est un expert de l’identification des visages dont les mécanismes dépendent de l’orientation dans laquelle 
ils sont présentés, les résultats sont bien plus contradictoires chez le singe. Pour résoudre ces 
contradictions, nous avons mis en place un protocole innovant visant à mesurer l’effet d’inversion chez 
les deux espèces qui ne nécessitait ni entrainement ni tâche comportementale. Cette étude menée en 
collaboration avec B. Rossion demeure en cours d’acquisition. Néanmoins, les données pourraient 
fournir des preuves de mécanismes fonctionnels distincts entre celles-ci, appelant à une potentielle 
réévaluation de l’utilisation du macaque dans l’étude et la compréhension des processus de 
reconnaissance de l’identité faciale chez l’humain.   
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Résumé court en Anglais  
 
The processing of spatial configurations is a mechanism that constantly intervenes within the visual 
cortex. In this world full of regularities that are ours, it holds a prominent place in the analysis of objects 
in our environment, allowing us to establish spatial relationships between sets of elements to reach a 
global perception. While characteristics of these mechanisms have been studied in human and non-
human primates, the resulting observations depend on different methodologies. In human studies, non-
invasive neuroimaging methods are privileged, while more invasive technics (i.e electrophysiology) are 
favored in monkeys. Despite being critical in understanding neuronal mechanisms, outcomes from unit 
recordings in monkeys can only be transposed to humans once the identification of functional 
homologies and differences are established from the same experimental approaches. Tn this thesis, we 
propose to meet the needs of comparative studies between the two species within the visual treatment 
of spatial configurations framework relating to the processing of symmetry and the configural 
processing of faces by an fMRI approach. 
 
A first study conducted in collaboration with researchers at Stanford University allows us to investigate 
the responses to textural stimuli encompassing patterns of symmetry in the macaque brain. The study 
demonstrates (1) a similar cortical rotational symmetry processing network between human and non-
human primates (2) responses increasing parametrically with the order of symmetry presented 
(n rotations) (3) a similar network for processing of rotational and reflection symmetry in the macaque 
(4) stronger responses for symmetrical patterns with two axes (horizontal and vertical) rather than a 
single axis (horizontal). We also observe that the responses to symmetry in the macaque begin beyond 
V1, in a network comprising the areas V2, V3, V3A, V4 similar to humans but also parametric responses 
to the order of rotation in symmetry in areas V3, V4, and PITd as reported in human subjects. Overall, 
all of these results highlight the cortical network of symmetry processing never observed in macaques 
so far, supported by visual areas homologous to those of humans. These results open up new possibilities 
for the understanding of unitary neuronal mechanisms by more invasive approaches in monkeys, 
especially in the V3 area which seems to play an important role in the sophisticated processing of spatial 
configuration parameters. 
 
The second study of this thesis project aims to investigate the mechanisms of facial identity recognition 
in monkeys through the configural orientation of faces, and carry out an interspecies comparison of 
holistic facial processing. It is widely accepted that humans are experts at identifying faces whose 
mechanisms depend on the orientation in which they are presented. However, results are much more 
contradictory in the monkey. To resolve these contradictions, we implement an innovative protocol to 
measure the face inversion effect in the two species that require no training or behavioral tasks. This 
study, conducted in collaboration with B. Rossion, is still in progress. Nonetheless, the futur data could 
provide evidence of distinct functional mechanisms between human and non-human species, calling for 
a potential reassessment of the use of the macaque in the study and understanding of facial identity 
recognition processes in humans. 
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Résumé long en Français 
 
L’avènement de l’imagerie fonctionnelle (IRMf) comme outil d’exploration non-invasif dans 

le domaine des neurosciences cognitives, a permis la mise en œuvre d’études comparatives 

entre les primates humains et non-humain, permettant ainsi d’identifier les homologies mais 

aussi les différences entre les deux espèces.  Un nombre important de fonctions sensorielles ont 

été étudiées au travers de ce prisme et notamment les fonctions visuelles. En effet, le primate 

non-humain possède, tout comme l’humain, un système visuel très développé qui a 

historiquement été exploré à partir d’approches invasives en électrophysiologie menées chez 

l’animal et difficilement applicables chez l’humain. Dans ce contexte, l’IRMf présente 

l’avantage d’évaluer les similarités des réseaux corticaux fonctionnels entre les deux espèces 

avant d’envisager la poursuite d’éventuelles études sur les mécanismes neuronaux sous-jacents 

de manière plus invasive chez le PNH permettant un approfondissement de la compréhension 

des réponses neuronales unitaires. Faisant le lien entre primate humain et non-humain, cette 

approche a permis de révéler bon nombre de propriétés visuelles bas et hauts niveaux 

communes aux deux espèces. Si les mécanismes portés par les aires visuelles primaires et les 

aires visuelles supérieures ont été très largement décrit au sein de la littérature, les traitements 

effectués au sein des aires de niveau intermédiaires sont peut-être moins bien compris. 

 

Historiquement, les travaux de l’équipe ECO-3D du laboratoire CerCo (qui est maintenant 

devenue l’équipe SV3M) ont essentiellement porté sur les traitements visuels au sein de V1 

chez le primate non-humain. On retrouve notamment des études portant sur la modulation du 

traitement stéréoscopique dans V1 (Trotter et al. 1992; Durand, Celebrini, et Trotter 2007) ainsi 

que sur l’influence de la direction du regard et l’orientation de la tête sur la réponse de ses 

neurones (Trotter et Celebrini 1999; Durand, Trotter, et Celebrini 2010). Récemment, l’équipe 

s’est tournée vers la compréhension de mécanismes plus hauts niveaux au sein de la voie dorsale 

dont on peut citer les études portant sur le traitement du flux optique consistent avec la 

locomotion (Cottereau et al. 2017) ou le traitement du mouvement 3D chez le macaque rhésus 

à partir de stimuli basés sur la différences de disparité binoculaires à travers le temps (Héjja-

Brichard 2020b). On citera également des travaux portant sur l’étude de l'organisation 

visiotopique du cortex pariétal postérieur qui ont mené à la découverte d’un cluster situé dans 

la partie postérieur du sillon intra pariétale (Rima et al. 2020) ainsi que sur la connectivité 

fonctionnelle au sein de l’aire visuelle du sillon cingulaire connue pour sa sensibilité au 

mouvement de soi dans lequel j’ai participé (De Castro et al. 2021). Mon projet de thèse s’inscrit 
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quant à lui dans l’étude du traitement des configurations spatiales chez le primate non-humain 

dans le cadre d’étude comparative avec l’humain. Dans ce contexte, mes expérimentations ont 

porté sur l’investigation de ces traitements principalement portés au sein la voie visuelle 

ventrale à travers deux projets distincts : (1) un projet portant sur le traitement de la symétrie 

(2) un projet d’ouverture portant sur la reconnaissance de l’identité faciale.  

 

Pour mener à bien la description des études qu’elle englobe, cette thèse s’ouvre en premier lieu 

sur une brève introduction portant sur le système visuel des primates en partant de la réception 

des informations lumineuses par la rétine jusqu’à leurs traitements au sein du cortex visuel en 

passant par la division de celui-ci en différentes aires et voies de traitement. Dans ce premier 

chapitre, nous approfondirons également la description de la voie visuelle ventrale qui est 

prépondérante dans ce projet. Nous discuterons ensuite du traitement des configurations 

spatiales à travers la perception des propriétés de symétrie dans le chapitre 2. Nous 

commencerons tout d’abord par rappeler la définition et la nature de la symétrie et discuterons 

de son omniprésence dans notre environnement. Un état de la littérature permettra de poser les 

bases des nombreuses caractéristiques et propriétés fonctionnelle de la perception de la symétrie 

révélées chez l’humain. Dans cette continuité, nous discuterons de sa relation avec des 

processus cognitifs et notamment de son rôle central dans la reconnaissance des objets, des 

scènes et de la ségrégation figure-fond mais également son lien avec les processus attentionnels. 

Cela nous amènera progressivement à la description du réseau corticale qui supporte le 

traitement de la symétrie chez l’humain et des observations limitées chez le modèle macaque. 

En effet, il n’existe à ce jour qu’une seule étude en IRMf portant sur le traitement de la symétrie 

chez le PNH dont les conclusions laissent penser que les mécanismes neuronaux seraient moins 

développés au sein d’un réseau bien plus restreint que celui observé chez l’humain. Ces 

observations sont surprenantes quand on fait le constat de l’omniprésence des propriétés de 

symétries dans l’environnement et de leurs perceptions à travers de nombreuses espèces 

(vertébrés ou invertébrés). 

 

Dans ce contexte, l’objectif de mon projet de thèse a porté sur la réplication chez le PNH d’une 

étude menée chez l’humain par nos collaborateurs A.M. Norcia et P.J. Kohler dans le cadre du 

traitement de stimuli texturaux réguliers composés des motifs de symétrie. Pour ce faire, les 

expérimentations ont été menées sur des macaques rhésus vigiles en IRMf dont la méthodologie 

nécessaire à cette approche sera décrite successivement au sein du chapitre 3. Il sera composé 

d’une description du cadre pratique du travail avec l’animal depuis sa sortie de l’animalerie 
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jusqu’à la phase d’enregistrement en IRMf puis du cadre théorique des bases physiques de 

l’imagerie par résonnance magnétique. Il présentera également les caractéristiques propres aux 

enregistrements IRMf chez le PNH ainsi que les méthodes d’analyses des données collectées.  

 

A la suite de cette description méthodologique de l’approche en IRMf chez le PNH, un rapport 

détaillé des expérimentations menées pour l’étude du traitement de la symétrie chez le singe 

sera abordé dans le chapitre 4. Nous rappellerons le contexte de cette étude visant la 

réévaluation du modèle macaque pour la compréhension des mécanismes de traitement de la 

symétrie chez l’humain. Ainsi, nous avons mesuré les réponses corticales à des stimuli 

texturaux composés de motifs symétriques et identifié le réseau cortical du traitement de la 

symétrie chez le singe. Menée en collaboration avec des chercheurs de Stanford, la première 

série d’expérimentations a permis de mettre en évidence une similarité des réseaux de 

traitement chez le primate humain et non-humain dans le cadre de la symétrie par rotation. Chez 

le singe, ce réseau inclut les aires V2, V3, V3A, V4 et des aires plus en avals dans la voie 

ventrale qui ont pu être révélés par l’utilisation d’un atlas. Tout comme chez l’humain, nous 

avons observé une augmentation paramétrique des réponses neuronales suite à l’augmentation 

de l’ordre de symétrie présent dans les stimuli au sein des aires V3, V4 et PITd (potentiel 

homologue du LOC humain). Pour aller plus loin, j’ai également souhaité observer les réponses 

de ce réseau à des stimuli texturaux composés cette fois-ci de symétrie par réflexion et constaté 

que celui-ci était semblablement engagé dans leurs traitements. Les réponses étaient également 

significativement plus importantes pour des stimuli présentant deux axes de symétrie contre un 

seul (horizontal) dans les aires V3, V4 et V3A. L’ensemble de ces résultats ont suggeré un 

traitement homologue de la symétrie entre les deux espèces avec la mise à jour d’un réseau 

corticale similaire à l’humain jusqu’alors jamais observé chez le singe. Les conclusions issues 

de ces observations seront développées plus en détail au sein du chapitre.  

 

Dans le chapitre 5, nous discuterons du second projet de cette thèse portant sur la 

reconnaissance de l’identité faciale que nous considèrerons comme un projet d’ouverture 

puisqu’il demeure en cours de réalisation. Une brève description de la littérature nous permettra 

de résumer les connaissances très vastes de ce domaine des neurosciences cognitives en 

abordant tout d’abord les multi-facettes du visage en tant que stimuli.  

 

Il s’agit en effet d’un stimulus particulier que nous observons quotidiennement dans de grandes 

proportions et qui est au cœur de notre sphère social, se faisant le vecteur principal de l’identité 
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d’un individu. De fait, il a largement été étudié au sein des neurosciences dont nous décrirons 

les nombreuses caractéristiques portées par son réseau de traitement chez l’humain et le singe. 

Ces observations nous amènerons à discuter des débats portant sur les homologies et les 

différences entre les deux espèces à l’origine des motivations de ce projet. Il existe en effet 

deux courant de pensées qui s’opposent sur ce point avec d’un côté l’affirmation d’un réseau 

en tout point homologue entre les deux espèces tant sur les aspects topographiques que 

fonctionnels et de l’autre les diverses observations suggérant des mécanismes distincts de 

traitement. Parmi ces points de discorde, on retrouve notamment l’aspect holistique du 

traitement des visages chez l’humain qui se traduit par une altération de la reconnaissance de 

l’identité faciale lorsque ceux-ci sont présentés à l’envers, connu sous le nom d’effet 

d’inversion. Cet effet d’inversion n'a pas été établis de manière aussi stricte chez le singe, 

traduisant l’absence d’un traitement holistique chez celui-ci.  Mené en collaboration avec Bruno 

Rossion (chercheur au CRAN, Nancy), ce projet visait à comparer les réponses obtenues chez 

le macaque à celles observées chez l’humain à travers l’utilisation d’un protocole similaire ne 

nécessitant ni entrainement ni tâche comportementale. Dans ce contexte, ce projet portait un 

double versant : (1) l’adaptation chez le PNH d’un paradigme de stimulation rapide basé sur 

l’encodage fréquentiel de stimuli pour la localisation des aires de traitement des visages (2) 

l’étude de la reconnaissance de l’identité faciale lors de l’altération des configurations spatiales 

(visage à l’endroit ou à l’envers). A ce jour, nos résultats nous ont permis d’observer une bonne 

reproduction du paradigme expérimental et quelques données pilotes suggèrent son efficacité 

pour l’identification des patchs corticaux sélectifs aux visages chez le singe.  

 

Enfin, nous conclurons cette thèse par une discussion générale des travaux effectués au cours 

de celle-ci. Nous y résumerons l’ensemble des résultats obtenus et les conclusions qu’ils 

suggèrent dans un contexte plus global. Nous discuterons et enrichirons également différentes 

pistes de réflexions évoquées pour pallier aux limites des présentes études comme par exemple 

des approches comportementales ou d’autres outils expérimentaux ou analytiques. Nous 

discuterons également d’une ultime comparaison entre les deux projets de cette thèse. 
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Abbrévisations  
 
AL : Anterior Lateral ; le patch latéral antérieur 
AF : Anterior Fundus ; le patch du fond antérieur 
AM : Anterior Medial ; le patch médial antérieur 
ATL-FA : Anterior Temporal Lobe Face Area ; aire selective des visages dans le lobe 
temporal anétieur 
CGL : Corps Genouillé Latérale 
DLO : dorsolateral extrastriate cortex ; cortex extrastrié dorso-latéral 
DP : Dorsal Prelunate ; autre nomination de V4 
ERP : Event Related Potentials ; potentiel évoqué  
FFA : Face Fusiform Area ; aire sélective aux visages dans le gyrus fusiforme 
pFus : posterior Fusiform ; gyrus fusiforme postérieur 
mFus : medial Fusiform ; le gyrus fusiforme moyen 
FWHM : full width at half maximum ; largeur à mi-hauteur du maximum du pic 
GPM cyclique : Guanosine MonoPhosphate cyclique 
HRF : Hemodynamic Response Function ; fonction de la réponse hémodynamique 
IFG-FA : Inferior Frontal Gyrus Face Area ; aire selective des visages dans le gyrus frontal  
IRMf : Imagerie par Résonnance Magnétique fonctionnelle 
IT : Inferior Temporal cortex ; cortex temporale inférieur 
LO : lateral occipital cortex ; cortex occipital latéral 
LOC : lateral occipital complex ; ; complexe occipital latéral 
ML : Middle Lateral ; le patch latéral moyen 
MF : Middle Fundus ; le patch du fond moyen 
MST : Medial Superior Temporal area ; aire temporale médiale supérieure 
MT : Middle Temporal Area ; aire temporale moyenne 
OFA : Occipital Face Area ; gyrus occipital inférieur 
OTS : Occipito-Temporal Sulcus ; Sillon Temporal Occipital 
PL : Posterior Lateral ; le patch latéral postérieur 
PNH : primate non-humain 
ROIs : Regions Of Interest : régions d’intérêts  
SPN : Sustained Posterior Negativity ; négativité postérieure soutenue 
STS : Sillon Temporale Supérieur  
aSTS-FA : anterior part of the Superior Temporal Sulcus Face Area ; partie antérieure du 
sillon temporal supérieur 
pSTS-FA : posterior part of the Superior Temporal Sulcus Face Area ; partie postérieure du 
sillon temporal supérieur 
TMS : transcranian magnetic stimulation ; 
VIP : ventral intraparietal area ; aire intra-pariétale ventrale 
VOT : Ventral Occipital Temporal ; cortex occipital ventral 
VOTC : Ventral Occipital Temporal cortex ; cortex occipital ventral 
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Chapitre 1- Fondements et caractéristiques de la vision 
 
« Je suis un système simple avec des particularités complexes »  

1Q84, livre 3 – Haruki Murakami 

 

Une brève histoire de la vision 
  

Mettre du sens dans l’inconnue. Ordonner l’ensemble des vaguelettes lumineuses qui viennent 

percuter encore et encore le fond de nos yeux pour parvenir à structurer le monde qui nous 

entoure. Interpréter le changement, les directions, les mouvements, les couleurs, les formes 

pour devenir maitre de son environnement. Voilà une manière de définir la vision et ce qu’elle 

nous apporte. Même si ce phénomène nous semble manifeste et certain, bien des mécanismes 

sont nécessaires pour le rendre possible. Le cheminement fut long et les théories plus que 

nombreuses pour parvenir au niveau de compréhension que nous en avons aujourd’hui. Mais il 

reste encore un long parcours à accomplir pour l’interpréter dans son ensemble. En ce sens, 

divers domaines des sciences se sont intéressés à la vision et aux perceptions visuelles qui en 

découlent pour tenter de percer le mystère de ce sens. La première théorie nous vient de la 

Grèce antique par les travaux d’Euclide (IVème siècle avant J-C) et de Ptolémée (IIème siècle 

après J-C) : un cône de rayons visuels serait émis par l’œil et viendrait en quelques sorte 

« palper » les objets. Nous aurions donc des lignes droites qui émaneraient de l’œil et 

recouvriraient un objet sous la forme d’un cône dont le sommet serait l’œil et la base serait à la 

limite des hauteurs regardées. C’est donc autour de cette théorie que s’est construit la base de 

l’étude de la géométrie de l’optique. La seconde théorie nous vient des travaux des éminents 

savants arabes Ibn Sahl (seconde moitié sur 5ème siècle) et Ibn al-Haytham (965-1040/41) qui 

reposent sur la conception décisive de l’œil comme récepteur de l’information lumineuse qui 

provoque la sensation : c’est à l’intérieur de l’œil que réside la sensation visuelle se faisant le 

point central de la perception visuelle. Dès lors, l’étude de l’anatomie de l’œil, de sa mécanique 

et de sa physiologie a mobilisé l’intérêt de nombreux savants du siècle des lumières. 

 

C’est finalement une éclipse solaire partielle qui conduisit Kepler à construire une chambre 

noire pour faciliter l’observation de ce phénomène et qui lui permis ainsi d’étendre les concepts 

mathématiques aux mécanismes engagés pour la perception visuelle. Cette chambre noire étant 

pourvue d’un petit orifice laissant passer la lumière, projetant la lumière en une image inversée. 

Ainsi, l’œil devint un instrument d’optique dont on a pu établir le fonctionnement. Il représente 
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le premier niveau de réception et d’extraction des informations lumineuses avant leur 

cheminement à travers une machinerie cellulaire complexe et élégante pour aboutir aux 

traitements finaux qui vont engendrer la naissance de la perception visuelle au sein du cortex 

cérébral. La vision va ainsi se construire selon trois composantes principales : (1) un récepteur 

(2) un système de transmission (3) un décodeur.  

 

Dans ce chapitre, nous aborderons tout d’abord les mécanismes qui sous-tendent cette 

perception visuelle d’un point de vue anatomique et fonctionnel soit, la transmission de 

l’information depuis la rétine, en passant par l’organisation neuronale, jusqu’au traitement de 

cette information au sein du cortex visuel. Puis, nous discuterons des différentes voies visuelles 

impliquées dans le raffinement de l’information visuelle au niveau cérébral. Enfin, nous 

discuterons de notre capacité à détecter diverses formes et objets en abordant leur lien avec les 

configurations spatiales.  

 
 
La perception visuelle chez le primate : de la rétine au cortex visuel 
 

1. La machinerie rétinienne  

Souvent comparé à une caméra, l’œil est le support de réception des informations lumineuses. 

Il se compose de différents éléments par lesquels la lumière va devoir pénétrer pour atteindre 

l’ultime couche de cellules qui forment la rétine (voir Figure 1). On retrouve tout d’abord une 

membrane transparente, la cornée, en charge de la réfraction de la lumière, et une membrane 

colorée, l’iris. Ces éléments étant séparés par une première chambre composée d’un fluide 

appelé humeur aqueuse. Tout comme le ferait une caméra, l’orifice circulaire (pupille) par 

lequel la lumière va pénétrer peut s’ajuster sous l’action des muscles de l’iris afin de contrôler 

la quantité d’informations lumineuses entrantes. Puis, entre en jeu la lentille de l’œil, le 

cristallin, qui va gérer le focus de l’image. À la différence d’une lentille de caméra, le cristallin 

est une structure flexible qui, sous l’action des muscles ciliaires, va pouvoir se déformer et 

s’accommoder pour soutenir la réfraction lumineuse. Ainsi, pour observer des objets proches, 

les muscles ciliaires vont se contracter, ce qui aura pour effet de bomber le cristallin et 

d’augmenter son pouvoir de réfraction. À l’inverse, ces muscles vont se relaxer pour étirer le 

cristallin et permettre la vision de loin.  Enfin, la lumière va traverser la seconde chambre de 

l’œil composée d’une sorte de gelée appelée humeur vitrée (qui confère sa consistance et sa 

forme sphérique à l’œil) avant d’entrer en contact direct avec la rétine (Stone 2012). 
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Figure 1 - Représentation schématique des différents éléments de l’œil. (A) L'œil des mammifères 
est composé de différents éléments qui aident à réfracter la lumière pour qu'elle se concentre sur la 
rétine. La lumière, sous forme d'onde électromagnétique, traverse d'abord la cornée, chargée d'environ 
70 % de la réfraction, traverse l'humeur aqueuse, un liquide aqueux qui apporte des nutriments à la 
cornée, puis traverse le cristallin, une structure biconvexe qui réfracte davantage la lumière en 
accommodant, et finalement traverse l'humeur vitrée, sorte de matière gélatineuse qui donne sa forme 
ronde à l'œil, avant de toucher la rétine et les différentes cellules qui la composent. Les informations les 
plus détaillées sont projetées sur une partie spécifique de la rétine : la fovéa, où le traitement du signal 
est plus fin, en raison de la distribution asymétrique des cellules. (B) La lumière (flèches orange au-
dessus) traverse les différentes couches de la rétine avant d'atteindre la couche des photorécepteurs (tout 
en bas). L'information codée par les photorécepteurs est ensuite propagée aux cellules bipolaires et 
horizontales (la couche granuleuse interne) et ensuite transmise aux cellules ganglionnaires avant de 
quitter la rétine par les fibres nerveuses optiques constituées des axones des cellules ganglionnaires.  

Chargée de réceptionner les informations lumineuses, la rétine est composée de plus d’une 

soixantaine de types de neurones différents qui vont jouer un rôle spécifique dans le traitement 

des images perçues. Leur répartition est régulière, de sorte que les cellules couvrent 

uniformément la surface de la rétine ce qui garantit un échantillonnage uniforme de la scène 

visuelle par chacun d’entre eux (Cook 1996). Les cellules rétiniennes d'un type particulier sont 

régulièrement espacées par rapport aux autres cellules du même type. En revanche leurs 

positionnements sont aléatoires par rapport aux cellules d'un autres types (même celles 

auxquelles elles sont connectées) (Rockhill, Euler, et Masland 2000). Selon R. Masland, 

l’organisation des neurones de la rétine va se faire selon trois étapes, ou principes, qui sont les 

suivantes : 
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(1) Le signal généré par n'importe quel cône individuel est décomposé selon environ 12 

éléments différents, dont chacun est transmis séparément à la rétine interne par un type 

de cellule bipolaire distinct sur le plan structurel et moléculaire 

(2) Les sorties de ces canaux cellulaires bipolaires sont échantillonnées par différents 

ensembles de cellules ganglionnaires rétiniennes 

(3) Les réponses partiellement sélectives médiées par les cellules bipolaires sont raffinées 

par les cellules amacrines - quelques-uns par type de cellules ganglionnaires - pour 

créer des matrices de sous-types de cellules ganglionnaires spécifiques 

Ces principes vont nous servir de base pour décrire en détail les mécanismes rétiniens à l’origine 

des signaux qui quitteront l’œil pour rejoindre le cortex visuel.  

# Principe 1 : Décomposition des signaux en provenance des photorécepteurs en 12 flux 

d'informations parallèles 

Bien que de nombreuses couches cellulaires la précèdent (voir Figure 1), c’est au niveau de la 

rétine que les signaux lumineux vont être transformés par le phénomène de phototransduction 

en signaux électriques qui pourront alors être transmis et interprétés par le cortex visuel. Cette 

transformation va être assurée par une mosaïque de photorécepteurs composée de bâtonnets et 

de cônes possédant chacun une sensibilité qui leur est propre. Les bâtonnets sont majoritaires 

puisqu’ils représentant 95% des photorécepteurs présents au sein de la rétine et contiennent le 

même pigment photosensible, la rhodopsine. Leur sensibilité visuelle est élevée mais leur acuité 

est faible. Ils sont donc dédiés à la vision scotopique de faible luminosité. Malgré leur 

surreprésentation au sein de la rétine, le circuit rétinien véritablement dédié à la fonction des 

bâtonnets comprend seulement quatre types de cellules : le bâtonnet lui-même, une cellule 

bipolaire qui ne reçoit des entrées que des bâtonnets (cellule bipolaire à bâtonnets), une cellule 

amacrine qui module la sortie de la cellule bipolaire et une cellule amacrine qui alimente la 

sortie du système de bâtonnet dans le circuit qui traite les informations dérivées des cônes. Bien 

que d’un point de vue fondamental, les cônes vont être structurellement et fonctionnellement 

équivalents aux bâtonnets, ils sont pourvus d’une sensibilité beaucoup plus faible mais d’une 

acuité beaucoup plus fine. Ainsi, ils sont sensibles aux lumières vives (lumière du jour) et sont 

impliqués dans la perception des couleurs. Leurs types fonctionnels sont définis par l'opsine 

qu’ils expriment puisque chaque cône contient un seul et unique pigment (opsine) parmi 

plusieurs types possibles qui se caractérisent par une absorption spectrale différente. On 

distingue alors trois catégories selon qu’ils soient sensibles aux longueurs d’ondes courtes 
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(~430nm, bleue, S), moyenne (~530, vert, M) ou élevée (~630nm, rouge, L). Pour ce qui est de 

leurs répartition au sein de la rétine, le pic de densité des cônes est observé au centre de l’œil 

au niveau de la fovéa (zone de l’œil où l’acuité visuelle est la plus importante) et chute 

drastiquement dès lors que l’on s’en éloigne alors que la densité des bâtonnets augmente en 

périphérie de la fovéa pour atteindre un pic de concentration autour du disque optique (zone ou 

le nerf optique quitte l’œil).  

 

 

Figure 2 - Cascade de signalisation mise en œuvre lors de la phototransduction. De par le taux élevé 
de GPM cyclique présent dans la cellule, le photorécepteur se trouve de manière basale dans un état 
dépolarisé à savoir que les canaux sodiques sont ouverts, laissant entrer le sodium et libérant le 
potassium. Cet état va permettre la libération de glutamate, un neurotransmetteur responsable de 
l’hyperpolarisation des cellules bipolaires à centre ON et la dépolarisation des cellules bipolaires à 
centre OFF. L’arrivée du signal lumineux (photon) va activer la molécule de rhodopsine (R*) engendrant 
un changement de conformation de celle-ci (étape 1). Ce changement de conformation va permettre à 
une protéine G (la transducine) de se fixer sur la molécule de rhodopsine ce qui va également changer 
sa conformation (étape 2) passant alors de GDP à GTP et libérant ainsi la sous-unité alpha qu’elle 
possède (étape 3). Cette sous unité alpha va pouvoir se lier avec une enzyme (étape 4) phosphodiesterase 
(PDE) qui va réduire la GMP cyclique (GMPc) produit par la Guanylate Cyclasse (GC) en GMP non 
cyclique. La diminution du taux GMPc présent dans la cellule va provoquer la fermeture des canaux 
sodique GMP dépendants et donc l’hyperpolarisation de la cellule. Ainsi, la libération de glutamate va 
se voir diminuée, ce qui va engendrer la dépolarisation des cellules à centre ON et l’hyperpolarisation 
des cellules à centre OFF.  

La détection de lumière par les photorécepteurs va avoir pour effet d’activer le phénomène de 

phototransduction, soit la transformation du signal lumineux en signal électrique grâce aux 

molécules de rhodopsine (bâtonnet) et d’opsine (cône) présentent sur les photorécepteurs. Ce 

changement de conformation va alors engendrer une cascade de signalisation (pour détail voir 

Figure 2) ayant pour conséquence l’hyperpolarisation des photorécepteurs qui va se traduire 

par l’envoi d’un signal électrique membranaire (potentiel membranaire) à la prochaine couche 

cellulaire composée des cellules bipolaires et horizontales (Figure 1).  
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Les cellules horizontales (interneurones), positionnées entre les photorécepteurs et les cellules 

bipolaires, vont avoir un rôle de rétroaction inhibitrice sur les bâtonnets et les cônes et 

possiblement sur les dendrites des cellules bipolaires (Herrmann et al. 2011). Pour cela, elles 

vont mesurer le niveau moyen d'éclairement arrivant dans une région de la surface rétinienne 

et soustraire ensuite une valeur proportionnelle à la sortie des signaux des photorécepteurs. En 

somme, elles vont inhiber sélectivement l’information transmisse aux cellules bipolaires par 

certains photorécepteurs afin d’optimiser le signal en fonction de l’intensité lumineuse reçue 

par le photorécepteur. Elles fournissent ainsi un mécanisme de contrôle de gain local à la rétine 

(Verweij, Hornstein, et Schnapf 2003; Wässle 2004) qui permet de maintenir l'entrée du signal 

vers les circuits rétiniens internes dans sa plage de fonctionnement. Cela va permettre une 

amélioration de la perception des bords d’un objet et de ce fait, ce mécanisme intervient dans 

le phénomène d’organisation « centre-pourtour » (Kuffler 1953).  

Les cellules bipolaires vont réceptionner les signaux transmis par les bâtonnets et les cônes qui, 

en parallèle, auront été partiellement modulés par les cellules horizontales. Sur la base de 

travaux en électrophysiologie, les cellules bipolaires avaient été divisées selon 4 groupes 

distincts :  ON, OFF, soutenue et transitoire. Néanmoins des recherches récentes ont pu mettre 

en évidence qu’un plus grand nombre de neurones bipolaires était présent au sein de la rétine, 

se divisant en douze catégories distinctes dont onze types étaient dédiés aux cônes contre un 

seul pour les bâtonnets (Wässle 2004). Bien qu’il existe certaines exceptions (ex. les cellules 

bipolaires à cône bleu) le principe général qui domine l'organisation structurelle et fonctionnelle 

de la rétine est que chaque cellule bipolaire entre en contact avec toutes les extrémités des cônes 

qui se trouvent dans l'étendue de son arbre dendritique. D’un point de vue fonctionnel, cette 

organisation permet à chaque type de cellule bipolaire de transmettre une analyse différente des 

signaux sortant d’un cône, en ajustant les caractéristiques des synapses cône-cellule bipolaire. 

Ainsi, les cellules bipolaires peuvent être classées selon différents critères : (1) en fonction de 

leur réponse aux changements d'intensité lumineuse par rapport à la moyenne (ON et OFF type) 

(2) en fonction du nombre et du type de cônes auxquels ils se connectent (diffus, nain ou à cône 

bleu) (3) ou encore en fonction de leur réponses temporelle (transitoire ou soutenue). 

In fine, ces signaux vont être pris en charge par les cellules ganglionnaires constituant l’ultime 

couche de cellules rétiniennes avant l’envoi de ces informations au niveau corticale. Aux vues 

des différents types de cellules bipolaire existantes, leurs propriétés temporelles sont différentes 

ce qui implique que les cellules ganglionnaires auront, elles aussi, des propriétés différentes. 
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# Principe 2 : Les signaux provenant des cellulaires bipolaires sont échantillonnés par 

différents ensembles de cellules ganglionnaires rétiniennes 

Parfois considéré comme les cellules le plus importantes dans le traitement visuel, les cellules 

ganglionnaires ne reflètent pas uniquement les informations unitaires issues des 

photorécepteurs mais transmettent également une multitude de potentiel d’action passant d’un 

signal analogique à un signal numérique (Stone 2012). Les réponses de ces cellules 

ganglionnaires sont souvent décrites en termes de champs récepteur, c’est-à-dire la zone du 

champ visuel qui va générer une réponse de leur part. Ainsi, chaque photorécepteur va encoder 

une portion spatiale au sein de l’espace visuel qui sera son champ récepteur propre, puis la 

somme de plusieurs d’entre eux vont former le champ récepteur d’une cellule bipolaire. Enfin 

plusieurs cellules bipolaires vont composer le champ récepteur d’une cellule ganglionnaire qui 

sera organisée de manière antagoniste en centre ON / pourtour OFF ou inversement. Toutes les 

cellules bipolaires et toutes les cellules ganglionnaires sont stratifiées, certaines en couches 

étroites, certaines en couches plus larges, certaines en plusieurs couches, mais toujours 

stratifiées. Seuls trois types de cellules ganglionnaires rétiniennes ont été caractérisés avec 

précision et ont été respectivement nommées cellules naines, parasol et bistratifiées. Ces 

différents types de cellules ganglionnaires vont être respectivement à l'origine des voies 

parvocellulaire, magnocellulaire et koniocellulaire qui sont anatomiquement séparées au sein 

du corps genouillé latéral (CGL) et dans V1 (aire visuelle primaire). Chacun de ces types 

cellulaires va avoir un rôle spécifique dans l’échantillonnage des réponses des cellules 

bipolaires. Les cellules naines vont par exemple être en charge de la vision fine grâce à leur 

forte résolution spatiale (haute fréquence spatiale), leur petit champ récepteur et leur sensibilité 

moindre aux basses fréquences temporelles. En lien étroit avec les cônes, elles ont également 

un rôle critique dans la vision des couleurs. À l’inverse, les cellules parasols vont prendre part 

à la vision grossière, achromatique et répondant au faible contraste (sensibilité pour les 

fréquences spatiales faibles et grande sensibilité aux hautes fréquences temporelles).  

En résumé, les cellules bipolaires reçoivent des entrées de tous les cônes à leur portée 

synaptique mais elles se terminent sur des ensembles très restreints de partenaires 

postsynaptiques. Cette connectivité est à la base de la sélectivité de réponse qui distingue les 

types fonctionnels de cellules ganglionnaires (Dhande et al. 2015). En effet, si différentes 

cellules ganglionnaires reçoivent des entrées sélectives de cellules bipolaires répondant 

différemment, elles seront elles-mêmes imprégnées de différents types de réponses à la lumière. 
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# Principe 3 : La combinaison de l'activité des cellules bipolaires et amacrines permet de 

créer les divers encodages du monde visuel que la rétine transmet au cerveau 

Comme évoquées précédemment, les réponses des cellules bipolaires sont en partie influencées 

par leurs caractéristiques intrinsèques mais elles sont également influencées par les entrées des 

cellules amacrines. Ces interneurones inhibiteurs se connectent à la fois aux cellules bipolaires, 

aux cellules ganglionnaires mais aussi à d'autres cellules amacrines, fournissant ainsi la 

principale entrée synaptique aux cellules ganglionnaires (Jacoby et al. 1996). Les cellules 

amacrines représentent les deuxièmes contrôleurs de la réponse des cellules ganglionnaires. 

Parmi leurs fonctions, les cellules amacrines se retrouvent impliquées dans les calculs 

permettant la détection du mouvement d'un objet, c’est-à-dire qu’elles vont fournir un signal 

qui distingue le mouvement réel d'un objet par rapport à l'arrière-plan global de la scène des 

mouvements propres de l'observateur (Olveczky, Baccus, et Meister 2003). Elles sont aussi en 

mesure de générer une excitation directe sur les cellules ganglionnaires qui sont sélectives pour 

la direction du mouvement (Hausselt et al. 2007). De manière générale, les cellules amacrines 

surveillent les effets de toutes les entrées des cellules bipolaires et enregistrent les signaux qui 

affectent leurs terminaisons axonales (Awatramani et Slaughter 2000). Ainsi, le signal sortant 

d’une cellule bipolaire en direction d’une cellule ganglionnaire dépend à la fois des propriétés 

de réponse intrinsèque de la cellule bipolaire mais aussi des actions des cellules amacrines sur 

cette même cellule. Pour finir, les axones de toutes les cellules ganglionnaires de la rétine vont 

se diriger vers le disque optique dans la rétine de chaque œil et former le nerf optique. Il n'y a 

pas de photorécepteurs au niveau du disque optique, produisant une « tâche aveugle » dans le 

champ visuel de chaque œil. La grande majorité des cellules ganglionnaires (∼90 %) vont alors 

se projeter vers le corps genouillé latéral (CGL). 

2. Le voyage de l’information lumineuse 

Le CGL est une petite structure présente dans la partie postérieure du thalamus considérée 

comme un simple relais des informations rétiniennes. Il se compose de six couches dont 

chacune va recevoir respectivement les signaux d’entrée provenant de la rétine nasale dans les 

couches 1, 3 et 5 (numérotées de sa partie ventrale à dorsale) de l'œil controlatéral, et les signaux 

d’entrée provenant de la rétine temporale de l'œil ipsilatéral dans les couches 2, 4 et 6 (Briggs 

et Usrey 2011). Chez le primate, les couches 1 et 2 contiennent des neurones magnocellulaires, 

qui reçoivent principalement des informations des cellules ganglionnaires de type parasol, alors 
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que les couches 3 à 6 contiennent des neurones parvocellulaires, qui reçoivent des informations 

des cellules ganglionnaire de type naine. Les neurones koniocellulaires sont intercalés entre ces 

six couches et reçoivent principalement les informations des cellules ganglionnaires 

bistratifiées (Hendry et Reid 2000). Ainsi, le modèle de traitement des informations visuelles 

peut-être simplifié selon 3 voies : magnocellulaire, parvocellulaire et koniocellulaire. En plus 

de l'organisation visuelle, le CGL est également organisé rétinotopiquement, c’est-à-dire qu’il 

possède une représentation ordonnée de l'espace visuel controlatéral dans chaque couche. Ainsi 

la représentation du méridien horizontal divise le CGL en une première moitié supérieure et 

médiale correspondant au champ visuel inférieur et une seconde moitié inférieure et latérale 

correspondant au champ visuel supérieur. L'excentricité est représentée en série le long de la 

dimension postéro-antérieure avec la fovéa représentée au pôle postérieur (Schneider 2004). 

Les propriétés fonctionnelles des neurones magnocellulaires et parvocellulaires sont 

respectivement semblables à celles observées pour les cellules ganglionnaires parasols et naines 

à savoir que les neurones magnocellulaires répondent mieux aux stimuli à faible contraste et 

sont sensibles à des fréquences temporelles plus élevées alors que l’inverse est observé pour les 

neurones parvocellulaires (Derrington et Lennie 1984; Alitto et al. 2011). Les propriétés 

fonctionnelles des neurones koniocellulaires sont très diversifiées et ont été moins explorées de 

par la difficulté d’isoler ces neurones. Les champs récepteurs des neurones du CGL sont 

également très similaires à ceux observés dans les cellules ganglionnaires rétiniennes montrant 

un antagonisme centre-pourtour (centre ON, pourtour OFF et vice versa) et augmentant en taille 

avec l'excentricité rétinienne (Xu, Bonds, et Casagrande 2002). Il est également important de 

noter que le CGL humain joue un rôle dans la perception et la cognition au-delà de celui d'un 

simple noyau relais et devrait être considéré comme un premier gardien du contrôle attentionnel 

et de la conscience visuelle (Kastner, Schneider, et Wunderlich 2006). Le CGL reçoit également 

une rétroaction du cortex visuel primaire (V1) qui augmente de manière multiplicative la 

réponse des neurones magnocellulaires et parvocellulaires (Przybyszewski et al. 2000) et 

l'attention peut moduler les réponses dans le CGL humain (O’Connor et al. 2002). 

En somme, le CGL reçoit des signaux d’entrées des différentes populations de cellules 

ganglionnaires rétiniennes ainsi que des entrées descendantes de V1 et pourrait être impliqué 

dans le contrôle actif des signaux entrant au sein du cortex. Les neurones du CGL sortant vont 

principalement se projeter au sein de la couche 4 de l’aire V1 qui va se charger de structurer, 
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organiser et relayer les informations qu’elle reçoit au sein des différentes aires visuelles du 

cortex permettant d’aboutir à l’émergence des percepts visuels. 

 
3. Premiers pas dans le cortex visuel 

 
La fonction visuelle est sans doute l’une des plus développées chez le primate occupant la 

majeure partie de l'espace cérébrale puisqu’environ 50 % du cortex chez le macaque et 20-30 

% chez l'humain est consacré au traitement visuel (Van Essen 2002a). Le cortex visuel 

représente en somme, la centrale de traitement des informations visuelles et se trouve être 

parcellé en différentes aires visuelles se distinguant selon leur cyto-myeloarchitecture, leurs 

connectivités, leur topographie visuelle (organisation rétinotopique) et enfin leurs propriétés 

fonctionnelles  (Felleman et Van Essen 1991; Kaas 1996). Néanmoins, chacun de ces critères 

sont porteurs de limites importantes et ne s'appliquent pas aussi bien à toutes les régions ou à 

toutes les espèces. Par exemple, pour certaines aires les propriétés de rétinotopie ne sont pas 

toujours claires et les subdivisions cyto-architectoniques sont souvent très subtiles. On retrouve 

également une surabondance des schémas de parcellations fonctionnelles du cortex visuel chez 

le macaque dont une trentaine voir plus d’aires anatomiquement et/ou fonctionnellement 

distinctes ont été décrites (Van Essen 2002a; Van Essen et al. 2019). Un argument convaincant 

en faveur de l'identification et de la définition d’une aire pourrait impliquer de trouver des 

caractéristiques spécifiques à l’aire qui soient robustes et consistantes entre plusieurs approches 

et reproduites au sein de plusieurs laboratoires.  

 

Finalement, la définition des aires visuelles n’est pas aussi simple qu’il n’y parait, notamment 

quand il s’agit d’observer ces aires au sein d’un même espèce (Rosa et Tweedale 2005). En 

effet, définir les homologies au sein des primates humain et non-humain (PNH) est un enjeu de 

taille puisqu’il permet d’observer chez le PNH ce qui n’est pas ou difficilement observable chez 

l’humain, à savoir les mécanismes sous-jacents du traitement visuel par des approches plus 

invasives comme les enregistrements unitaires. Ces approchent ont d’ailleurs contribué à la 

définition des aires visuelles chez l’humain (Van Essen et Glasser 2018). En revanche, les 

études en neuroimagerie présentent de nombreux avantages dont la possibilité d’être applicable 

à toutes les espèces et de permettre des mesures rapides, globales, reproductibles et 

multimodales de la structure et de la fonction dans les cerveaux vivants et les tissus post-mortem 

(Friedrich et al. 2021). Au sein des primates, les études en IRMf (Imagerie par Résonnance 

Magnétique fonctionnelle)  donnent accès à l’évaluation d’homologies et de différences dans 
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les aires visuelles étudiées de diverses sous-espèces en se basant sur l’observation de 

caractéristiques fonctionnelles et/ou rétinotopiques (l'arrangement des réponses constituant une 

carte ordonnée de l'espace visuel) similaires (pour détail voir (Orban, Van Essen, et Vanduffel 

2004)). Ces équivalences fonctionnelles peuvent dans certains cas compléter les preuves 

anatomiques existantes mais nécessitent généralement un soutien supplémentaire. On retrouve 

notamment l’évaluation des homologies par approches surfaciques appliquées dans le cadre 

d’études comparatives (Van Essen et al. 2001; Van Essen 2002b). Parmi les homologies avérés, 

les aires visuelles précoces V1, V2 et V3 sont largement admise comme étant conservées entre 

l’humain et le macaque (Orban, Van Essen, et Vanduffel 2004). 

 

Chez les deux espèces, V1 est en charge de la première étape du traitement cortical des signaux 

visuels, également appelé cortex strié en raison de la bande proéminente de matière blanche (la 

ligne de Gennari) qui traverse la couche 4. Elle reçoit trois types d'entrées du CGL 

(parvocellulaire, magnocellulaire et koniocellulaire) qui vont se terminer dans des subdivisions 

distinctes au sein de sa couche 4 pour chacun des deux yeux : les couches magnocellulaires 

projettent sur la couche 4Cα de V1, les couches parvocellulaires sur la couche 4Cβ et les 

couches koniocellulaires sur les blobs riches en cytochrome oxydase dans les couches 2 et 3, la 

couche 1 et la couche 4A. Ainsi, V1 contient une représentation rétinotopique de l'ensemble du 

champ visuel controlatéral avec un nombre disproportionné de neurones consacrés au 

traitement des informations fournies par la région fovéale de la rétine (voir Figure 3-A). Cette 

surreprésentation fovéale appelée magnification corticale indique l'affectation de circuits 

neuronaux supplémentaires pour le traitement des informations dans la partie centrale du champ 

visuel et se fait le reflet du grand nombre de cellules ganglionnaires au service des cônes 

fovéaux (Wässle et al. 1989). Les champs récepteurs dans V1 représentant la fovéa sont assez 

petits et augmentent avec l'excentricité d'une manière qui est à peu près inversement 

proportionnelle au grossissement cortical (voir Figure 3-A) (Dow et al. 1981; Van Essen, 

Newsome, et Maunsell 1984). 

 

Contrairement à ceux des cellules de la rétine, les champs récepteurs de V1 sont plus allongés 

et leurs propriétés varient en fonction de la complexité du neurone considéré et de la sous-

couche au sein de laquelle il se situe. Les travaux de (Hubel et Wiesel 1968) ont permis de 

distinguer deux types cellulaires au sein de V1 : les cellules simples et les cellules complexes. 

Les cellules simples se situent principalement dans la couche 4 et se caractérisent par de petits 

champs récepteurs avec une entrée monoculaire. Ces neurones ont une organisation ON-OFF 
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qui peut suivre une organisation centre-pourtour ou être plus latéralisée et vont être sélectifs 

pour une orientation spatiale parfaitement alignée avec leurs champs récepteurs (ex. barre 

lumineuse présentée dans le champ récepteur selon une orientation précise). Dans les couches 

2, 3, 5 et 6, les cellules deviennent plus complexes : leurs champs récepteurs, de taille moyenne, 

n'ont plus d'organisation ON-OFF aussi claire et elles affichent des réponses binoculaires, 

ouvrant la voie à l'intégration visuelle stéréoscopique (Cumming et Parker 2000). Ces cellules 

complexes sont sélectives à l'orientation avec moins de contraintes que les cellules simples, 

c’est-à-dire que la stimulation peut se produire n'importe où dans le champ récepteur et se 

déclenchera tant que le stimulus reste aligné avec l’orientation préférée du neurone. En fait, les 

sorties de plusieurs cellules simples qui partagent la même orientation préférée, mais avec des 

phases différentes, peuvent être combinées au niveau d’une cellule complexe, qui montre alors 

une réponse aux orientations du bord invariante en phase. 
 

 

 
 
Figure 3 - Organisation du cortex visuel primaire. (A) Propriété rétinotopique de V1. Représentation 
ordonnée du champs visuel (demi-cercle de droite) au sein du cortex visuel primaire (illustration de 
gauche). La surface consacrée à la représentation fovéal (jaune et orange) se trouve majorée en 
comparaison du reste du champ visuel. En dessous est présentée une représentation illustrée des champs 
récepteurs avec des tailles basées sur des mesures physiologiques dans V1, V2 et V4 (adapté par 
(Freeman et Simoncelli 2011) d’après (Gattass, Gross, et Sandell 1981)). La fovéa est au centre de 
chaque tableau. La taille de chaque cercle est proportionnelle à son excentricité. Pour une excentricité 
donnée, un paramètre d'échelle plus grand implique des champs récepteurs plus grands. (B) Hyper 
colonnes de V1. Au sein d’un cube de 1 mm2 du cortex, toutes les caractéristiques d'une petite région 
du champ visuel sont représentées. Des colonnes d'orientation sont disposées successivement et les 
bandes de dominance oculaire de l'œil ipsilatéral (I) et controlatéral (C) alternent. Les blobs représentent 
le contraste des couleurs. D’après (Behnke 2003). 
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Ainsi, un certain nombre de propriétés non développées au cours des étapes visuelles 

précédentes vont émerger dans le cortex strié comprenant la sélectivité à l'orientation du 

stimulus, à sa fréquence spatiale ainsi qu’à la disparité binoculaire (horizontale mais aussi 

verticale). Elles vont représenter la première étape du traitement menant à la perception de la 

forme et du mouvement. L’organisation de certaines de ces propriétés vont notamment suivre 

l’organisation anatomique de V1. Par exemple, les informations provenant des deux yeux, sont 

séparées en couches distinctes dans le CGL et demeurent séparées lors de leurs arrivées dans la 

couche 4C du cortex strié (Hubel et Wiesel 1977). Ce faisant, les signaux des deux yeux sont 

traités séparément et les neurones sont regroupés selon leur œil d'origine (groupement appelé 

colonne de dominance oculaire) et peuvent être visualisés comme des bandes alternées sur toute 

l'épaisseur du cortex (Figure 3-B). Cette arrangement va conduire à terme à une perception 

stéréoscopique de la profondeur puisqu’un certain nombre de ces neurones sont sensibles à la 

disparité rétinienne horizontale (Livingstone et Tsao 1999; Cumming et Parker 1999; 2000). 

De même que les neurones ayant des préférences oculaires similaires, des neurones ayant des 

préférences d'orientation similaires se regroupent en colonnes étroites s'étendant 

perpendiculairement de la surface corticale à la substance blanche (voir Figure 3-B et (Hubel 

et Wiesel 1977)). Ainsi, les neurones d'une colonne donnée partagent la même sélectivité 

d'orientation et possèdent des champs récepteurs au sein de la même partie du champ visuel. La 

périodicité de ces colonnes d'orientation est interrompue par les régions de blobs de cytochrome 

oxydase proéminentes dans les couches 2/3 qui présentent une certaine sélectivité pour la 

couleur et répondent aux basses fréquences spatiales (Livingstone et Hubel 1984). Ensemble, 

les colonnes de dominance oculaire, les colonnes d'orientation et les blobs pour une portion 

donnée du champ visuel forment une unité d’ensemble appelée hyper colonne dont chacune 

occupe 1 mm2 de cortex strié.  

 

Une autre caractéristique émergente dans V1 est la sélectivité pour la direction du mouvement 

du stimulus. Ces neurones de sélectivité directionnelle ont une implication majeure dans la 

capacité à percevoir le mouvement de l'objet, dont on peut observer une augmentation du taux 

de décharge lorsque qu’un stimulus en mouvement (barre orientée selon leurs préférences) se 

présente dans leur champs récepteur (Hubel et Wiesel 1968). À la base de ces propriétés 

fonctionnelles se trouve également la sensibilité de V1 au contraste et son rôle comme filtre 

spatio-temporel. Rappelons-nous que l’une des propriétés fondamentales des cellules 

ganglionnaires est l'organisation centre-pourtour qui permet de détecter les variations de 

luminance ou de contraste chromatique dans l'espace. On retrouve une sensibilité accrue au 
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contraste dans la voie magnocellulaire présentant des réponses fiables à des contrastes aussi 

faibles que 1% alors que les neurones parvocellulaires vont répondre des contrastes plus élevés. 

Les couches corticales recevant des entrées des deux voies vont refléter ces propriétés c’est-à-

dire que les neurones de la couche 4Cα recevant des entrées des neurones magnocellulaires 

vont montrer une sensibilité aux contrastes plus élevés que les neurones de 4Cβ. 

En résumé, le passage des informations visuelles par l’aire visuelle primaire est une étape clé 

de la perception visuelle au sein de laquelle V1 va avoir le rôle de filtre spatio-temporelle et va 

être impliqué dans le traitement des contrastes, des orientations et des directions ainsi que des 

informations binoculaires. Par la suite, les informations visuelles provenant du cortex strié vont 

être transmises à d'autres aires visuelles dans le cortex extrastrié composé notamment de V2, 

V3 et V4. Les signaux sortant de l’aire V1 vont en majorité rejoindre l’aire V2 qui lui est 

adjacente bien qu’elle renvoie aussi des projections au CGL et au pulvinar (Casagrande et Kaas 

1994) et possède des connexions directes avec l’aire MT (Middle Temporal Area) (Maunsell et 

Van Essen 1983; Boyd et Casagrande 1999). V1 maintient également des connexions avec un 

large éventail d'autres régions corticales et sous-corticales (Kennedy et Bullier 1985). 

Un certain nombre de propriétés vont être communes à V1 et V2 comme la sélectivité pour 

l'orientation et la direction du stimulus ou la sensibilité chromatique (Burkhalter et Van Essen 

1986). Mais de nouvelles fonctionnalités vont également émergées au sein de V2. Par exemple, 

une nombre important de neurones de V2 sont partiellement sélectifs à la disparité binoculaire 

relative alors que les neurones de V1 traitent uniquement la disparité absolue (Thomas, 

Cumming, et Parker 2002). Les champs récepteurs des neurones de V2 sont plus grands (voir 

Figure 3-A et (Gattass, Gross, et Sandell 1981)) et préfèrent des fréquences spatiales plus basses 

avec une plage de réponse aux fréquences spatiales un peu plus large que celle des neurones de 

V1 (Levitt, Kiper, et Movshon 1994). Il existe également une plus grande proportion de cellules 

orientées vers la couleur par rapport à V1, ainsi que des neurones qui présentent une sélectivité 

à la couleur et à la disparité (Roe et Ts’o 1995). En plus de ces propriétés, il a été rapporté que 

V2 répondait à des formes complexes suggérant qu'une quantité d'intégration de 

caractéristiques de stimulus codées dans l’aire V1 est susceptible d'avoir lieu dans les neurones 

V2 (Hegdé et Van Essen 2000). Il a notamment été démontré que les neurones de V2 

possédaient une sélectivité pour le côté d’une figure présentée, c’est-à-dire que les réponses 

neuronales aux contours étaient sélectives pour le côté de la figure auquel le contour 

« appartenait » (Zhou, Friedman, et von der Heydt 2000). Cela suggère que la ségrégation entre 
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figure et arrière-plan (figure-ground) est codée dans les signaux de contour (codage de propriété 

de frontière). De façon intéressante, des auteurs ont pu montrer que l’aire V2 combine deux 

stratégies de calcul, une qui exploite l'information stéréoscopique binoculaire pour la définition 

de l'ordre de profondeur local, et une autre qui exploite la configuration globale des contours. 

Ainsi, V2 représenterait les frontières des figures 2D comme des bords de surfaces, comme si 

les figures étaient des objets dans l'espace 3D (Qiu et von der Heydt 2005). De plus, V2 s’est 

avérée être impliquée dans le traitement des structures d’images naturelles et notamment dans 

les détections des textures, propriétés qui n’a pas été observée dans V1 (Freeman et al. 2013). 

En somme, l’ensemble des caractéristiques observées dans V2 suggèrent que les informations 

fournies par ses neurones peuvent jouer un rôle dans le codage des propriétés de surface, 

notamment les contours et l’achèvement des lignes, le groupement perceptif, les profondeurs 

relatives ainsi que dans le traitement des textures et de la segmentation figure-ground. V2 

renvoie des projections à V1 mais se projette également dans les aires V3, MT et V4, ainsi 

qu'aux régions du cortex pariétal, y compris les aires MST (Medial Superior Temporal area), 

PO (parieto-occipital area) et VIP (Ventral IntraParietal area) (Gattass et al. 1997).  

 

Directement accolée à l’aire V2, l’aire visuelle V3 présente une incidence élevée de sélectivité 

d'orientation (80 %) et une plage de réponse à l’orientation similaire à V2 (Gegenfurtner, Kiper, 

et Levitt 1997). Ces deux aires V2 et V3, ont étaient considérées comme des images miroir 

l'une de l'autre et présentent une taille approximativement égale. Néanmoins, les neurones V3 

préfèrent des fréquences spatiales plus basses et temporelles plus élevées et présentent une 

sensibilité au contraste plus élevée que les neurones V2. Ces propriétés, ainsi que l'incidence 

relativement élevée de la sélectivité directionnelle (près de 60 % des neurones) et la présence 

d'une sélectivité pour la disparité binoculaire ont suggéré un rôle dans le traitement des 

informations de mouvement. L’aire visuelle V3 a été au cœur de nombreux débats concernant 

son existence et sa subdivision (voir (Lyon et Connolly 2012)) et de ce fait, il existe à ce jour 

peut de référence aux propriétés fonctionnelles qui lui sont spécifiques. 

 

Finalement, parmi la diversité des schémas de parcellation obtenus à partir des différents 

critères évoqués précédemment, V1, V2 et V3 ainsi que l’aire MT appartiennent aux consensus 

d’aires visuelles homologues entre le cortex visuel du macaque et le l’humain (Orban, Van 

Essen, et Vanduffel 2004; Kolster et al. 2014; Vanduffel, Zhu, et Orban 2014). Il faut 

néanmoins noter que certaines aires visuelles se sont avérées topographiquement différentes 
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comme l’aire V4 qui couvre un hémi-champs complet confiné à la surface occipitale ventrale 

chez l’humain alors que chez le singe la représentation des champs est divisée, couvrant les 

parties des surfaces occipitales dorsale et ventrale (voir (Kolster et al. 2014)). Une image a 

récemment émergé reliant les cartes du champ visuel extrastriées au sein des deux espèces 

comme par exemple les aires PITd/PITv (dorsal and ventral Posterior InferoTemporal areas) 

du singe et le phPITd/phPITv (putitative human dorsal and the ventral Posterior 

InferoTemporal areas) humain, ainsi que les clusters MT dans les deux espèces. Ces aires 

présentent en effet des similitudes dans leurs topographies, propriétés de réponse et champs 

récepteurs de la population de neurones qui ont suggéré une homologie (Kolster, Peeters, et 

Orban 2010). Ces auteurs ont également pu montrer par des critères fonctionnels et des 

propriétés de champs récepteurs, des correspondances entre V4A (V4 Accessory) chez le singe 

et LO1 (Lateral Occipital area 1) chez l’humain ainsi que l’OTd (dorsal OccipitoTemporal 

area) du singe et LO2 (Lateral Occipital area 2) humain (Kolster et al. 2014). 

 

En sommes, V1, V2 et V3 ne sont que les premières aires sur plus d’une trentaine d’autres qui 

traitent les informations visuelles au sein du cortex. L’ensemble des aires visuelles sont 

fortement interconnectées et la plupart de leurs connexions sont bidirectionnelles afin de 

permettre un traitement progressif de l’information le long de la hiérarchie du système visuel 

(mécanismes de feedforward) mais aussi des boucles de rétroactions provenant d’aires de plus 

haut niveau (mécanismes de feedback). Les aires visuelles après V3 se répartissent le long de 

deux voies principales : une voie dorsale qui mène au cortex pariétal et qui est notamment 

impliquée dans la cognition spatiale et le contrôle des actions visuellement guidées et une voie 

ventrale qui se projette vers le cortex inféro-temporal (IT) et qui traite notamment la 

reconnaissance des formes et des objets (pour revue (Creem et Proffitt 2001; Rossetti, Pisella, 

et McIntosh 2017)).  

 
4. D’abord voir, ensuite savoir : où, quoi, comment ?  

Comme l’ont indiqué des travaux pionniers en électrophysiologie (voir (Hubel et Wiesel 1968; 

Felleman et Van Essen 1991)), le système visuel des primates est régit par un traitement 

hiérarchique distribué. Ce traitement va, entre-autre, être caractérisé par une augmentation 

progressive de la complexité des propriétés physiologiques des champs récepteurs dans le 

cortex mais également par la transformation progressive des signaux lumineux en modalité 

perceptive pour caractériser le monde qui nous entoure et donner du sens à ce que l’on voit. 
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Ainsi, détecter, reconnaître et caractériser des objets ou des éléments dans une scène visuelle 

est l’une des tâches importantes réalisées par le système visuel qui va s’effectuer selon 

différentes modalités. Comme évoquées précédemment, les informations visuelles délivrées en 

premier lieu au sein des aires visuelles V1, V2 et V3 vont être transmises à des aires visuelles 

de plus haut niveau. Historiquement, les informations traitées dans le cortex extrastrié sont 

ensuite transmises à deux voies distinctes traitant d’un côté les informations portant sur le 

« quoi » (reconnaissance de l’objet) et le « où » (localisation spatiale). Cette ségrégation a 

émergée sur des bases anatomiques et s’est vue renforcée par des études lésionnelles et des 

études de connectivités (Markov et al. 2013; Wang et Kennedy 2016). On observe ainsi un flux 

se projetant ventralement vers le cortex IT tandis que l'autre se projette dorsalement vers le 

cortex pariétal postérieur (voir Figure 4). 

Cette distinction a été reprise et développée par de nombreuses études depuis des décennies 

menant à une réactualisation de ce modèle à mesure des découvertes scientifiques.  Par 

exemple, en se basant sur des études de cas cliniques, (Goodale et Milner 1992) ont proposé un 

modèle de « perception-action » selon une division des voies en « quoi-comment ». Dans leur 

modèle, la voie ventrale va se voir attribuer le traitement d’informations à des fins de perception 

visuelle alors que la voie dorsale va se concentrer sur le traitement des informations à des fins 

d’exécution de mouvement.  Ici, la distinction se concentre moins sur les différences dans les 

informations du stimulus utilisées par les deux systèmes (aspect passif de la vision « quoi-où ») 

au profit de l'utilisation du stimulus dépendant de la réponse produite par le sujet (« quoi-

comment ») (pour revue (Rossetti, Pisella, et McIntosh 2017)). Ces deux modèles ont continué 

de coexister dans le domaine des neurosciences visuelles. Néanmoins, cette distinction en voie 

dorsale et ventrale du traitement visuel est remise en question et les preuves expérimentales se 

sont accumulées au cours des années. 

En somme, les arguments s’opposant à ce modèle vont suivre deux lignes directrices portées 

par les arguments suivants : (1) la voie ventrale n'est pas l’unique responsable de la 

reconnaissance d'objets bien qu’elle semble jouer un rôle plus important qu’une simple 

participation à la vision de l'objet (2) le rôle de la voie dorsale ne se limite pas à la vision spatiale 

mais serait plus général et contribuerait de manière critique aux mécanismes de l'attention 

visuelle et plus généralement de l'attention spatiale. Il est a noté que les rôles de la voie dorsale 

dans l'attention spatiale et dans le contrôle sensorimoteur ne sont ni directement expliqués ni 

indirectement impliqués par le modèle « quoi-où ». 
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Figure 4 - Distinction des voies visuelles dorsale et ventrale chez le primate humain et non-humain. 
(A) Illustration du cerveau humain modélisant les voies visuelles. Au-dessous est présenté un 
diagramme schématique des deux voies visuelles ventrale et dorsale ainsi que de leurs connexions. 
D’après (Choi et al. 2020). (B) Illustration du cerveau du singe montrant l'emplacement des aires 
corticales et leurs principales connexions : les voies visuelles dorsale et ventrale se dirigeant vers les 
lobes pariétaux et temporaux sont représentées dans un schéma simplifié. Toutes les connexions entre 
les aires corticales sont largement réciproques. Adapté par (Pasternak, Bisley, et Calkins 2003) d’après 
(Farah, Humphreys, et Rodman 1999). Abréviations : ANG, gyrus angulaire ; IT, aire temporale 
inférieure ; MT, aire visuelle temporale moyenne ; SPL, lobule pariétal supérieur ; LIP, aire latérale 
intra-pariétale ; VIP, aire ventrale intra-pariétale ; STP, aire poly-sensorielle temporale supérieure. 

Ainsi, la ségrégation entre voie dorsale et voie ventrale n’est surement pas aussi absolue 

qu’évoquée par les modèles du « quoi-où » et du « quoi-comment » dont les mises à jour 

continue de se poursuivre (pour exemple voir (Sheth et Young 2016; Pitcher et Ungerleider 

2021)). Le modèle de perception-action capture en effet certains grands schémas de localisation 

fonctionnelle mais les spécialisations des deux courants restent relatives et non absolues. 

N'importe quelle quantité de dimensions spatiales (par exemple, position rétinotopique, 

mouvement de stimulus) peut contribuer aux représentations de la voie ventrale et certains 

aspects de la forme de l'objet doivent être capturés dans la voie dorsale pour guider efficacement 

l'action. Cependant, il n’en demeure pas moins que certains mécanismes restent propre à 

chacune de ces voies visuelles et l’on admet encore largement que la voie visuelle ventrale sert 
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de cadre neuronale élargi pour le traitement de la qualité de l'objet ou de son identité (voir 

(Kravitz et al. 2013)). 

 

Dans le cadre de cette thèse, nous allons porter une attention plus particulière aux processus 

attribués à la voie visuelle ventrale englobant notamment les mécanismes de perception liés aux 

objets. Dans la section suivante, nous développerons plus en détails l’organisation de la voie 

visuelle ventrale et les mécanismes qu’elle met en œuvre pour permettre de percevoir et 

comprendre le monde qui nous entoure. 

 

La voie ventrale : une transition vers la perception 

Pour obtenir une représentation des entités qui composent notre environnement, les signaux 

vont transiter au sein de la voie ventrale, passant de l’état d’éléments à l’état d’entité complète. 

C’est ainsi que nous allons être en mesure d’apposer nos connaissances pour établir l’identité 

des différents objets que nous croisons dans notre quotidien. Dans ce cadre, la voie visuelle 

ventrale peut être décrite comme un réseau occipito-temporel qui relie le cortex visuel précoce 

V1 aux structures corticales et sous-corticales spécialisées qui sont impliquées dans la 

formation de représentations ou d'associations spécifiques d’éléments provenant des 

informations visuelles stables. En ce sens, elle serait chargée du traitement de la qualité des 

objets en capturant une grande variété d'informations visuelles constantes pouvant être traitées 

comme base de ces associations (Kravitz et al. 2013). Ces informations vont inclure les 

caractéristiques ou les dimensions perceptives (ex. la forme, la couleur, la taille) d’un objet 

provenant directement de V1 (ex. luminosité, position rétinotopique) ou formées par la suite 

d’un assemblage de dimensions de base (ex. forme). Ainsi, tout stimulus peut être représenté 

comme une coordonnée ou une configuration le long de toutes les dimensions que représente 

le réseau occipito-temporel. La particularité des mécanismes de représentation au sein de la 

voie ventrale n'est pas qu'elle soit liée à des objets physiques particuliers mais qu'elle capture 

une configuration stable d'informations visuelles (ex. texture, scène).Pour cela deux propriétés 

fonctionnelles vont varier en suivant une progression le long de la voie ventrale : la taille des 

champs récepteurs et la complexité des stimuli nécessaires pour susciter une réponse (voir 

Figure 5) (Kobatake et Tanaka 1994; Rust et DiCarlo 2010). Ainsi, on retrouve à l'extrémité 

antérieure de la voie ventrale des neurones répondant à des stimuli complexes au sein de champs 

récepteurs beaucoup plus grands que ceux de V1 et V2. Ces propriétés s’accordent au traitement 

progressive de la voie ventrale impliquée dans la reconnaissance d'objets et permettent 
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d’aboutir à des représentations spécifiques ou des caractéristiques d'objets qui sont abstraites 

de la structure spatiale des entrées visuelles rétiniennes (DiCarlo et Cox 2007).  

Il est considéré que la voie visuelle ventrale émerge au-delà des aires V1 et V2 à partir de V4 

et jusqu’au complexe IT. Bien que certaines connexions directes existent entre V2 et V4 (Shipp 

et Zeki 1985), la dernière porte avant la division des deux flux visuels se situe dans l’aire V3 

qui est considérée comme une étape essentielle dans l'analyse de scènes visuelles. Comme 

évoqué précédemment, les propriétés des neurones de V3 se rapprochent de celles observées 

dans V2 puisqu’elle présente une incidence élevée de sélectivité à l’orientation (80 %) et une 

plage de réponse à l’orientation similaire à V2 (Gegenfurtner, Kiper, et Levitt 1997). De façon 

semblable, il a été une montré que V2 et V3 possédaient sensibilité à la structure 

tridimensionnelle à partir du mouvement ( Vanduffel et al. 2002). Néanmoins, il a été noté que 

V3 avait une sensibilité à des fréquences spatiales plus basses et aux fréquences temporelles et 

au contraste plus élevée que les neurones V2 et qu’elle possédaient une incidence élevé de 

neurones sélectifs aux directions du mouvement (Gegenfurtner, Kiper, et Levitt 1997). De façon 

intéressante, une étude a révélé une sélectivité pour les mouvements de second ordre au sein de 

V3, soit lorsque le contour en mouvement est défini par le contraste, la texture ou une autre 

qualité qui n'entraîne pas d'augmentation de la luminance ou de l'énergie de mouvement dans 

le spectre de Fourier du stimulus (Smith et al. 1998). Ainsi, ces propriétés suggèrent un rôle de 

V3 dans le traitement des informations de mouvements bien que ses connexions anatomiques 

et les propriétés fonctionnelles de ses neurones soient hétérogènes. En effet, en plus de l'analyse 

du mouvement et de la profondeur, près de la moitié des neurones de V3 présentent une 

sélectivité pour la couleur (Burkhalter et Van Essen 1986; Gegenfurtner, Kiper, et Levitt 1997). 

Il a été mis en évidence qu’une proportion significative de neurones sélectifs à la couleur 

présentaient aussi une sélectivité à la direction du mouvement. Cette interaction entre la couleur 

et le mouvement, en plus de l'intégration du mouvement, suggère que l’aire V3 représente une 

étape importante dans le traitement de l'information visuelle. 

Concernant ses connexions, V3 reçoit des signaux entrant depuis la couche 4B de V1 et possède 

des projections directes dans l’aire MT (Ungerleider et Desimone 1986).  V3 projette également 

des signaux vers un ensemble d’aire visuelles supérieures des voies dorsale (par exemple V3A, 

DP ou VIP) et ventrale (par exemple V4 , VTF ou VOT) (Felleman, Burkhalter, et Van Essen 

1997). Ainsi, ces propriétés et les connexions avec les aires MT et V4, considérées comme les 

composantes clés de niveau intermédiaire de voies corticales dorsale et ventrale, placent V3 à 
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une étape importante dans l'analyse de la scène visuelle. En résumé, ces observations 

soutiennent l'idée que cette région peut être l'un des sites d'intégration entre les signaux visuels 

véhiculés par les deux principaux flux fonctionnels puisqu’elle participe à l'analyse du 

mouvement et de la profondeur et présente également une sélectivité pour la couleur 

(Burkhalter et Van Essen 1986; Gegenfurtner, Kiper, et Levitt 1997). Néanmoins, il existe à ce 

jour peut de références concernant les propriétés fonctionnelles spécifiques de V3. 

Finalement, la véritable clé de voute de la voie visuelle ventrale est incarnée par l’aire V4. 

Après le traitement préliminaire des caractéristiques locales de l’image (orientation, échelle 

spatiale, etc.), les informations de forme et de couleur passent de V1 à V2 pour finalement 

rejoindre V4 (Shipp et Zeki 1985). L’aire V4 fait le lien entre l'analyse de forme simple et la 

perception de scènes complètes puisqu’elle arbitre la transformation entre l'analyse locale de 

l'image des aires visuelles primaires et les représentations basées sur les objets des étapes 

ultérieures du traitement. Cette aire visuelle, initialement définie comme l’aire du traitement 

des couleurs (Zeki 1973; Zeki 1983) possède en réalité diverses propriétés essentielles au 

traitement la forme et des objets. On retrouve notamment au sein de V4 le traitement de la 

luminosité et des couleurs, le traitement de la profondeur (Watanabe et al. 2002), des textures 

(F. Arcizet, Jouffrais, et Girard 2008) mais surtout la discrimination des formes (pour revue 

(Gustavsen et Gallant 2003)) et notamment à partir des ombres (Fabrice Arcizet, Jouffrais, et 

Girard 2009). En effet, les neurones de V4 présentent une forte sélectivité pour la courbure des 

contours (Pasupathy et Connor 1999; 2001) ainsi que pour les réseaux courbes (c'est-à-dire non 

cartésiens) (Gallant et al. 1996). De fait, elle est considérée comme une aire intermédiaire pour 

la représentation des entités/éléments, utilisant une stratégie basée sur les parties pour coder la 

forme de l'objet et desservant la distinction de la figure et de l’arrière-plan (figure-ground). 

V4 est également une aire de modulation attentionnelle et contextuelle incluant l’attention basée 

sur les fonctionnalités pour la sélection d'objets et le regroupement dynamique axé sur les 

fonctionnalités. Cela inclue aussi des changements dynamiques d'orientation et de réglage de 

la fréquence spatiale ainsi que du balisage dynamique des objets associés aux fonctionnalités 

(pour revue (Anna W. Roe et al. 2012)). Le déplacement de l'attention d'une partie à une autre 

serait alors mis en œuvre pour renforcer le réseau du domaine d’appartenance de l’élément et 

la suppression d'un autre. Ce renforcement d'activité des neurones qui codent une 

caractéristique attendue permet au système d'améliorer la représentation de l'objet entier (ou les 

représentations qui lui sont liées) contenant cette caractéristique. Il est important de noter que 
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l’organisation topographique de V4 semble différer entre les humains et les singes. Néanmoins, 

malgré la différence d'organisation topographique entre les deux espèces, plusieurs propriétés 

fonctionnelles communes ont été établies entre V4 chez les macaques et hV4 chez l'humain 

(Orban, Van Essen, et Vanduffel 2004; Roe et al. 2012). 

 

 
Figure 5 - Cadre de traitement de la qualité des objets. (A) Formulation originale des voies ventrale 
et dorsale chez le macaque. La voie ventrale a été décrite comme une voie multi-synaptique se projetant 
du cortex strié (OC) vers l’aire TE (TEmporal area) dans le cortex IT, avec une projection 
supplémentaire de TE vers la région préfrontale ventro-latérale (FDv). (B) Illustration de la 
compréhension actuelle des composants de la voie ventrale qui se trouvent le long de la surface latérale 
du cerveau du macaque et de leur projection vers le cortex préfrontal ventro-latéral (VLPFC) et le cortex 
orbito-frontal (OFC). (C) Schéma du modèle communément admis de flux d'informations en série de 
l’aire visuelle V1 à travers le cortex infero-temporal antérieur (aIT). La taille de chaque cercle reflète la 
taille moyenne du champ récepteur (RF) des neurones dans cette région à partir d'enregistrements 
récents. Les chiffres à droite de chaque région donnent la plage approximative des latences de la 
première réponse. (D) Schéma d'une version récente du modèle HMAX (pour détail voir (Serre, Oliva, 
et Poggio 2007)) de reconnaissance d'objets. Le modèle comprend de nombreuses unités, dont chacune 
additionne (lignes discontinues) ou prend le maximum (lignes discontinues) sur ses entrées. Les 
premières unités (rouge/vert) correspondent vaguement à V1 et V2, ont de très petits RF et sont 
sélectives pour des caractéristiques simples (par exemple, des lignes orientées). Les couches suivantes 
(violet/V4) regroupent les réponses de ces détecteurs de caractéristiques simples pour prendre en charge 
des unités avec des RF plus grands et une sélectivité pour des stimuli plus complexes. D’après (Kravitz 
et al. 2013). 
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In fine, les informations sur la forme capturées dans V4 vont atteindre le cortex IT chez le singe 

et le complexe du latérale occipital (lateral occipital cortex ; LOC) chez l’humain, où des 

formes complexes et même des objets entiers vont être codés. Ces aires vont porter les 

représentations neuronales des objets nécessaires pour d’une part catégoriser des objets (ex. 

un chat, un chien, un cheval) et d’autre part les identifier (ex. mon chat Kiko vs ton chat Jay-

Z) ainsi que pour évaluer ses caractéristiques (ex. Kiko a faim). On distinguera la capacité de 

catégorisation qui implique de généraliser sur des objets physiquement différents (ex. un 

bouledogue français vs un malinois) et l'identification qui va reposer sur la distinction entre des 

objets très similaires (ex. deux macaques rhésus).  

 

Accomplir ces tâches nécessite également de faire correspondre la représentation visuelle des 

objets avec des éléments portés par la mémoire. Pour ce faire, les réponses au sein de ces aires 

vont s’organiser selon un regroupement fonctionnel en module ou cluster. En effet, de 

nombreuses études en IRMf ont permis de révéler des régions spécifiques à une catégorie 

notamment des régions spécifiques aux visages (pour détail voir chapitre 5 ; (Kanwisher, 

McDermott, et Chun 1997a; Tsao 2006)), les corps sans leurs visages ou les parties du corps 

autres que les visages  (Popivanov et al. 2012; Downing 2001) et les scènes/bâtiments (Ishai et 

al. 1999) (voir Figure 6). Il a également pu être mis en évidence que les représentations de 

forme et de catégorie coexistent indépendamment bien qu’elles soient en même temps 

étroitement liées tout au long de la hiérarchie visuelle (Bracci et Op de Beeck 2016) et qu’il 

existait plusieurs échelles d'organisation pour la sélectivité des objets dans le cortex visuel 

ventral (Brants et al. 2011). Néanmoins, ces observations ne signifient pas que de telles aires 

traitent exclusivement les classes d'objets respectives (voir les superposition sur la Figure 6), ni 

que d’autres aires corticales en dehors de ces régions ne soient pas pertinentes pour représenter 

ces objets (Haxby 2001).   

 

Du point de vue de son organisation générale, il a été proposé que la voie ventrale est organisée 

selon trois niveaux comprenant le cortex rétinotopique ventral appelé TEO (Temporal-

Occipital area ; correspondant à V4A et PITd/v), TE (Temporal area) et TGv (area near the 

Temporal pole) chez le singe, et leurs homologues dans le cortex humain (respectivement 

phPIT cluster, le LOC et le pole temporale) (Orban, Zhu, et Vanduffel 2014). Ces niveaux ont 

été respectivement attribués à la représentation visuelle des caractéristiques, des représentations 

partielles des entités réelles (Real Worl Entity ; RWE) formant un objet et plus spéculativement, 

des représentations réelles complètes d’objets connus. De plus, la partie intermédiaire du TE et 
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son équivalent humain semblent aussi organisées selon trois sous-flux parallèles liés au 

traitement de la forme en profondeur, de la forme 2D et des propriétés des matériaux afin de 

construire des représentations RWE.  

 

 
 

Figure 6 - Comparaison des patchs sélectifs aux visages, des places et du corps dans le cortex 
occipito-temporal postérieur du singe et de l'humain. (A) Singe : les activations (données réelles 
combinées à des emplacements approximatifs des maxima locaux) de différentes études sont projetées 
sur l'hémisphère droit aplati du modèle F99. Y sont représentés les patchs sélectifs faux visages, aux 
expressions faciales dynamiques, les aires sélectives au corps, les aires sensibles au mouvement 
biologique ainsi que les régions sensibles aux vocalisations des primates (contours noirs) et 
l’organisation rétinotopique de certaines de ces aires. Les flèches blanches indiquent les régions du STS 
du singe qui sont considérablement étendues chez l'humain pour le traitement auditif (y compris la 
parole). (B) Humain : les activations sont projetées sur l'hémisphère droit aplati de l'atlas moyen. Y sont 
présentées les aires sélectives au visage et au corps, aux expressions faciales dynamiques, les aires 
sensibles au mouvement biologique et aux vocalisations des primates (contours noirs) ainsi qu’à la 
parole intelligible (contours jaunes en pointillés) et l’organisation rétinotopique. Les étoiles blanches 
sont des représentations fovéales en V6. D’après (Vanduffel, Zhu, et Orban 2014). 
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En somme, l’ensemble des aires considérées dans la voie visuelle ventrale vont être impliquées 

dans la formation de représentations ou d'associations spécifiques impliquant des aspects 

stables de l'information visuelle. Parmi les propriétés visuelles portées par cette voie, je me suis 

intéressée au traitement des propriétés de symétrie qui se sont avérées être étroitement liées à 

la distinction figure-ground ainsi qu’au traitement de forme, d’objet et dans certain cas de 

texture. Cette propriété quelque peu intermédiaire, a été largement étudiée depuis de 

nombreuses années tant d’un point de vue psychophysique que sur le plan du réseau neuronal 

qui engendre son traitement chez l’humain. Dans le chapitre suivant, nous discuterons donc de 

l’ensemble des observations obtenues à ce sujet et de leurs limites pour exposer le contexte qui 

m’a poussée à étudier les mécanismes du traitement de la symétrie chez le primate non-humain 

(PNH). 
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Chapitre 2 – Traitement des régularités spatiales : 
perception des propriétés de symétrie 
 
« La raison qui fait que la symétrie plaît à l’âme, c’est qu’elle épargne de la peine, qu’elle la 
soulage et qu’elle coupe pour ainsi dire l’ouvrage par la moitié » 
 
Du plaisir de la symétrie, Essai sur le goût – Montesquieu 

 
Un monde de régularité 
 
De nombreux mécanismes sont recrutés simultanément par notre cerveau pour interpréter une 

scène visuelle comme un tout composé d’éléments répartis spatialement dans notre espace 

visuel. Percevoir et organiser notre environnement est donc l’un des enjeux majeurs de notre 

système visuel. Le processus neurocognitif « d’organisation perceptuelle » va nous permettre 

de combiner et structurer les entrées visuelles ensemble de manière constructive en l’espace 

d’un battement de cil (Helm 2014a). Pour cela, les multiples objets présents dans une scène 

visuelle vont rivaliser afin de mobiliser notre attention qui est supportée par des ressources 

neuronales et cognitives limitées. Pour que ce traitement s’opère de manière efficace, il est 

nécessaire que la relation entre les informations physiques du monde extérieur et la perception 

interne soit guidée par des principes de simplicité. Parmi ces principes généraux définis par les 

psychologues Gestaltistes, on retrouve notamment la bonne continuité, la proximité, la 

fermeture, le destin commun, la synchronicité et le principe de groupement qui se trouve être 

étroitement lié aux régularités spatiales (Lorenceau 2003). Ces régularités spatiales vont elles-

mêmes être inhérentes aux propriétés de symétrie qui tiennent une place majoritaire dans notre 

environnement.  

 

En effet, si l’on observe attentivement le monde qui nous entoure, nous pouvons facilement 

nous rendre compte de son omniprésence. Que l’on se place d’un point de vue matériel (objet, 

structure, architecture) ou immatériel (les reflets, les plantes, la bilatéralité de notre corps), notre 

univers tout entier semble reposer sur ce principe de symétrie. Son élégante efficacité s’est 

imprégnée au cœur des notions d’esthétisme et son empreinte se retrouve dans des œuvres 

humaines aussi lointaines que le néolithique. Elle est également à la base des principes 

fondamentaux de la physique des atomes et pourrait être à l’origine du fondement de notre 

univers (Halzen et Martin 1984).  
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De ce fait, la symétrie intervient à différents niveaux et dans de nombreux domaines comme la 

psychologie, la sociologie, les mathématiques, la physique, l’art, la biologie ou encore 

l’écologie. La place particulière qu’elle revêt au sein de notre monde a nourri la fascination de 

nombreux chercheurs qui ont alors essayé de définir les mécanismes neurocognitifs à l’origine 

de sa perception.  

 

Ainsi, dans ce chapitre, nous discuterons dans un premier temps de la définition et de la nature 

de la symétrie. Puis, nous aborderons la méthodologie générale employée pour étudier sa 

perception chez l’humain ainsi que les caractéristiques et propriétés fonctionnelles qui en 

découlent. Nous parlerons également de son lien particulier avec certains processus cognitifs 

comme la perception d’objet, la ségrégation figure arrière-plan ou encore les processus 

attentionnels. Enfin, nous discuterons du réseau cortical qui supporte le traitement de la 

symétrie chez l’humain du point de vue de sa temporalité et de son architecture. Cette 

description nous amènera à discuter les observations limitées chez le PNH et le contexte qui 

m’a amenée à étudier le traitement de la symétrie chez le singe.  

 
 

Définition et nature de la symétrie  
 
La définition de la symétrie dépend du domaine d’application qui l’emploie. D’un point de vue 

purement mathématique, le terme symétrie se réfère à une famille d'isométries, c'est-à-dire des  

opérations d'invariances géométriques dans l'espace euclidien 2D ou 3D qui préservent la 

structure d'un objet (Treder 2010). On peut alors définir trois types de symétrie : (1) la symétrie 

par réflexion, aussi appelée symétrie en miroir ou axiale dont la transformation va s’opérer 

autour d’un ou plusieurs axes de symétrie, (2) la symétrie par rotation ou les motifs vont être 

pivotés autour d’un point central de rotation, (3) la symétrie par translation également appelée 

répétition, ou les motifs vont être répétés de manière régulière le long d’un axe (voir Figure 7). 

Il existe également un quatrième type de symétrie appelé réflexions de glissement qui, comme 

son nom l’indique, se base sur la translation de motifs issus de symétrie par réflexion. Du fait 

qu’il soit bien moins étudié, ce type de symétrie ne sera pas développé au cours de ce chapitre 

et nous nous en tiendrons aux trois types de symétrie évoqué précédemment.  
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Figure 7 - Illustration des différents types de symétrie. Images (haut) et représentations schématiques 
(bas) correspondantes aux différents types de symétrie : symétrie par réflexion, dite aussi en miroir ou 
axiale (gauche), symétrie par rotation (centre), symétrie par translation ou répétition (droite).  
 

Bien que les trois types de symétrie soient présents dans la nature, la symétrie en miroir nous 

apparait comme la plus intuitive et la plus évidente. Cela peut tenir du fait que nous sommes 

nous-mêmes des êtres bilatéraux et que la plupart des objets que nous manipulons sont 

construits de manière équilibrée autour d’un axe de symétrie. Cet équilibre permet notamment 

de supporter les lois gravitationnelles qui règnent sur notre planète.  La symétrie n’est donc pas 

uniquement une affaire d’esthétisme et la nature de son existence semble soutenue par de 

nombreuses théories à la fois physiques et biologiques qui ne s’excluent pas les unes des autres.  

 

Pour le physicien et écrivain Alan Lightman, notre univers symétrique pourrait s’expliquer par 

le principe d’économie : « Si nous considérons la nature comme une vaste expérience en cours, 

essayant constamment différentes possibilités de conception, alors les conceptions qui coûtent 

le moins d'énergie ou qui nécessitent le moins de pièces différentes pour se réunir au bon 

moment prévaudront, tout comme le principe de la sélection naturelle dit que les organismes 

les plus aptes à survivre domineront avec le temps. » (Lightman 2014). Ce principe d’économie, 

aussi appelé principe de parcimonie, de simplicité ou plus communément rasoir d’Occam 

semble en effet régir la nature profonde de notre univers. Il repose sur le fait que la meilleure 
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hypothèse pour expliquer des données est celle qui minimise la somme des informations 

nécessaires pour décrire l'hypothèse mais aussi les informations nécessaires pour décrire les 

données à l'aide de l'hypothèse (Solomonoff 1964). Ceci est d’autant plus vrai d’un point de 

vue biologique étant donné que les ressources neuronales sont limitées. Il est donc nécessaire 

de sélectionner les informations perçues selon leur pertinence comportementale de façon simple 

et efficace pour rendre le traitement des informations le plus performant possible  (Kaiser, Stein, 

et Peelen 2014; Helm 2014). De par sa saillance et sa simplicité, la symétrie soutient ce principe 

d’économie et apporte aux ressources neuronales un support efficace pour le traitement et la 

représentation mentale des informations présentes dans une scène visuelle. Notre sensibilité 

accrue pour les motifs symétriques résulterait alors de l’évolution de notre système visuel qui 

aurait sélectionné ces régularités pour leur pertinence environnementale (Tyler 1996). Mais cela 

n’exclut pas non plus l’hypothèse selon laquelle ces mécanismes de détection préférentielle des 

symétries seraient apparus car ils répondent au besoin de reconnaitre des objets (prédateur, 

nourriture) indépendamment de leurs positions et de leurs orientations dans notre champs 

visuel, leur conférant une valeur de survie (Enquist et Arak 1994). La symétrie facilite la 

segmentation des images qui se présentent à nous (Machilsen, Pauwels, et Wagemans 2009) et 

de ce fait, la détection et la représentation des éléments qui les composent. 

 

Sur un aspect plus évolutif, la symétrie semble également apporter une valeur qualitative aux 

signaux perçus. On retrouve notamment son implication dans le choix du partenaire chez 

l’humain qui va montrer une attirance plus grande pour les visages (Rhodes et al. 1998) et les 

corps symétriques (Tovée, Tasker, et Benson 2000). Cette prédiction est également valable chez 

de nombreuses autres espèces comme par exemple les hirondelles dont la sélection du 

partenaire va s’opérer sur la base du caractère symétrique de ses plumes d’ornement (Møller 

1992) mais aussi chez les insectes comme les libellules (Harvey et Walsh 1993). La symétrie 

apparait également comme un gage de qualité quant à la sélection de la nourriture. Chez les 

pollinisateurs, la sélection d’une plante va être guidée par la symétrie présente dans les 

ornements floraux (Møller et Eriksson 1995) et ces guides floraux vont non seulement orienter 

le pollinisateur vers la source de récompense mais également mettre en évidence un axe de 

symétrie à utiliser lors de rencontres ultérieures de fleurs (Plowright et al. 2017).  

 

Le sensibilité à la symétrie se retrouve donc chez de nombreuses et diverses espèces vertébrés 

et invertébrés comme les capucins, les vervets, les corbeaux (Rensch 1964; 1973), les 

chimpanzés (Morris 1962) et les orang-outang (Mühlenbeck et al. 2016), les pinsons (Swaddle 
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et Cuthill 1994), les gorges bleues (Fiske et Amundsen 1997), les abeilles (Giurfa, Eichmann, 

et Menzel 1996), les pigeons (Delius, Delius, et Lee 2017), les espadons (Tudor et Morris 

2009), les poussins (Clara, Regolin, et Vallortigara 2007). Cette sensibilité se retrouve même 

chez les jeunes enfants dont certains, âgés de seulement quelques mois, sont en mesure de 

discriminer les différents types de symétrie (Pornstein et Krinsky 1985). Cette large influence 

de la symétrie chez de nombreux êtres vivants suggère que la sensibilité du système visuel à 

cette propriété serait un caractère de nature adaptatif favorisé par la sélection naturelle. 

 
Études empiriques de la perception de la symétrie : mode d’emploi 
 
La perception de la symétrie se distingue des autres mécanismes neurocognitifs par son 

caractère instantané, ne nécessitant pas d’engager la mémoire pour en percevoir la présence. 

C’est-à-dire que les informations que nous avons pu accumuler à propose d’un objet ne sont 

pas indispensables pour faire le lien entre les parties symétriques qui le composent (Tyler 1995). 

Ainsi, l’absence du besoin de familiarité dans ce processus perceptif a permis à de nombreux 

chercheurs de pouvoir manipuler divers aspects physiques (le type de symétrie, le type de 

stimulus, l’orientations, le nombre d’axe, le point de vue, etc.) à travers des motifs symétriques 

le plus souvent artificiels.  

 

Les approches classiques utilisées dans les premières études de la perception de la symétrie sont 

passées par l’utilisation de stimuli non-familiers, le plus souvent des formes générées de 

manière aléatoire. Grace aux études de B. Julesz, on vit émerger le nuage de point aléatoire 

(Figure 8-A et 8-B) qui demeure encore aujourd’hui l’un des stimuli le plus emblématique et le 

plus plébiscité pour l’étude de la symétrie (Julesz 1966; Bela Julesz 1970). Il permit entre 

autres, de mettre en évidence le caractère automatique de la perception de la symétrie par des 

mécanismes pré-attentionnels. On retrouve également les approches pionnières des 

psychologues Gestaltistes faisant émerger le rôle majeur de la symétrie dans la détection de 

forme et la ségrégation figure arrière-plan (figure-ground) avec des stimuli célèbres comme le 

triangle de Kanizsa utilisé dans la complétion de figures (Figure 8-F) (pour revue (Lier et 

Gerbino 2015)). Par la suite, d’autres stimuli alternatifs ont émergé dont on observe notamment 

les textures aléatoires filtrées (Figure 8-C et 8-E), les textures aléatoires dynamiques et 

polygones aléatoires et des formes abstraites (Figure 8-D), ainsi que de images plus naturelles 

telles que des visages et des silhouettes. 
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Figure 8 - Exemples typiques de stimuli utilisés dans l’étude de la perception de la symétrie. (A) 
et (B) Le champ de point aléatoire dont la quantité de points peut varier selon la tâche requise. (C) Motif 
de goutte aléatoire (random blob pattern) formant un stimulus textural. (D) Figure abstraite formant un 
polygone symétrique. (E) Éléments Gabor sur fond gris utilisé pour la détection de forme. (F) Stimulus 
bistable employé dans l’étude de la complétion amodale dans le cadre de la reconnaissance d’objet mais 
qui englobe des motifs de symétrie.  
 

L’idée d’ensemble des paradigmes expérimentaux était de quantifier et de qualifier la 

perception de la symétrie en forçant les limites de performance du système visuel. Ces 

paradigmes vont communément englober :  

 

- La définition du temps de réaction en limitant le temps disponible pour traiter la 

présence de la symétrie  

- La détermination de la précision pour laquelle le pourcentage de discrimination correcte 

est déterminé lors d’une présentation brève 

- La caractérisation du seuil de durée où la présentation du stimulus est réduite à la durée 

minimale pour laquelle la symétrie peut être détectée 

- La précision du seuil de contraste où le contraste du stimulus est réduit au minimum 

pour lequel la symétrie peut être détectée 

- La discrimination de l’orientation de l’axe de symétrie  

- La discrimination de forme pour laquelle on cherche à déterminer à partir de quelle 

proportion un motif symétrique est détectable au sein de bruit de position ou 

inversement à partir de quel moment le bruit de position dégrade le motif symétrique de 

manière détectable 
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Cette liste non-exhaustive rassemble une majorité de techniques qui ont permis de mettre en 

évidence les caractéristiques de la perception de la symétrie ainsi que ses propriétés 

fonctionnelles. Elles ont également, pour la plupart, été utilisées pour l’identification du réseau 

corticale qui sous-tend la détection et perception des motifs symétriques. 

 

Caractéristiques et propriétés fonctionnelles 
 
Comme tout mécanisme biologique, la détection de la symétrie va être régit par des propriétés 

à la fois physiques et fonctionnelles qui seront développées dans cette section.  

 
1. Rapide et automatique  

 
Quelques fractions de seconde suffisent à détecter la symétrie. Ce processus à la fois rapide et 

robuste se distingue des autres mécanismes cognitifs par le fait qu’il est instantané et ne 

nécessite pas d’engagement de la mémoire (Tyler 1995). Comme évoqué précédemment, les 

informations que nous avons pu accumuler à propos d’un objet ne sont pas indispensables pour 

faire le lien entre les parties symétriques qui le composent ce qui laisse supposer le caractère 

automatique de la détection de la symétrie. D’autres arguments en faveur de cette hypothèse 

ont également pu être mis en évidence. Par exemple, la détection de la configuration symétrique 

globale d’un objet semble précéder l’encodage des éléments structuraux qui le composent. Cela 

a pu être révélé grâce à l’observation de motifs de balayage oculaire unilatéraux, c'est-à-dire, 

des fixations concentrées sur un côté de l'axe de symétrie du stimulus à la suite de sa 

présentation (Locher et Nodine 1973; Stratton 1906). Ce fut également le cas pour la détection 

locale de la symétrie dont le modèle de saillance basé sur celle-ci semble être un prédicteur 

puissant des fixations oculaires humaines. La symétrie peut alors être utilisée comme prédicteur 

de l'ordre de fixation (Kootstra, de Boer, et Schomaker 2011) et ne semble pas être dépendant 

d’une discrimination active (Makin, Poliakoff, et al. 2020). 

 

Une simple et brève fixation (inférieure ou égale à 100ms) suffit au système visuel pour détecter 

la présence d’un motif symétrique et le rendre perceptible (Carmody, Nodine, et Locher 1977; 

Sharman, Gregersen, et Gheorghiu 2018). Cela suggère que la décision concernant le caractère 

symétrique d’un stimulus est déterminée avant même que les yeux ne scannent en détail sa 

structure.  De plus, la présence de la symétrie peut influencer les performances de détection 

alors même qu’elle n’est pas requise pour une tache demandée. Par exemple, si l’on demande 

à des participants de juger si les contours de deux objets se faisant face sont symétriques ou 
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non, et que les contours externes étaient également symétriques, alors la détection de la symétrie 

était facilitée et le niveau de performance se voyait augmenté (Koning et Wagemans 2009). À 

travers une étude de cas d’un patient souffrant d’une héminégligence latérale (lésions au niveau 

de l’hémisphère droit), (Driver, Baylis, et Rafal 1992) ont observé une préservation de la 

perception de la symétrie chez ce patient bien qu’il n’ait pas fait preuve d’un expérience 

consciente de celle-ci. Il n’est donc pas nécessaire de déployer une attention particulière pour 

détecter la présence de motifs symétriques. À ceci s’ajoute les nombreuses études en EEG qui 

ont pu mettre en évidence la présence d’une composante négative automatique et soutenue, 

appelée SPN (Sustained Posterior Negativity)  au sein des potentiels évoqués par la présentation 

de stimuli symétriques (pour revue (Bertamini et Makin 2014)) .  

 

L’ensemble de ces éléments démontre que la perception de la symétrie se fait de manière pré-

attentionnelle lors d’une brève présentation, bien que les processus attentionnels puissent 

moduler la force de sa détection (voir le partie 2 de la section « Relation avec les processus 

cognitifs »). 

 
2. Orientation de l’axe 

 
Nous parlerons ici d’un type de symétrie particulier : la symétrie en miroir dont l’orientation de 

l’axe de symétrie est l’un des facteurs majeur influençant sa détectabilité. La plupart des gens 

s’accordent à dire que la perception de la symétrie en miroir nécessite un moindre effort en 

comparaison à la symétrie par rotation ou par translation. Néanmoins, l’orientation de l’axe 

autour duquel va se faire la symétrie va largement moduler le temps nécessaire pour identifier 

sa présence. Les premiers travaux de (Mach 1890) ont permis de mettre en évidence une 

préférence notable pour les symétries portées par un axe verticale. Il en découlera par la suite 

un grand nombre d’études confirmant ce phénomène et qui ont également pu établir un certain 

gradient de sensibilité à la symétrie selon les différentes orientations possibles de l’axe (Barlow 

et Reeves 1979; Wagemans, Van Gool, et d’Ydewalle 1992; Wenderoth 1997). En effet, si l’on 

se place dans le repère des orientations cardinales, la détectabilité de la symétrie va se faire 

dans l’ordre suivant: d’abord l’axe vertical, suivi de l’axe horizontal, des axes proches de l’axe 

vertical puis des axes proches de l’axe horizontal et enfin les diagonales (Wenderoth 1994). On 

retrouve même cette préférence particulière pour l’orientation verticale chez les enfants à peine 

âgés de 4 mois (Pornstein et Krinsky 1985). Ainsi, le traitement de la symétrie peut être qualifié 

d’anisotrope par rapport à l'orientation de l'axe de symétrie (Figure 9).  
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Figure 9 - Sensibilité à la symétrie en fonction de l'orientation de l'axe de symétrie. Les points 
(cercles noirs) sont tirés des données de l'expérience de (Wenderoth 1994). La ligne horizontale en 
pointillé indique la sensibilité à la symétrie horizontale. Figure provenant de (Treder 2010).  
 
De façon originale, un groupe de chercheurs s’est intéressé au rôle de la gravité dans la 

préférence à l’orientation verticale de l’axe de symétrie, en effectuant leur expérience  au sein 

de la station spatiale russe MIR (Gurfinkel et al. 1995). Ils ont pu démontrer qu’au cours de 

cette exposition prolongée à la microgravité, la préférence des sujets pour l’axe vertical 

persistait, suggérant de ce fait que l'indice gravitationnel n'est pas nécessaire pour maintenir un 

cadre de référence vertical. 

En résumé, dans le cadre de la symétrie axiale, le système visuel humain possède une préférence 

pour l’orientation verticale de l’axe mais cela n’est pas forcément déterminée par l’architecture 

neuronale du système visuel (voir section suivante).  

 
3. Invariance de point de vue  

 
De nombreux travaux ont pu mettre en évidence que notre façon de percevoir des objets se fait 

de manière invariante, c’est-à-dire, indépendamment des variations d'image comme le 

changement de point de vue, de taille de projection de l’image dans la rétine ou des variations 

de luminance ou de couleur (Desimone 1991; Logothetis, Pauls, et Poggio 1995; Rolls 2000; 

2012). Cette invariance perceptive est également appelée constance perceptive et appartient aux 

principes établis par les psychologues gestaltistes (Koffka 2001). Qu’en est-il pour le cas 

particulier de la symétrie ? La plupart des études sur la symétrie ont été réalisées de sorte que 

le stimulus soit présenté dans un plan frontaux-parallèle produisant de ce fait une projection 

rétienne symétrique, bien qu’au demeurant ce cas de figure est pour le moins rare dans notre 

vie de tous les jours. Ainsi, des chercheurs ont pu mettre en évidence que la manipulation du 

point de vue de présentation semblait affecter les performances de détection de la symétrie, soit 



 
 

46 

quand le stimulus n’est pas orienté orthogonalement à l’observateur. Par la suite, deux 

hypothèses ont alors été émises pour tenter d’expliquer cette diminution de détection. La 

première repose sur l’idée que la présentation d’un stimulus en perspective ne lui permet pas 

d’être projeté équitablement au sein de la rétine dont l’analyse se baserait alors sur une structure 

dégradée (Vloed, Csathó, et van der Helm 2005). La seconde se base sur le principe que l’image 

en perspective nécessiterait plus d’effort et de temps pour être normalisée (rotation mentale) et 

perçue comme de la symétrie (Fisher, Szlyk, et Rock 1995).  

 

Bien que ces deux hypothèses ne reposent pas sur les mêmes fondements, des chercheurs ont 

pu démontrer que toutes deux étaient correctes mais qu’elles dépendaient du contexte dans 

laquelle elles étaient employées (Makin, Rampone, et Bertamini 2015). Dans leur étude, des 

stimuli symétriques ou non-symétriques étaient présentés de manière orthogonal (de face) ou 

non-orthogonale (incliné) au sujet (voir Figure 10-A). Dans l’un des cas, l’observateur devait 

discriminer la présence ou non de symétrie et dans le second il devait rapporter la couleur (rose 

ou rouge) du stimulus présenté. Par des mesures en EEG, ils ont pu mettre en évidence que la 

composante SPN (la réponse postérieure négative attendue lors de la présentation de stimuli 

symétriques) était semblable dans les conditions de présentation de face des stimuli dans les 

deux taches. En revanche, cette même SPN était diminuée de moitié lorsque les stimuli étaient 

présentés de façon non-orthogonales lors de la discrimination de couleur alors qu’elle était 

maintenue dans la tâche de discrimination de régularité (Figure 10-B et 10-C). L'hypothèse de 

la structure rétinienne sous-tend l’idée que le SPN devrait toujours être réduit lorsque les stimuli 

sont inclinés. Dans le cas présent, cette hypothèse semble s’appliquer dans le cadre de la 

discrimination de couleur, soit quand l’attention n’était pas portée sur les propriétés de symétrie, 

se traduisant par diminution de l’amplitude de 50% lorsque les stimuli étaient inclinés de 50°. 

D’autre part l'hypothèse de normalisation serait neutre quant au moment où une telle 

normalisation devrait avoir lieu et donc n’impliquerait pas une telle diminution de la SPN. 

D’après les observations rapportées par cette étude, l’intervention d’un tel processus 

apparaitrait uniquement lorsqu’il est nécessaire, à savoir dans le cadre de la discrimination 

explicite de la symétrie. Ils ont ainsi pu conclure que la discrimination active de motifs 

symétriques était portée par des mécanismes de normalisation alors que la projection rétienne 

intervenait lorsque l’observateur portait son attention sur la couleur des images.  

 

De façon intéressante, ils ont également pu mettre en évidence la relation entre le degré de 

régularité de l'image rétinienne et l'amplitude de la SPN dans la tâche de discrimination de 
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couleur. En effet, les images présentées dans cette expérience avaient des axes de réflexion 

horizontaux et verticaux et l’inclinaison des stimuli se faisant sur l’axe Y, la symétrie 

horizontale, présente au sein des stimuli, demeurait intacte alors que la symétrie verticale était 

impactée de 50% par rapport à sa projection parfaite au sein de la rétine. Ils ont donc reproduit 

la tâche de discrimination de couleur avec cette-fois si, un seul axe de symétrie verticale. Leur 

prédiction en faveur d’une réduction de la SPN proche de zéro puisqu’il n’y aurait plus de 

projection de symétrie rétienne intacte, fut confirmée par leurs résultats. Bien qu’il faille être 

prudent dans l'interprétation d'une relation linéaire nette étant donné la nature indirecte du 

signal et le fait que l'effet dépend des groupes d'électrodes utilisés pour l'analyse, la relation 

entre le degré de régularité de l'image et l'amplitude du SPN dans la tâche de discrimination de 

couleur ouvre la porte à de nouvelles études sur le sujet. 

 

 

 
Figure 10 - Variance et invariance de point de vue des réponses neuronales lié à la symétrie axiale. 
(A) Stimuli symétriques et non-symétriques (aléatoire) en vue frontal et inclinée. (B) Réponse de la SPN 
indépendante de l'angle de vue présentée sous la forme d'une onde de différence (Réflexion-Aléatoire) 
lors des présentations orthogonales et non-orthogonale dans la tâche de discrimination de régularité. (C) 
Réponse dépendante du point de vue dans la tâche de discrimination de couleur avec une diminution de 
50% de la SPN pour lors de la présentation de stimuli incliné.  
 
En résumé, il existe une réponse neuronale à la symétrie invariante au point vue lorsque que 

l’observateur est impliqué dans une tâche active de discrimination des régularités portée par le 

principe de normalisation. En revanche, lorsque la symétrie est perçue de manière passive dans 

une tâche où sa discrimination explicite n’est pas requise, la réponse neuronale se fait de 

manière paramétrique à la structure restante de l'image inclinée au sein de la rétine.  
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4. Proximité, excentricité et invariance de taille 
 
Notre système visuel est extrêmement performant pour établir des liens entre les éléments 

locaux qui composent une image ou un objet comme le montre la perception automatique et 

sans effort de la symétrie par réflexion. Néanmoins, le nombre d’éléments qui composent un 

motif symétrique joue un rôle sur la détectabilité de celui-ci, avec une saturation du processus 

de détection lorsque le nombre d’élément est augmenté dans une faible mesure, à savoir au-

delà d’une vingtaine (Tapiovaara 1990).  De plus, la position de ces éléments au sein de l’image 

n’aura pas le même poids selon qu’ils soient proches ou éloignés de l’axe de symétrie. Ainsi, 

la proximité et l’excentricité des éléments de composition d’un motif symétrique autour de 

l’axe vont jouer un rôle majeur dans la modulation de sa perception.  

 

Dans son étude, Saarinen a étudié les différences entre la vision centrale et excentrique dans la 

détection de la symétrie par réflexion à l'aide de motifs constitués de petits points. Il a ainsi pu 

mettre en évidence que les performances de détection de la symétrie diminuaient à mesure que 

l’excentricité des points autour de l’axe augmentait (Saarinen 1988). Dans son modèle, la taille 

rétinienne des motifs de points était constante à différentes excentricités mais aussi lorsque la 

taille des motifs en vision excentrique était mise à l'échelle par le facteur de grossissement 

cortical dérivé de la fréquence des cellules ganglionnaires (mise à l'échelle M). La réduction de 

la détectabilité était plus importante et soudaine pour les modèles de taille constante que pour 

les modèles à l'échelle M, suggérant que l'encodage des informations de position en vision 

centrale était supérieur à celui de la vision périphérique. De même, si l’on introduit un écart 

entre les deux moitiés d’une image composant un motif symétrique, le temps de réaction de la 

détection de la symétrie s’en voit augmenté (Corballis et Roldan 1974). Néanmoins, il est 

possible de maintenir le même niveau de détectabilité si la mise à l’échelle est correctement 

réalisée, c’est à dire, si elle tient compte du fait que les champs récepteurs périphériques sont 

sensibles à des informations à grande échelle contrairement au champs récepteurs centraux 

(Tyler 1999). En revanche, les aspects de proximité de l’axe ne semblent pas répondre aux 

mêmes principes que l’excentricité : s’éloigner n’équivaut pas à se rapprocher. 

  

On peut définir la proximité par le fait que les éléments qui sont plus proches les uns des autres 

au sein d’un stimulus peuvent être plus aisément appariés (Helm 2014b). Il a d’abord été 

proposé qu’une zone limitée sous forme de bande verticale autour de l’axe de symétrie 

permettait une bonne détection avec une taille de la région d’intégration (RI) qui serait restreinte 
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autour de 1° de largeur (Jenkins 1982). Cette hypothèse fut précisée par la suite par Dakin et 

Herbert  dont les stimuli utilisés dans leur expérience étaient composés d’une région centrale 

symétrique intégrée au sein de bruit de même fréquence spatiale (Dakin et Herbert 1998). Ils 

faisaient alors fluctuer la phase pour varier le degré de symétrie afin d’obtenir des seuils 

psychophysiques de discrimination. De plus, la taille du patch elliptique englobant le motif 

symétrique était modifiée le long des axes x et y (Figure 11- A) pour trouver l'étendue maximale 

de la région pour laquelle les informations de symétrie étaient perçues. Ils ont ainsi pu mettre 

en évidence que la région d’intégration était allongée le long de l'axe de symétrie avec un ratio 

de 2:1 et que cette taille évoluait inversement avec la fréquence spatiale des stimuli présentés 

(Figure 11- C). Leurs résultats ont également montré que la taille de la RI semblait s’adapter à 

la taille des spots de symétrie homogènes de sorte qu'ils englobent un nombre plus ou moins 

constant de caractéristiques. Cela sous-tend l’idée que la détection de la symétrie appartiendrait 

à un processus « bas niveau » étroitement lié aux contenus fréquentiels spatials du motif 

symétrique perçu.  

 

 
 
Figure 11 - La région spatiale d'intégration pour la détection de symétrie. (A) (a) Suppositions sur 
le RI de la détection de symétrie. (b) Estimation de sa dimension la plus longue. Les sujets sont capables 
de supporter plus de bruit de phase (la partie croissante du graphique) à mesure que la taille du patch 
symétrique augmente jusqu'à ce que le patch recouvre complètement l'IR. Au-delà de ce point (indiqué 
par la flèche en pointillés) la capacité des sujets à résister à l'intrusion de bruit reste constante (le plateau 
indiqué sur le graphique). Le rayon de patch associé au début du plateau est donc une indication de la 
taille de l'IR. (c) Estimation affinée de l'IR en fixant la largeur ou la hauteur de la région enchâssée et 
en mesurant la résistance au bruit en fonction de l'autre dimension. (B) Résultats de l'expérience pour 
des motifs avec des fréquences spatiales de (a) 1,13 c.p.d. (cyle per degres), (b) 2,26 c.p.d. et (c) 4,52 
c.p.d. La taille de patch à laquelle la résistance au bruit est maximisée dépend de la fréquence spatiale 
du motif. D’après (Dakin et Herbert 1998). 
 



 
 

50 

Néanmoins, ce contenu fréquentiel spatial n’est pas le seul à affecter la détection de la symétrie, 

puisque dans une autre étude, Dankin et Hess ont également mis à jour le rôle de l’orientation 

spatiale (Dakin et Hess 1997). Ainsi, en utilisant des stimuli filtrés pour des orientations 

parallèles ou perpendiculaires à l'axe de symétrie, ils ont pu observer que les performances de 

détection de la symétrie étaient plus élevées lorsque les informations présentées 

perpendiculairement à l'axe de symétrie étaient préservées que lorsque qu’il s’agissait des 

informations parallèles. En somme, les informations présentées de manière orthogonales à l’axe 

de symétrie soutiennent majoritairement la détectabilité de la symétrie. De plus, la RI serait 

portée par une certaine flexibilité, avec des variations allant de 20 :1 à 2 :1 dans un rapport 

hauteur/largeur (Rainville et Kingdom 2000).  

 

La question s’est alors posée de savoir si la taille de la RI était déterminée par la fréquence 

spatiale ou bien par des facteurs covariants comme le nombre et/ou la densité d’éléments 

présents au sein de l’image. Les données de (Rainville et Kingdom 2002) ont permis de conclure 

que les RI de la symétrie évoluaient avec la densité d’éléments, à savoir que cette RI couvre 

environ 18 de ces éléments d'information indépendamment de leurs localisations spatiales.  Par 

conséquent, la détection de la symétrie semble invariante à la taille, intégrant la même quantité 

d’information à partir d’un stimuli de manière constante. Ces résultats font écho aux études 

portant sur l’absence d’effet de nombre pour les symétries comportant plus d’une vingtaine 

d’éléments (Tapiovaara 1990; Dakin et Watt 1994; Wenderoth 1996). En revanche, cet effet de 

nombre est présent pour les motifs symétriques inférieurs à vingt éléments. La perception de la 

symétrie n’étant qu’un des mécanismes possible mise en jeu lors du processus d’organisation 

perceptuelle, il en résulte que sa détection peut être perturbée par des structures parasites et que 

la mise en place de ces perturbations dépendra de leurs forces face aux autres processus 

perceptifs. Ainsi, plus les paires d’éléments sont nombreuses, plus la perception de la symétrie 

sera forte. À l’inverse, dans le cas d’un nombre faible composant un motif symétrique, les 

structures parasites pourront supplanter le processus de perception de la symétrie en ayant 

divers effets sur sa détection.   

 

Pour conclure, la proximité des éléments autour de l’axe de symétrie joue un rôle important 

dans sa détection et doit être prise en compte bien qu’elle ne soit pas le seul élément à moduler 

sa détectabilité. Le nombre d’éléments symétriques, la fréquence spatiale ainsi que l’orientation 

font partie intégrante d’un percept de symétrie. De plus, les informations présentes aux 

extrémités (bordures) d’un motif symétrique semblent également être détectées de manière 
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efficace et automatique (Barlow et Reeves 1979). Par conséquent, une simple comparaison des 

densités de points mesurées sur des zones assez grandes placées autour de l'axe de symétrie 

serait nécessaire pour la détection de la symétrie. Néanmoins, il demeure encore difficile de 

préciser quelles informations du stimulus dans cette zone d’intégration sont traitées et comment 

ces ensembles de comparaisons sont réalisés. 

 
5. Symétrie d’axes multiples 

 
L’ajout d’axes de symétrie au sein d’une image va clairement moduler de manière positive la 

détection de la symétrie (Wagemans et al. 1993). Cette modulation va se traduire par une 

facilitation de la détection à mesure que le nombre d’axe est augmenté mais va également 

renforcer certaines hypothèses concernant le traitement des axes de symétrie et de leurs 

orientations. Comme ont pu le montrer Palmer et Hemenway en utilisant des polygones 

symétriques composés d’un ou plusieurs axes de symétrie (Figure 12-A), plus le nombre d’axes 

de symétrie est important, plus le temps nécessaire à sa détection est réduit (Palmer et 

Hemenway 1978). Par exemple, les figures comportant quatre axes de symétrie étaient plus 

rapidement perçues que celles en possédant deux qui elles-mêmes étaient traitées plus 

rapidement que les figures à un seul axe (Figure 12-B). Ils ont alors confronté leurs résultats à 

l’hypothèse selon laquelle le traitement de la symétrie serait fait de manière séquentielle sur les 

différentes orientations dans un ordre biaisé évoqué précédemment (Corballis et Roldan 1974). 

Selon cette hypothèse, cela signifierait qu’une figure comportant deux axes de symétrie 

(vertical et horizontale) devrait être traitée avec la même rapidité qu’une figure avec axe simple 

vertical puisque la symétrie verticale est toujours détectée avant que la symétrie horizontale ne 

soit prise en compte. Mais leurs résultats semblent indiquer que l’ordre de sélection des axes 

n’est pas fixe mais au contraire variable et qu’il serait attribué à une augmentation probabiliste 

des chances de trouver un axe de symétrie.  

 

En résumé, la réduction du temps de traitement serait liée au fait qu’en moyenne, la sélection 

d’un axe de symétrie serait réalisée plus tôt lorsqu'il existe plusieurs axes parmi lesquels choisir. 

À cela s’ajouterait l’hypothèse que la symétrie multiple ferait naître des relations structurelles 

supplémentaires qui, de ce fait, augmenteraient la détectabilité de celle-ci (Wagemans, Van 

Gool, et D’ydewalle 1991; Wagemans et al. 1993). Néanmoins, le nombre d’axe de symétrie 

ne semble pas être le seul déterminant de cette augmentation de saillance.  
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Figure 12 - Effet de la symétrie multiple sur la perception de motifs symétriques. (A) Exemples de 
stimuli polygonaux orientés selon l’axe vertical présentant des symétries à quatre axes (première ligne), 
deux axes (seconde ligne) et un seul axe (troisième ligne) ou proche de motif symétrique (dernière ligne). 
(B) Latences moyennes (sec) des réponses aux conditions de symétrie en fonction de l'orientation (les 
points noirs sont des réponses positives ; les points blancs sont des réponses négatives). D’après (Palmer 
et Hemenway 1978) 
 

Puisque les symétries d’axes multiples semblent plus facilement discriminables lorsque les axes 

sont orthogonaux (Wagemans, Van Gool, et D’ydewalle 1991; Wagemans et al. 1993). Une 

étude récente a questionné l’idée selon laquelle ces figures composées majoritairement d’axes 

orthogonaux formeraient une structure supplémentaire sous la forme de ce qu'on appelle des 

rectangles de corrélation (Treder, Vloed, et Helm 2011). Malheureusement, leurs données n’ont 

rapporté aucunes preuves de la présence d’un rectangle de corrélation mais en revanche, elles 

ont montré que l'orientation relative des axes, soit l’angle entre les axes, affecte la détectabilité 

d’une figure à symétrie multiple.  

 
Relation avec les processus cognitifs  
 
Jusqu’alors, la mise à jour des propriétés fonctionnelles de la détection de la symétrie a suggéré 

son caractère pré-attentionnel, c'est-à-dire qu’elle serait intégrée dans l'attention et d'autres 

processus cognitifs supérieurs. Néanmoins, de nombreuses études ont permis d’approfondir le 

rôle des processus cognitifs supérieurs et révélé qu’ils imprègnent de manière globale tous les 

niveaux de traitement visuel cortical. Ce faisant, la symétrie n’échappe pas à cette vue générale 

et se retrouver mêlée à divers processus cognitifs comme la perception des objets mais aussi les 

mécanismes attentionnels.  Ce lien avec les processus cognitifs va être développé au sein de 

cette section. 
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1. Le fond, la forme et l’objet 
 
Comptant parmi les études pionnières, les travaux de Mach ont ouvert la voie quant à l’étude 

du rôle de la symétrie dans la perception visuelle (voir (Mach 1890)). S’en sont suivi les 

nombreux travaux des psychologues Gestaltistes, identifiant la symétrie comme facteur du 

groupement perceptuel (Kanizsa 1985; Koffka 2001; Wertheimer 1912). En utilisant des stimuli 

bistables dans lesquels deux régions alternées pouvait être perçues comme une figure ou un 

fond, Bahnsen a pu mettre en évidence que les zones de symétrie tendent à être perçues comme 

une figure et qu’elles prennent part à la ségrégation figure arrière-plan (figure-ground) 

(Bahnsen 1928). D’autres travaux (Driver, Baylis, et Rafal 1992; Marshall et Halligan 1994; 

Purghé, Stucchi, et Olivero 1999) ont permis de conforter ce rôle de ségrégation en présentant 

des stimuli avec une ambiguïté de forme et de fond dans lesquels les formes symétriques étaient 

alors perçues comme des figures et les formes asymétriques comme le fond. Cet effet est illustré 

en (Figure 13-A et 13-B). Cela tiendrait du fait que le symétrie est une propriété non-

accidentelle qu’il serait alors improbable de retrouver dans les espaces de fond (Wagemans 

1993; Tyler 1995). 

 

De plus, une étude portant sur l’efficacité du traitement de la symétrie dans l’achèvement des 

contours a pu démontrer que les formes symétriques étaient détectées plus aisément que les 

formes asymétriques dans une tâche de discrimination de forme (Machilsen, Pauwels, et 

Wagemans 2009). Pour cela, les auteurs ont utilisé des stimuli dont la forme était définie par 

des sous-ensembles d’éléments Gabor positionnés selon le contour d’une forme inconnue 

(Figure 13- C). Du bruit été généré en variant l’alignement des éléments Gabor, de sorte que la 

forme devenait de moins en moins détectable à mesure que le bruit augmentait. Leurs résultats 

ont montré qu’à travers les différents niveaux de bruit, les formes symétriques étaient plus 

facilement détectables que les formes asymétriques concluant ainsi que la symétrie (miroir 

verticale) agit comme un signal dans la ségrégation figure-ground, soit comme un indice dans 

le groupement perceptif. 
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Figure 13 - Effet de la symétrie sur la ségrégation fond et forme et sur la formation d’un percept 
d’objet. (A)(B) Exemples de stimuli ambiguës présentant à la fois des motifs symétriques et non 
symétriques (provenant de (Driver, Baylis, et Rafal 1992; Marshall et Halligan 1994). (B) Stimulus 
contenant une figure formée à partir de l’alignement de patchs Gabor (provenant de (Machilsen, 
Pauwels, et Wagemans 2009)). 
 

Toujours en faveur du rôle de la symétrie dans la formation de la perception d’un objet, l’étude 

de Treder et Meulenbroek se basant sur le phénomène d’apparition d’une structure à partir du 

mouvement (structure-from-motion ; Figure 14) a permis de démontrer que si les points 

définissant un volume sont symétriques selon un axe en miroir 2D alors de nouvelles 

interprétations 3D apparaissent. C’est-à-dire qu’il est possible d’observer deux surfaces 

disjointes composées d’éléments symétriques qui semblent soit entrer en collision puis se 

déplacer dans des directions opposées soit se croiser sans contact (Treder et Meulenbroek 

2010). Ces résultats suggèrent à la fois l’implication directe de la symétrie dans la perception 

d’objet mais également l’idée que la symétrie servirait de signal pour la caractérisation d’un 

objet unique. D’autres arguments viennent s’ajouter à cette hypothèse et montrent que le 

traitement de la symétrie est affecté par le nombre d’objet et le plan dans lequel ces objets sont 

présentés. Il a notamment pu être établi dans des figures formées de points que la détection de 

la symétrie était plus importante lorsque ces points se trouvaient dans le même plan que lorsque 

qu’ils étaient propagés à travers deux plans de profondeurs différentes (Treder et van der Helm 

2007). 
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Figure 14 - Interprétations perceptives du modèle de mouvement symétrique. (A) Affichage 
schématique du stimulus physique, consistant en un motif de points symétrique par rapport un axe 
verticale. Indiqué par des flèches blanches, les points symétriques se déplacent dans des directions 
opposées avec la même vitesse de sorte que la symétrie est préservée dans le temps. (B) Interprétations 
3D classiques, un cylindre tournant dans le sens horaire ou antihoraire. (C) Nouvelles interprétations 
3D, deux (ou plus) surfaces symétriques. Au niveau de l’axe vertical, les éléments symétriques se 
rencontrent et peuvent être perçus comme se croisant sans contact physique (surfaces de croisement) ou 
comme entrant en collision puis rebondissant dans la direction opposée (surfaces de collision). D’après 
(Treder et Meulenbroek 2010). 

De la même manière, des contours symétriques sont plus facilement détectés lorsqu’ils 

appartiennent à un même objet que lorsqu’ils appartiennent à deux objets différents (Corballis 

et Roldan 1974; Bertamini, Friedenberg, et Kubovy 1997). De façon intéressante, l’effet opposé 

a été constaté pour les motifs de répétitions (symétrie par translation), à savoir que la détection 

de la répétition est plus aisée lorsqu’ils forment deux objets plutôt qu’un. La perception de la 

symétrie est également perturbée lorsque le codage des informations de contour est 

incompatible, c'est-à-dire lorsque les convexités d'un côté ne correspondent pas aux concavités 

de l'autre et inversement (Bertamini 2006; Bertamini et Wagemans 2013). En revanche, elle 

semble favorisée par des objets formés de contours convexes plutôt que concaves (Hulleman et 

Olivers 2007). Ainsi, la symétrie n’affecte pas seulement la façon dont nous percevons les 

objets puisque les objets affectent aussi la façon dont nous percevons la symétrie. Il est à noter 

que si ce lien de facilitation entre perception d’objet et symétrie est avéré pour la symétrie en 

miroir (réflexion), cela ne semble pas être le cas pour la symétrie par rotation  (Bertamini, 

Friedenberg, et Argyle 2002).  

 
2. Les processus attentionnels 

 
L’attention joue un rôle essentiel à de multiples niveaux et peut notamment moduler les 

réponses du système visuel (O’Connor et al. 2002; Reynolds et Chelazzi 2004; Rothenstein et 

Tsotsos 2014). Bien que de nombreuses études ont permis de mettre en évidence le caractère 

automatique du traitement de la symétrie, nous ne pouvons pas exclure la capacité de l’attention 

à moduler sa détection. Certaines études ont notamment démontré que le mécanisme de 
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groupement était bel et bien dépendant de l’attention. Une des hypothèses pourrait être que cette 

perception automatique de la symétrie se produit uniquement lorsqu’elle est présentée dans une 

zone visuelle ciblée par l'attention. Pour tester cette hypothèse, un paradigme d’inattention a 

été proposé dans lequel le stimulus cible (ici symétrique) était incorporé au sein d’une tâche ne 

requérant pas sa discrimination, c’est-à-dire sans rapport contextuel avec la tâche. Ainsi, il a pu 

être démontré que la ségrégation de texture ou le groupement de stimuli, selon leur clarté ou 

leur proximité, étaient dépendants des mécanismes attentionnels (Mack et al. 1992). 

Néanmoins, de fortes critiques ont été émises concernant ce type de paradigme, argumentant 

que le concept de cécité par inattention était en réalité confondu avec l'amnésie d'inattention, 

c’est-à-dire, que la participant doit tout de même avoir une expérience consciente de la figure 

présentée pour répondre objectivement à la tâche demandée (Pashler 1990; Wenderoth et Welsh 

1998). La figure devant ainsi être stockée en mémoire, le défaut de performance pourrait être 

attribué à une défaillance de la mémoire ou à un manque de conscience dans l’expérience.  

 

D’autres marqueurs psychophysiques ont pu mettre à jour le rôle éventuel de l’attention 

focalisée.  On retrouve notamment l’influence du savoir apporté par présentation de signaux 

précédant l’interprétation. Des chercheurs ont ainsi pu montrer, dans une tâche de 

discrimination d’orientation de l’axe de symétrie, que lorsqu’un signal précisait l’orientation 

de l’axe précédemment à la présentation du stimulus, et si celui-ci était correcte, alors les 

performances de détection étaient augmentées en comparaison à l’absence de signal (Pashler 

1990; Wenderoth et Welsh 1998). Inversement, si le signalement indiquait une mauvaise 

orientation alors le taux de détection chutait. Les attentes de l’observateur semblent également 

moduler les performances de discrimination d’orientation lors de la détection d’un axe vertical 

d’un stimulus symétrique avec un effet trompeur si au cours d’un protocole expérimental, les 

essais incluaient majoritairement des stimuli à symétrie oblique ou proche de l’oblique 

(Wenderoth et Welsh 1998a). Ceci traduit donc un déplacement volontaire de l’attention en 

fonction des attentes de l’observateur. On retrouve également ce contrôle volontaire de percept 

dans l’étude précédemment évoquée de Treder et Meulenbroek portant sur l’intégration de 

structure à partir du mouvement et de la symétrie lors de la perception de surface (Matthias S. 

Treder et Meulenbroek 2010). En effet, l’observateur peut changer volontairement ça 

perception selon qu’il décide d’observer une structure basée sur le regroupement par 

mouvement ou par symétrie. Il faut néanmoins préciser que dans le cadre particulier d’un cas 

clinique (évoqué précédemment page 44), les auteurs rapportent que sans avoir une expérience 

consciente de la symétrie, le patient semblait tout de même percevoir les éléments symétriques 
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des stimuli formant une forme. Il reste cependant difficile d’extrapoler des conclusions dans 

une étude de cas unique et lésionnelle. 

 

Dans la cadre de la neurobiologie fonctionnelle, d’autres chercheurs ont pu rapporter une 

influence de l’attention sur les mécanismes du traitement de la symétrie. Le caractère 

automatique de la perception de la symétrie a d’abord été mis à jour grâce à l’observation de la 

SPN équivalente dans des tâches de discrimination active de régularité versus un paradigme 

« oddball » (Makin et al. 2013), de discrimination de régularité versus la couleur (Makin, 

Rampone, et Bertamini 2015) ou encore de discrimination de régularité versus le nombre 

d’objet (Makin et al. 2014). Bien que la signature neuronale du traitement de la symétrie fût 

maintenue malgré le fait que les participants portaient leur attention sur d’autres aspects du 

stimulus que sa régularité, cela n’exclut pas pour autant que l’amplitude de la SPN puisse être 

modulée dans une certaine mesure par l’attention. Par exemple, dans une tâche où l’observateur 

devait porter son attention sur des mots qui étaient apposés par-dessus des stimuli symétriques, 

l’amplitude de la SPN était réduite par ce changement attentionnel (Rampone, Makin, et 

Bertamini 2014). Dans une étude récente, des chercheurs ont pu démontrer que la formation de 

la perception de motifs symétriques était indépendante de la tâche bien qu’elle puisse être 

améliorée par une discrimination de régularité active (Makin, Rampone, et al. 2020). En effet, 

à travers cinq paradigmes différents relevant tous d’exigences perceptives et cognitives 

différentes (discrimination de régularité, discrimination de couleur, congruence son et couleur, 

relation direction et couleur, discrimination de répartition des éléments), les auteurs ont pu 

observer la présence de la SPN dans chacune des tâches réalisées. Néanmoins, elle était 

sélectivement augmentée pendant des tâches impliquant la discrimination active des régularités 

présentent au sein des stimuli. De manière équivalente, les réponses du réseaux cortical du 

traitement de la symétrie enregistrées en IRMf sont présentes avec et sans contrôle de l'attention 

(Sasaki et al. 2005), bien que l’attention semble accroître les réponses de celui-ci (Keefe et al. 

2018).  

 

Il est donc difficile de conclure de manière rigoureuse sur l’impact des processus d’attention 

dans le traitement de la symétrie bien qu’ils ne puissent en être entièrement exclus. La 

perception de la symétrie demeure un processus automatique qui, dans une certaine mesure, 

peut être modulée par des mécanismes neurocognitifs comme l’attention. Cette thématique reste 

toutefois à approfondir afin de déterminer plus précisément les facteurs d’influence.  
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Le réseau cortical du traitement de la symétrie 
 
Au-delà des nombreuses propriétés mises en évidence par des mesures comportementales (voir 

les sections précédentes), il est nécessaire de caractériser les mécanismes cérébraux impliqués 

pour bien comprendre le traitement de la symétrie. Pour cela, les chercheurs ont utilisé des 

mesures en EEG et en neuroimagerie (IRMf) afin de mettre en évidence les propriétés 

temporelles et spatiales des réponses neuronales à des stimuli symétriques. Ces méthodes ont 

permis de confirmer certains des résultats comportementaux évoqués précédemment mais aussi 

d’offrir une meilleure compréhension de la base neuronale qui sous-tend le traitement de la 

symétrie. Cette vaste investigation du réseau cortical sera abordée au sein de cette section au 

cours de laquelle nous discuterons tout d’abord des études en EEG (partie 1), puis des 

expériences en IRMf (partie 2). 

 
1. Temporalité du réseaux corticales : les études EEG 

 
Les réponses neuronales liées au traitement de la symétrie peuvent être mesurées en EEG par 

le biais des potentiels évoqués (Event Related Potentials ; ERP). En effet, en comparaison des 

réponses évoqués par une image ne possédant pas de symétrie, la présentation d’une image 

symétrique va générer une réponse particulière.  Dans une première étude, (Norcia et al. 2002) 

ont observé une différence d’ERP notable au niveau du pôle occipitale dont l’amplitude était 

plus négative quand l’observateur se trouvait confronté à des figures symétriques. Leurs 

résultats montrent que cette réponse démarre après les composantes P1 et N1, soit environ 

220ms après la présentation du stimulus et que cette réponse était soutenue pendant une certaine 

période (Figure 15-A). Peu de temps après, cette observation fut confirmée par une seconde 

étude (Jacobsen et Höfel 2003) et l’on qualifia cette réponse de négativité postérieure soutenue 

(SPN). Par la suite, bon nombre de recherches ont également observé cette SPN dans le cadre 

de la perception de la symétrie et ont alors utilisé cette signature neuronale pour définir 

différentes propriétés liées au traitement de la symétrie (pour revue (Bertamini et Makin 2014; 

Bertamini et al. 2018)). Bien que la latence de la SPN varie d’une étude à une autre (variations 

liées au paradigme et stimuli utilisés ainsi qu’aux différents filtrages passe-bande de l'EEG et 

aux fenêtres d’analyses choisies), elle débute classiquement autour de 250ms pour atteindre son 

amplitude maximale vers 300 ms. Il a même pu être démontré que la persistance de la SPN 

pouvait s’étendre jusqu’à environ 1sec après la présentation du stimulus alors même que celui-

ci n’était plus présent dans le champs visuel de l’observateur et cela, indépendamment du 

paradigme utilisé (Bertamini, Rampone, Oulton, et al. 2019a). 
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Figure 15 - Réponse caractéristique de la présentation de stimuli symétriques. (A) Réponses 
moyennes observées au niveau cortex occipital (électrode Oz) chez un participant. Les lignes rouge et 
bleu indiquent respectivement la réponse aux mises à jour d'images aléatoires/aléatoires et la réponse 
aux séquences symétriques/aléatoires.  Après 200 ms de la transition des motifs aléatoires aux motifs 
symétriques, la réponse est plus négative par rapport à celle mesurée après la transition entre les motifs 
aléatoires. D’après (Norcia et al. 2002) (B)(1) Cartes des différences topographiques de l'expérience. 
Les données montrent l'amplitude dans la condition de réflexion moins l'amplitude dans la condition 
aléatoire à travers la fenêtre temporelle indiquée en dessous. (2) Analyse de localisation de source 
effectuée à partir de l’approche LORETA. Les données du graphique de différence de la moyenne 
générale de droite en B-1 ont été utilisées et l'emplacement estimé des générateurs est indiqué à partir 
de trois sections. Figures provenant de (Makin et al. 2012). 

 
Il a même pu être démontré que la persistance de la SPN pouvait s’étendre jusqu’à environ 1sec 

après la présentation du stimulus alors même que celui-ci n’était plus présent dans le champs 

visuel de l’observateur et cela, indépendamment du paradigme utilisé (Bertamini, Rampone, 

Oulton, et al. 2019b). Ainsi, la nature soutenue de la SPN ne serait pas uniquement due à la 

durée de présentation du stimulus mais bien à la dynamique interne du réseau de traitement de 

la symétrie. Grace à l’analyse de localisation des sources ERP (Figure 15-B1) et en utilisant 

une tomographie électromagnétique à basse résolution, Makin et ses collègues ont pu montrer 

que la modulation de la SPN était en grande partie attribuable à une activité latéralisée dans le 

cortex visuel extrastrié (Figure 15-B2) (Makin et al. 2012). En combinant les données provenant 

d’approches en IRMf et en EEG à haute densité, Kohler et al., ont pu confirmer que la SPN 

était générée par les zones visuelles extrastriées et notamment que les réponses de V3 et V4 

conduisaient à des réponses dans le cortex occipital latéral (Lateral Occipital Complex ; LOC) 

(Kohler et al. 2016).  
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Par la suite, les caractéristiques fonctionnelles de ce réseau ont largement été étudiées et ont 

servi de support pour l’étude de diverses propriétés liées au traitement de la symétrie. Parmi 

ces propriétés, on retrouve en premier lieu la mise en avant du caractère automatique et pré-

attentionnel du traitement de la symétrie. En effet, il n’est pas nécessaire que la symétrie soit 

discriminée de manière active pour générer cette signature neuronale caractéristique. Comme 

évoqué précédemment, que ce soit dans des tâches de discrimination de couleur, discrimination 

du nombre d’objet, ou dans un paradigme « oddball »  l’observation de la SPN était équivalente 

(Makin et al. 2013; Bertamini et Makin 2014; Makin, Rampone, et Bertamini 2015). Une étude 

récente a également confirmé ce résultat dans un projet comparant la modulation de la SPN à 

travers cinq tâches distinctes (discrimination de régularité, discrimination de couleur, 

congruence son et couleur, relation direction et couleur, discrimination de répartition des 

éléments), démontrant que la formation du percept de symétrie était indépendante de la tâche 

et de ce fait, simultanée à la présentation de motifs symétriques (Makin, Rampone, et al. 2020). 

Les auteurs ont néanmoins remarqué que la discrimination explicite de la symétrie pouvait 

renforcer la SPN, ce qui a également était observé par des études en neuroimagerie (Sasaki et 

al. 2005; Keefe et al. 2018). 

 

En plus d’avoir servi de support pour l’étude du caractère automatique du traitement de la 

symétrie, le possible lien avec les processus attentionnels et l’invariance de point de vue (voir 

sections précédentes), la SPN a également contribué dans l’étude du rapport à l’objet. Certains 

chercheurs se sont alors interrogés sur le caractère spécifique de la SPN dans le processus de 

traitement de la symétrie en cherchant à déterminer s’il était possible d’enregistrer une réponse 

comparable à n'importe quel stimulus avec une structure reconnaissable. Ils ont pu remarquer 

que la SPN possédait une ressemblance particulière avec une composante tardive liée aux objets 

qui, tout comme la SPN, se trouvait au niveau des électrodes postérieures et commençait 

environ 230ms après le début du stimulus et dotée d’une certaine persistance (Gruber 2004). Ils 

conclurent que des processus de regroupement perceptuel, qui ne sont pas exclusifs à la 

perception de la symétrie, pourraient contribuer à la modulation de la SPN. Mais la SPN ne 

peut pas être seulement un exemple de la composante tardive plus générale puisqu’elle est 

présente lorsque des stimuli formés de contours fermés possédant un axe de réflexion sont 

comparés à des contours fermés qui n'ont pas d’axe de réflexion (Makin et al. 2014). Il faudra 

donc attendre que d’autres études se poursuivent pour éclaircir le lien entre ce qui est propre au 

traitement de la symétrie et ce qui est propre à la reconnaissance des objets.  
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D’autres propriétés ont pu être révélées comme facteurs d’influence de cette réponse neuronale. 

Tout d’abord, l’extraction de la symétrie d’une image ne reflète pas le même signal selon le 

type de symétrie présenté (Makin et al. 2013). Comme vous pouvez le voir (Figure 16) la SPN 

est présente pour tous les types de régularité mais l'onde de la SPN produite par réflexion est 

significativement plus négative que celle produite par rotation ou la translation. Cette propriété 

fut aussi observée dans une autre étude, avec une majoration de la SPN pour la symétrie en 

miroir (réflexion) par rapport à la translation (Makin et al. 2014). La proportion de symétrie 

présente dans les stimuli modulent également les réponses SPN. En effet, dans une tâche de 

discrimination active de régularité, le pourcentage de symétrie (pSymm) au sein du stimuli 

(Figure 16-E) va être un facteur limitant pour l’apparition de la SPN montrant une absence de 

réponse pour les stimuli contenant seulement 20% de symétrie et une augmentation qui semble 

linéaire à partir de 40% jusqu’à 100% (Figure 16-F et 16-G). Faisant écho à une précédente 

étude en neuroimagerie (Sasaki et al. 2005), les auteurs ont pu conclure que la SPN était générée 

à un stade intermédiaire du traitement visuel (probablement dans le LOC) où la qualité de la 

perception est représentée (Palumbo, Bertamini, et Makin 2015).   

 

Le nombre d’axe de symétrie semble également prendre part à la modulation de la réponses 

neuronale du traitement de la symétrie (Oka et al. 2007). Pour observer ce phénomène, les 

auteurs ont eu recours à la technique du marquage fréquentiel (steady-state visual evoked 

potential ; SSVEP) qui se base sur le principe que dans chaque essai, une séquence de modèles 

de stimuli change rapidement et de ce fait les stimuli présentés de façon périodique entraînent 

une réponse neuronale périodique. Ainsi, lorsque la séquence de stimuli implique une 

alternance entre symétrie et motifs aléatoires, la réponse neuronale à la symétrie peut être isolée 

à la fréquence de présentation des stimuli et ses harmoniques (pour revue (Norcia et al. 2015)). 

Les stimuli symétriques produisaient alors une oscillation entraînée à la fréquence de 

présentation (2 Hz) dans les électrodes occipitales mais l’harmonique impaire (1Hz) était 

également sensible à la symétrie. Leurs résultats ont montré que cette réponse était 

proportionnelle au nombre d’axes de symétrie (réflexion) présent dans les stimuli. Elle est 

également automatique et soutenue bien que sa relation avec la SPN n’ait pas encore été 

clarifiée.  
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Figure 16 - Réponse caractéristique de la présentation de stimuli symétriques. (A) Réponses 
moyennes observées au niveau cortex occipital (électrode Oz) chez un participant. Les lignes rouges et 
bleues indiquent respectivement la réponse aux mises à jour d'images aléatoires/aléatoires et la réponse 
aux séquences symétriques/aléatoires.  Après 200 ms de la transition des motifs aléatoires aux motifs 
symétriques, la réponse est plus négative par rapport à celle mesurée après la transition entre les motifs 
aléatoires. D’après (Norcia et al. 2002). (B)(1) Cartes des différences topographiques de l'expérience. 
Les données montrent l'amplitude dans la condition de réflexion moins l'amplitude dans la condition 
aléatoire à travers la fenêtre temporelle indiquée en dessous. (2) Analyse de localisation de source 
effectuée à partir de l’approche LORETA. Les données du graphique de différence de la moyenne 
générale de droite en B-1 ont été utilisées et l'emplacement estimé des générateurs est indiqué à partir 
de trois sections. Figures provenant de (Makin et al. 2012). 
 
Selon le même type de protocole, Kohler et al. ont pu mettre en évidence un lien entre nombre 

de rotations symétriques au sein de stimuli et les réponses neuronales (Kohler et al. 2016). Pour 

cela, ils ont utilisé des stimuli texturaux de quatre groupes qui se différenciaient par le nombre 

d'ordre de rotations symétriques qu'ils contenaient (n rotations). Ils ont pu mesurer les réponses 

neuronales par IRMf et EEG à haute densité. Leurs résultats ont permis d’observer des réponses 

paramétriques à l’ordre de symétrie présent au sein des stimuli à partir de l’aire visuelle V3 

ainsi que dans la voie visuelle ventrale, incluant les aires V4, VO1 et LOC. De plus, la 

localisation des sources EEG a suggéré que les réponses en V3 et V4 (environ 75 ms) 

conduisaient à des réponses dans le LOC (environ 110 ms). Dans une seconde étude, ils ont 

tenté d’établir la dynamique des décisions perceptives sur la symétrie dans le cortex visuel en 

déterminant laquelle de ces aires étaient directement impliquée dans ce processus (Kohler, 

Cottereau, et Norcia 2018). Leurs résultats ont montré que VO1 contenait une forte composante 

liée à la décision, suggérant que cette zone joue un rôle crucial dans les décisions perceptives 

de la symétrie.  
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Bien que l’ensemble de ces études ait mis en avant la contribution des mécanismes visuels 

moyen et haut niveau, avec une implication des aires visuelles extrastriées excluant les aires 

visuelles primaires V1 et V2, peu d’études se sont intéressées au rôle des propriétés bas niveau 

des stimuli tel que le contraste ou la luminance. Pourtant, ils jouent tous deux un rôle important 

dans la perception de la symétrie d’un point de vue comportementale. En effet, Martinovic et 

al., ont pu observer un biais important vers la symétrie pour des stimuli à l’isoluminance, un 

effet opposé pour des stimuli achromatiques et sans biais pour des stimuli équilibrés en couleur 

et luminance (Martinovic et al. 2018). Néanmoins, si le contraste était réglé à des niveaux élevés 

et supérieurs au seuil de détection, aucune interaction entre les différents types de contrastes et 

la perception de la symétrie n’était observable, montrant que les signaux isoluminants et les 

signaux de luminance contribuaient de manière comparable à l’amplitude de la SPN. Ainsi, le 

réseau extrastrié engagé lors de la perception de la symétrie n’est pas dépendant des entrées 

visuelles de bas niveau une fois les contrastes réglés à des seuils élevés (comme lors des 

conditions d'observations quotidiennes) contextualisant le manque de contribution de V1 et V2 

signalé dans les autres études.  

 

Le point commun de tous ces travaux est l’utilisation de stimuli symétriques abstraits formés 

pour la plupart de motif en point ou de forme. Une étude récente s’est intéressée à la réponse 

du réseau extrastrié de la symétrie en utilisant des stimuli plus naturels comme des fleurs ou 

des paysages. Ils ont par ailleurs été les premiers à établir une comparaison directe entres les 

SPN générées par la symétrie dans des domaines abstraits et non abstraits. Leurs résultats ont 

montré que la SPN était présente avec une amplitude comparable pour les formes symétriques, 

les fleurs et les paysages et ceci indépendamment de la tâche (discrimination de régularité ou 

de couleur) dans laquelle les participant étaient engagés (Makin, Rampone, et al. 2020). De 

manière intéressante, les auteurs ont également testé la préférence pour la symétrie au sein de 

stimuli naturels et abstraits (formes abstraites, fleurs, paysages et visages) et ont pu constater 

que cette préférence était marquée pour les formes et les visages mais absente pour les fleurs et 

négative pour les paysages (Bertamini, Rampone, Makin, et al. 2019b). Cela suggère que la 

symétrie dans l'image n'est pas un facteur suffisant en soi pour susciter une préférence 

notamment dans le contexte d’un environnement naturel, s’agissant plutôt d’une propriété intra-

objet. 

 



 
 

64 

Dans un effort de partage, à l’heure de la science pour tous, des chercheurs ont mis en relation 

leurs nombreuses données pour former un catalogue regroupant pas moins de 6674 participants 

dans diverses tâches au sein desquels la SPN a été enregistrée (Makin et al. 2021). Ce catalogue 

leur a permis, entre autre, de constater qu'environ 30 % de la variance de l'amplitude du SPN 

peut être expliquée par deux prédicteurs : (1) un modèle abstrait de la qualité perceptive (2) la 

pertinence de la tâche de la régularité. De plus, bien qu’ils aient pu constater que la SPN était 

plus forte dans l'hémisphère droit, les lois de l'organisation perceptive (qui déterminent 

l'amplitude du SPN) semblent s’appliquer de manière équivalente dans les deux hémisphères. 

Ce « catalogue SPN complet » est accessible au public sur Open Science Framework 

(https://osf.io/2sncj) et devrait permettre de nombreuses autres découvertes concernant la 

modulation de la SPN. 

 

Comme vous pouvez le constater, les études portant sur la signature neuronale du traitement de 

la symétrie sont nombreuses et ont offert des conclusions diverses et variées sur de nombreux 

paramètres modulant l’amplitude de cette réponse. De façon générale, les régularités visuelles 

abstraites et non-abstraites génèrent un ERP caractéristique appelé SPN sans nécessité de 

discrimination active au sein du cortex visuel extrastrié. Pour affiner ces observations, les 

chercheurs se sont alors intéressés aux supports neuronaux du traitement de la symétrie en 

mettant à jour l’architecture du réseau fonctionnel qui le porte.  

 
2. Architecture du réseaux corticales 

 
Pour comprendre les mécanismes neuronaux qui sous-tendent le traitement de la symétrie, de 

nombreux chercheurs ont souhaité mettre à jour le réseau cortical qui soutient sa perception via 

des études en neuroimagerie fonctionnelle (IRMf). Parmi les premières études, on retrouve les 

travaux de Tyler et Sasaki, qui ont offert un aperçu approfondi de la base neuronale de la 

détection visuelle de la symétrie en miroir (Tyler et al. 2005; Sasaki et al. 2005). En utilisant 

des stimuli formés de nuage de points, ils ont pu montrer que l’encodage de la symétrie s’opérait 

principalement dans les régions visuelles extrastriées comprenant les aires visuelles V3, V4, 

V7 et le complexe LO (Figure 17- A). En revanche, les aires visuelles primaires ne semblaient 

pas impliquées dans ce mécanisme, ce qui suggère que les réponses spécifiques à la symétrie 

seraient générées par des neurones avec des champs récepteurs plus grands qui sont construits 

par des schémas d’activation répartis à travers la mosaïque de neurones des aires visuelles 

primaires (Tyler et al. 2005). Ces activations sont apparues comme indépendantes des 
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mécanismes attentionnelles (Tyler et al. 2005; Sasaki et al. 2005) bien que l’attention semble 

accroître l’amplitude de l’activité du réseau (Keefe et al. 2018).  

 

Figure 17 - Interprétations perceptives du modèle de mouvement symétrique. (A) Différence de 
réponses produites entre des stimuli symétriques et aléatoires mesurés dans des zones corticales visuelles 
spécifiques, avec (bleu) et sans contrôle d'attention (rouge). Les astérisques indiquent les zones visuelles 
qui ont été activées significativement plus (test t) par les stimuli symétriques par rapport aux modèles 
aléatoires : +, P<0,05 ; *, P<0,01. (B) Exemples de stimuli avec différents niveaux de bruit allant de 
100% de symétrie à aléatoire. (C) Corrélation entre les signaux d'IRMf dans les expériences de 
visualisation passive (barres bleues) et de contrôle de l'attention (barres cyan) dans des zones visuelles 
représentatives, V1, V2, V4d et LO (les résultats de toutes les zones visuelles testées sont illustrés à la 
Fig. 5). La ligne de base (zéro) dans les graphiques à barres correspond au signal IRMf moyen produit 
par des nuages de points aléatoires. L'axe des x représente le rapport de symétrie. Le graphique rouge 
montre la fonction psychométrique du percept de symétrie. Le seuil psychophysique pour la détection 
de la symétrie était ~ 50 %. Les astérisques (bleu pour la visualisation passive principale, cyan pour les 
contrôles d'attention) indiquent un niveau de signification statistique : +, P + 0,05 ; *, P 0,01 ; **, P 
0,001 ; ***, P 0,0001. Les valeurs présentées pour les activations IRMf et les seuils psychophysiques 
correspondent à des moyennes sur l’ensemble des participants (n = 9). D’après (Sasaki et al. 2005). 

De façon intéressante, les réponses du réseau semblent également traduire, par l’amplitude 

qu’elles présentent, une préférence pour l’orientation verticale de l’axe de symétrie (versus 

l’horizontale). Le nombre d’axe de symétrie module également la force de réponse du réseau 

montrant des résultats topographiquement similaires produits par des symétrie quadruple, 

double ou simple bien que les réponses soient majorées par le nombre d’axes présents (Sasaki 

et al. 2005). Les auteurs ont aussi cherché à établir le lien entre saillance et amplitude de 

l’activation.  Pour cela, des variations de la saillance perceptive de la symétrie étaient réalisées 

en jouant sur le pourcentage de cohérence de point au sein des stimuli (Figure 17-B) avec ou 
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sans tâche attentionnelle, au cours d’enregistrement en IRMf. En parallèle, des mesures 

psychophysiques étaient réalisées en se basant sur le même type de stimuli. Les auteurs ont 

ainsi pu calculer la corrélation entre les données obtenues psychophysiques et celles acquises 

en IRMf, leur permettant de quantifier les aires visuelles corticales les plus susceptibles de 

médier le traitement perceptif de la symétrie. Leurs résultats ont mis en évidence les aires 

visuelles qui possédaient les réponses à la symétrie les plus fortes (soit V3A, V4d/v, V7 et LO) 

montraient également la corrélation la plus élevée pour les variations de détectabilité de la 

symétrie, toujours indépendamment de l’attention (Figure 17-C). Ces résultats ont été 

confirmés par l’étude de Keefe qui a retrouvé les mêmes propriétés de réponses aux nombres 

d’axes, à l’orientation et à la cohérence de points au sein d’un réseau comparable (Keefe et al. 

2018). Les réponses spécifiques à la symétrie émergeaient en premier lieu au sein de V3 et se 

poursuivaient dans toutes les aires déjà connues avec, dans leur cas, la réponse la plus forte qui 

se trouvait dans l’aire ventrale occipitale VO1. Dans cette étude, ils ont aussi pu montrer que 

lors d’une tâche active de discrimination de régularité, les stimuli symétriques présentés de 

façon incliné et fronto-parallèlement à l’observateur produisaient une activité similaire au sein 

du réseaux mais que cette activité était réduite pour les versions inclinées des stimuli lorsque la 

discrimination de la symétrie était non pertinente pour la tâche. Ces résultats semblent cohérents 

avec les précédentes données obtenues en psychophysiques et EEG. 

Il est à noter que, bien que l’ensemble de ces études portent sur la symétrie en miroir, le même 

réseau cortical semble soutenir les réponses pour la symétrie par rotation (Kohler et al. 2016). 

Dans cette étude, les auteurs ont présenté des stimuli texturaux composés de motifs symétriques 

formés selon des rotations autour d’un point. Ces rotations étaient effectuées selon différents 

ordres autour d’un point central de rotation (n rotations), leur permettant de distinguer quatre 

catégories selon l’ordre qui les composaient : soit une symétrie d’ordre 2 (pour un motif pivoté 

deux fois autour d’un même point central de rotation), d’ordre 3 (pour un motif pivoté trois fois 

autour d’un même point central de rotation), d’ordre 4 ou d’ordre 6. Leurs résultats ont révélés 

des réponses fortes et cohérentes à la symétrie par rotation au sein de quatre ROIs définies 

fonctionnellement : V3, V4, VO1 et LOC (Figure 18). Ils ont également constaté que l’aire V3 

présentait des réponses paramétriques à l’ordre de symétrie présent au sein des stimuli tout 

comme les aires V4, VO1 et le LOC de la voie visuelle ventrale. C’est-à-dire que l’amplitude 

des réponses au sein de ces aires augmentait à mesure que l’ordre de symétrie augmentait au 

sein des stimuli. Semblablement aux précédentes études évoquées, ils n’ont pas observé des 

réponses spécifiques à la symétrie dans les aires visuelles primaires V1 et V2. 
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Figure 18 - Réponses aux quatre groupes de stimuli symétriques texturaux sur neuf ROIs 
différents définis fonctionnellement. L'axe des y indique le rapport signal à bruit (SNR) calculé à la 
fréquence du stimulus et l'axe des x indique les quatre groupes de stimuli (P2 ordre 2 ; P3 ordre 3 ; P4 
ordre 4 ; P6 ordre 6). À des fins de visualisation, les ROIs sont divisées selon trois groupes suivants : 
zones visuelles précoces (côté gauche), zones de flux dorsal (milieu) et zones de flux ventral (côté droit). 
Les barres d'erreur indiquent le SEM. Ici, seuls les résultats de l’hémisphère gauche sont présentés mais 
les même résultats ont été obtenue pour l’hémisphère droit (voir (Kohler et al. 2016)). 

Ainsi, les aires corticales du traitement de la symétrie sont distinctement identifiées au sein des 

aires visuelles de haut-niveau excluant sans ambages le cortex visuel primaire de ce mécanisme. 

Cela parait cohérent avec l’idée que la symétrie est d’abord une propriété globale du stimulus 

qui nécessite donc d’être intégrée sur de plus grandes portions de champs visuel, chose qui ne 

peut être réalisée au sein des aires visuelles primaires tel que V1 mais qui pourrait l’être au sein 

d’aires visuelles possédant de plus grands champs récepteurs tel que le LOC. Néanmoins, 

certaines études psychophysiques ont rapporté que des mécanismes de filtrages bas niveau (tel 

que l’orientation spatiale) jouent un rôle critique dans la détection de la symétrie. Ces dits 

mécanismes ayant lieu au sein des aires visuelles primaires, il est étonnant de prime abord 

qu’elles ne tiennent pas un rôle dans les processus de traitement de la symétrie. Mais si l’on 

suppose que les filtres spatiaux qui sont appliqués dans la détection de symétrie pourraient en 

fait appartenir à des mécanismes de filtrage généralisables à de nombreux processus au cours 

de l'organisation perceptive, alors ces deux observations sont conciliables (Treder 2010).  

Une étude récente a notamment suggéré que les représentations neuronales de la symétrie 

changeraient progressivement tout au long de la voie visuelle ventrale (Van Meel et al. 2019). 

En utilisant des analyses multivariées au sein de ROIs (Multi-Voxel Pattern Analysis ; MVPA) 

et des analyses de connectivité fonctionnelle, ces chercheurs ont montré que des représentations 

partielles très similaires étaient obtenues au sein des aires V1 et V2 pour des stimuli symétriques 
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(axe vertical) et leurs contrôles. Puis, ces représentations évoluaient le long de la voie ventrale, 

avec des représentations de plus en plus différentes dans V3 et V4 jusqu’à une représentation 

holistique (globale) des stimuli symétriques par rapport aux stimuli asymétriques dans le LOC. 

De plus, la progression de ces représentations s’accompagnait d'une augmentation de 

communication entre les aires rétinotopiques gauche et droite se traduisant par une connectivité 

fonctionnelle inter-hémisphérique plus élevée lors de la perception de la symétrie dans les zones 

V2 et V4. Ces résultats font échos aux travaux de Kubilius et al., qui ont pu mettre en évidence 

la façon générale dont les informations locales (portées par les aires V1, V2 et V3) étaient 

intégrées dans des ensembles plus vastes dans diverses régions corticales et notamment le LOC 

(Kubilius et al. 2015).  

Bien que l’ensemble de ces études ai pu mettre en évidence des activations liées à la symétrie 

au sein des aires visuelles extrastriées, l’implication directe de ces aires dans la perception de 

la symétrie reste encore à démontrer. Des chercheurs se sont donc intéressés à l’implication 

causale de certaines aires visuelles impliquées dans les mécanismes perceptifs de la symétrie 

en utilisant des techniques de stimulation cérébrale non invasives telles que la stimulation 

magnétique transcrânienne (transcranian magnetic stimulation ; TMS). Cette technique permet 

d’interférer de façon temporaire avec l'activité sous-jacente d’une région ciblée, offrant ainsi la 

possibilité d'évaluer si cette région est directement impliquée dans le processus cognitif étudié 

(pour revue (Chail et al. 2018)). Si la région cible tient une place critique dans une tâche donnée 

alors lorsque la stimulation cérébrale va être appliquée sur cette cible, cela va engendrer des 

modifications comportementales se traduisant par une diminution des performances attendues. 

Dans une première étude, les auteurs ont utilisé cette technique de TMS dans un paradigme 

d’adaptation au cours duquel des stimuli cibles ou adaptatifs formés de nuages de points 

(symétrique ou non) étaient présentés dans une tâche de discrimination de régularité (Cattaneo 

et al. 2011). L’idée étant que si une zone cérébrale choisie était affectée par le phénomène 

d'adaptation alors l’application de la TMS sur celle-ci annihilerait l'impact comportemental de 

cette adaptation. Leurs résultats ont montré que lorsque la TMS était délivrée sur le cortex 

extrastrié dorso-latéral (Dorso-Lateral extrastriate cortex ; DLO) gauche et droit alors l'effet 

d'adaptation dans la détection de la symétrie verticale et horizontale était réduit ce qui n’était 

pas le cas lorsque qu’elle était appliquée sur V1 et V2. Ainsi, ils ont pu conclure que les DLO 

gauche et droit étaient causalement impliqués dans la détection de symétrie verticale et 

horizontale. Ils contiennent donc les représentations neuronales adaptées à la symétrie miroir 
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contrairement aux aires visuelles primaires V1 et V2. Ces observations ont pu être affinées par 

la suite, dans une autre étude dans laquelle les chercheurs avaient utilisé de la TMS guidée par 

IRMf leur permettant d’augmenter la résolution spatiale de la stimulation (Bona et al. 2014). 

En effet, cette procédure leur a permis de positionner la bobine avec précision au-dessus du pic 

d'activation individuel de chacun des participants acquis par IRMf lors d’une tâche de détection 

de symétrie. Cette même tâche fut utilisée dans la cadre du protocole impliquant la TMS qui 

était alors appliquée lors de l’apparition des stimuli formés de nuages de points symétriques 

(axe verticale) ou aléatoires. Leurs résultats ont montré que l’application de la TMS sur les 

cortex occipitaux latéraux (lateral occipital cortex ; LO) droit et gauche altérait la 

discrimination de la symétrie et que cette perturbation était plus importante lorsque la TMS 

était délivrée sur le LO droite que LO gauche, ce qui suggère une spécialisation de l'hémisphère 

droit dans ce processus. 

Des travaux récents ont cherché à déterminer si l’implication du réseau cortical du traitement 

de la symétrie était la même pour différentes orientations de symétrie en confrontant les 

symétries verticales et horizontales (Cattaneo, Bona, et Silvanto 2017). En utilisant la TMS 

guidée par IRMf, ils ont pu délivrer des stimulations sur le LO et l’aire occipitale des visages 

(Occipital Face Area ; OFA) de l’hémisphère droit des participants au cours d’une tâche de 

détection de symétrie (nuages de points). Ils ont alors observé une altération des performances 

de détection pour les symétries horizontales et verticales lorsque la TMS était appliquée au LO 

droite mais que cette altération avait uniquement lieu pour les symétries verticales lorsque 

l’OFA était stimulée. On peut ainsi conclure que les fondements corticaux de l'encodage de la 

symétrie verticale et horizontale reposent sur des réseaux de neurones partiellement différents. 

Cela pourrait éventuellement refléter les différents rôles fonctionnels de la symétrie verticale et 

horizontale dans les processus de bas et de hauts niveaux de la perception visuelle. 

Leurs observations ne sont pas sans rappeler le lien étroit entre perception de la symétrie et 

perception des visages. En effet, il a été démontré à partir de mesures comportementales, que 

nous possédons une préférence pour des visages ou des corps symétriques (Rhodes et al. 1998) 

(Tovée, Tasker, et Benson 2000). Des chercheurs ont donc cherché à établir le rôle de l’OFA 

dans la perception de la symétrie (Bona, Cattaneo, et Silvanto 2015) en utilisant la technique 

de TMS guidée par IRMf. Ils ont alors pu stimuler de façon précise les régions LO et OFA de 

l’hémisphère droit de participants lors de deux tâches distinctes qui impliquaient soit une 
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discrimination de régularité au sein d’un nuage de point, soit une évaluation du degré de 

symétrie au sein d’images de visages (Figure 19).  

 

Figure 19 - Paradigme expérimental utilisé pour explorer le rôle de l’OFA dans la perception de 
la symétrie. (A) Exemples de stimuli basés sur des nuages de points symétriques (symétrie verticale, 
en haut à gauche) ou non (en haut à droite) ainsi que sur des visages symétriques (symétrie verticale, en 
bas à gauche) ou non (en bas, à droite). (B) Dans l’expérience de gauche chaque essai commençait avec 
la présentation d’une croix de fixation noire pendant 500 ms, suivie de la cible présentée pendant 75 ms. 
Les participants devaient indiquer si le stimulus était symétrique ou asymétrique. Dans l’expérience de 
droite le stimulus consistait en un visage et les participants devaient indiquer si le visage était soit 
parfaitement symétrique, soit légèrement asymétrique. D’après (Bona, Cattaneo, et Silvanto 2015) 

Leurs résultats ont traduit une altération des performances de discrimination de motifs 

symétriques lorsque la TMS était appliquée sur les régions LO et OFA. De plus, l’application 

de la TMS altérait les capacités à discriminer le degré de symétrie faciale uniquement 

lorsqu’elle ciblait l’OFA, démontrant que l'encodage de la symétrie dans les visages repose 

exclusivement sur celle-ci. En conclusion, ces résultats suggèrent que l'aire OFA est 

causalement impliquée dans la perception de la symétrie à la fois abstraite (c’est-à-dire, basée 

sur des nuages points) et naturelle (dans les visages) alors que le rôle de la région LO est limité 

à la première. De manière intéressante, ces résultats suggèrent que les deux mécanismes de 

codage, bien que fonctionnellement distincts, pourraient partager une base commune, reposant 

sur les traitements effectués au sein de la région OFA puisque celle-ci semble prendre part dans 

la détection des deux types de symétrie. 

En résumé, l’ensemble de ces études ont permis de préciser le réseau cérébral du traitement de 

la symétrie porté par les aires V3, V4, VO1 et le LOC. Les informations extraites des images 

vont progresser au sein de ce réseau pour permettre une perception holistique des motifs 

symétriques. Certaines aires comme l’OFA vont également jouer un rôle particulier en se 

faisant le support du traitement de motifs symétriques abstraits mais aussi naturellement présent 
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sur les visages. Néanmoins, l’IRMf et l’EEG restent des mesures macroscopiques de l’activité 

cérébrale et ne donnent pas d’informations sur les mécanismes impliqués au niveau cellulaire.  

Chez l’humain, les enregistrements unitaires sont rares et limités à des cadres bien spécifiques 

(par exemple dans le cadre clinique des patients épileptiques implantés (Engel et al. 2005)). 

Afin de mieux comprendre le traitement de la symétrie à l’échelle microscopique, il est donc 

nécessaire de passer par l’intermédiaire d’un modèle animal, comme par exemple le primate 

non-humain et notamment le macaque rhésus, dont le système visuel est très proche de celui de 

l’humain. Avant d’effectuer ces mesures, il reste néanmoins indispensable de s’assurer que les 

réseaux impliqués dans le traitement de la symétrie chez le singe sont similaires à ceux 

identifiés chez l’humain. Ce point est l’objectif de la première étude que j’ai menée durant ma 

thèse de doctorat et sera développé dans le chapitre 4. Pour cela, j’ai réalisé des mesures basées 

sur un approches en IRMf dont nous discuterons tout d’abord de la méthodologie inhérente aux 

enregistrements chez le PNH dans le chapitre suivant. 
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Chapitre 3 – Méthodologie de l’imagerie fonctionnelle chez 
le primate non-humain 
 
« Une image vaut milles mots » 
Confuscius  
 
Introduction 
 
Dans ce chapitre, nous aborderons à la fois les bonnes pratiques d’expérimentation lors de 

l’utilisation des primates non-humains ainsi que la méthodologie impliquée dans l’imagerie 

fonctionnelle. Pour cela, nous parlerons dans un premier temps de la mise en œuvre des sorties 

et des entrainements d’animaux hors de l’animalerie ainsi que des méthodes d’habituation et de 

restriction employées pour la réalisation de protocole chez l’animal vigile. Puis, nous 

parcourrons les différentes propriétés engagées dans l’approche en Imagerie Par Résonance 

Magnétique fonctionnelle (IRMf) qui vont englober les bases physiques et physiologiques de 

l’IRMf, l’enjeux majeur des études comparatives ainsi que la méthodologie de l’IRMf chez le 

PNH incluant les étapes de prétraitement des données et l’analyse des données selon différentes 

approches.  

Bien que ce chapitre tant à développer uniquement les méthodes d’IRMf chez l’animal vigile, 

d’autres approches telles que l’étude de la connectivité fonctionnelle peuvent être utilisées chez 

le singe. Cette méthode a notamment servi de support dans un projet (non abordé dans ce 

manuscrit) portant sur connectivité fonctionnelle au sein de l’aire visuelle du sillon cingulaire 

chez le PNH pour lequel j’ai participé (voir (De Castro et al. 2021a)). 

 
De l’animalerie à l’imagerie  
 
En France, environ 0,1% des animaux utilisés à des fin de recherche sont des primates non-

humains (sources sur le site https://www.recherche-animale.org). De par leurs proximités 

phylogénétiques et leurs similitudes anatomiques et physiologiques, les macaques représentent 

un modèle d’intérêt pour l’étude des mécanismes neurobiologiques chez l’humain (Passingham 

2009). Ils représentent notamment un atout particulier dans le domaine de la perception visuelle 

dont de nombreuses études ont pu mettre en évidence des homologies dans les mécanismes 

impliqués dans le traitement des propriétés visuelles. L'ascension de l'imagerie fonctionnelle 

chez les PNH a facilité la comparaison de la neurobiologie des fonctions cognitives chez 

l'humain et le singe macaque, qui reste à ce jour le modèle animal le plus étudié pour les 

fonctions cérébrales supérieures (Orban, Van Essen, et Vanduffel 2004). Pour ce faire, il est 
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nécessaire de mettre en œuvre des procédures de sortie et d’entrainement des animaux. L’un 

des prérequis essentiel est également la pose d’un implant de fixation apposé sur le crâne de 

l’animal afin de maintenir sa tête fixe lors des enregistrements. La pose de l’implant est réalisée 

dès lors que l’animal atteint un âge suffisant pour considérer la fermeture complète des sutures 

osseuses du crâne (environ 5ans). Ces chirurgies sont réalisées au sein du laboratoire (pour 

détail (Cottereau et al. 2017)) et une vérification de la zone d’implantation se fait de manière 

quotidienne afin de prévenir les risques d’infection. La sortie des animaux en chaise primate 

pourra se faire selon deux méthodes : (1) l’animal sort de lui-même sur la base du volontariat 

(2) l’animal va être guidé à l’aide d’une cane qui lui aura préalablement été présentée de 

nombreuses fois afin de ne pas générer de stress lors de la contention. Le choix de la méthode 

va dépendre de l’animal dont il ne faut pas négliger le caractère individuel propre à sa 

personnalité. Avec la collaboration de l’équipe de zootechnie, nous avons par ailleurs démarré 

la mise en place d’entrainements basés sur le « clicker training » chez deux nouveaux singes. 

Ces entrainements sont encore en cours mais nous espérons à terme favoriser les sorties 

volontaires des animaux et réduire toutes formes de tensions liées à la sortie en chaise primate. 

 

Une fois l’animal installé dans la chaise, une pesée est réalisée ce qui permet un suivi quotidien 

du poids de l’animal. Ce suivi est essentiel puisque nous travaillons dans le cadre de contrôle 

hydrique, c’est-à-dire que l’animal n’a pas accès à l’eau avant les expériences. Une limite de 

5% de perte de poids totale maximum est mise en place afin de prévenir tout risque potentiel 

pour sa santé. Le cas échant, un arrêt des expérimentations est imposé jusqu’à la reprise 

complète de poids de l’animal. Ces contrôles hydriques sont pratiqués de sorte à ce que l’eau 

serve de récompense à l’animal. Il existe des alternatives à l’eau (jus de fruit, smoothie, compote 

diluée) comme éléments de récompense (voir (Prescott et al. 2010)). Néanmoins, les éléments 

épais tel que la compote engendrent des artéfacts liés à la mastication lors des enregistrements 

IRMf et les jus ne semblent pas apporter de plus value à la motivation de nos animaux alors 

qu’ils peuvent engendrer un apport de sucre excessif non bénéfique pour leurs santés sur le long 

terme. C’est pourquoi le choix du contrôle hydrique est maintenu.  

 

Ce contrôle va tout d’abord être mis en place plusieurs jours avant les expérimentations afin de 

diminuer progressivement la quantité d’eau de l’animal et limiter sa frustration. Le jour J, 

l’animal ne recevra de l’eau qu’au moment de son travail en poste selon la proportion souhaitée 

par celui-ci. C’est-à-dire que l’animal est maintenu en poste aussi longtemps qu’il continuera 

de boire, atteignant ainsi la quantité qu’il lui sied. Pour recevoir cette eau, l’animal va être 
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entrainé progressivement à fixer une croix au centre d’un écran positionné face à lui (voir Figure 

20). Tant qu’il maintient sa fixation visuelle, il reçoit de l’eau dont le débit sera modulé en 

fonction de ses capacités mais dès lors qu’il rompt la fixation, la récompense est stoppée. Ce 

débit va donc être volontairement élevé pour les premiers entrainements et sera diminué de 

manière progressive afin d’augmenter la capacité de l’animal à maintenir sa fixation sur des 

périodes plus longues. Une quantité minimale d’eau doit être délivrée à l’animal 

quotidiennement. Si cette quantité n’est pas atteinte en poste d’entrainement, l’animal sera 

complété en eau à son retour dans l’animalerie. Des récompenses alimentaires lui sont 

également délivrées afin de gratifier son travail et de maintenir un rapport positif avec les 

expérimentateurs. L’entrainement des animaux à la fixation oculaire est réalisé dans un poste 

dédié préalablement aux enregistrements IRM. Dans ce poste, ils sont habitués au bruit de 

l’IRM qui est ajouté au sein des expériences mais aussi à la contention du plot de tête de manière 

progressive ainsi qu’à la fixation de celui-ci sur la chaise. Concernant la fixation oculaire, un 

système d’eye-tracker permet de mesurer en continue la position de l’œil de l’animal sur l’écran 

au sein d’une région d’intérêt définit par l’expérimentateur et de calculer ainsi un taux de 

fixation pour chacune des séries qu’il effectue. Ce taux de fixation est un critère important 

puisque nous imposons un minimum de 85% de fixation lors des enregistrements en IRMf pour 

valider l’analyse d’un enregistrement. Dans le cas contraire, la série est exclue de l’analyse. 

Puisque nous mesurons des réponses à des stimuli visuels dans des aires organisées 

rétinotopiquement, il est essentiel de contrôler finement la fixation visuelle. Autrement, les 

stimuli pourraient partiellement ou complètement être présentés en dehors des champs 

récepteurs des neurones des aires visuelles pertinentes à leurs traitements. 

Lorsque la phase d’entrainement des animaux est achevée, c’est-à-dire qu’ils atteignent des 

taux de fixation suffisants, nous passons aux enregistrements en IRMf. Les conditions 

d’enregistrement ne différent pas de celles du poste d’entrainement à quelques détails près. 

L’animal, placé en chaise va se voir apposé une antenne (bobines dédiées à l’animal) accolée à 

son crâne avant de fixer l’ensemble par le biais de l’implant de tête (plot de fixation). Un 

système d’eye-tracker conçu spécialement pour notre dispositif va être fixé sur la chaise. Il se 

compose d’une vitre transparente laissant passer l’ensemble du spectre visible mais qui réfléchit 

les ondes infra-rouges envoyées par une caméra positionnée au-dessus de celle-ci. Cela permet 

de mesurer les propriétés de la pupille de l’animal à partir du signal réfléchi et d’estimer sa 

fixation oculaire. L’animal est placé dans le tube de l’IRM et le système de récompense va être 

relié à l’extérieur de la salle afin de délivrer l’eau lors des enregistrements (voir Figure 20). La 
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durée des sessions varie en fonction de la volonté de l’animal. Des paramètres précis 

d’enregistrement sont appliqués pour chaque session et seront développés dans une prochaine 

section (voir page 84). 

 
 

Figure 20 - Illustration du dispositif d’enregistrement IRMf chez le primate non-humain. L’animal 
est placé en contention dans une chaise en position de sphinx. Une antenne dédiée et un système d’eye-
tracker sont positionnés et l’ensemble est fixé sur les éléments de la chaise. Le système de récompense 
va permettre de délivrer de l’eau tout au long de l’expérience. Un écran projetant les stimuli visuels est 
positionné face à l’animal, à la distance souhaitée, sur lequel une croix de fixation est placée au centre. 
Le système d’eye-tracker va mesurer la direction du regard de l’animal et permettre l’ajustement de la 
récompense en fonction de ses performances.  
 

Bases physiques et physiologiques en IRMf 
 

1. Imagerie par résonnance magnétique 
 
L’imagerie par résonnance magnétique (IRM) repose sur les propriétés magnétiques de 

particules chargées positivement présentes dans le noyau d'un atome appelées protons (Hendee 

et Morgan 1984). En effet, lorsqu'ils sont exposés à un champ magnétique externe, certains 

protons s'alignent spontanément avec la direction du champ de manière rotative, créant de ce 

fait, un minuscule champ magnétique à leur surface. Le noyau soumis à un champ magnétique 

B0 peut-être représenté par un vecteur de moment magnétique µ avec une direction et une 

intensité (Figure 21-A). Ce moment magnétique tourne autour d’un axe dirigé (mouvement de 

précession) suivant la direction du champs appliqué B0. La somme des champs magnétiques 

résultante créé par tous les spins appelée vecteur de magnétisation M=∑µi (considéré comme 
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nulle) s’aligne de manière non cohérente soit avec la direction du champ, soit avec la direction 

opposée : on parle d’aimantation macroscopique.  

 
 
Figure 21 - Représentations schématiques des différentes propriétés magnétiques d’un atome. (A) 
Mouvement de précession du moment magnétique µ de spin autour de l'axe de B0 agissant comme une 
toupie autour d’un axe vertical. (B) Phénomène de résonnance des atomes au cours duquel les moments 
magnétiques subissent l'action de la résultante B0 + B1 qui a pour effet de déplacer M dans le plan de B1 

(bascule à 90°). (C) Phénomène de relaxation au cours duquel l’arrêt du champ B2 va plonger le système 
dans un état de déséquilibre. L’aimantation M va alors retrouver sa position initiale tout en émettant des 
ondes électromagnétiques qui traduisent le signal IRM. 
 

En plus du champ magnétique statique B0, il faut ajouter un champ B1 perpendiculaire à B0, 

composé d’impulsions de radiofréquence (RF) à travers des bobines électromagnétiques 

tournant à une fréquence spécifique (fréquence de Larmor) pour générer un phénomène de 

résonnance magnétique (Figure 21-B). C’est-à-dire que certains atomes, comme les atomes 

d'hydrogène (1H) vont absorber ces impulsions RF via leurs protons, modifiant leur phase de 

spin (excitation). Le vecteur de magnétisation M, alors précession autour de l’axe Oz, va tendre 

à basculer dans le plan xOy. Lors de l’arrêt des impulsions RF, le système qui se trouve dans 

un état excité va retourner à son état fondamental d’équilibre. Pour cela les protons des atomes 

d'hydrogène vont libérer l'énergie accumulée sous forme d'ondes radio à la même fréquence de 

Larmor et revenir à l'alignement initial créé par le champ magnétique B0. Ce phénomène de 

désexcitation, ou déphasage, est appelé relaxation (Figure 21-C). Le signal RF émis pourra alors 

être détecté par des bobines réceptrices et enregistré sous la forme d’un courant changeant qui 

constitue le signal de résonnance magnétique (Slichter 1978).  

 

Les modifications de ce signal de relaxation vont être définis selon deux composantes appelées 

relaxation longitudinale (spin-milieu) ou transversale (spin-spin). Chacune de ces composantes 

vont être distinguées selon une constante de temps T1 et T2 qui seront caractéristiques pour 

chaque tissu et servirons de source de contraste. La constante T1 va donner les temps de 
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repousse de M, c’est à dire le temps nécessaire au système pour revenir à son état initial donné 

par la relaxation longitudinale (retour de M le long de l’axe Oz). La constante T2 va quant à 

elle donner le temps de décroissance de M (déphasage d’origine tissulaire) donné par la 

relaxation transversale qui représente la perte de cohérence de phase des spins (la manière dont 

M revient le long de l’axe z). Cette perte de cohérence provient des interactions entre dipôle 

magnétique de spin voisin entrainant une fluctuation dans les fréquences de résonnances des 

spins individuels. À cela viennent s’ajouter des inhomogénéités locales dans le champ 

magnétique qui vont jouer un rôle dans la décroissance de l'aimantation transversale. Cet effet 

additif également appelé susceptibilité magnétique est décrit par la constante de temps T2*. 

C’est-à-dire que si l’on admet T2 comme le temps caractéristique du déphasage d’origine 

tissulaire, il existe également un temps T2’ équivalent d’origine instrumentale qu’il faudra 

prendre en compte pour obtenir le temps effectif de déphasage T2* selon la formule suivante :   

 
Il existe une méthode pour éliminer temporairement le déphasage d’origine instrumental et 

retrouver le déphasage d’origine tissulaire pour le rendre mesurable appelée écho-spin 

(Chavhan et al. 2009). Puisque l’instrumentation n’étant pas parfaite, un point du volume 

intérieur peut être soumis à un champ B0 un peu plus élevé que sa valeur nominale et les protons 

qui s’y trouvent tourneront systématiquement plus vite que leurs voisins. Ainsi, lors de la 

bascule à 90°, les protons qui tournent plus vite vont prendre une certaine « avance » sur ceux 

qui tournent plus lentement. À un moment choisi, on envoie une impulsion 180° qui a pour 

effet de faire pivoter tous les moments magnétiques d’un demi-tour autour d’un axe du plan 

(xOy). Ainsi, si l’on se place selon l’axe z, les protons plus rapides vont finir par rattraper ceux 

qui sont plus lents et de ce fait, ils vont à nouveau se retrouver en phase avec eux. Durant cet 

instant précis, les déphasages systémiques ont été artificiellement gommés. Au cours des 

acquisitions, le signal de résonnance magnétique (RM) brut est codé dans un espace k qui 

contient des informations de fréquence spatiale pour tous les emplacements de l'objet imagé. 

En parallèle, l'intervalle entre une impulsion RF et l'acquisition de données dans l'espace k sera 

noté comme le temps d'écho (TE). Pour reconstruire des images cérébrales, une transformée de 

Fourier inverse est appliquée sur l'espace k. Dans une séquence d'imagerie écho-spin, une ligne 

de données d'imagerie (une ligne dans l'espace k) est acquise au cours d'un TR. Bien que cette 

technique offre une haute résolution spatiale, l’acquisition d’une image nécessite plusieurs 

répétitions de la même séquence d'impulsions pour obtenir une image tridimensionnelle du 
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cerveau entier, ce qui la rend assez lente. L'imagerie écho-planaire (EPI) est une approche 

complémentaire permettant de former une image complète à partir d'un seul échantillon de 

données, ce qui rend son efficacité particulièrement intéressante puisque moins sensible aux 

artefacts de mouvement bien que cela se fasse au détriment d'une haute résolution spatiale 

(Gatehouse et Bydder 2003). Cette approche est basée sur des séquences d'écho de gradient 

(Gradient Echo ; GE) et se trouve sensible au contraste pondéré en T2*. Le principe étant 

qu’après l'envoi d'une seule impulsion RF, un gradient spatial de déphasage est appliqué 

permettant l’acquisition continue du signal sous la forme d’un train d'échos de gradient qui 

modifiera très rapidement la phase de spin.  Chaque oscillation va alors correspond à une ligne 

de données d'imagerie et s'accompagner d'un gradient de fréquence rapidement alterné qui va 

remplir l'espace k en zigzag, nécessitant le réalignement des images une fois l'acquisition 

effectuée (Slichter 1996). Néanmoins, cette approche reste très sensible aux inhomogénéités de 

champ qui peuvent entraîner une perte de signal ou des distorsions d'image (Weiskopf et al. 

2006). Ainsi, des étapes prétraitement spécifiques sont nécessaires. 

 
En résumé, une séquence IRM va se composer d’une succession d’impulsions envoyées par les 

différentes bobines selon un ordre et un intervalle précis qui vont permettre l’acquisition des 

différents contrastes amenant notamment à la capture du signal BOLD. 

 
2. Nature du signal BOLD 

 
L'imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf) est une classe de méthodes 

d'imagerie qui s’appuie sur les changements locaux du métabolisme cérébrale (Pike 2012). En 

effet, le fonctionnement normal du cerveau humain repose sur des ajustements continus de 

l’hémodynamique globale pour répondre à des besoins énergétiques locaux. Ces changements 

métaboliques se font alors le reflet des changements d’états cognitifs induits dans l’engagement 

d’une tâche. Depuis sa création il y a maintenant près de 30 ans, l’IRMf a pris une place majeure 

au sein des neurosciences cognitives en raison de son caractère non invasif, de son excellent 

contraste des tissus (haute résolution spatiale) mous et de ses multiples lectures. Sa large 

disponibilité (de par sa présence pour les aspects cliniques) ainsi que son coût relativement 

faible ont également joué sur sa popularité.  

 

Dans les années 1890, certains chercheurs ont évoqué l’existence possible d’un lien spatiale 

entre activité neuronale et perfusion cérébrale (Roy et Sherrington 1890). Ils suggèrent alors 

que des modifications de l’activité neuronale vont engendrer une petite augmentation locale du 
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métabolisme cérébrale et de la consommation d’oxygène qui va se succéder par une 

augmentation très rapide de la perfusion cérébrale locale. Ce phénomène va être responsable 

d’une élévation de l’apport en oxyhémoglobine qui dépasse la consommation d’oxygène. En 

conséquence, on observe une hyper oxygénation sanguine dans le lit capillaire de la zone 

concernée. L’IRMf va exploiter ce couplage neuro-vasculaire pour cartographier les régions du 

cerveau en s’appuyant sur les propriétés magnétiques de la désoxyhémoglobine endogène dont 

la concentration va être localement modulée au cours de l’activité neuronale. Compte tenu de 

leurs propriétés magnétiques, les molécules de désoxyhémoglobine modifient le spin des 

noyaux d'hydrogène proches qui sont présents dans les molécules d'eau en diffusion, entraînant 

ainsi une intensité réduite du signal RM. Lorsque la désoxyhémoglobine est remplacée par 

l'oxyhémoglobine, cela se traduit par une augmentation locale du signal RM (Figure 22-A). Ce 

sont ces différences de signal basées sur l'effet dépendant du niveau d'oxygénation du sang 

(Blood Oxygene Level Dependent ; BOLD) que l’on va pouvoir détecter en IRMf. Pour capturer 

ces différences, la plupart des protocoles intègrent une alternance entre période de repos et 

période d’activation : on parle de paradigme en bloc (Figure 22-B). Cette période de repos va 

servir de référence de l’activité basale en intégrant des fluctuations liées au bruit instrumental 

et aux bruits physiologiques (respiration, pulsations, mouvement, activité cérébrale basale). Il 

est alors possible d’observer l’augmentation progressive du signal localisé dans la zone 

stimulée par rapport à cette ligne de base préétablie, ce que l’on qualifie de contraste.   

 

 
 
Figure 22 - Nature du signal BOLD et paradigme adapté. (A) L’augmentation de l’activité neuronale 
va générer une augmentation du flux sanguin chargé en oxyhémoglobine. Cette augmentation va alors 
générer une augmentation du signal T2* et de ce fait, une augmentation du signal IRM enregistré. (B) 
Paradigme expérimentale en bloc dans lequel s’effectue une alternance de période de stimulation (T) et 
de période de repos (R) permettant la capture de l’activité basale en intégrant des fluctuations liées au 
bruit instrumental et aux bruits physiologiques. 
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Un certain nombre de techniques et de paramètres d'imagerie différents peuvent être utilisés en 

IRMf et vont dépendre des exigences spécifiques à chaque expérience. Malgré ses nombreux 

atouts, l’IRMf ne s’exempte pas de certaines limites. Comme évoqué précédemment, sa forte 

résolution spatiale rend cette approche sensible à de nombreux artéfacts (Diedrichsen et 

Shadmehr 2005). L’analyse de données étant basée sur des images acquises de manière 

séquentielle, ces acquisitions inclues également des artéfacts liés à des mouvements volontaires 

ou involontaire du sujet. Selon le moment où ces mouvements interviennent, on va distinguer 

ceux qui surviennent au cours de l’acquisition d’une image et qui vont générer une 

augmentation de « bruit » dans le signal, de ceux qui apparaissent entre deux acquisitions 

d’image et qui vont engendrer un décalage des images. Les acquisitions en IRMf intègrent 

également du « bruit » physiologique tout au long des enregistrements qui va se traduire par 

des fluctuations spontanées du signal liées aux mouvements respiratoires ainsi qu’aux 

variations du flux sanguin et de liquide céphalorachidien. L’ensemble de ces artéfacts peut 

néanmoins être corrigé, dans une certaine mesure, lors du prétraitement des images qui sera 

évoqué dans une section suivante (voir page 85). Il existe d’autres difficultés inhérentes à la 

physiologie humaine tel que l’effets des vaisseaux macroscopiques ou l’effet d’entrée de coupe 

qui engendrent certaines limitations dans l’approche en IRMf. La technique d’IRM à grande 

vitesse (l'imagerie écho-planaire ; EPI) demeure actuellement la méthode d'acquisition idéale 

pour l’étude de la neuro-cognition car elle permet d’enregistrer une image à très forte résolution 

spatiale avec une résolution temporelle correcte (1.5s à quelques secondes pour l’acquisition 

d’un volume entier). 

  

Les enregistrements IRMf sont utiles pour évaluer les changements dans l'activité globale de 

régions spécifiques du cerveau, non seulement chez les adultes, mais aussi chez les enfants et 

nourrissions en développement (Graham et al. 2015; Ellis et al. 2020) ou encore chez les 

personnes âgées saines ou souffrant de certaines pathologies (Johnson et al. 2000; Guidotti 

Breting, Tuminello, et Duke Han 2011; Chen 2019). Cette approche a permis d’améliorer notre 

compréhension des liens qui existent entre activité cérébrale et comportement. Son 

perfectionnement permet désormais de la coupler avec d’autres approches (TMS-IRMf) (Ruff, 

Driver, et Bestmann 2009) ou de combiner les données acquises avec diverses techniques 

d’acquisition afin d’étudier la fonction cérébrale sous différents angles (EEG-IRMf ; MEG-

IRMf) (Bin He et Zhongming Liu 2008). Cela a permis d’inclure une large palette de domaines 

scientifiques comme les sciences sociales en plus des fondamentaux, intéressés par la 

neurophysiologie, la biologie cellulaire et la génétique des signaux d'imagerie (Raichle 2009). 
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Mais cette approche n’est pas réservée à l’humain exclusivement puisque la découverte du 

contraste BOLD a notamment été révélé chez le rongeurs (S. Ogawa et al. 1990a; Seiji Ogawa 

et Lee 1990b). De nos jours, le large éventail d'animaux de laboratoire disponibles pour la 

recherche offre des opportunités uniques d’étudier les tendances évolutives des réseaux 

neuronaux. On retrouve notamment l’utilisation du modèle rongeur dans près de 55% des 

études en IRMf employant le modèle animal, ainsi que les PNH pour 23% des cas et les 

mammifères domestiques représentant 9 % (Mandino et al. 2020). De plus, l’IRMf offre 

d'excellentes opportunités de comparer l'évolution anatomique et fonctionnelle d'une variété de 

systèmes cognitifs au sein d’espèces partageant un ancêtre commun (Van Essen, Donahue, et 

Glasser 2018). On a vu ainsi émerger un nombre grandissant d’études comparatives entre le 

primate humain et non-humain (pour revue (Orban, Van Essen, et Vanduffel 2004; Friedrich et 

al. 2021)). À bien des égards, les PNH et tout particulièrement les macaques nous sont proches 

et constituent un modèle de choix pour l’étude et la compréhension des mécanismes neuronaux 

humain. L’approche en IRMf a permis de mettre en avant un certain nombre d’homologies 

anatomiques et fonctionnelles entre nos deux espèces, notamment dans le domaine de la vision 

(Van Essen et al. 2001). Elle constitue de nos jours une étape clé dans la validation de modèle 

PNH pour l’étude de mécanismes neuronaux humain spécifiques et la poursuite de leurs 

compréhensions à travers des approches plus invasives (enregistrements unitaires) chez ce 

modèle. 

 
 

IRMf chez le primate non-humain 
 

1. Introduction  
 
Comme évoqué précédemment, l’un des intérêts majeurs de l’IRMf chez le PNH est de pouvoir 

réaliser des études comparatives avec l’humain et, de ce fait, d’établir des homologies mais 

aussi des différences entre les deux espèces. Ceci permettant à la fois l’étude des aspects 

évolutifs des cortex cérébraux mais également, dans le cas d’homologies avérées, l’étude plus 

approfondie des mécanismes neuronaux sous-jacent par des enregistrements au niveau unitaire 

chez le PNH. Le choix du macaque s’est en effet imposé depuis de nombreuses décennies de 

par ses similarités importantes notamment dans le domaine de la perception visuel. Si 

jusqu’alors les approches invasives ont fait du macaque le primate non-humain le plus étudié 

dont le cerveau s’est vu largement cartographié, le cortex visuel humain demeurait encore 

inconnu tant d’un point de vue anatomique que fonctionnelle. L’émergence de la 
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neuroimagerie, en particulier fonctionnelle, a depuis rendu accessible l’étude du cortex visuel 

humain. Cependant, cette approche ne reflète qu'indirectement l'activité neuronale et a une 

résolution spatio-temporelle limitée. La question de savoir comment les signaux IRM reflètent 

les sélectivités neuronales au sein de la population échantillonnée reste ouverte. L’IRMf chez 

le singe en particulier chez l’animal vigil, devrait accélérer les progrès sur ce point puisque que 

ce modèle permet de comparer des signaux d'IRMf et des propriétés unicellulaires de neurones 

telle que la sélectivité ou l'adaptation chez un même individu. De plus, la neuroanatomie 

fonctionnelle basée sur l'IRMf (localisation des propriétés fonctionnelles dans le cerveau) est 

directement comparable chez l'humain et le singe. 

 

Néanmoins, mener à bien une étude comparative en utilisant des protocoles d’IRMf similaires 

n'est pas si simple. Bien que les cerveaux des macaques et des humains soient très proches, les 

cerveaux des macaques sont beaucoup plus petits, ce qui rend plus difficile l'obtention d'une 

bonne résolution spatiale avec un rapport signal à bruit (signal noise ratio ; SNR) correct. C’est 

pourquoi, différentes stratégies ont été développées afin d’augmenter la sensibilité 

fonctionnelle. Parmi ces stratégies, on retrouve l’utilisation de scanners à haut champs 

développés spécifiquement pour les macaques (Logothetis et al., 1999), la conception de 

bobines dédiées aux macaques ou encore, l’utilisation d’un agent de contraste à base de fer 

appelé MION (monocristallin de nanoparticule d'oxyde de fer) (Vanduffel et al., 2002). Bien 

que cette dernière approche soit des plus répandues et qu’elle possède de nombreux atouts 

(améliore le SNR, utilité pour les IRM à bas champs), elle inclut également de nombreux 

inconvénients (injection intraveineuse délicate, accumulation de fer dans l’organisme, temps 

de demi-vie difficilement contrôlable, correspondance entre BOLD et MION). En outre, 

compte tenu de la conception particulière de bobines dédiées à l’animal (RapidBiomed ®) que 

notre équipe a développé (Cottereau et al. 2017), l’injection de MION n’est plus nécessaire à 

l’acquisition d’enregistrement IRMf pour nos études. Cependant, bien que ce système présente 

des avantages conséquents sur la facilitation des études en IRMf chez le macaque, il englobe 

tout de même un bruit inhérent aux données auxquelles il est essentiel d’appliquer un certain 

nombre de traitement et de modélisation qui seront développées au cours de ce chapitre (voir 

page 85). 
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2. Modèles anatomiques et fonctionnels 
 
Dans le cadre des sessions en l’IRMf chez l’animal vigile, nos enregistrements sont effectués à 

l'aide d'un scanner IRM clinique à 3 Teslas (Philips Achieva). Nous disposons également d'une 

bobine multi-élément à 8 canaux, personnalisés, dédié à l’animal (RapidBiomed ®). Ce système 

a été spécialement conçu pour s'adapter à la forme de la tête du macaque tout en préservant son 

champ de vision. Il est formé d’une bobine faisant le tour de l’implant de tête et de 7 autres qui 

se répartissent le long de la circonférence de la tête du singe. Les bobines et l'électronique ont 

été fixées dans un boîtier en polymère durable compatible IRM, avec une ouverture sur le dessus 

pour permettre d’ajuster le positionnement du système sur le crâne de l’animal en tenant compte 

de l’implant de tête.  

 

Pour chacun des animaux utilisés dans ce projet, des modèles structurels et fonctionnels 

individuels ont été préalablement estimés à partir d’une session d'enregistrement particulière 

acquise sous une légère anesthésie (Zoletil 100 : 10 mg/kg et Domitor : 0,04 mg/kg). Pendant 

la session, les animaux étaient placés dans la position similaire où ils seraient pendant les 

sessions d’enregistrement fonctionnel, à savoir, en position de sphinx et la tête fixée à la chaise 

primate. Les constantes des animaux ont pu être contrôlées et suivies pendant toute la durée de 

la session (environ 1 h) grâce à un oxymètre IRM compatible. Au cours de ces sessions, des 

enregistrements de quatre volumes anatomiques pondérés en T1 à haute résolution (MPRAGE ; 

temps de répétition, TR = 10,3 ms ; temps d'écho, TE = 4,6 ms, angle de bascule = 8° ; FOV : 

155x155 mm ; taille de la matrice : 312x192 mm ; voxel taille = 0,5 x 0,5 x 0,5 mm ; 192 coupes 

sagittales acquises dans un ordre entrelacé) ainsi que 300 volumes fonctionnels (EPI en écho 

de gradient ; TR = 2 000 ms, TE = 30 ms, angle de bascule = 75°, facteur SENSE = 1,6 ; FOV 

: 100x100 mm ; taille de la matrice : 68x64 mm ; taille du voxel = 1,25 × 1,25 × 1,5 mm, 32 

coupes axiales acquises dans un ordre entrelacé avec une épaisseur de 1,5 mm et sans intervalle) 

ont été réalisés. 

 

Pour construire ces modèles, les images ont tout d’abord été réalignées sur le premier volume 

acquis afin de prendre en compte les mouvements entre les acquisitions. Ensuite, ces images 

réalignées ont été réorientées vers l'espace 112-RM pour permettre un co-enregistrement 

approprié avec ce modèle. L'image moyenne obtenue à l'étape précédente a pu être segmentée 

pour générer des fichiers contenant uniquement de la matière grise, de la matière blanche ou du 

liquide céphalo-rachidien. Cette étape de segmentation est essentielle pour une bonne 
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reconstruction de surface. L'image est ensuite ré-échantillonnée en voxels de taille 1x1x1mm 

et recadrée. Puis, une vérification de cette image est réalisée à l'aide du logiciel MRIcron afin 

de pouvoir modifier manuellement les erreurs éventuelles de la segmentation automatique. 

Enfin, cette image est normalisée et ré-échantillonnée en voxels (0,5x0,5x0,5 mm) pour créer 

un masque d’image T1. La même procédure a été appliquée pour créer un modèle EPI. 

 

À partir des modèles T1, il est possible de reconstruire des surfaces corticales individuelles qui 

permettent la visualisation des données dans de multiples configurations et offrent un accès aux 

coordonnées basées sur la surface qui sont avantageuses par rapport aux coordonnées 

stéréotaxiques conventionnelles car elles respectent la topologie de la surface corticale (Drury 

et al. 1996; Sereno et al. 1996). Parmi ces avantages, on retrouve (1) la visualisation de la 

surface corticale dans de multiples configurations, y compris des cartes lissées et aplaties, (2) 

l’affichage d’un nombre quelconque de schémas de partitionnement et de quantités illimitées 

de données complexes dans un format pratique et accessible électroniquement, (3) la 

représentation de différents types d'incertitude spatiale associés à des données expérimentales 

réelles, (4) la compensation la variabilité individuelle et, (5) la possibilité d’émettre des 

comparaisons interspécifiques objectives de l'organisation corticale (Van Essen et al. 1998; Van 

Essen et al. 2001; Van Essen 2002). De manière générale, cette approche permet des analyses 

plus fines des points communs ainsi que des différences individuelles dans l'organisation 

fonctionnelle du cortex cérébral des primates. Cette reconstruction surfacique est basée sur 

l'algorithme SureFit (Surface Reconstruction by Filtering and Intensity Transformations) fourni 

dans le logiciel CARET et permet de générer rapidement des reconstructions de surface précises 

du cortex cérébral à partir de données d'IRM structurelles (Drury, Van Essen, et Anderson 

2000). Ces surfaces peuvent alors servir à la visualisation des données préalablement analysées 

dans le volume mais permettent également d’analyser plus directement les données brutes dans 

la surface.  

 
 
Traitement des données en IRMf 
 

1. Prétraitement des données  
 
Le prétraitement consiste en une série de transformations de données (conditionnement des 

données) dont l’objectif est de réduire les sources de bruit afin d’accroître la sensibilité de 

l'analyse, soit le rapport signal à bruit (signal noise ratio ; SRN), et d’assurer la validité du 
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modèle statistique. Chez le PNH, ce prétraitement est d’autant plus important dans le cadre 

d’acquisition chez l’animal vigile puisque ses mouvements vont survenir de manière brusque. 

De par l’utilisation du contrôle hydrique, la délivrance de la récompense va également être 

source d’artéfacts liés à la consommation d’eau (mouvement de la mâchoire). Cela va 

nécessairement générer des artefacts et dégrader de façon plus ou moins importante la qualité 

des images enregistrées. Ceci étant d’autant plus vrai dans le contexte où nous utilisons de 

l’imagerie à haut champs (3T). Il est donc essentiel d’appliquer un certain nombre d’étapes de 

traitement aux données brutes afin d’améliorer la qualité du signal enregistré.  Chez le PNH, le 

prétraitement des données va se composer des étapes suivantes :  

 

- Réalignement et correction de la synchronisation des coupes (slice timing 

correction) : pour prendre en compte l'ordre d'acquisition des tranches, car cela se fait 

souvent de manière entrelacée 

- Co-enregistrement avec le modèle EPI : pour aligner toutes les images sur le modèle 

EPI du sujet 

- Normalisation avec les T1 et lissage spatial : Pour réaligner les images fonctionnelles 

sur un scan anatomique. Un lissage peut alors être appliqué à l’aide d'un noyau gaussien 

spatial (ici avec une FWHM de 2 mm3) afin d’augmenter le SNR 

 
Néanmoins, étant donné la nature des mouvements spécifiques au cadre des enregistrements 

chez l’animal vigil (mouvement de mâchoire et mouvement brusque du corps) la transformation 

rigide habituelle effectuée sur les données humaines ne peut pas être appliquée. Pour éliminer 

le bruit, une solution est alors d’effectuer une analyse en composantes principales (ACP) sur 

des voxels non cérébraux (comme les muscles ou les yeux) qui reflètent principalement les 

artefacts causés par le mouvement des animaux. Les signaux en provenance de ceux-ci 

devraient en effet être indépendants du design expérimental. Pour chaque enregistrement, il 

suffit alors d’utiliser les composantes principales nécessaires pour expliquer 80 % de la variance 

de ces voxels comme des régresseurs de non-intérêt dans le modèle statistique (pour détail voir 

(Vanduffel et Farivar 2014)). Néanmoins, l'entraînement quotidien des animaux reste une 

condition préalable à une acquisition correcte de l'IRMf puisque les stratégies de correction du 

mouvement échoueront si l’animal effectue trop de mouvement au cours des enregistrement.  

 

Il est également important de prendre en compte l’optimisation de la fonction de réponse 

hémodynamique individuelle (Hemondynamic Response Fonction ; HRF) afin d’augmenter le 
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SNR et de minimiser les erreurs résiduelles. L'idée générale étant d’intégrer le retard de la 

réponse BOLD en le convoluant au design expérimental pour estimer dans quelle mesure la 

variance dans le temps d'un voxel est expliquée par les prédictions du modèle. Cette HRF 

individuelle a pu être préalablement calculé au sein de notre équipe grâce à de précédents 

collaborateurs (pour détails voir (Héjja-Brichard 2020a)). Les paramètres estimés sont 

présentés dans le tableau suivant (voir le Tableau 1 ci-dessous).  

 

 
 
Tableau 1 - Valeurs des paramètres de la HRF pour chaque individu. La HRF a été dérivée en 
réponse à un stimulus de 2s, qui correspond au taux d'échantillonnage IRMf utilisé dans notre 
configuration expérimentale. Le HRF a été paramétrée comme la différence entre deux fonctions 
gamma. Dans ses paramètres, α1 représente le délai de réponse par rapport au début, α2 le délai de sous-
dépassement, ß1 la dispersion de réponse, ß2 la dispersion de sous-dépassement, et c le rapport de 
réponse à sous-dépassement. 
 

2. Analyses par GLM 
 
Dans un protocole d’IRMf, l’idée générale est d’évaluer la correspondance entre les 

changements du signal BOLD et le design expérimental. C’est-à-dire que l’on va chercher à 

déterminer si les variations d'intensité d'un voxel à travers des séries temporelles sont corrélées 

avec le design expérimental convolué avec la HRF. Cela permettant alors d’estimer l’effet des 

conditions présentées sur la réponse hémodynamique. 

 

Pour cela, nous effectuons des analyses statistiques pour chaque voxel séparément de manière 

indépendante, qui sont calculées en ajustant un modèle linéaire général (general linear model ; 

GLM) au signal BOLD. Ce type d'analyse appliquée aux données d'IRMf est connue sous le 

nom d'analyse univariée (voxel-wise) et consiste à tester statistiquement la contribution relative 

de chaque régresseurs (valeurs ß) aux données observées au sein d'un voxel donné. Dans ce 

modèle, des régresseurs principaux sont définis pour représenter les différentes conditions 

expérimentales, le plus souvent la condition stimuli, la condition contrôle et la ligne de base 

(période de repos). L’objectif de ce type d’analyse étant de déterminer si les variations 

d'intensité d'un voxel à travers des séries temporelles sont corrélées avec le design expérimental 



 
 

88 

convolué avec le HRF. C’est-à-dire que l’on va chercher à faire correspondre les changements 

du signal BOLD avec le design expérimental afin d’estimer l’effet des conditions sur la réponse 

hémodynamique. Pour cela, nous utilisons une formule de régression basée sur des prédictions 

liées au design de l’expérience. Cette formule (voir Figure 23) va se composer de différents 

éléments pour lequel y représente les données acquises dans la série temporelle d'un voxel, xi 

représente les différents régresseurs, soit les prédictions, ßi la contribution (pondération) de ces 

régresseurs aux données y, et ε le bruit résiduel, c'est-à-dire l'erreur dans la mesure. 

 

 
 
 
Figure 23 - Formule employée dans le GLM. Les données (y) sont égales à la somme des différents 
régresseurs (X ; soit ce que l’on peut expliquer dans les données grâce au design de l’expérience) 
multipliés par les prédictions (ß ; soit les poids accordés à ses régresseurs pour expliquer les données) 
auquels on rajoute le bruit résiduel (ε ; soit ce que l’on ne peut expliquer avec les design expérimentale). 
 
Résoudre le GLM revient à trouver les meilleurs paramètres ß qui maximisent la variance 

expliquée tout en minimisant l'erreur résiduelle ε bien que le bruit inhérent à l’acquisition des 

données ne soit pas si simple à exclure. La signification statistique de la solution GLM peut 

ensuite être évaluée avec une distribution statistique F ou un test t qui se traduira par une carte 

paramétrique statistique (Friston et al. 1998).Ces analyses sont effectuées sur les données EPI 

prétraitées dont les poids des bêtas et les scores t associés peuvent ensuite être projetés sur les 

volumes individuel des animaux. Il est également possible de les projeter sur les surfaces 

corticales individuelles ou sur la surface corticale du Template F99 (Van Essen et al. 2001) 

pour réaliser d’autres types de comparaisons tel que le chevauchement des données 

individuelles ou des analyses ROIs (Region Of Interests) basées sur des atlas. Cette approche 

par GLM a permis l’analyse des données acquises pour le projet portant sur la perception de la 

symétrie. Dans ce projet, les données brutes ont été projetées sur les surfaces individuelles et 

l’analyse par GLM réalisée directement au sein de celles-ci. Les analyses statistiques résultantes 

seront décrites dans le chapitre suivant (voir Chapitre 4). Néanmoins, il est important de noter 

que cette méthode n’est pas l’unique façon de procéder à l’analyse des données puisque le 

design expérimental va moduler le choix de l’approche employée. En effet, comme vous 
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pourrez le constatez dans le cadre de mon second projet portant sur la perception des visages, 

le paradigme d’encodage en fréquence favorise l’utilisation d’une analyse fréquentielle dans le 

domaine de Fourier. 

 
3. Analyses fréquentielles 

 
Dans le cadre de mon second projet de thèse, j’ai cherché à évaluer l’efficacité d’un paradigme 

particulier de stimulation périodique rapide (Fast Periodic Stimulation ; FPS) en IRMf chez le 

primate non-humain (voir Chapitre 5). Ce type d’approche fréquemment utilisé en EEG a 

récemment été adapté dans une étude l’IRMf chez l’humain afin de définir des régions 

cérébrales sélectives pour les visages avec des images naturelles (Gao, Gentile, et Rossion 

2018). Nous avons donc collaboré avec cette équipe afin de reproduire cette approche chez le 

singe et de mener à bien une étude comparative chez le primate humain et non-humain portant 

sur le traitement des visages et la reconnaissance de l’identité faciale. Cette approche par 

périodicité du contraste de catégories cibles repose sur l’idée fondamentale que les fréquences 

d'entrée du stimulus déterminent de manière stricte les fréquences des réponses qui lui sont 

associées. Ceci permet de récupérer les réponses à plusieurs stimuli présentés simultanément 

via une analyse spectrale si chacun a une fréquence de stimulation distincte (pour revue (Norcia 

et al. 2015)). 

 
Ainsi, pour chacune des séries d’enregistrement, nous avons pu définir l’amplitude des réponses 

sélectives à la catégorie de stimuli cibles. Pour cela nous avons suivi la même procédure que 

nos collaborateurs (pour détail (Gao, Gentile, et Rossion 2018)) que nous avons appliqué à nos 

données prétraitées selon les paramètres décrits précédemment (voir aussi dans le Chapitre 5). 

Nous avons effectué une transformée de Fourier rapide (Fast Fourrier Transformation ; FFT) 

pour obtenir le spectre d'amplitude de la série temporelle puis nous avons converti l'amplitude 

de la fréquence de stimulation des visages (0,111 Hz) en un z-score (McCarthy et al. 1994 ; 

Puce et al 1995) pour lequel nous avons intégré la moyenne et l’écart type de l'amplitude aux 

fréquences voisines. Par définition, un z-score donne le niveau basal de signal corrigé par 

rapport au niveau de bruit mesuré comme l'écart type du bruit, et est donc considéré comme 

une mesure du SNR de l'activité neuronale sélective aux stimuli cibles. Cela nous a permis 

d’évaluer l’amplitude de la réponse BOLD à la fréquence de présentation des stimuli cibles (le 

signal) par rapport au bruit (SNR). Cette procédure est appliquée à chaque voxel 

indépendamment. 
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Chapitre 4- Traitement de la symétrie chez le PNH 
 
« L'esprit n'accueille une idée qu'en lui donnant un corps ; de là les comparaisons. » 

Journal 1997-1892 – Jules Renards 

 

Introduction  
 
Comme évoqué précédemment, les trois formes fondamentales de symétrie dans le plan 

(réflexion, rotation, translation) et leurs combinaisons sont très répandues au sein des scènes 

naturelles. Cela pourrait avoir exercé une pression évolutive sur les systèmes visuels de 

plusieurs espèces pour faciliter leur traitement sensoriel de la symétrie et de sa perception. De 

nombreux animaux, tels que les oiseaux (Delius et Nowak 1982), les poissons (Merry et Morris 

2001) ou encore les insectes (Giurfa, Eichmann, et Menzel 1996) sont en effet capables de 

détecter la symétrie, notamment comme marqueur de qualité phénotypique et/ou génotypique  

lors du choix d’un partenaire (Møller 1992) ou de la qualité alimentaire (Møller et Eriksson 

1995). Comme nous l’avons vu au cours du chapitre 2, la perception de la symétrie dans les 

plans 2D a été largement documentée chez l’humain par les psychologues gestaltistes (pour 

revue (Wagemans 1997; Bertamini et al. 2018)) dont les observations ont suggéré que la 

symétrie contribue aux représentations invariantes des objets (Li et al. 2013), à l'encodage de 

la régularité et de la structure des scènes visuelles (Liu et al. 2010; Kohler et al. 2016; Kohler 

et Clarke 2021). La symétrie pourrait également sous-tendre certains aspects de nos jugements 

esthétiques (Jacobsen et Höfel 2003) comme le démontre son omniprésence dans l'architecture, 

l'art, l'artisanat dont son apparition se retrace jusqu’au néolithique.   

 

Les mécanismes neuronaux sous-jacents au traitement de la symétrie ont été plus largement 

étudiés chez l'humain à l'aide de données d'imagerie par IRMf et des potentiels évoqués en EEG 

(Event Related Potential ; ERP). L’accent a été principalement mis sur la symétrie par réflexion 

dans le plan fronto-parallèle (Sasaki et al. 2005; Van Meel et al. 2019) bien que certaines études 

aient également exploré la symétrie par rotation et par translation (Makin et al. 2013) ou encore 

la symétrie par réflexion dans des plans inclinés (Bertamini et Makin 2014; Keefe et al. 2018). 

Les études IRMf et EEG récentes menées par notre groupe de collaborateur (Kohler et al. 2016; 

Kohler, Cottereau, et Norcia 2018; Kohler et Clarke 2021) ont utilisé une classe de textures 

régulières connues sous le nom de groupes de papier peint (wallpaper). Dans ces stimuli 

particuliers, les trois formes fondamentales de symétrie (réflexion, rotation, translation) sont 
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combinées et répétées de façon à remplir le plan (Fedorov 1891). Ces travaux ont permis de 

démontrer que le cortex visuel humain porte des représentations très détaillées des différents 

types de symétrie et de leurs combinaisons. Les symétries présentant une forme de redondance 

au sein de l’image, les réponses observées pour les groupes de wallpaper peuvent refléter une 

extension du principe de codage efficace (efficient coding) des symétries dans les images 

(Kohler et al. 2016; Kohler et Clarke 2021). Comme nous avons pu le voir précédemment (voir 

chapitre 2), des mesures en IRMf ont permis de déterminer la localisation de ces opérations 

dans le cerveau. Ainsi, des réponses sélectives à la symétrie ont été observées dans des aires 

visuelles extrastriées telles que V3 et V4 ainsi que dans les régions de niveau supérieur des 

voies dorsale (par exemple, dans l’aire V3A) et ventrale (par exemple, au sein des aires VO1, 

VO2 ou LOC) (Sasaki et al. 2005; Kohler et al. 2016; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019). 

Bien que ces études aient fourni des informations importantes sur la localisation des 

représentations des différentes formes de symétrie au sein de la hiérarchie corticale, elles ne 

sont pas en mesure de qualifier les mécanismes cellulaires sous-jacents impliqués dans le 

traitement de la symétrie. Dans ce contexte, le macaque pourrait constituer un modèle animal 

prometteur car il perçoit la symétrie dans les visages d’individus conspécifiques (Waitt et Little 

2006) et il est établi que l'organisation fonctionnelle de son système visuel est sensiblement 

similaire à celle de l'humain (Felleman et Van Essen 1991; Orban, Van Essen, et Vanduffel 

2004). Pour évaluer les bénéfices que pourrait apporter l’utilisation du modèle macaque pour 

le traitement de la symétrie chez l'humain, il est important de déterminer d'abord si les aires 

corticales avec des réponses significatives à la symétrie sont analogues chez ces deux espèces 

de primates. 

 

À ce jour, une seule étude a exploré le traitement de la symétrie chez l'humain et le singe en 

utilisant une approche comparative. Dans cette étude, des individus des deux espèces ont été 

exposés à des motifs de nuages de points aléatoires avec (ou sans) symétrie de réflexion (Sasaki 

et al. 2005) et les autres formes de symétrie n'ont pas été explorées. L’utilisation de mesures 

utilisant des conditions expérimentales standards à 3 Teslas ne leur ont pas permis de mettre en 

évidence des réponses significatives à la symétrie de réflexion chez le macaque. Ce n'est que 

dans le cadre de l’utilisant d’un agent de contraste ou encore de l’utilisation de mesures en 

IRMf à haut champ (7 Teslas) que les auteurs ont pu détecter des activations liées à la symétrie 

chez cette espèce. Ces activations n'ont été observées qu'au sein des aires V4d et V3A, 

suggérant un réseau cortical beaucoup plus restreint que celui observé chez l'humain en utilisant 

le même protocole expérimental. Le fait que la symétrie n’ait évoqué que de faibles réponses 
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corticales chez le macaque a peut-être découragé de nouvelles explorations sur ce modèle, 

notamment en électrophysiologie. À notre connaissance, il n'y a eu aucune nouvelle étude IRMf 

sur le traitement de la symétrie dans le cerveau des primates non humains depuis cette unique 

publication. Ainsi, dans ce projet, j’ai cherché à réexaminer les réponses à la symétrie chez le 

macaque dans une perspective plus large à partir de deux expériences en IRMf. Pour le 

première, j’ai travaillé en collaboration avec A.M Norcia et P.J. Kohler afin de reproduire le 

même protocole expérimentale que celui de leur précédente étude chez l’humain (Kohler et al. 

2016) permettant ainsi de faciliter les comparaisons entre les deux espèces de primates. Pour 

cela, j’ai utilisé différents types de stimuli provenant de groupes de wallpaper (Liu et al. 2010) 

pour déterminer si la quantité de symétrie dans une texture donnée modulait les activations 

corticales, comme observé chez l'humain (Sasaki et al. 2005; Kohler et al. 2016). Cette 

expérience incluait des stimuli de symétrie par rotation dont la proportion de symétrie (n ordre 

de symétrie) était augmentée au sein de différents groupes de stimuli. Puis, pour aller plus loin, 

j’ai mené une seconde expérience permettant de caractériser les réponses à la symétrie par 

réflexion afin de comparer les réseaux impliqués dans le traitement de ces différents types de 

symétrie. Ainsi, l’objectif de ce projet peut s’inscrire dans une vue plus large mettant en œuvre 

la caractérisation des aires corticales qui traitent différentes formes de symétrie chez le 

macaque. Des sessions IRMf ont permis d’enregistrer les activations liées aux symétries par 

rotation (expérience 1) et par réflexion (expérience 2) dans un design en blocs chez deux 

animaux vigiles (M01 et M02) impliqués dans une tâche de fixation passive. Les résultats 

obtenus ont mis en évidence un réseau de traitement de le symétrie beaucoup plus vaste que 

précédemment évoqué (Sasaki et al. 2005) qui semble étroitement lié au réseau établi chez 

l’humain (Kohler et al. 2016). Ce réseau est comparable au sein des deux études, ce qui suggère 

qu’il sous-tend un traitement général de la symétrie qu’elle soit basée sur la rotation ou sur la 

réflexion. Cette étude appelle donc à une réévaluation de la pertinence du modèle macaque pour 

le traitement de la symétrie chez l'humain et ouvre la porte à une caractérisation des mécanismes 

neuronaux sous-jacents au niveau unicellulaire, notamment dans l’aire V3. 

 

Matériel et Méthodes  
 
Sujets. Deux macaques rhésus femelles M01 et M02 (âge : 17–18 ans ; poids : 5,30–5,80 kg) 

ont participé à cette étude. Ce projet a été approuvé par le Ministère de la Recherche 

(MP/03/34/10/09) et un comité d'éthique local (code CNREEA : C2EA – 14). L'hébergement 

et tous les protocoles expérimentaux tels que la chirurgie, l’entrainement des animaux et les 
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enregistrements IRMf (pour détails voir le chapitre 3 ou (Cottereau et al. 2017)) ont été réalisés 

dans le respect de la législation de l'Union européenne (2010/63/UE) et des directives du 

ministère de l’agriculture français (décret 2013-118). Comme requis et recommandé pour le 

bien-être des primates, les deux animaux ont été hébergés ensemble dans un groupe social de 4 

individus dans un enclos spacieux et enrichi. Ils ont ainsi pu développer des comportements 

spécifiques à l'espèce tels que la recherche de nourriture et l'épouillage des congénères. 

 

Stimuli visuels contenant des symétries par rotation ou par réflexion. Les stimuli utilisés 

ont été définis à partir de travaux mathématiques antérieurs sur la symétrie basée sur des motifs 

de papier peint (wallpaper) (Fedorov 1891; Liu et al. 2010). Ces wallpaper sont constitués de 

motifs 2D répétitifs qui remplissent le plan. Il existe 17 motifs de wallpaper uniques, qui 

couvrent tous les groupes de symétrie planaire. Chaque groupe est construit à partir d'un 

« réseau d’unité » qui est utilisé pour remplir le plan sans espace. La « région fondamentale » 

est la plus petite région de répétition dans les motifs de wallpaper. Au sein du réseau unitaire, 

de multiples transformations rigides sont appliquées à la région fondamentale, ce qui donne lieu 

à des symétries au sein des groupes de wallpaper. Chaque groupe de wallpaper contient une 

combinaison distincte des quatre symétries fondamentales : translations, rotations, réflexions et 

réflexions de glissement (voir (Kohler et al. 2016) pour plus de détails). Dans cette étude, les 

motifs de wallpaper ont été créé au sein d’images carrées remplies de 7x7 unités de 1,7°x1,7°. 

Ces images carrées ont ensuite été recadrées par une ouverture circulaire (11,9° de diamètre). 

Afin de caractériser les réponses corticales à différents types de symétrie chez le macaque, nous 

avons utilisé ici des stimuli avec des symétries de rotation (expérience 1) ou de réflexion 

(expérience 2). Les stimuli de symétrie par rotation étaient identiques à ceux utilisés dans la 

précédente étude IRMf chez l’humain de (Kohler et al. 2016) et appartenaient à quatre groupes 

de wallpaper différents : P2, P3, P4 et P6. Les quatre groupes contenaient de la symétrie par 

translation et par rotation, mais différaient par le nombre maximum de rotations qui laissaient 

les stimuli inchangés. En effet, la symétrie par rotation autour d'un point peut être définie en 

fonction de son ordre n, où une rotation d'un angle de 360/n ne modifie pas les stimuli. Les 

stimuli des groupes P2, P3, P4 et P6 sont donc respectivement invariants à une rotation de 180°, 

120°, 90° et 60°. Les stimuli ont été générés à partir d'une texture formée de bruit dans laquelle 

une « région fondamentale » a d'abord été définie puis répétée et tournée autour de plusieurs 

points, selon l'ordre de rotation du groupe auquel ils appartiennent (voir Figure 24-A et Figure 

24-B). Les stimuli de symétrie par réflexion ont été générés en utilisant la même procédure 

mais appartiennent à deux groupes de wallpaper distincts, PM et PMM. Les deux contiennent 
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une symétrie par réflexion et par translation mais, alors que PM n'a des axes de symétrie par 

réflexion que dans une direction, PMM contient des axes dans deux directions orthogonales. 

Des versions de PM qui avaient des axes de réflexion verticaux ou horizontaux ont été générées 

et respectivement labélisées PM_v (vertical) et PM_h (horizontal). Le groupe PMM avait des 

axes de réflexion dans le sens vertical et horizontal (voir Figure 24-C). Pour chaque exemplaire 

de stimulus au sein de chaque groupe de wallpaper (P2, P3, P4, P6, PM_h, PM_v et PMM), un 

stimulus contrôle était définit en appliquant la transformée de Fourier 2D, en brouillant les 

phases des coefficients de Fourier à chaque fréquence et en calculant le transformée de Fourier 

inverse (voir Figures 24-B et 24-C). Cette opération laisse le spectre d'amplitude inchangé et 

préserve donc les propriétés locales du stimulus (luminance, orientation, fréquence spatiale 

etc.). Il perturbe néanmoins le contenu de la symétrie et les contrôles dérivent ainsi toujours 

vers le groupe de wallpaper le plus simple, P1, qui ne contient que la symétrie de translation 

mais pas de symétrie de rotation ou de réflexion. 

 

Acquisition IRM et modèles de référence. Les enregistrements ont été effectués à l'aide d'un 

scanner MR clinique à 3 Teslas (Philips Achieva) et d'une bobine multi-éléments à 8 canaux 

personnalisée (RapidBiomed) spécialement conçue pour s'adapter à la forme de la tête du 

macaque tout en préservant son champ de vision. Des modèles structurels et fonctionnels 

individuels ont été estimés pour nos deux animaux à partir de sessions d'enregistrement 

acquises sous une légère anesthésie (Zoletil 100 : 10 mg/kg et Domitor : 0,04 mg/kg) contrôlées 

avec un oxymètre compatible MR. Ces enregistrements consistaient en quatre volumes 

anatomiques pondérés en T1 à haute résolution (MPRAGE ; temps de répétition, TR = 10,3 

ms ; temps d'écho, TE = 4,6 ms, angle de bascule = 8° ; FOV : 155x155 mm ; taille de la 

matrice : 312x192 mm ; voxel taille = 0,5 x 0,5 x 0,5 mm ; 192 coupes sagittales acquises dans 

un ordre entrelacé) et 300 volumes fonctionnels (EPI gradient-écho ; TR = 2 000 ms, TE = 30 

ms, angle de bascule = 75°, facteur SENSE = 1,6 ; FOV : 100x100 mm ; taille de la matrice : 

68x64 mm ; taille du voxel = 1,25 × 1,25 × 1,5 mm, 32 coupes axiales acquises dans un ordre 

entrelacé avec une épaisseur de coupe de 1,5 mm et sans intervalle). Des modèles individuels 

anatomiques et fonctionnels ont été dérivés à partir de ces volumes à l'aide d'une procédure 

décrite en détail dans le chapitre 3 et (Cottereau et al. 2017). 
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Figure 24 - Stimuli de symétrie. A) Illustrations des différentes formes de symétrie intégrées dans les 
stimuli : translations (à gauche), rotations d'ordre différent (au milieu) et réflexions autour d'un (vertical 
ou horizontal) ou de deux (deux) axes (à droite). B) Exemples de stimuli incluant des symétries par 
rotation (expérience 1) d'ordres 2 (P2), 3 (P3), 4 (P4) et 6 (P6). Pour chacun de ces exemples, une 
condition contrôle (P1) a été définie en mélangeant les phases du stimulus dans le domaine de Fourier. 
Chaque stimulus et son contrôle ont le même spectre de puissance et partagent donc les mêmes 
propriétés de bas niveau. Ils contiennent tous deux de la symétrie par translation mais la symétrie par 
rotation n'est pas présente dans les conditions contrôles. La croix blanche représente la croix de fixation. 
C) Exemples de stimuli incluant des symétries par réflexion (expérience 2) et leurs contrôles respectifs. 
Les symétries par réflexion étaient basées sur des axes horizontaux (PM_h), des axes verticaux (PM_v) 
ou une combinaison des deux (PMM). Ici aussi, chaque stimulus et son contrôle partagent les mêmes 
propriétés de bas niveau et contiennent une symétrie de translation mais la symétrie par réflexion est 
absente dans le contrôle 
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Enregistrements fonctionnels. Les sessions d’enregistrements IRMf ont été effectuées de 

manière quotidienne sur des animaux vigiles et ont duré environ une heure (soit environ 10 

séries). Les animaux avaient la tête fixée, assis en position de sphinx dans leur chaise primate, 

face à un écran LCD (champ de vision : 11,9° x 11,9°, résolution : 900 par 900 pixels) à une 

distance de 1,25 m. Ils ont été impliqués dans une tâche de fixation passive tandis que la position 

d'un de leurs yeux était surveillée avec un eye-tracker vidéo infrarouge à 500 Hz (Cambridge 

Research) placé sur la chaise primate. Ils ont été récompensés par de l'eau lors d'une fixation 

correcte (c'est-à-dire lorsque leur regard se trouvait dans un cercle de 1° de rayon autour du 

point de fixation central). 

 

Pour chaque condition de symétrie (P2, P3, P4 et P6 dans l'expérience 1 et PM_h, PM_v et 

PMM dans l'expérience 2), les principaux stimuli et leurs contrôles respectifs ont été présentés 

à l'aide d'un paradigme en bloc (voir Figure 25). Chaque série était composée de 234s (117 

TRs) divisée en trois cycles identiques de 72s (36 TRs) plus une ligne de base supplémentaire 

de 18s (9 TRs) pendant laquelle seul le point de fixation était présent. Chaque cycle commençait 

avec une ligne de base de 18 s (9 TR) au cours de laquelle seul un écran gris était présenté dont 

la luminance était égale à la luminance moyenne dans les stimuli de symétrie et dans leurs 

contrôles.  

 

Dans la moitié des séries, cette ligne de base était suivie d'un bloc de 18s avec des stimuli 

symétriques, puis d'une autre ligne de base de 18s et enfin d'un bloc de 18s avec des stimuli 

contrôles. Au cours d'un bloc de 18 s, un nouveau stimulus apparaissait toutes les 500 ms 

menant à la présentation de 36 stimuli différents au total. Dans l'autre moitié des séries, la 

séquence a été inversée et la première ligne de base des cycles était alors suivie d'un bloc de 

stimuli contrôles. Les deux types de paradigme ont été alternés au cours des sessions 

d’enregistrement. Les 36 stimuli contrôles dans les blocs de contrôle correspondaient aux 36 

stimuli du bloc symétrique du même cycle. L'ensemble des expériences (c'est-à-dire l'affichage 

visuel, la surveillance oculaire et la récompense) a été contrôlé à l'aide du logiciel EventIDE 

(Okazolab). Les données des deux expériences ont été recueillies séparément. 
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Figure 25 - Illustration du paradigme en bloc utilisé dans l’expérience. Une série d’enregistrement 
était composée de blocs de présentation de stimuli (18sec) séparé par une ligne de base (18sec) sans 
présentation de stimuli. Chacun des blocs comprenaient 36 images différentes de stimuli alternées toutes 
les 500ms. Lors des blocs contrôles (ex. bloc B1) étaient présentés les stimuli contrôles respectifs des 
stimuli des blocs de stimuli de symétrie (ex. bloc A1). En tout, 3 cycles alternant ligne de base, bloc A, 
ligne de base, bloc B étaient présentés lors d’une série se finissant sur une dernière ligne de base. 
Différentes images composaient chacun des différents blocs de stimuli symétrique et réciproquement 
dans les blocs de stimuli contrôle. Des séries commençant par un bloc A ou un bloc B ont été réalisées 
et alternées au cours des sessions d’enregistrement. 
 

Traitement des données 
 
Modèles individuels de référence. Les données recueillies au cours des séances sous 

anesthésie (voir la section acquisition IRM et modèle individuel du chapitre 3) ont été utilisées 

pour estimer les modèles fonctionnels et anatomiques individuels. Le modèle anatomique a été 

obtenu en réalignant et en faisant la moyenne des 4 volumes pondérés en T1 (MPRAGE). Il a 

ensuite été aligné sur l'espace MNI du modèle 112RM-SL (voir (McLaren et al. 2009; 2010)). 

Les reconstructions de la surface corticale ont été réalisées à l'aide du logiciel CARET (Van 

Essen et al. 2001). Le modèle fonctionnel a été obtenu en réalignant et en faisant la moyenne 

des 300 volumes fonctionnels (GE-EPI). Il a été aligné avec le modèle anatomique et les 

paramètres de normalisation spatiale (affine et non rigide) entre les modèles fonctionnels et 

anatomiques ont été déterminés sur la base des cartes de matière grise des deux modèles. Pour 

les analyses de groupe, la même opération a été effectuée pour enregistrer chaque modèle 

anatomique individuel dans le modèle F99 disponible dans le logiciel CARET (Van Essen 

2002). 
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Prétraitement des Données Fonctionnelles. Afin de minimiser l'influence des mouvements 

oculaires sur les résultats, seules les séquences avec un taux de fixation élevé (> 85 %) ont été 

prises en compte dans les analyses. Pour les deux animaux (M01 et M02), nous avons 

respectivement collecté 16 et 25 de ces séries pour chaque groupe de symétrie de rotation (soit 

P2, P3, P4 et P6) dans la première expérience. Nous avons également collecté 18 (M01) et 16 

(M02) de ces analyses pour chaque groupe de symétrie de réflexion (PM_h, PM_v et PMM) 

dans la deuxième expérience. Pour chaque expérience, les différentes conditions de symétrie 

ont été alternées entre chaque série d’enregistrement. Les quatre premiers volumes de chaque 

série ont été supprimés pour prendre en compte la période de stabilisation du signal. Les 113 

volumes restants ont ensuite été réalignés et corrigés pour la synchronisation des coupes avant 

d'être co-enregistrés dans le modèle fonctionnel d'abord et puis dans le modèle anatomique. Les 

images ont ensuite été lissées à l'aide d'un noyau gaussien spatial avec une FWHM (full width 

at half maximum) de 2 mm3. 

 

Modèle linéaire général (GLM). Les statistiques au niveau des voxels ont été calculées en 

ajustant un modèle linéaire généralisé (GLM) au signal BOLD. Le modèle contenait 3 

régresseurs principaux, représentant les 3 conditions expérimentales : symétrie (rotation pour 

l'expérience 1 et réflexion pour l'expérience 2), contrôle et ligne de base. Ces régresseurs ont 

été convolués avec la fonction de réponse hémodynamique (HRF) estimée de chacun des deux 

singes (voir le chapitre 3 ou pour plus de détails (Héjja-Brichard 2020a)). Afin d’éliminer le 

bruit dans les enregistrements, une analyse en composantes principales a été effectuée sur des 

voxels situés à l'extérieur du cerveau (Vanduffel et Farivar 2014). Les décours temporels dans 

ces voxels reflètent principalement les artefacts causés par le mouvement des animaux et 

devraient alors être indépendants du design expérimental. Pour chaque série, le nombre de 

composantes principales qui étaient nécessaires pour expliquer 80% de la variance dans ces 

voxels a été estimé et les vecteurs principaux correspondants ont été utilisés comme régresseurs 

de non-intérêt dans le modèle. Les poids bêta obtenus à partir du GLM ont ensuite été utilisés 

pour effectuer des analyses univariées (t-scores) dans le cerveau entier. Ces analyses ont été 

effectuées sur les données EPI prétraitées et les poids bêta et les t-scores associés ont ensuite 

été projetés sur les volumes à haute résolution de nos deux animaux. Ils ont également été 

projetés sur les surfaces corticales individuelles (voir Figures 26-A, 27-A, 28-A et 29-A) et sur 

la surface corticale du modèle F99 (voir Figures 26-C ; 28-C et figure supplémentaire 2) à l'aide 

du logiciel Caret (Van Essen et al. 2001). Tous les prétraitements et analyses GLM ont été 

exécutés à l'aide des logiciels Matlab et SPM12. 
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Analyses dans les régions d’intérêt définis par rétinotopie. Pour les deux animaux, une 

analyse de population de champ récepteur (pRF) a été utilisée pour définir les aires visuelles 

V1, V2, V3, V3A et V4 sur les surfaces corticales individuelles à partir des données recueillies 

lors d'une expérience rétinotopique indépendante à large champ (voir (Héjja-Brichard 2020a; 

Rima et al. 2020)). Les mêmes données ont été utilisées pour définir les clusters MT et PIP et 

leurs sous-régions satellites (V4t, MT, MSTv et FST pour le cluster MT et CIP1, CIP2, PIP1 et 

PIP2 pour le cluster PIP). Parce que le champ de vision utilisé pour l'expérience de symétrie 

(11,9° x 11,9°) était beaucoup plus petit que lors de notre procédure de cartographie 

rétinotopique, nous avons restreint ces aires et les clusters en ne conservant que les nœuds 

corticaux avec des réponses visuelles significatives pendant l'expérience de symétrie (c'est-à-

dire des nœuds avec des t-scores > 3 pour le contraste entre la vision et la ligne de base). Cette 

opération de seuillage évite d'inclure dans les analyses des nœuds dont les champs récepteurs 

sont en dehors de l’aire stimulée. Pour chacune des deux expériences, ce seuillage a été réalisé 

à partir des données de l'autre expérience, ce qui signifie que la restriction des ROI a été faite 

indépendamment des données à analyser et a ainsi permis d’éviter le phénomène du douple 

dipping (voir (Kriegeskorte et al. 2009)). 

 

Pour chacune de ces ROIs et clusters rétinotopiques, les valeurs bêta moyennes ont été calculées 

pour chaque série expérimentale et chaque animal (les données des deux hémisphères ont été 

combinées). Ces valeurs moyennes ont été utilisées pour effectuer des analyses statistiques au 

niveau des ROIs, c’est à dire que pour chaque expérience, les t-scores ont été estimés entre les 

bêtas obtenus dans toutes les conditions de symétrie (P2, P3, P4 et P6 pour l'expérience 1, 

PM_h, PM_v et PMM pour expérience 2) et les bêtas obtenus dans les conditions de contrôle 

associées. Les figures correspondantes (Figure 26-B et figure 28-B), montrent les données en 

moyenne sur les deux singes. Les t-scores dans les sous-parties des ROIs correspondant aux 

hémisphères gauche et droit de M01 et M02 sont également affichées afin de démontrer leur 

très bonne correspondance et d’illustrer la robustesse et la reproductibilité des données. La 

significativité de cette correspondance a été statistiquement contrôlée entre les hémisphères et 

les animaux à l'aide d'analyses de corrélation effectuées dans toutes les aires visuelles. Ce test 

a également été effectué entre les t-scores mesurés dans les deux expériences. 
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Comparaisons entre les réponses à différentes conditions de symétrie. Chez l'humain, 

certaines aires visuelles ont présentés des réponses à la symétrie par rotation proportionnelles à 

l'ordre de symétrie (Kohler et al. 2016). Pour évaluer si de telles propriétés existent également 

chez le macaque, les pourcentages de changement de signal (Pourcentage of Signal Change ; 

PSC) ont été calculés pour toutes les ROIs entre chaque condition de symétrie par rotation (P2, 

P3, P4 et P6) et leurs contrôles respectifs (voir figure 27-B). Par la suite, des régressions 

linéaires entre ces PSC et l'ordre de symétrie ont été effectuées pour chaque singe en utilisant 

le package lm1 dans R (RCore Team 2014). Les réponses de symétrie par rotation 

significativement proportionnelles à l'ordre de symétrie ont été considérées uniquement lorsque 

qu’une relation linéaire significative (valeur p < 0,05) a été observée pour les deux animaux. 

Ce critère de conservation a été choisi afin d’éviter les faux positifs.  

 

Les PSC ont également été utilisées pour comparer les réponses aux différentes conditions de 

symétrie par réflexion (expérience 2). Ces comparaisons ont été effectuées à l'aide d'analyses 

de permutation non paramétriques bilatérales. Ici aussi, il a été considéré que les réponses dans 

une ROI étaient significativement plus fortes pour une condition que pour une autre lorsque des 

différences statistiques significatives (valeur p < 0,05) étaient trouvées chez les deux animaux. 

Les mêmes analyses de permutations ont été effectuées pour comparer les activations obtenues 

dans les deux expériences (symétrie par rotation et par réflexion). Cependant, étant donné que 

les deux ensembles de données ont été collectés séparément, nous avons pris en compte leur 

éventuelle différence de variabilité en effectuant les permutations sur les données normalisées 

obtenues en divisant chaque PSC par son écart type entre les séries et pour chaque condition. 

 

Analyses par ROI définies à partir d'un atlas probabiliste. Afin de caractériser les 

activations au-delà de l'aire rétinotopique V4, j’ai utilisé les cartes probabilistes de l'aire V4A, 

de l'aire occipitotemporale dorsale (OTd) et des aires inférotemporales postérieures ventrale et 

dorsale (PITv et PITd) provenant de (Janssens et al. 2014) et utilisable depuis le logiciel 

CARET. Pour chacune de ces aires, j’ai sélectionné les nœuds du modèle F99 avec un score de 

probabilité supérieur à 0,8 et projeté les cartes binaires associées sur les reconstructions 

gonflées des hémisphères corticaux gauche et droit des deux animaux (M01 et M02) (voir 

Figure 31). 
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Résultats  
 
L’objectif de ce projet était de caractériser les aires corticales qui traitent différentes formes de 

symétrie chez le macaque. Des sessions IRMf ont permis d’enregistrer les activations aux 

symétries par rotation (expérience 1) et par réflexion (expérience 2) chez deux animaux vigiles 

(M01 et M02) impliqués dans une tâche de fixation passive. Les contrastes IRMf étaient basés 

sur des stimuli contrôles définis à partir d'un brouillage de phase dans le domaine de Fourier 

(Figure 24-B et Figure 24-C). Cette opération modifie les propriétés de symétrie sans affecter 

le spectre d'amplitude : chaque stimulus et son contrôle partagent les mêmes propriétés de bas 

niveau et contiennent une symétrie de translation mais il n'y a pas de symétrie par rotation ou 

par réflexion dans le contrôle (voir la section « Matériel et méthodes »). Un paradigme en bloc 

a été utilisé au cours duquel des périodes de stimulation visuelle (avec des stimuli symétriques 

ou leurs contrôles à phase brouillée) étaient alternées avec des périodes de fixation sur un écran 

gris. Au sein de cette section seront décrits les résultats obtenus pour les deux expériences. 

 
1. Expérience 1 

 
Réponses à la symétrie par rotation. Dans cette expérience, le design expérimental utilisé 

était similaire à celui utilisé dans une précédente étude IRMf chez l’humain (Kohler et al. 2016), 

permettant ainsi une comparaison directe des réseaux corticaux traitant la symétrie par rotation 

chez les deux espèces de primates. J’ai tout d'abord examiné les réponses BOLD évoquées par 

les stimuli de symétrie par rotation (tous les ordres réunis) et par leurs contrôles brouillés 

respectifs. La figure 26-A présente les cartes paramétriques statistiques correspondantes (t-

scores) projetées sur les vues dorsale et latérale des reconstructions gonflées des hémisphères 

corticaux gauche et droit des deux singes (M01 et M02). Les projections sur les vues ventrale 

et médiale, pour lesquelles il n’a pas été observé d'activations significatives, sont fournies dans 

la figure supplémentaire 1-A. Des couleurs chaudes (orange à jaune) indiquent une activation 

BOLD significativement plus forte pour la symétrie (t-score > 3, valeur p < 0,001 non corrigée). 

Des niveaux d'activation très similaires ont été observés dans les cortex visuels de nos deux 

animaux (voir les recouvrements d'activation sur le modèle de macaque F99 sur la Figure 26-

C). Un ensemble d’aires rétinotopiques a été tracé indépendamment pour chaque singe et 

superposé sur la carte d'activation. Cette parcellisation rétinotopique révèle une sensibilité à la 

symétrie par rotation dans les aires visuelles V2, V3, V4 et V3A. Ce résultat a été confirmé à 

partir d’analyses par ROIs effectuées dans toutes les aires rétinotopiques, y compris celles des 

clusters temporal moyen (MT) et intra-pariétal postérieur (PIP) (voir Figure 26-B ; les valeurs 
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dans les aires satellites des clusters de MT et de PIP sont fournies dans la Figure supplémentaire 

3-A). Les valeurs de t-score dans V2, V3, V4 et V3A étaient systématiquement supérieures à 

trois pour les deux animaux et dans les deux hémisphères. Les analyses de corrélation ont 

confirmé que ces t-scores étaient très similaires entre les hémisphères (R = 0,82, valeur p < 

0,0001) et les animaux (R = 0,69, valeur p = 0,008). Au-delà des aires rétinotopiques, des 

réponses plus fortes à la symétrie ont également été observées dans le gyrus inféro-temporal, 

antérieur à V4 (indiqué par les cercles cyans). 

 

Effets de l'ordre de symétrie par rotation. Chez l'humain, certaines aires visuelles ont 

présenté des réponses BOLD proportionnelles à l'ordre de symétrie de rotation (Kohler et al. 

2016). Afin d’évaluer si un tel effet existe également chez le macaque, les cartes statistiques du 

cerveau entier correspondant à la différence de signal BOLD entre les quatre groupes de 

wallpaper (P2, P3, P4 et P6) et leurs contrôles respectifs ont été examinées. Comme vous 

pourrez le constatez, les activations montrent une tendance claire à augmenter avec l'ordre de 

symétrie dans les hémisphères gauche et droit des deux singes (voir Figure 27-A). Par la suite, 

les PSC pour l’ensemble des ROIs définies par rétinotopie (y compris les clusters MT et PIP) 

ont été calculés et leurs valeurs sont présentées sur la figure 27-B. Les valeurs dans les aires 

satellites des clusters de MT et PIP sont également fournies sur la Figure supplémentaire 4-A 

et les données individuelles pour M01 et M02 sont présentées sur la Figure supplémentaire 5. 

 

J’ai également effectué des régressions linéaires entre ces PSC et les ordres de symétrie, 

indépendamment pour chaque animal et pour chaque ROI (moyenné sur les hémisphères). Les 

résultats obtenus montrent des relations linéaires significatives chez les deux singes pour les 

aires V3 (t-score = 3,181, valeur p = 0,0022 pour M01 et t-score = 2,53, valeur p = 0,0130 pour 

M02) et V4 (t-score = 4,073, p -valeur = 0,0001 pour M01 et t-score = 3,030, valeur p = 0,0031 

pour M02). Les équations correspondantes et les variances expliquées par ces modèles linéaires 

sont fournies dans le tableau supplémentaire 1. Il a été vérifié que ces effets paramétriques 

étaient bien liés à une augmentation des réponses aux différentes conditions de symétrie et non 

à des variations dans les réponses à leurs conditions contrôles. Il a également été observé des 

relations linéaires significatives dans V2 pour M02 et dans V3A pour M01. 
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Figure 26 - Réponses à la symétrie par rotation. (A) Cartes statistiques univariées du cerveau entier. 
Les activations qui étaient plus fortes pour la symétrie ont été projetées sur les surfaces corticales 
individuelles (vues dorsale et latérale) de M01 (supérieur) et M02 (inférieur). Les données ont été 
seuillées à une valeur p < 10−3 (non corrigée). Les limites entre les aires visuelles ont été tracé à partir 
des données obtenues lors d’un protocole de cartographie rétinotopique indépendant ont été 
matérialisées par des traits blancs pleins (représentation d'un méridien vertical du champ visuel) et 
pointillés (représentation d'un méridien horizontal). Les clusters MT et PIP sont fournis par des contours 
blancs pleins. Les confluences fovéales sont marquées par des étoiles. Les cercles cyan montrent des 
activations au-delà des aires rétinotopiques. Ant.: antérieur, Dor. : dorsal. Méd. : médial. LH : 
hémisphère gauche, RH : hémisphère droit. (B) Statistiques basées sur la symétrie par rotation. Les t-
scores pour la symétrie par rapport aux conditions contrôles dans les aires V1, V2, V3, V4 et V3A et 
dans les clusters MT et PIP sont présentés sous formes de graphique en barre. Ces valeurs ont été 
moyennées entre les deux singes (barres vertes). Les flèches gauche et droite précisent les t-scores dans 
les hémisphères gauche et droit pour M01 (flèches blanches) et M02 (flèches vertes). La ligne pointillée 
rouge correspond au seuil (t-score = 3) utilisé dans le panel A. (C) Cartes de recouvrement obtenues 
pour le contraste entre les conditions de symétrie par rotation et leurs contrôles obtenues chez les deux 
animaux. Les données ont été projetées sur l'hémisphère droit du modèle F99. Les frontières des ROIs 
(en jaune clair) ont été définies à partir des cartes de probabilité décrites par (Kolster et al. 2014). Ces 
cartes fournissent des nœuds corticaux où des effets significatifs (valeur p < 10-3, non corrigé) ont été 
obtenus dans 3 hémisphères (bleu foncé) ou 4 (saumon). 
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Figure 27 - Effets de l'ordre de symétrie par rotation sur les réponses BOLD. (A) Cartes statistiques 
univariées du cerveau entier. Les activations les plus fortes pour chaque ordre de symétrie (P2, P3, P4 
et P6) par rapport à leurs conditions contrôles sont indiquées dans les différentes cases pour M01 
(colonnes de gauche) et M02 (colonnes de droite). Les données ont été seuillées à une valeur p < 10−3 
(non corrigée). Voir la figure 26-A pour plus de détails. (B) Pourcentages de changements de signal 
(PSC) entre les réponses aux conditions de symétrie de rotation (P2, P3, P4 et P6) et celles à leurs 
contrôles respectifs. Les données sont présentées dans les aires rétinotopiques (V1, V2, V3, V3A et V4) 
et dans les clusters MT et PIP. Les flèches gauche et droite précisent les valeurs obtenues dans les 
hémisphères gauche et droit pour M01 (flèches blanches) et M02 (flèches vertes). Les aires marquées 
d'une étoile (« * ») sont celles pour lesquelles nous avons trouvé une relation linéaire significative entre 
les PSC et l'ordre de symétrie chez les deux animaux. 
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2. Expérience 2 
 
Réponses à la symétrie par réflexion. Cette seconde expérience a permis de caractériser les 

réponses IRMf aux images contenant différents axes et à la quantité des axes de symétrie par 

réflexion. Les stimuli appartenaient à des groupes de wallpaper qui comprenaient de la symétrie 

par réflexion selon des axes orientés horizontalement (PM_h), des axes orientés verticalement 

(PM_v) ou les deux (PMM) (voir Figure 24-C). Les différences de signal BOLD entre les 

réponses évoquées par les stimuli de symétrie (toutes les conditions regroupées) et leurs 

contrôles P1 ont d’abord été examinées. La figure 28-A présente les cartes paramétriques 

statistiques correspondantes (t-scores) projetées sur les vues dorsale et latérale pour M01 et 

M02 (les projections sur les vues ventrale et médiale sont fournies dans la figure supplémentaire 

1-B). Les schémas de réponse sont très similaires entre les deux animaux (voir la carte de 

chevauchement sur la Figure 28-C) et correspondent également très étroitement à ceux observés 

pour la symétrie par rotation (voir la Figure supplémentaire 2 représentant les recouvrements 

entre les deux types de symétrie). 

 

Comme ce fut le cas pour la symétrie par rotation, les aires montrant les réponses les plus fortes 

sont V2, V3, V4 et V3A avec des t-scores supérieurs à 3 dans les deux hémisphères des deux 

singes (voir les statistiques basées par ROIs dans la Figure 28-B ; les t-scores dans les clusters 

MT et PIP sont fournies dans la Figure 3-B supplémentaire). Les analyses de corrélation ont 

confirmé que les t-scores étaient très similaires entre les hémisphères (R = 0,647, valeur p < 

0,0001) et les animaux (R = 0,872, valeur p = 0,0001). Elles ont également démontré une très 

bonne correspondance avec les t-scores obtenus dans la première expérience (R = 0,9204, 

valeur p < 0,0001). Au-delà des aires rétinotopiques, des réponses plus fortes à la symétrie par 

réflexion ont également été observées dans le gyrus inféro-temporal, antérieur à l’aire V4 (voir 

les cercles en cyan). 
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Figure 28 - Comparaison entre les réponses à la symétrie par réflexion (toutes conditions) et aux 
conditions contrôles. (A) Cartes statistiques univariées du cerveau entier. Voir la figure 26-A pour plus 
de détails. (B) Statistiques basées sur les ROIS. Voir la figure 26-B pour plus de détails. (C) Cartes de 
recouvrement obtenues pour le contraste entre les conditions de symétrie par réflexion et leurs contrôles 
obtenues chez les deux animaux. Voir la figure 26-C pour plus de détails. 
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Effets des axes de symétrie. Dans la première expérience, il a été constaté que certaines aires 

visuelles présentaient des réponses BOLD proportionnelles à l'ordre de symétrie par rotation. 

Les réponses pourraient donc être plus prononcées pour la symétrie par réflexion dans les 

conditions présentant plus d'axes de symétrie, soit la condition PMM. Afin de tester cette 

hypothèse, j’ai examiné les cartes statistiques correspondant à la différence de signal BOLD 

entre chaque condition de symétrie par réflexion (PM_h, PM_v et PMM) et leurs contrôles 

respectifs (voir Figure 29-A). Nous pouvons remarquer que les réponses sont généralement plus 

prononcées pour la condition PMM. Les PSC correspondants dans les ROIS rétinotopiques et 

dans les clusters MT et PIP sont fournies dans la Figure 29-B (les valeurs des aires au sein des 

clusters MT et PIP sont fournies dans la Figure supplémentaire 4-B ; les données individuelles 

pour M01 et M02 sont présentées dans la Figure supplémentaire 6). Des tests de permutation 

non paramétriques ont démontré que les stimuli contenant à la fois des symétries horizontales 

et verticales (PMM) suscitent des réponses significativement plus fortes que ceux présentant 

uniquement des symétries horizontales (PM_h) dans les aires V3 (valeur p = 0,0021 pour M01 

et valeur p = 0,0038 pour M02), V4 (valeur p = 0,0036 pour M01 et valeur p = 0,0023 pour 

M02) et V3A (valeur p = 0,0036 pour M01 et valeur p < 0,0001 pour M02) chez les deux 

animaux. Il a également été constaté que les stimuli PMM évoquaient des réponses 

significativement plus fortes que les stimuli contenant des symétries verticales (PM_v) dans les 

aires V3A pour M02 et dans V3 et V4 pour M01. 

 

J’ai également comparé les activations obtenues dans nos deux expériences (symétrie par 

rotation et par réflexion). Cela a été effectué à partir des PSC normalisées pour prendre en 

compte l'éventuelle différence de variabilité entre les deux jeux de données (voir la section 

matériels et méthodes pour plus de détail). La Figure 30 montre ces données triées par ordre 

croissant au sein de chacune des aires visuelles. On peut observer que les réponses aux stimuli 

contenant moins de symétrie (conditions P2, PM_h et PM_v) sont généralement plus faibles 

que celles aux stimuli contenant plus de symétrie (conditions PMM et P6) dans les aires 

sélectives à la symétrie (soit V2, V3, V4 et V3A). Des analyses statistiques ont démontré que 

les réponses aux conditions PMM étaient significativement plus élevées que celles pour la 

condition P2 pour les deux animaux dans les aires V3 (valeur p = 0,0159 dans M01 et valeur p 

= 0,0246 dans M02), V4 (valeur p = 0,0167 dans M01 et valeur p = 0,0196 dans M02) et V3A 

(valeur p = 0,0153 dans M01 et valeur p = 0,0182 dans M02). 
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Figure 29 - Effets des différentes conditions de symétrie de réflexion sur les réponses BOLD. (A) 
Cartes statistiques univariées du cerveau entier. Les réponses les plus fortes pour chaque ordre de 
symétrie (PM_h, PM_v et PMM) par rapport à leurs conditions de contrôle sont présentées dans les 
différentes cases pour M01 (colonnes de gauche) et M02 (colonnes de droite). Voir la figure 26-A pour 
plus de détails. (B) Pourcentages de changements de signal (PSC) obtenus pour chacune des conditions 
de symétrie de réflexion (PM_h, PM_v et PMM) par rapport à leurs contrôles respectifs. Voir la figure 
27-B pour plus de détails. Les étoiles indiquent les ROIs pour lesquels les tests de permutation non 
paramétriques ont révélé que la condition PMM a suscité des réponses significativement plus fortes que 
la condition PM_h chez les deux animaux. 
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Figure 30 - Réponses aux symétries par rotation (expérience 1) et par réflexion (expérience 2).  
Des PSC normalisées ont été utilisé afin de prendre en compte la variabilité possible entre les deux jeux 
de données. Pour chaque aire visuelle, ces PSC normalisées ont été triées par ordre croissant. Ici sont 
reportées les réponses dans les aires rétinotopiques (V1, V2, V3, V4 et V3A), dans les clusters MT et 
PIP et dans les aires V4A, OTd, PITv et PITd définies à partir de l’atlas probabiliste de (Janssens et al. 
2014). Les étoiles indiquent les aires pour lesquelles les tests de permutation non paramétriques ont 
révélé que la condition PMM a suscité des réponses significativement plus fortes que P2 chez les deux 
animaux. 
 

Enfin, pour contrôler si toutes les réponses à la symétrie et les effets statistiques rapportés ci-

dessus étaient différents entre la vision centrale (c'est-à-dire près de la croix de fixation) et la 

vision périphérique, nous avons subdivisé chacune des ROIs en n'incluant que les nœuds 

corticaux dont l'excentricité préférée (estimée à partir de nos données rétinotopiques) était 

inférieure à 2,5° ou comprise entre 2,5° et 5,95° (c'est-à-dire, le rayon de nos stimuli). 
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L’ensemble des analyses a été à nouveau exécuté et nos résultats restaient inchangés dans les 

deux cas. Ainsi, les réponses à la symétrie sont indépendantes de l'excentricité dans cette étude. 

 

3. Réponses de symétrie au-delà de V4 dans les ROIs basées sur un atlas  
 
Pour les symétries par rotation et par réflexion, des réponses significatives ont été observées 

au-delà de l’aire V4, dans le gyrus inféro-temporel (voir les cercles cyan sur les Figures 26-A 

et 28-A). Pour caractériser ces réponses, j’ai effectué des analyses par ROIs au sein des aires 

V4A, OTd, PITv et PITd que j’ai pu définir à partir de l'atlas probabiliste de Janssens et 

Vanduffel (voir la section matériaux et méthodes et (Janssens et al. 2014)). La définition de ces 

ROIs sur les reconstructions gonflées des hémisphères corticaux gauche et droit de nos deux 

singes est montrée dans la Figure 31-A (vues latérales). Les t-scores pour les deux types de 

symétrie sont donnés sur la Figure 31-B. Les t-scores dans l’aire V4 définie à partir du même 

atlas sont également fournis pour comparaison avec les valeurs de l’aire V4 définie à partir des 

données de rétinotopie. Comme pour les ROI définis rétinotopiquement (voir Figures 26-B et 

28-B), il existe une très bonne correspondance entre les valeurs statistiques obtenues pour la 

symétrie par rotation et par réflexion (voir Figure 31-B). Au-delà de V4, l’aire suscitant les 

réponses les plus importantes est V4A avec des t-scores supérieurs à 3 pour les deux 

expériences. Par comparaison, les réponses à la symétrie dans les aires OTd, PITv et PITd ne 

sont que modérées (t-scores autour de 3). Néanmoins, comme pour les aires V3 et V4 (voir 

Figure 27-B), nous observons une relation linéaire significative entre PSC et ordre de symétrie 

par rotation dans PITd pour les deux animaux (t-score = 2,17, p-value = 0,033 pour M01 et t -

score = 2,82, p-value = 0,005 pour M02, voir Figure 31-C et le tableau supplémentaire 1 pour 

l'équation associée et la variance expliquée). Des relations linéaires significatives ont également 

été observées dans l’aire OTd pour M01. Aucune différence significative entre les réponses aux 

différentes conditions de symétrie par réflexion dans la même aire pour les deux singes (Figure 

31-D) n’a été observée, même si les tests de permutation ont montré que les réponses à PMM 

étaient plus fortes que celles à PM_h dans l’aire V4A et PITv pour M01 et PITd pour M02. 

Dans la figure 30 nous montrons les PSC normalisées (voir matériels et méthodes) obtenues 

pour les deux expériences, triées par ordre croissant pour les aires V4A, OTd, PITd et PITv. 

Les analyses statistiques ont démontré que, comme dans les aires V3, V4 et V3A, les activations 

dans PITd pour la condition PMM étaient significativement plus élevées que celles pour les 

conditions P2 chez les deux animaux (valeur p = 0,0115 en M01 et valeur p = 0,0043 en M02). 
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Figure 31 - Les réponses à la symétrie au-delà de l’aire V4 basées sur un atlas. (A) Les aires V4A, 
OTd, PITv et PITd définies à partir de l'atlas probabiliste de Janssens et Vanduffel, montrées sur des 
vues latérales de reconstructions gonflées des hémisphères corticaux gauche et droit des deux singes 
(M01 et M02). B) T-scores pour la symétrie par rapport aux conditions de contrôle dans ces aires. Les 
valeurs des symétries par rotation (expérience 1) et par réflexion (expérience 2) sont respectivement 
affichées à gauche et à droite. Les valeurs ont été moyennées entre les deux singes. Les flèches gauche 
et droite précisent les t-scores dans les hémisphères gauche et droit pour M01 (flèches blanches) et M02 
(flèches vertes). C) Pourcentages de changements de signal (PSC) entre les réponses aux conditions de 
symétrie de rotation (P2, P3, P4 et P6) et celles à leurs contrôles respectifs. Les flèches gauche et droite 
fournissent des valeurs dans les hémisphères gauche et droit pour M01 (flèches blanches) et M02 
(flèches vertes). Les aires marquées d'une étoile (« * ») sont celles pour lesquelles une relation linéaire 
significative entre les PSC et l'ordre de symétrie chez les deux animaux a été trouvée. D) PSC obtenus 
pour chacune des conditions de symétrie par réflexion (PM_h, PM_v et PMM) par rapport à leurs 
contrôles respectifs.  
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Discussion 
 
Cette étude sensorielle a permis de caractériser les aires cérébrales impliquées dans le traitement 

de la symétrie chez le macaque et de déterminer des équivalences potentielles de ce réseau avec 

l'ensemble des aires observées chez l'humain. Dans un premier temps, la reproduction d’un 

protocole expérimentale utilisant des stimuli symétriques par rotation chez l’humain (Kohler et 

al. 2016) a permis la comparaison directe entre les deux espèces de primates. Dans un second 

temps, une deuxième expérience présentant cette fois-ci des stimuli symétriques par réflexion 

a permis d’évaluer les potentielles similarités de réseau supportant les différents types de 

symétries. Au sein des aires définies sur la base d'une précédente expérience de cartographie 

rétinotopique indépendante, j’ai pu mettre en évidence que les aires V2, V3, V4 et V3A avaient 

des réponses significativement sélectives à la symétrie (voir Figures 26 et 28). D’autres 

réponses sélectives ont également été observées au-delà de l’aire V4, dans une aire identifiée à 

l’aide d’un atlas (Janssens et al. 2014) correspondant à V4A (voir Figure 31). De façon 

intéressante, un traitement corticale similaire semble s’opérer pour les deux types de symétrie, 

comme le suggère l’observation des réseaux de traitement de la symétrie par rotation et de la 

symétrie par réflexion. D’une part, il a été observé que la symétrie par rotation évoquait des 

réponses paramétriques à l’ordre de symétrie (n rotations) dans les aires V3, V4 et PITd 

semblables aux observations faites chez l’humain (Kohler et al. 2016). D’autre part, nous 

observons aussi des réponses plus élevées pour la symétrie par réflexion autour de deux axes 

plutôt qu'un (horizontal) au sein des aires V3, V4 et V3A. Il a également été mis en évidence 

des activations plus élevées pour la symétrie par réflexion autour de deux axes (PMM) que pour 

la symétrie de rotation d'ordre 2 (P2) dans les aires V3, V4, V3A et PITd. L’ensemble de ces 

résultats suggère un certain nombre d’implications qui seront discutées ci-dessous. 

 

Rappelons qu’à ce jour, une seule autre étude d'IRMf a exploré les réponses à la symétrie chez 

les macaques en utilisant des motifs de symétrie de réflexion définis par des nuages de points 

aléatoires (Sasaki et al. 2005). Les auteurs ont observé des activations significatives restreintes 

aux aires V4d et V3A au sein d’un réseau beaucoup moins étendu en comparaison de celui 

observé chez l’humain à partir du même protocole expérimental. D’après ces observations, ils 

ont conclu que le traitement de la symétrie est généralement plus faible chez les singes que chez 

les humains. Comme évoqué précédemment, bien que des réponses sélectives à la symétrie ont 

été observées dans les aires V4 et V3A, le réseau mis à jour dans notre étude semble beaucoup 

plus vaste et rejoins le réseau cortical observé chez l’humain dans les mêmes conditions 
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expérimentales (Kohler et al. 2016). Mes résultats tendent vers une interprétation différente de 

celle de Sasaki et al., en suggérant que le traitement de la symétrie pourrait être similaire entre 

les deux espèces de primates, du moins lorsque la symétrie est intégrée dans des textures 

régulières comme celles utilisées ici. Cette caractéristique texturale des stimuli utilisés est une 

différence notable avec les stimuli employés dans l’autre étude. En effet, l’observation 

d’activations plus étendues est peu susceptible d’être attribuée à une amélioration de la 

sensibilité du signal puisque j’ai utilisé des mesures BOLD standards à 3 Teslas alors que 

(Sasaki et al. 2005) ont utilisé des agents de contraste ou une IRMf à haut champ (7 Teslas). 

Ces résultats sont alors plus probablement dû à l’utilisation de textures dans lesquelles des 

motifs symétriques étaient répétés dans de petits réseaux unitaires par rapport à l’utilisation de 

motif en points aléatoires pour une symétrie par réflexion globale autour des méridiens 

verticaux et/ou horizontaux dans l’étude de Sasaki et al. Aux vues du types de stimuli employés 

dans leur étude, une hypothèse pourrait suggérer que la perception de la symétrie sur des plus 

large champs nécessiterait un traitement plus complexe. Cela suppose notamment de faire 

correspondre les informations visuelles perçues de chaque côté de l’axe de symétrie au sein de 

champs visuels plus grand et nécessiterait un potentiel dialogue entre les deux hémisphères. Ce 

traitement impliquerait des ressources neuronales plus importantes qui ne serait pas exploitables 

chez le PNH contrairement à l’humain. 

  

De façon intéressante, les réponses BOLD observées pour les motifs de rotation et de symétrie 

par réflexion étaient cohérentes dans l’aire V2 (t-scores > 3) mais marginales au sein de V1. 

L’absence de réponse sélective pour la symétrie au sein de V1 a également été observée par nos 

collaborateur (Kohler et al. 2016) et de façon plus générale dans différentes études chez 

l’humain (Sasaki et al. 2005; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019). En revanche, il n’a pas 

été observé de modulation paramétrique significative des réponses dans V2 avec l'ordre de 

symétrie de rotation (expérience 1, Figure 27-B) ni de réponses plus fortes pour la symétrie de 

réflexion autour de deux axes plutôt qu'un (expérience 2, Figure 29-B). Ceci suggère que chez 

le macaque, l’aire V2 est sensible à la symétrie par rotation et par réflexion mais que ces 

réponses sont moins sophistiquées que dans d'autres aires de niveau supérieur. La sensibilité 

accrue à la structure de l'image dans V2 s’accorde avec une précédente étude qui a mis en 

évidence que les réponses unicellulaires de V2, mais pas de V1, étaient sensibles aux stimuli 

synthétiques reproduisant les dépendances statistiques d'ordre supérieur trouvées dans les 

textures naturelles (Freeman et al. 2013). Chez l'humain, V2 ne s'est généralement pas révélé 

sensible à la symétrie, bien que l’étude de (Van Meel et al. 2019) a rapporté une élévation de 
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connectivité inter-hémisphérique dans cette aire lors de la perception de la symétrie. Ceci 

suggère une légère distinction dans le traitement de la symétrie entre les deux espèces dont le 

réseau débuterait à partir de l’aire V2 chez le macaque.  

 

Dans la présente étude, les réponses à la symétrie par rotation et par réflexion se sont révélées 

fortes au sein de V3 conformément aux réponses observées chez l’humain pour la symétrie par 

rotation (Kohler et al. 2016) et par réflexion (Sasaki et al. 2005; Keefe et al. 2018; Van Meel et 

al. 2019). De façon similaire, V3 s’est avérée être la première aire de la hiérarchie du système 

visuel chez le macaque présentant des réponses paramétriques à la symétrie par rotation (Figure 

27-B) comme précédemment observés chez l’humain par nos collaborateurs à partir du même 

protocole expérimentale (Kohler et al. 2016). Dans la deuxième expérience, nous avons 

également observé que les réponses de V3 étaient significativement plus élevées pour la 

symétrie par réflexion autour de deux axes (PMM) plutôt qu'un. De plus, les réponses V3 se 

sont révélées significativement plus élevées pour la symétrie par réflexion autour de deux axes 

(PMM) que pour la symétrie de rotation d'ordre 2 (P2 ; voir Figure 30). Ces résultats sont 

intéressants étant donné que le groupe de symétrie P2 est un sous-groupe du groupe PMM (voir 

(Kohler et Clarke 2021)). En somme, ces résultats suggèrent que chez le macaque, V3 est 

sensible à la quantité de symétrie (rotation et/ou réflexion). V3 reçoit des entrées visuelles 

depuis V1 et V2 qui se projette notamment dans V4 (Felleman, Burkhalter, et Van Essen 1997; 

Gegenfurtner, Kiper, et Levitt 1997). Ces observations mettent à jour l’un des rares marqueurs 

fonctionnelles propre de V3 le distinguant de l’aire V2. En utilisant une approche de 

reconstruction de source EEG chez l'humain avec les mêmes stimuli, l’étude de (Kohler et al. 

2016) a également suggéré qu'étant donné les latences des réponses à la symétrie dans V3, les 

activations dans cette aire sont peu susceptibles de refléter des signaux rétroactifs provenant 

des aires corticales supérieures en aval de la voie visuelle. Ainsi, V3 pourrait constituer une 

étape importante pour l'intégration anticipée de la symétrie et plus généralement des formes et 

des textures chez les humains et les macaques (Felleman, Burkhalter, et Van Essen 1997). 

Comme évoqué précédemment, V3 est souvent omise dans les modèles actuels de traitement 

visuel le long de la voie ventrale (Riesenhuber et Poggio 2000; DiCarlo et Cox 2007). Les 

résultats présentés dans ce projet suggèrent qu'elle joue un rôle important dans le traitement 

sophistiqué des formes généralement attribué au flux ventral et appelle à son incorporation dans 

ce domaine au sein de futurs modèles. 
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Les réponses à la symétrie étaient également fortes dans l’aire visuelle V4 qui partage des 

propriétés déjà observées dans V3. Ce n'est pas surprenant puisque que chez le macaque, V4 

est connue pour traiter les formes (pour revue (Gustavsen et Gallant 2003)) et les textures 

(Okazawa, Tajima, et Komatsu 2015; Arcizet, Jouffrais, et Girard 2008) (voir chapitre 1 pour 

plus de détail). Comme évoqué précédemment, de nombreuses similarités fonctionnelles ont 

été observées dans l’aire V4 entre l'humain et le singe (Roe et al. 2012). Ainsi, les résultats 

obtenus dans la présente étude s’accordent avec les activations IRMf observées au sein de V4 

chez l'humain pour la symétrie par rotation et par réflexion (Sasaki et al. 2005; Kohler et al. 

2016; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019). En somme, chez les deux espèces, V3 et V4 

pourraient réaliser un traitement intermédiaire des motifs symétriques avant des traitements 

plus sophistiqués en aval dans les aires de la voie ventrale. En effet, des études chez l’humain 

ont systématiquement signalé que les aires VO1 (et VO2) et les régions sélectives aux objets 

comme le complexe occipital latéral (LOC) jouent un rôle important dans la perception de la 

symétrie (Bona et al. 2014; Kohler, Cottereau, et Norcia 2018). Les analyses dans les régions 

définies à partir de cartes probabilistes (Figure 31) ont mis en évidence que l’aire V4A avait 

des réponses significatives à la fois à la rotation et à la symétrie par réflexion (t-scores > 3). 

Cette aire a notamment été récemment proposée comme un homologue potentiel du VO1 

humain (Arcaro et Livingstone 2017). De plus, l’aire PITd, potentiel homologue humain du 

LOC fortement activé par les formes (voir (Kolster et al. 2014)), a présenté des réponses 

paramétriques à la symétrie par rotation mais aussi des réponses plus élevées pour la symétrie 

par réflexion autour de deux axes (PMM) que pour la symétrie par rotation d'ordre 2 (P2). 

 

De façon similaire aux observations faites chez l’humain dans le cadre de la symétrie par 

réflexion, nous observons ici des activations spécifiques et significatives pour la symétrie au 

sein de l’aire dorsale V3A chez le singe (Sasaki et al. 2005; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 

2019). Les réponses pour la symétrie par réflexion étaient significativement plus élevées pour 

la symétrie par réflexion autour de deux axes (PMM) plutôt qu'un (horizontal) et également en 

comparaison avec celles pour la symétrie par rotation d'ordre 2 (P2). Conformément aux 

résultats obtenus par nos collaborateurs chez l’humain (Kohler et al. 2016), V3A ne présentait 

pas de réponses paramétriques à l'ordre de symétrie par rotation. Ce résultat suggère une 

distinction intéressante entre les voies ventrale et dorsale, seule la première ayant des réponses 

paramétriques à l’ordre de la symétrie par rotation. 
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De façon générale, il est considéré que la symétrie contribue aux représentations invariantes 

des objets (Li et al. 2013) et à l'encodage de la régularité et de la structure dans les scènes 

visuelles (Liu et al. 2010; Kohler et al. 2016; Kohler et Clarke 2021). De ce fait, l’observation 

de réponses paramétriques à la symétrie par rotation et par réflexion au sein du système visuel 

des deux espèces suggère que les représentations de la symétrie sont beaucoup plus riches et 

plus sophistiquées qu'on semblait le croire auparavant. Chez l'humain, des résultats récents ont 

par ailleurs suggéré que ce niveau élevé d'encodage s'étend en fait à presque toutes les 

combinaisons de symétries dans le plan 2D, et qu’il peut être observable tant par imagerie 

cérébrale que par des mesures psychophysiques (Kohler et Clarke 2021). Cette découverte d’un 

représentation détaillées partagé chez l’humain et le singe au sien d’aires visuelles 

correspondantes est d'une importance critique car elle élimine la possibilité que les réponses 

soient en partie causées par les préférences esthétiques humaines. Au lieu de cela, elle suggère 

un mécanisme sensoriel général qui pourrait être partagé entre les deux espèces de primates. 

Les résultats ouvrent la porte à d'autres recherches sur le rôle de la symétrie dans la perception 

des motifs et des textures au cours de la vision quotidienne. 

 

L’ensemble de ses résultats ont apportés de nombreuses conclusions qui laissent supposer un 

certain nombre de perspectives envisageables. Comme nous le développerons dans le dernier 

chapitre de cette thèse, ces observations méritent d’être renforcées notamment en établissant le 

lien entre les données sensorielles collectées et des données comportementales. D’autre pistes 

peuvent également être explorées à la fois d’un point de vue analytique (explorations des 

données acquises) mais aussi en explorant d’autres approches techniques ou d’autres modèles 

animaux. 
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Figures Supplémentaires 
 
 

 
Figure supplémentaire 1 - Vues médiale et ventrale des activations obtenues pour les symétries 
par rotation (panneau A) et par réflexion (panneau B). Les données ont été seuillées à une valeur p 
< 10−3 (non corrigée). Ant. : antérieur. Vent. : ventral. Lat. : latéral. LH : hémisphère gauche. RH : 
hémisphère droit. Voir les figures 2-A et 4-A pour plus de détails. 
 
 
 
 

 
 

Figure supplémentaire 2 - Cartes de recouvrement entre les résultats de la première (symétrie par 
rotation) et de la deuxième (symétrie par réflexion) expériences. Les données ont été projetées sur 
l'hémisphère droit du modèle F99. Les frontières des ROIs (en jaune clair) ont été définies à partir des 
cartes de probabilité décrites dans (Janssens et al. 2014). Les nœuds où des effets significatifs ont été 
trouvés dans au moins 3 hémisphères pour la première, la deuxième et les deux expériences sont 
respectivement indiqués en cyan, rose et violet. 
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Figure supplémentaire 3 - Réponses de symétrie dans les aires satellites des clusters MT (V4t, MT, 
FST et MSTv) et PIP (CIP1/2 et PIP1/2). (A) T-scores pour la symétrie de rotation par rapport aux 
conditions contrôles (expérience 1). Voir la figure 2-B pour plus de détails. (B) T-scores pour la symétrie 
par réflexion par rapport aux conditions de contrôle (expérience 2). Voir la figure 26-B pour plus de 
détails 
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Figure supplémentaire 4 - Effets de la symétrie au sein des aires satellites des clusters MT (V4t, 
MT, FST et MSTv) et PIP (CIP1/2 et PIP1/2). (A) Pourcentages de changements de signal (PSC) 
obtenus pour chacune des conditions de symétrie par rotation (P2, P3, P4 et P6) par rapport à leurs 
contrôles respectifs. Voir la figure 27-B pour plus de détails. (B) Pourcentages de changements de signal 
(PSC) obtenus pour chacune des conditions de symétrie de réflexion (PM_v, PM_h et PMM) par rapport 
à leurs contrôles respectifs. Voir la figure 29-B pour plus de détails. 
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Figure supplémentaire 5 - Effets de l'ordre de symétrie par rotation sur les réponses BOLD chez 
les singes M01 (A) et M02 (B). Pourcentages de changements de signal (PSC) entre les réponses aux 
conditions de symétrie par rotation (P2, P3, P4 et P6) et celles à leurs contrôles respectifs. Les données 
sont présentées dans les aires rétinotopiques (V1, V2, V3, V3A et V4) et dans les clusters MT et PIP. 
Chaque point de données circulaire correspond au PSC mesuré dans une série. Pour chaque ordre de 
symétrie par rotation, la barre rouge donne les erreurs standard de la moyenne entre les analyses (s.e.m., 
n = 16 pour M01 et n = 25 pour M02). 
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Figure supplémentaire 6 - Effets des différentes conditions de symétrie par réflexion sur les 
réponses BOLD chez le singe M01 (A) et M02 (B). Pourcentages de changements de signal (PSC) 
obtenus pour chacune des conditions de symétrie par réflexion (PM_h, PM_v et PMM) par rapport à 
leurs contrôles respectifs. Les données sont présentées dans les aires rétinotopiques (V1, V2, V3, V3A 
et V4) et dans les clusters MT et PIP. Chaque point de données circulaire correspond à la PSC mesurée 
dans une série. Pour chaque condition, la barre rouge donne les erreurs standard de la moyenne entre les 
analyses (s.e.m., n = 18 pour M01 et n = 16 pour M02). 
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ROI Sujet Équation Variance expliquée (%)  

V3 

M01 PSC = 0,042x + 0,039 0,970 

M02 PSC = 0,043x + 0,047 0,835 

V4 

M01 PSC = 0,055x - 0,002 0,938 

M02 PSC = 0,049x + 0,021 0,754 

PITd 

M01 

PSC = 0,033x -0,059 

0,727 

M02 

PSC = 0,048x - 0,067 

0,787 

  
Tableau supplémentaire 1 - Équations linéaires entre la PSC et l'ordre de symétrie par rotation 
dans les aires visuelles pour lesquels nous avons trouvé un effet linéaire significatif (valeur p < 
0,05) chez les deux singes. Aucun des coefficients associés n'avait d'intervalle de confiance incluant 0. 
Nous fournissons également les variances de PSC moyen expliquées par les modèles (colonne de droite). 
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Chapitre 5 – Projet d’ouverture : la perception des visages 
chez le primate non-humain 
 
« Nous finissons toujours par avoir le visage de nos vérités. » 

Le mythe de Sisyphe – Albert Camus 
 
Introduction générale au traitement des visages  
 
Ce projet, s’inscrit dans le cadre du traitement des configurations spatiales qui sont inhérentes 

au traitement des visages. Bien qu’il ne soit pas au cœur de ce chapitre, nous remarquerons tout 

de même un lien étroit entre symétrie et visage, celle-ci étant une propriété géométrique 

essentielle aux visages agissant à la fois comme un marqueur qualitatif lors la sélection d’un 

partenaire mais aussi comme un repère efficace pour la perception de l'orientation du visage 

(pour revue (Ramírez 2018)). 

 

Au cours des dernières décennies, la perception des visages s'est fermement établie comme un 

domaine majeur de la recherche en vision, entraînant des avancées significatives dans notre 

compréhension aux niveaux conceptuel, informatique, neuropsychologique, neuroscientifique, 

développemental et comportemental. Les diverses observations apportées par cette large variété 

de sous-domaines ont mené à une vaste étendue de connaissances sur le traitement des visages 

qu’il est difficile de retranscrire dans sa globalité. Dans cette optique, nous nous en tiendrons 

ici à un résumé succinct des connaissances établies dans ce domaine. Nous aborderons tout 

d’abord les propriétés générales des visages en tant que stimuli visuels particuliers et 

omniprésents de l’environnement humain dont sommes reconnus comme expert de leurs 

traitements. Puis, nous parlerons du réseau neuronal dédié au traitement des visages chez 

l’humain et plus particulièrement de son identification par IRMf. Par la suite, nous discuterons 

des connaissances actuelles du traitement des visages chez le modèle macaque et des débats 

portant sur les homologies et les différences corticales ainsi que comportementales qui ont pu 

être établies. Enfin, nous aborderons le contexte dans lequel s’inscrit cette étude et les réponses 

qu’il tend à apporter grâce à l’utilisation d’une nouvelle approche en IRMf. 
 
 
 
 
 
 



 
 

126 

1. Les multi-facettes du visage 
 

Les visages sont des stimuli visuels fréquents et familiers au sein de notre environnement. Ils 

représentent généralement le premier type d'information visuelle disponible pour 

l’identification des individus qui nous entoure et demeure visible en permanence à travers 

presque tous les types d'interaction. Nous comptons sur le visage pour reconnaître l’infinité 

d’individus que nous rencontrons au cours de notre vie, se faisant l’élément fondamental de 

notre perception sociale (Adams et al. 2010). Son importance émerge très rapidement dans la 

vie humaine puisque quelques minutes seulement après la naissance, un nourrisson sera plus 

attentif aux stimuli de type visage par rapport à des stimuli non faciaux (Johnson et al. 1991). 

Il n’en demeure pas moins que les visages sont des stimuli complexes, se présentant dans une 

gamme remarquable de variations de forme et de taille, composés de multiples éléments comme 

les yeux, le nez, la bouche, etc. (Sheehan et Nachman 2014). Notre sensibilité aux visages a 

suscité un grand intérêt au sein de la communauté scientifique dans de vastes domaines de 

recherche impliquant diverses approches et techniques qui ont conduit à des progrès rapides 

dans notre compréhension de la façon dont nous percevons et traitons ces stimuli particuliers. 

Mais cet attrait pour les visages n’est pas exclusif aux domaines scientifiques puisque que nous 

y sommes massivement exposés au travers des médias (télévision, cinéma, magazines) et du 

monde des arts. Notre sensibilité aux visages nous a également rendu sensible aux motifs qui 

leur sont proches (phénomène de paréidolie ; pour revue voir (Palmer et Clifford 2020)) que 

l’on peut observer dans notre environnement à travers des objets du quotidien ou encore lorsque 

nous levons la tête vers les nuages (voir Figure 32). 

 

 
 
Figure 32 - Exemples de la façon dont l'esprit humain perçoit facilement les visages dans des 
arrangements aléatoires d'objets.  

 

Chez l’humain, les visages comptent parmi les stimuli visuels les plus important notamment 

dans le contexte social (Adams et al. 2010; Haxby et Ida Gobbini 2007; Zhu, Kou, et Bi 2019). 

Dans notre quotidien, nous observons les visages d’autrui de manière compulsive dans le but 
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de récolter un maximum d’information sur les processus de pensée interne (l'état émotionnel) 

des individus qui nous entourent et de prédire leurs comportements. En effet, les visages sont 

le reflet d’une palette d’informations particulières se faisant le vecteur d’une large gamme de 

composants (Leopold et Rhodes 2010).  

 

Parmi eux, on va retrouver en premier lieu l’identité qui sera portée par les mécanismes de 

reconnaissance de l’identité faciale soit, lorsqu'un individu en identifie un autre en fonction de 

ses caractéristiques faciales individuelles propres et distinctes. Cette capacité peut être 

considérée comme le pinacle de la performance visuelle humaine. En effet, la configuration de 

base de tous les visages reste la même : deux yeux au-dessus d'un nez et d'une bouche (appelée 

aussi configuration de premier ordre). Cette configuration de premier ordre va nous permettre 

de détecter la présence d’un visage mais ne sera pas suffisante à son identification. Pour cela, 

la reconnaissance de l’identité va se baser sur la perception d'aspects de la structure faciale qui 

sont invariants à travers les changements d'expression et d'autres mouvements des yeux ou de 

la bouche. Il nous faut alors discerner des écarts subtils (appelée configurations de second ordre) 

par rapport à cette configuration globale pour réussir cette identification (Piepers et Robbins 

2012). La reconnaissance de l’identité faciale est un mécanisme très efficace, impliquant une 

intégration parallèle d'informations sur l'ensemble du visage (Farah et al. 1998; Cabeza et Kato 

2000).  

Ce mécanisme se fait de manière précise, rapide et quasi automatique (Ramon, Caharel, et 

Rossion 2011; Barragan-Jason et al. 2013; Yan, Young, et Andrews 2017). Il est également 

résistant à des conditions de présentation dégradées nous permettant par exemple dans une 

certaine mesure de reconnaitre un visage flou (Bachmann 1991; Burton et al. 1999; Bhatia et 

al. 1995). Néanmoins, d’autres conditions semblent perturber nos facultés de reconnaissance, 

en témoignent les difficultés que nous expérimentons face à l’occlusion partielle des visages 

que nous croisons depuis la généralisation du port du masque (Freud et al. 2020; Carragher et 

Hancock 2020). L’humain possède néanmoins une grande capacité de mémorisation des 

visages dans une proportion quasi illimitée à court et long terme (Bahrick, Bahrick, et 

Wittlinger 1975). L’ensemble de ces facultés font de nous des experts de la reconnaissance de 

l’identité faciale (Young et Burton 2018) qui semble reposer sur des aires spécialisées au sein 

de notre cerveau que nous aborderont dans la prochaine section (voir page 134). 
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Les visages se font aussi le miroir des émotions et de l’attention portées par un individu. En 

effet, la communication des émotions humaines passe par des mises en forme stéréotypées des 

éléments du visage. La sophistication de la musculature faciale contribue à un large répertoire 

d’expressions comme l’affichage des dents, le froncement des sourcils et la fermeture des yeux, 

qui pour certaines sont uniquement humaines et d’autres non (Darwin 1872). De manière 

réciproque, l’apparition d’une expression émotionnelle peut influencer directement l’état 

émotionnel propre d’un observateur (Song, Wei, et Ke 2019). Notamment l’apparence des yeux 

qui est un élément particulièrement saillant et constitue un signal émotionnel important en 

renseignant de surcroit l’état attentionnel d’un individu (niveau d’engagement, intentions ou 

centre d’intérêt). En outre, la direction de l’attention peut être traduite soit par la position de la 

tête, soit par l’orientation du visage, mais repose également sur la position du regard. Cet aspect 

de la perception du visage est particulièrement bien développé chez l’humain du fait que la 

sclérotique de l’œil est plus visible que chez les autres primates (Kobayashi et Kohshima 1997). 

Le regard est également une composante essentielle mis en jeu lors d’interactions sociales qui 

permet de traduire les comportements anormaux de certaines pathologies neuropsychologiques 

comme l’autisme dans laquelle les patients évitent généralement de regarder d’autres individus 

dans les yeux (Grice et al. 2005; Gillespie-Lynch et al. 2013). Émotions, regard et attention 

transmettent des informations qui changent rapidement et qui sont capturées à travers les 

mécanismes de perception des visages (Schmidtmann et al. 2020).   

  
Enfin, les visages jouent un rôle important dans l'attirance sexuelle humaine qui semble être 

liée à la perception globale moyenne de ceux-ci, à leurs symétries et au dimorphisme sexuel à 

savoir, masculinité des visages masculins et féminité des visages féminins (Peters, Rhodes, et 

Simmons 2007). Il apparait notamment que la symétrie faciale joue un rôle dans le choix du 

partenaire qui est soutenue par une sensibilité aux asymétries et aux symétries incluses dans les 

visages (Rhodes et al. 1998; 2005). En outre, les visages symétriques génèrent une attirance 

plus importante (Little et Jones 2003) et sont interprétés comme un gage de qualité du partenaire 

traduisant santé et intellect (Rhodes et al. 2001; Zebrowitz et Rhodes 2004). De par son possible 

rôle comme signal de la qualité du partenaire, la préférence des caractères symétriques et 

dimorphiques des visages pourrait avoir été sexuellement sélectionnée au cours de l’évolution 

(Rhodes 2006). Il apparait également que les variations subtiles de la coloration du visage 

affectent le niveau de santé perçue chez un individu et jouent de ce fait un rôle dans l'attractivité 

(Stephen et al. 2009). 
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En résumé les visages véhiculent une grande variété d'attributs comme l'identité, les émotions, 

l'attractivité, l'état mental et l’attention mais également d’autres composants comme les traits 

de personnalité, le sexe et l'âge d’un individu. Notre système de perception des visages doit 

alors être en mesure de capturer à la fois les aspects invariants d'un visage propre à son identité 

et les aspects changeants qui facilitent la communication sociale. De ce fait, la représentation 

de l'identité doit être relativement indépendante de la représentation des aspects changeants d'un 

visage pour ne pas, par exemple, faussement interpréter un mouvement lié à la parole comme 

un changement d’identité. Pour cela, un certain nombre de stratégies cognitives vont devoir 

s’accorder pour soutenir la finesse de ces analyses. Un modèle cognitif a notamment suggéré 

qu’il existait une distinction entre les processus impliqués dans la reconnaissance de l'identité 

et ceux impliqués dans la reconnaissance de l'expression et des mouvements de la bouche liés 

à la parole (voir Figure 33 pour plus de détail ; (Bruce et Young 1986)). Cette distinction a pu 

être renforcée par un certain nombre d’études comportementales qui ont montré que la 

reconnaissance de l'identité et de l'expression semble se dérouler de manière assez 

indépendante. Sur la base de ce modèle, la reconnaissance de l’identité faciale serait portée par 

une unité de traitement d’un code structural permettant de discerner un individu d’un autre. Des 

hypothèses plus récentes ont permis d’éclaircir le rôle de ce code structural dans la 

reconnaissance des visages.  

Ainsi, une vaste littérature de recherche portant sur le traitement du visage a suggéré qu'un 

visage ne serait pas perçu comme un ensemble de caractéristiques discrètes (par exemple, les 

yeux, le nez et la bouche) mais comme un ensemble d’éléments formant un « tout » (Piepers et 

Robbins 2012). Le visage entier émerge de ses parties individuelles traduisant la somme d'une 

multitude de petits détails visualisés dans une succession si rapide que nous semblons tous les 

percevoir d'un seul coup d'œil (Galton 1879). Cette caractéristique clé de la reconnaissance du 

visage humain appelée perception holistique distingue la reconnaissance faciale par rapport à 

la nature basée sur les parties du traitement des objets (pour revue (Tanaka et Farah 1993; 

Tanaka et Simonyi 2016)). Des études comportementales composées de nombreux et divers 

paradigmes expérimentaux ont été utilisées pour fournir des preuves de ce traitement holistique. 
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Figure 33 - Modèle Fonctionnel de la reconnaissance des visages. Dans ce modèle, les processus de 
codage structurel fournissent des descriptions adaptées à l'analyse de la parole faciale, à l'analyse de 
l'expression et aux unités de reconnaissance faciale. La reconnaissance des visages familiers implique 
une correspondance entre les produits du codage structurel et les codes structurels précédemment 
stockés décrivant l'apparence des visages familiers, conservés dans des unités de reconnaissance faciale. 
Les codes sémantiques spécifiques à l'identité sont ensuite accessibles à partir des nœuds d'identité de 
personne, et par la suite les codes de nom sont récupérés. Il est également proposé que le système cognitif 
joue un rôle actif pour décider si la correspondance initiale est suffisamment proche pour indiquer une 
véritable reconnaissance ou simplement une « ressemblance » ; plusieurs facteurs sont considérés 
comme influençant ces décisions. D’après (Bruce et Young 1986). 

Parmi les plus emblématiques, on retrouve « l’effet d’inversion » qui s’est imposé comme une 

preuve robuste que nous percevons les informations du visage beaucoup moins précisément 

pour des visages inversés que des visages à l’endroit (voir Figure 34). Ainsi, l’étude originale 

de (Yin 1969) a permis de mettre en évidence que la reconnaissance des visages était altérée de 

manière disproportionnée lorsque les images étaient présentées à l’envers par rapport à la 

reconnaissance d'autres objets inversés. L'inversion va augmenter le temps nécessaire pour 

discriminer deux visages mais également le temps nécessaire pour détecter un visage entier. 

D'un point de vue psychophysique, l'effet d'inversion du visage est un phénomène frappant car 

les visages droits et inversés sont équivalents dans leurs propriétés visuelles de bas niveau (par 

exemple, la luminance, la fréquence spatiale, le contraste) (Willenbockel et al. 2010). En effet, 
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l'inversion perturbe le traitement des relations spatiales entre les éléments d'un visage, tout en 

préservant largement l'analyse des éléments locaux. Néanmoins, ce paradigme d'inversion est 

limité dans le sens ou la perturbation des processus holistiques est inférée par l'inversion mais 

les processus holistiques ne sont pas directement manipulés. 

 

 
 

Figure 34 - Signature du traitement holistique des visages dans différents paradigmes. (A) Effet 
d’inversion. L’image de gauche se retrouve inversée à droite dont il sera alors plus difficile de juger de 
sa similarité. D’après (Hoehl et Peykarjou 2012). (B) (1) L'illusion du visage composite. Les 5 moitiés 
supérieures (au-dessus de la ligne fine) sont physiquement identiques. Pourtant, lorsqu'elles sont 
alignées avec des moitiés inférieures distinctes (toutes d'identités de visage différentes, d'expression 
neutre, prises dans les mêmes conditions d'éclairage), elles sont perçues comme étant différentes. (2) La 
désillusion du visage composite. Les 5 moitiés supérieures (au-dessus de la ligne fine) sont 
physiquement identiques. Si les moitiés inférieures diffèrent mais sont spatialement désalignées avec 
les moitiés supérieures, on n'a aucune difficulté à percevoir les moitiés de face supérieures comme étant 
identiques. (3) La désillusion face composite inversée. C'est la même figure que la figure 1, mais les 
faces ont été inversées verticalement. Les 5 moitiés du haut du visage (ici en bas de l’image, en dessous 
de la ligne fine) sont physiquement identiques et ne sont plus perçues comme étant différentes. D’après 
(Rossion 2013). 

 
D’autres preuves ont permis de mettre en évidence que nous utilisons une stratégie holistique 

lors du traitement de l’identité des visages dont on retrouve l'effet composite et l'effet partie-

tout (whole-part). Dans le premier cas, les sujets doivent décider si les moitiés supérieures de 

visages sont identiques (Goffaux et Rossion 2006; McKone 2008). Comme vous le constaterez 

en observant la Figure 34-B (1), il est bien plus difficile de déterminer si les parties supérieures 
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des visages présentés sont identiques lorsque qu’elles sont associées à des moitiés inférieures 

différentes. En revanche, si les moitiés sont spatialement désalignées des moitiés supérieures, 

alors nous n’éprouvons plus de difficulté à percevoir les moitiés supérieures des visages comme 

étant identiques (Figure 34-B (2)). Cela nous indique que la perception de l'identité des traits 

dans une moitié d'un visage est modifiée par un contexte de visage entier (pour revue (Rossion 

2013)). À l’inverse, lorsque ces mêmes visages recomposés (parties supérieures identiques, 

parties inférieures différentes) sont présentés de façon inversée, il nous est plus facile de 

caractériser la similarité des parties hautes du visage (voir Figure 34-B (3)). Cette fois-ci, les 

images étant présentées à l’envers, il apparait que nous n’utilisons plus de stratégie holistique 

pour le traitement des visages mais bien un traitement analytique basé sur les parties (part-

based) qui nous permet de distinguer chacun des éléments composant les visages bien que la 

perception du visage individuel dans son ensemble soit altérée par l'inversion. L'effet partie-

tout va quant à lui traduire la difficulté des individus à reconnaître des visages familiers à partir 

de traits isolés. En résumé, l'effet composite et l'effet partie-tout suggèrent que les 

caractéristiques vues dans un contexte de visage entier sont représentées dans un ensemble 

plutôt que d'être intégrées et traitées indépendamment les unes des autres. Les résultats 

démontrent l'importance des informations de configuration dans la perception du visage et 

qu’elles ne sont correctement perçues que dans les visages droits (Young, Hellawell, et Hay 

1987). Ces observations sont également relayées par des études unitaires de neurophysiologie 

(Tsao 2006; Freiwald, Tsao, et Livingstone 2009) et de neuroimagerie (Goffaux et al. 2009; 

Gao, Gentile, et Rossion 2018).  

 

Comment ces processus neurocognitifs vont-ils émerger au sein du cortex ?  Par quels 

mécanismes le traitement et la reconnaissance des visages vont-ils se mettre en place chez 

l’humain ? À ce jour, la trajectoire développementale de la perception du visage demeure 

partiellement comprise. Les nouveau-nés présentent une sensibilité pour les formes ressemblant 

à des visages (pour une revue voir (Simion et Giorgio 2015)). Ils développent également une 

préférence pour le visage de leur mère quelques jours après la naissance (Pascalis et al. 1995) 

et seraient capables de discriminer ou d'imiter certaines expressions faciales simples dans les 

heures qui suivent la naissance (Meltzoff et Moore 1983). Les mécanismes impliqués dans le 

traitement des visages seraient programmés au cours de la première année de vie de par 

l’exposition répétée aux visages et les capacités de reconnaissance faciale se verraient, quant à 

elles, augmentées au cours de l’enfance et de l’adolescence. Néanmoins, la base de cette 
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amélioration reste controversée et deux courants de pensées s’opposent. Certaine études 

affirment que la sensibilité à la configuration de second ordre s'améliore tout au long de 

l'enfance (Mondloch et al. 2003) et d'autres l'attribuent au développement des compétences 

générales du domaine de l'attention et des fonctions exécutives (Crookes et McKone 2009; 

McKone, Crookes, et Kanwisher 2009). 

 

En outre, notre capacité à identifier des visages est inextricablement liée à l’expérience que 

nous acquérons au fur et à mesure des nombreuses expositions qui vont façonner notre 

expertise. On peut définir la collection de visages rencontrés par un individu au quotidien 

comme un régime de visage (Face Diet) dont la richesse va modeler le type spécifique 

d'expertise que l’on possède pour ce stimulus particulier ( Rhodes et al. 2003). En effet, il a pu 

être démontré qu’un régime pauvre en visage comme ceux que l’on observe dans certaines 

régions dépeuplées peut engendrer une réduction des capacités d'identification faciale (Balas et 

Saville 2017). La faible motivation sociale rencontrée dans les troubles du spectre autistique 

qui limite les rencontres avec des visages va aussi mener à des capacités de reconnaissance 

faciale amoindries (Oruc, Shafai, et Iarocci 2018). Enfin, il a également été observé une 

réduction marquée dans la capacité à discriminer et à se souvenir des visages des ethnies qui 

sont peu présentes dans le régime de visage par rapport aux visages des ethnies couramment 

rencontrées (Meissner et Brigham 2001). En ce sens, on observe aussi un certain effet du degré 

de familiarité des visages rencontrés qui semble améliorer la reconnaissance faciale dans une 

certaine mesure (pour revue (Johnston et Edmonds 2009)) 

 

En somme, la reconnaissance de l’identité faciale chez l’humain est un mécanisme complexe 

aux multiples facettes qui dépend à la fois de composantes physiques, sociales et de 

l’expérience propre à chaque individu. Les systèmes neuronaux qui interviennent dans ce 

mécanisme sont au cœur de nombreuses études et débats dans l’objectif de comprendre dans 

quelles mesures les différents aspects cognitifs de la reconnaissance du visage sont médiés par 

des représentations neuronales distinctes. Nous développerons une partie de ces observations 

au cours de la prochaine section.  
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2. Le réseau neuronal humain du traitement des visages 
 
De nombreuses études comportementales ont suggéré l’existence de mécanismes spécifiques 

au domaine du traitement des visages (pour revue (Kanwisher 2000)). Par exemple, comme 

évoqué précédemment, l’effet d’inversion va perturber la reconnaissance faciale dans une plus 

grande proportion que la reconnaissance des objets. Un autre exemple en est que la 

discrimination des différentes parties d’un visage est plus précise lorsque le visage entier est 

présenté du fait de la stratégie holistique employée, alors que cet avantage n’est pas retrouvé 

pour les parties d’une maison ou d’un visage brouillé ou inversé (Tanaka et Farah 1993). 

L’existence de ce traitement holistique spécifique au traitement des visages a donc évoqué 

l’implication de mécanismes spéciaux qui ne seraient pas impliqués dans la reconnaissance 

d'objets. La preuve la plus solide de l’existence de ces mécanismes a été apportée par les études 

neuropsychologiques menées chez des patients atteints de lésions cérébrales localisées. Ceux-

ci présentaient une capacité altérée à reconnaître des visages familiers bien qu’ils soient en 

mesure de reconnaître d'autres objets. On parle alors de prosopagnosie (Hecaen et Angelergues 

1962; Ellis et Florence 1990). Ce syndrome a été associé à des lésions du cortex occipito-

temporal ventral (ventro-occipito-temporal cortex ; VOTC) qui sont généralement bilatérales 

bien que certains cas documentés aient été rapportés à la suite de lésions unilatérales droites. 

D'autres preuves d'un système neuronal spécialisé dans le traitement des visages sont venues 

compléter ces observations par le biais des enregistrements unitaires chez le PNH qui ont 

permis d’identifier des neurones dans le sillon temporal supérieur et le cortex temporal inférieur 

(Infero-Temporal cortex ; IT) qui répondaient sélectivement aux visages (Perrett et al. 1984; 

Robert Desimone 1991; C. G. Gross 1992). Ceux-ci ont laissé supposer l’existence de groupes 

de neurones similaires sélectifs aux visages dans des régions homologues au cerveau humain 

bien que leurs emplacements n’étaient pas clairement établis.  

Il aura fallu attendre l’émergence de la neuroimagerie pour identifier ces régions sensibles aux 

visages dans le cortex cérébral humain et pour mettre à jour le réseau cortical qui supporte le 

traitement et la reconnaissance des visages. Tout d’abord mise en évidence par la tomographie 

par émission de positons (Sergent et Signoret 1992) puis par l'électroencéphalographie 

intracrânienne (Allison, Ginter, et al. 1994; Allison, McCarthy, et al. 1994; Puce, Allison, et 

McCarthy 1999), les régions sélectives aux visages (présentant des réponses neuronales plus 

élevées aux visages par rapport à d'autres stimuli) ont été identifiées et caractérisées à partir de 

mesures en IRMf. Avec le développement des approches en IRMf, les régions cérébrales qui 

participent aux traitements des visages ont pu être étudiées de manière non invasive dans le 
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cerveau humain intact avec une plus grande précision anatomique que les observations issues 

de patients présentant des lésions cérébrales. Sur la base des caractéristiques fonctionnelles 

observées, les chercheurs ont pu identifier une constellation de régions sélectives aux visages. 

Pour cela, la définition des aires visuelles dédiées au traitement des visages c’est tout d’abord 

appuyée sur une méthode de localisateur fonctionnel (Face Localizer) dans lequel des visages 

et des objets (non faciaux) étaient présentés (Kanwisher, McDermott, et Chun 1997a). Les 

groupes de voxels qui montraient une réponse significativement plus élevée aux visages qu'aux 

objets ont alors pu être définis comme des aires sélectives aux visages. Par ce procédé, les 

auteurs ont pu révéler un groupe de voxels sélectifs du visage dans le gyrus fusiforme, qu'ils 

ont appelé « aire FF » (Fusifom Face), désormais labélisé FFA (Face Fusiform Area). Peu 

après, deux autres aires furent découvertes : l'OFA (Occipital Face Area) dans le gyrus occipital 

inférieur (Gauthier et al. 2000) et la pSTS-FA (posterior part of the Superior Temporal Sulcus 

Face Area) dans la partie postérieure du sillon temporal supérieur (Kanwisher et al. 1997b; 

Hoffman et Haxby 2000) (Figure 35-B). Ces trois aires portent des distinctions fonctionnelles 

quant au traitement des différentes parties du visage :  

- La FFA semble davantage impliquée dans la représentation de l'identité et des aspects 

invariants du visage (Kanwisher, McDermott, et Chun 1997a) bien qu’il faille noter que 

de récents travaux suggèrent qu’elle puisse être impliquée dans le traitement des 

expressions faciales (pour une revue (Bernstein et Yovel 2015). 

- La pSTS-FA semble davantage impliquée dans la représentation des aspects changeants 

des visages, notamment les changements d'expressions faciales et de direction du regard 

(Engell et Haxby 2007).  

- Aux vues de son emplacement anatomique de la région dans l’OFA fut pressentie pour 

fournir des informations à la fois aux régions fusiformes latérales et temporales 

supérieures. Elle est associée à la « perception précoce des traits du visage » se basant 

sur les parties du visage telles que les yeux, le nez et la bouche. 

Ces distinctions fonctionnelles traduisent un réseau construit de façon modulaire et distribué 

dont les différentes aires ne fonctionneraient pas de manière isolée mais seraient en fait 

interconnectées via des connexions longue distance sélectives (Moeller, Freiwald, et Tsao 2008; 

Gschwind et al. 2012; Finzi et al. 2021). Ainsi, il a été proposé que le système de traitement du 

visage comprend un système central, composé de l'OFA, la FFA et la pSTS-FA, qui effectue 

l'analyse visuelle des visages et fournirait des signaux d’entrées à un système étendu de régions 



 
 

136 

temporales et préfrontales impliquées dans le traitement émotionnel et sémantique associé à la 

reconnaissance de la personne (pour modèle voir Figure 35-A ; (Haxby, Hoffman, et Gobbini 

2000; Atkinson et Adolphs 2011)). Ce faisant, le traitement des informations faciales est intégré 

non seulement de manière locale mais aussi sur de plus grandes distances séparant les aires 

sélectives de visage. Dans ce modèle, les mécanismes de traitement des visages se dérouleraient 

hiérarchiquement le long de l'axe neuroanatomique postérieur-antérieur. C’est-à-dire que les 

informations faciales vont progresser des aires précoces de perception d’un visage jusqu’aux 

aires tardives spécifiques à son identification (Freiwald et Tsao 2010). 

Depuis la proposition de ce modèle, d’autres aires sélectives aux visages ont été observées dans 

des parties plus antérieures du cerveau (Figure 35-B) se trouvant respectivement dans le lobe 

temporal antérieur (ATL-FA) (Rajimehr, Young, et Tootell 2009), le sillon temporal supérieur 

antérieur (aSTS-FA) (Pitcher et al. 2011) et le gyrus frontal (IFG-FA) (Chan et Downing 2011; 

Axelrod et Yovel 2013). Ainsi, l’ATL-FA serait une aire dédiée au traitement spécifique de 

l’identité ainsi que des aspects sémantiques qui lui sont liées de manière indépendante au point 

de vue. L’a-STS-FA seraient quant à elle en charge du traitement de la direction du regard mais 

est également pressentie pour supporter des représentations multimodales d’un individu comme 

sa voix. Enfin, L'IFG-FA a montré des réponses plus élevées aux yeux présentés seuls et des 

réponses plus faibles aux visages sans yeux qu'aux visages avec des yeux. Elle pourrait donc 

être associée au traitement de l'information du regard et éventuellement aux mouvements 

oculaires, étant donné sa proximité avec les champs oculaires frontaux. De plus, il a récemment 

été mis en évidence que la FFA ne formait pas une aire unique mais serait en réalité subdivisée 

en deux régions distinctes : une région se trouvant dans le gyrus fusiforme postérieur (pFus) et 

l'autre dans le gyrus fusiforme moyen (mFus), toutes deux séparées par une aire sélective aux 

corps. À ce jour, leurs distinctions fonctionnelles n’ont pas encore été étayée de façon claire.  

L’ensemble de ces découvertes ont mené à une refonte du modèle (Duchaine et Yovel 2015) 

précédemment proposé comme base neurocognitif (Haxby, Hoffman, et Gobbini 2000) du 

traitement des visages (voir Figures 35-A et 35-C). En outre, la disposition spatiale des aires de 

traitement des visages, la synchronisation relative des activations et les caractéristiques 

fonctionnelles ont permis de mettre en évidence deux principes d'organisation au sein de ce 

réseau (W. A. Freiwald et Tsao 2010). On différencie alors une voie dorsale et une voie ventrale 

dont les rôles vont être distincts.  
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Figure 35 - Modèles cognitifs et réseaux corticaux du traitement des visages chez l’humain. (A) 
Modèle du système neuronal humain distribué pour la perception du visage (Haxby, Hoffman, et 
Gobbini 2000). Dans ce modèle, le gyrus occipital inférieur correspond à l'aire du visage occipital 
(OFA), le gyrus fusiforme latéral à l'aire du visage fusiforme (FFA) et le sillon temporal supérieur à 
l'aire du sillon temporal supérieur postérieur (pSTS-FA). Le modèle est divisé en un système central, 
composé de trois régions du cortex visuel extrastrié occipito-temporal (ventral occipital temporal 
cortex ; VOTC) et un système étendu, composé de régions qui font également partie des systèmes 
neuronaux pour d'autres fonctions cognitives. Les aspects changeants et invariants de la configuration 
faciale visuelle ont des représentations distinctes dans le système central. Les interactions entre ces 
représentations dans le système central et les régions du système étendu interviennent dans le traitement 
du focus spatial de l'attention d'autrui, des mouvements de la bouche liés à la parole, de l'expression 
faciale et de l'identité. (B) Aires sélectives au visage chez l’humain. Les six aires sélectives au visage 
sont montrées dans deux vues de l'hémisphère droit de surfaces gonflées. On retrouve les aires sélectives 
au visage en voie dorsale comprenant la pSTS-FA, l’aSTS-FA et l’IFG-FA ainsi que les zones sélectives 
au visage en voie ventrale comprenant l’OFA, la FFA et l’ATL-FA. (C) Modèle revisité tenant compte 
des rôles et des connexions entre les aires sélectives au visage. La voie de traitement du visage ventral 
comprend l’OFA, la FFA et l’ATL-FA, tandis que la voie de traitement du visage dorsal comprend la 
pSTS-FA, la aSTS-FA) et l’IFG-FA. D’après (Duchaine et Yovel 2015) 
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Les aires du flux ventral composées de l’OFA, la FFA et l’ATL-FA vont traiter les informations 

de forme, fournissant les éléments mettant à jour les caractéristiques invariantes du visage telles 

que l'identité, le sexe et l'âge (pour revue (Grill-Spector et al. 2017)). En se basant sur le 

précédant modèle proposé par Haxby et al., l’OFA serait considérée comme le point d'entrée 

du réseau de reconnaissance faciale principalement impliqué dans l'analyse visuelle des 

caractéristiques faciales individuelles. La FFA et l’ATL-FA seraient quant à elles en charge de 

la construction des représentations holistiques (configurales) plus complexes et idéales pour le 

codage sélectif de l'identité faciale. De plus, le traitement des visages au sein de l’OFA est 

apparu comme dépendant du point de vue tandis que les représentations faciales calculées par 

la FFA répondent à des vues symétriques (en miroir) d’un même visage pour attendre une 

indépendance complète au point de vue dans l’ATL-FA (pour revue (Ramírez 2018)). Cela 

semble se produire grâce à une extraction et un codage des éléments faciaux invariants qui 

permettent la reconnaissance de l’identité indépendamment des changements de l’orientation 

de la tête ou d’expression du visage (Duchaine et Yovel 2015; Freiwald, Duchaine, et Yovel 

2016). En outre, l'invariance de point de vue au sein de l'ATL-FA suggère que cette aire pourrait 

porter les unités de reconnaissance faciale utilisées pour reconnaître les visages familiers. Il a 

notamment été mis en évidence que les propriétés de réponse comprises dans la FFA et tout 

particulièrement dans l’ATL-FA, sont modulées par une expérience antérieure avec un visage 

se traduisant par des activations plus fortes pour les visages familiers par rapport aux visages 

inconnus (Collins et Olson 2014; Weibert et Andrews 2015). Ainsi, les représentations visuelles 

des visages deviennent de plus en plus complexes, indépendantes du point de vue, et sensibles 

à l’identité à mesure que les informations progressent le long de l'axe postérieur-antérieur (voir 

Figure 35-C). En somme, dans ce modèle hiérarchisé du flux ventrale, l’OFA et la FFA seraient 

principalement impliquées dans la mise en œuvre d'opérations perceptives tandis que ATL-FA 

pourrait contenir des représentations de mémoire visuelle de visages familiers et relier les 

souvenirs avec des informations multimodales caractéristiques d’un individu. 

Néanmoins, cette vue hiérarchique selon laquelle la sélectivité au visage prendrait naissance 

dans l’OFA pour se poursuivre au sein de la FFA et de l’ATL-FA reste incertaine et s’est vue 

contredite par de récentes observations. Par exemple, la première réponse sélective au visage 

peut apparaître dans la FFA plutôt que dans l'OFA lors de l'utilisation d'une séquence de 

stimulation dynamique lente en IRMf (Jiang et al. 2011). D’autres affirmations convergent en 

ce sens (voir (Duchaine et Yovel 2015; Rossion 2015)), suggérant que l'entrée visuelle pourrait 

être initialement classée comme un visage dans la FFA et que cette représentation initiale assez 
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grossière, serait suffisante pour une détection précise du stimulus en tant que visage générique 

(voir aussi (Goffaux et al. 2011)). De plus, il est apparu que les représentations invariantes de 

l'identité faciale contenues au sein de l’ATL-FA semblent persister malgré la perte de la FFA 

et de l'OFA droites, bien que ces représentations ne soient pas suffisantes pour une 

reconnaissance faciale normale (Yang, Susilo, et Duchaine 2016). Ainsi, une vue hiérarchique 

inversée a été proposée (voir (Rossion 2015)) au sein de laquelle les aires visuelles de niveau 

postérieur telle que l'OFA peuvent être sollicitées après la FFA. De ce fait, les neurones de 

l'OFA possèdent des champs récepteurs plus petits qui pourraient servir à affiner et soutenir 

une analyse fine des visages. La connectivité dynamique réentrante entre ces deux aires 

prendrait alors en charge l'extraction complète des représentations faciales individuelles. 

Orthogonalement à ce flux ventral, le flux dorsal est composé de la pSTS-FA, l'aSTS-FA et 

l'IFG-FA qui montrent une réponse beaucoup plus forte aux visages dynamiques qu'aux visages 

statiques (Figure 36-A). Dans une étude menée en IRMf chez l’humain, les chercheurs ont 

mesuré les réponses des régions sélectives aux visages lors de présentation de visages 

dynamiques et statiques (Pitcher et al. 2011). Ils ont ainsi pu mettre en évidence que le STS 

postérieur droit (pSTS) avait des réponses trois fois plus élevées pour des visages dynamiques 

comparé à des visages statiques, et que l’aSTS ne répondait qu'aux visages dynamiques. Cette 

caractéristique correspond bien à leurs rôles évoqués précédemment dans la représentation des 

aspects changeants des visages, notamment les changements d'expressions faciales et de 

direction du regard. La pSTS-FA semble en effet recevoir des informations sur le mouvement 

et la forme à partir des aires visuelles primaires (Dalrymple et al. 2011; Steeves et al. 2006). 

Néanmoins, des investigations plus poussées seront nécessaires pour obtenir une meilleure 

compréhension des possibles connexions entre le pSTS-FA et l’aire MT (siège de traitement du 

mouvement), l'aSTS-FA et l'IFG-FA, tout comme un examen plus détaillé des rôles 

fonctionnels que jouent ces aires dans le traitement du visage. De plus, il est important de noter 

que ces caractéristiques de traitement dynamique de la voie dorsale ne l’excluent pas de 

répondre aux informations identitaires véhiculées par les visages dynamiques (O’Toole, Roark, 

et Abdi 2002). De façon intéressante, ces propriétés dynamiques du traitement des visages dans 

les voies dorsales ont également pu être observées chez le PNH (voir Figure 36-B) permettant 

d’envisager un approfondissement de la compréhension de ces mécanismes au niveau unitaire 

sur la base des homologies établies.  
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Ces observations ont donc mis en avant le traitement de différents types d'informations faciales 

au sein des deux flux parallèles (ventral et dorsal) (Pitcher, Duchaine, et Walsh 2014).  

Néanmoins, une telle dichotomie entre les traitements ventraux et dorsaux n’est sans doute pas 

aussi fonctionnellement stricte si l’on tient compte de la connectivité complexe entre les aires 

du traitement des visages (Moeller, Freiwald, et Tsao 2008; Gschwind et al. 2012; Finzi et al. 

2021) et de ce fait, de la possibilité que les informations traitées au sein de ces différents axes 

soient informatives pour les calculs de l’une et de l'autre.  

 

Figure 36 - Organisation des systèmes de traitement du visage dans le cerveau macaque et humain.  
(A) Les zones de visage et de mouvement (rouge et violet ; bleue) dans le cerveau humain se trouvent 
ventralement dans le cortex occipital latéral et le gyrus fusiforme et dorsalement dans le STS. On 
retrouve une organisation fonctionnelle du traitement hiérarchique le long de l'axe postéro-antérieur et 
une sensibilité au mouvement le long de l'axe ventro-dorsal. Les zones ventrales (rouge) ne montrent 
aucune sensibilité au mouvement, alors que les zones du visage dans le STS sont très sensibles aux 
visages en mouvement. La transformation le long de l'axe occipito-temporal progresse via une 
représentation intermédiaire qui ne différencie pas les vues de profil gauche et droite (en bas). La 
sélectivité au point de vue a été trouvée dans le cortex occipital latéral et la symétrie miroir dans le gyrus 
fusiforme et le pSTS. (B) Les face patchs chez le macaque au sein du STS sont également organisées 
fonctionnellement le long d'un axe occipito-temporal (postérieur-antérieur) et d'un axe ventro-dorsal. 
Les flèches dans le coin supérieur droit indiquent les directions dorsale (D) et antérieure (A). Comme 
chez l’humain, les aires ventrales (dans la banque ventrale du STS et plus ventralement) sont sélectives 
pour la forme momentanée des visages (rouge), tandis que les zones situées à des emplacements plus 
médiodorsaux dans le STS (fond et berge dorsale) sont sélectives pour le mouvement facial naturel 
(violet). Le traitement hiérarchique de la représentation sélective à la vue à la représentation invariante 
se manifeste dans l'axe postérieur-antérieur. D’après (W. Freiwald, Duchaine, et Yovel 2016). 
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De manière générale, l’IRMf a permis de mettre en évidence un réseau spécifique aux 

traitements des visages chez l’humain et de caractériser les réponses des différentes aires qui le 

composent.  Néanmoins, bien qu’elle offre l’avantage d’une mesure non-invasive des 

mécanismes cérébraux sous-jacents chez des individus sains, cette approche reste une mesure 

indirecte de l’activité cérébrale. Ces limitations du point de vue temporel ne permettent pas de 

définir avec autant de précision que souhaitée les mécanismes et stratégies neuronales mis en 

place lors du traitement des visages. Ainsi, comme dans de nombreux domaines des 

neurosciences de la vision, le choix du modèle PNH s’est imposé pour mettre en œuvre des 

investigations plus poussées passant par des enregistrements invasifs en électrophysiologie.   

À ce jour, une vaste littérature existe sur les mécanismes du traitement des visages chez le PNH 

dont certaines études sont à l’origine de la découverte du réseau spécifique aux visages chez 

l’humain. Il n’en demeure pas moins de nombreux débats concernant le bien fondé des 

parallèles établis entre le traitement des visages chez l’humain et le PNH. Nous aborderons 

donc les connaissances et les limites apportées par le modèle du macaque dans la 

compréhension des mécanismes du traitement des visages chez l’humain dans la prochaine 

section. Au sein de cette section, nous tenterons d’éclaircir les débats et enjeux actuels pesant 

sur le modèle du PNH dans ce domaine.   

3. Perception et traitement des visages chez le PNH 
 

Comme évoqué au cours des précédent chapitres, les PNH ont été largement utilisés pour l'étude 

des mécanismes neuronaux de la cognition depuis plus de 80 ans (Jacobsen, Elder, et Haslerud 

1936) avec pour objectif un approfondissement de notre compréhension du cerveau humain 

(Passingham 2009). En outre, le macaque rhésus a servi de modèle phare dans l’étude du 

traitement des visages humain, notamment pour comprendre les bases neuronales des 

mécanismes de la reconnaissance de l’identité faciale. Il est important de noter que d’autres 

modèles PNH ont récemment émergé dans le cadre de l’étude du réseau de traitement des 

visages comme le marmouset qui semble présenter certaines similitudes (voir (Weiner et Grill-

Spector 2015)). Bien qu’elles ne soient pas développées au cours de cette section, ces 

observations apportent un nouvel angle d’approche quant à la visée évolutive du traitement des 

visages au sein des primates. 
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Tout comme l’humain, le macaque perçoit et utilise les visages à des fins sociales, telles que la 

reconnaissance, la communication ou encore la sélection de partenaires. La reconnaissance des 

visages de leurs congénères semble en effet être une cible centrale dans leur organisation sociale 

hiérarchisée par dominance (Lisa A. Parr et al. 2000). Du point de vue développementale, on 

observe également une préférence innée des singes à regarder des visages par rapport à d'autres 

objets. En effet, dans une étude où des macaques ont été élevés dans un environnement 

dépourvu d’exposition aux visages (le visage des soignants se voyait occulté) mais néanmoins 

enrichi en objet, ceux-ci présentaient une préférence à observer des visages, à la fois de 

congénère et d’humain, par rapport à d'autres objets visuels non faciaux (Kuwahata et al. 2004; 

Sugita 2008). Il apparait que la région des yeux attire tout particulièrement l’attention des PNH 

qui peut leur permettre des déduire la direction du regard d'un autre congénère vers un objet ou 

un individu d'intérêt (Emery et al. 1997).  

 

Historiquement, la découverte de cellules qui répondent sélectivement à divers objets 

complexes (les mains, les visages ou encore les arbres) a été effectuée par Gross et ses collègues 

à partir d’enregistrements unitaires effectués sur les berges supérieure et inférieure du STS 

(Gross, Rocha-Miranda, et Bender 1972). Cette découverte, qui fut d'abord accueillie avec 

scepticisme par la communauté des neurosciences, a depuis été soutenue par de nombreuses 

autres études qui sont venues compléter ces observations (pour revue et histoire (Gross 2008)). 

De fait, la plupart des informations que nous possédons à ce jour sur la spécialisation neuronale 

des visages chez les PNH proviennent des enregistrements unitaires chez les macaques. Ces 

études ont permis de révéler un noyau de circuits de traitement des visages au sein de la berge 

inférieure et du fond du STS, et aussi au sein du cortex temporal inférieur (IT), dans l’aire 

corticale TE (pour exemple, voir Figure 37) (Desimone et al. 1984; Robert Desimone 1991; 

Tanaka et al. 1991). D’autres aires semblent également présenter des réponses sélectives aux 

visages dont notamment l’aire poly-sensorielle du STS (Bruce, Desimone, et Gross 1981), le 

cortex orbito-frontal (Rolls et al. 2006)  et les aires corticales préfrontales ventro-latérales 

(Wilson, Scalaidhe, et Goldman-Rakic 1993). 
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Figure 37 - Réponses d'un neurone de l’aire IT répondant plus fortement à la vue de face des 
visages qu'à tout autre stimulus testé. Les stimuli étaient des lames colorées et entrelacées projetées 
au niveau de la fovéa pendant 2,5 s, comme indiqué par les lignes horizontales sous chaque 
histogramme. (A) Réponses à un visage de singe à différents degrés de rotation et à une brosse (B) 
Comparaison des réponses aux visages, aux visages avec des composants supprimés et à une main. Les 
graphiques linéaires et à barres (à gauche) indiquent le taux de réponse pendant les présentations de 
stimulus moins le taux de la période précédente. D’après (R Desimone et al. 1984). 
 

Depuis, des nombreuses études en neuroimagerie ont soutenu et étendu ces résultats initiaux en 

révélant le réseau cortical sélectif aux visages chez le PNH. Parmi les études emblématiques, 

on retrouve les travaux de D. Tsao et collègues qui ont mis en évidence plusieurs régions du 

cortex temporale inférieur (IT) montrant des réponses sélectives aux visages par rapport aux 

objets (Tsao et al. 2003). Par la suite, ce même groupe de recherche a pu identifier six régions 

(« patchs ») sélectives aux visages au sein des deux hémisphère : le patch latéral postérieur 

(PL), le patch latéral moyen (patch ML), le patch du fond moyen (MF), le patch latéral antérieur 

(AL), le patch du fond antérieur (AF) et le patch du milieu antérieur (AM) (Tsao, Moeller, et 

Freiwald 2008). S’ajoute également les découvertes récentes de plusieurs patchs 

supplémentaires montrant une activation plus élevée aux visages qu'aux objets observés dans 

le lobe temporal, dans la rive supérieure du STS (patch dorsal moyen MD et patch dorsal 

antérieur AD), le cortex périrhinal (PR) et le pôle temporal (Figure 38-A) (Fisher et Freiwald 

2015; Landi et Freiwald 2017). 
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Figure 38 - Réseau cortical du traitement des visages chez le macaque. (A) Réseaux de face patchs 
représentés sur un hémisphère droit gonflé d'un cerveau de macaque. Les six patchs faciaux canoniques 
dans le cortex IT sont étiquetés en blanc et les face patchs supplémentaires sont étiquetés en bleu. AD, 
dorsale antérieure ; AL, latéral antérieur ; AF, fond antérieur ; MD, dorsale moyen ; ML, latéral moyen ; 
MF, fond moyen ; PA, préfrontal pré-arqué ; PL, latéral postérieur ; PO, préfrontal orbitaire ; PR, 
périrhinal ; PVL, préfrontal ventro-latéral ; TP, pôle temporel. D’après (Hesse et Tsao 2020) (B) Vue 
latérale du cerveau de macaque où sont représentés les six patchs faciaux temporaux et les autres trois 
préfrontales (emplacements approximatifs) ainsi que les connexions connues. La spécialisation 
fonctionnelle des patchs faciaux est indiquée par des électrodes d'enregistrement schématiques et un 
réglage de l'échantillon sur l'orientation de la tête dans les patchs faciaux du milieu (panneau supérieur 
gauche), le patch facial AL (au milieu) et le patch facial AM (en haut à droite). Les réponses des 
neurones de ML sont réglées sur une orientation de la tête, les cellules de AL sur plusieurs orientations 
de tête généralement symétriques en miroir, et les cellules de AM sont presque invariantes par rapport 
à l'orientation de la tête. D’après (Brecht et Freiwald 2012). 

 

Depuis, un certain nombre d’études ont permis d’observer ces face patchs chez le PNH en 

employant différentes méthodes de Face Localizer en IRMf (pour résumé voir Tableau 

Supplémentaire 2). Dans l’ensemble, ces études utilisent toutes un paradigme en bloc avec ou 

non l’utilisation d’agents de contraste, des scanners de puissances différentes et des espèces ou 

sous-espèces distinctes. Néanmoins, ces résultats rendent compte d’une certaine variabilité 

interindividuelle et soulignent l’idée que cette variabilité caractéristique des patchs faciaux est 

réelle et non due au bruit. Certains patchs ne sont pas retrouvés au sein de toutes les études (ex. 

le patch AM est parfois absent ; voir  (Pinsk et al. 2005; Livingstone et al. 2017)) ou encore, 

l’ensemble des patchs n’est pas observé chez tous les animaux au sein d’une même étude (voir 

(Janssens et al. 2014)). En outre, l’acquisition de ce réseau semble dépendante de l’expérience 

comme le révèle une étude récente d’IRMf dans laquelle l’absence de ces face patch est 

observée chez des singes privés d’exposition à des visages dès leurs plus jeunes âges (Arcaro 

et al. 2017). 
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Cela étant, la découverte de ce réseau chez le PNH a naturellement soulevé la question de savoir 

comment les face patch  du macaque se rapportent à ceux des humains et, plus généralement, 

s'il existe une organisation fonctionnelle commune pour le traitement des visages chez les 

primates (Tsao, Moeller, et Freiwald 2008). L’organisation spatiale des systèmes de traitement 

des visages macaques et humains présentent tout d’abord une similitude frappante soulignée 

par la disposition des aires le long de l'axe occipito-temporal. Il est intéressant de noter que la 

disposition spatiale de ces aires dans le lobe temporal suit une organisation fonctionnellement 

semblable à l’humain le long d'un axe occipito-temporal (postérieur-antérieur) et d'un axe 

ventro-dorsal (voir Figures 36-A et Figure 38-A). En effet, une compartimentation 

fonctionnelle et une généralisation de points de vue au sein du système de traitement des visages 

du macaque a pu être observée : les neurones dans ML et MF semblent spécifiques au point de 

vue tandis que les neurones de l'AL répondent à des vues symétriques traduisant une invariance 

partielle du point de vue pour aboutir à une invariance complète au sein des neurones de l'AM 

(Freiwald et Tsao 2010). Ainsi, les spécialisations fonctionnelles le long du flux ventral des 

zones du visage suivent une progression similaire à celle de l’humain, suggérant une 

organisation hiérarchique. C’est à dire que dans la direction occipitotemporale, la sélectivité du 

visage augmente, la dépendance à la position diminue, une confusion symétrique en miroir des 

vues de profil facial apparaît et la sélectivité de l'identité faciale se renforce. De plus, comme 

évoqué précédemment chez l’humain, les propriétés dynamiques du traitement des visages dans 

la voie dorsale ont aussi été observées chez le PNH (voir Figure 38-B), renforçant cette 

homologie de système à deux voies (Freiwald et Tsao 2010; Taubert et al. 2020). Les 

similitudes entre les systèmes s'étendent au-delà du lobe temporal. En effet, des neurones et des 

aires sélectives aux visages ont été trouvées chez le macaque dans trois parties principales du 

cortex préfrontal (prefrontal cortex ; PFC) (Rolls et al. 2006; Tsao et al. 2008) dont la présence 

a également été retrouvée dans le PFC humain (Axelrod et Yovel 2013; Chan et Downing 

2011). Ainsi, les systèmes de traitement du visage humain et macaque, selon au moins deux 

séries de critères, la localisation anatomique et la spécialisation fonctionnelle, semblent être 

homologues. 

 
Néanmoins, ces homologies doivent être prises avec précaution. Par exemple, une différence 

frappante subsiste quant à l’emplacement des patchs le long de l'axe dorso-ventral dans le lobe 

temporal. Alors que les face patchs des macaques sont principalement situés à l'intérieur ou à 

proximité du STS, toutes les régions sélectives du visage humain, à l'exception du STS-FA, 



 
 

146 

sont situées plus ventralement, sur la surface ventrale du lobe temporal latéralement ou à 

l'intérieur du sillon collatéral. Chez le singe, même la région des visages la plus antérieure (AM) 

qui se trouve à l'extérieur du STS est située sur la surface latérale du lobe temporal antérieur. 

Néanmoins, cette différence n'implique pas nécessairement qu'il n'y ait pas de d’homologies 

entre les deux réseaux. Il existe en effet des différences majeures entre les cerveaux des deux 

espèces de primates, notamment du point de vue des gyrifications (voir (Zilles, Palomero-

Gallagher, et Amunts 2013)). Chez l'humain, deux sillons définissent les frontières du gyrus 

fusiforme (structure essentielle à l’individualisation), c’est-à-dire que la surface occipito-

temporale ventrale est divisée par le sillon collatéral plus médialement et le sillon occipito-

temporal plus latéralement. En revanche, les singes ne possèdent qu'un seul sillon ventral 

principal, labélisé OTS, et se retrouvent dépourvu de gyrus fusiforme parmi d'autres différences 

neuro-anatomiques substantielles avec le cortex ventro-occipito-temporale (ventral occipital 

temporal cortex ; VOTC) humain. Une affirmation d'homologie entre ces aires impliquerait 

donc un changement majeur de l'emplacement des face patchs au cours de l'évolution des 

primates après la scission des primates catarrhins en hominoïdes et en singes de l'Ancien 

Monde. En outre, établir des homologies neuroanatomiques entre deux espèces qui partageaient 

un ancêtre commun il y a 25 millions d'années et qui diffèrent considérablement par la taille du 

cerveau et la gyrification demeure extrêmement délicat (Kumar et Hedges 1998; Zilles, 

Palomero-Gallagher, et Amunts 2013).  

 

D’autres chercheurs se sont alors interrogés sur la validité des homologies établies entre les 

réseaux faciaux de l’humain et du singe (Rossion et Taubert 2019). Ils ont notamment déclaré 

que les arguments avancés en faveur de cette homologie entre le système « ventral » du STS 

sélectif aux visages dans le cerveau du singe et le réseau cortical humain au sein du VOTC ne 

sont pas convaincants pour les raisons suivantes :  

 

- Bien que le nombre de régions postérieures sélectives aux visages identifiées par IRMf 

serait le même d'une espèce à l'autre, soit six dans chaque hémisphère, et que ces régions 

seraient organisées selon la même hiérarchie de traitement (Tsao, Moeller, et Freiwald 

2008), les chiffres ne s'additionnent pas si simplement. En effet, la région PL 

correspondrait alors à une région sélective du visage dans le gyrus occipital inférieur 

humain (l’OFA) plutôt qu'au STS postérieur humain, qui n'aurait donc pas d'aire 

correspondante dans le cerveau du singe.  



 
 

147 

- Par rapport au seul cluster ML dans le STS qui appartient réellement au système « 

ventral » du singe, le gyrus fusiforme humain contient plusieurs sous-régions, par 

exemple la FFA1 et FFA2.  

- L'affirmation d'une homologie une à une des aires reposerait plus vraisemblablement 

sur une surestimation systématique du nombre de régions indépendantes sélectives aux 

visages dans le cerveau du singe, qui varie plutôt entre deux et six (voir Tableau 

supplémentaire 2). Mais aussi d’une sous-estimation du nombre de ces régions dans le 

cerveau humain en raison d'importants artefacts de susceptibilité magnétique (Rossion, 

Jacques, et Jonas 2018). 

- Des connexions anatomiques détaillées entre les voies dorsale et ventrale ont été 

déterminées par des traceurs rétrogrades injectés et par micro-stimulations électriques 

combinées à une IRMf simultanée montrant que les régions du réseau sont fortement et 

spécifiquement connectées les unes aux autres, s’opposant à une dissociation dorso-

ventrale (Moeller, Freiwald, et Tsao 2008; Grimaldi, Saleem, et Tsao 2016).  

- ML et MF sont souvent considérés comme formant un seul cluster aussi bien en IRMf 

que dans les études de physiologie du singe (Nasr et al. 2011; Rajimehr, Young, et 

Tootell 2009; Rajimehr et al. 2014). Par exemple, des études mesurant les propriétés de 

réponses unitaires de neurones confondent les réponses dans le ML et le MF avec toute 

dissociation fonctionnelle ventro-dorsale du STS dans le cerveau de singe (Chang et 

Tsao 2017). 

 

S’ajoute à ces arguments l’absence de latéralisation du réseau des visages chez le singe qui est 

une caractéristique importante du réseau de l’identification chez l’humain dont 

l'endommagement ou l'inactivation transitoire de la VOTC droite entraîne des altérations 

sélectives de la reconnaissance faciale individuelle. Pour étayer cette observation, il est apparu 

que le retrait de l'ensemble du STS chez le macaque (incluant la berge inférieure) altère le 

codage de la direction du regard mais n'a que peu d'effets sur la capacité apprise des animaux à 

discriminer des images de visages individuels (Heywood et Cowey 1992). Cela suggère que les 

singes ne présentent pas une condition similaire à la prosopagnosie humaine.  

 

Ces affirmations s’opposant à une homologie stricte des réseaux corticaux du traitement des 

visages chez le primate humain et non-humain sont également accompagnées d’un certain 

nombres d’études comportementales contradictoires concernant la capacité de discrimination 

de l’identité faciale chez le macaque (pour revue voir (Parr 2011; Rossion et Taubert 2019)). 
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En effet, bien que la préférence innée des macaques à regarder un visage plutôt qu’un objet 

traduit leur capacité à discriminer les visages d’autres objets visuels à partir des informations 

de premier ordre (Kuwahata et al. 2004; Sugita 2008), leurs aptitudes à discriminer un individu 

d’un autre sur la base des éléments de second ordre reste confuse. Rappelons qu’il s'agit là de 

la disposition spatiale relative des traits du visage les uns par rapport aux autres qui est unique 

pour chaque visage et fournirait donc les informations nécessaires à l’identification d’un 

individu. Ce traitement des informations de second ordre traduit la spécificité des stratégies 

cognitives utilisées chez l’humain qui vont être réalisées via un traitement holistique des 

visages. Comme évoqué précédemment, les tâches utilisées pour démontrer le traitement 

holistique montrent généralement qu'il est plus difficile d'identifier les caractéristiques faciales 

individuelles lorsqu'elles sont présentées de manière isolées que lorsqu'elles sont intégrées dans 

un visage entier (effet tout-partie), dans un visage inversé (effet d'inversion) ou encore si elles 

sont présentées au sein d’un visage recomposé (effet composite). C'est cette stratégie de 

traitement holistique du visage dans son ensemble qui confère à l’humain la capacité d'extraire 

des informations sur les parties qui le composent pour définir son identité. En ce sens, de 

nombreuses études comportementales ont cherché à tester ces effets chez le macaque.  

 

Les résultats des études sur le PNH, en particulier sur les macaques, ont été largement 

incohérents. Certaines ont soutenu la preuve d'un effet d'inversion pour les visages tandis que 

d'autres ne l'ont pas fait (voir tableau 1 dans (Parr 2011)). Une méta-analyse récente a abordé 

ces incohérences en regroupant les données de nombreuses études et en estimant l'ampleur de 

l’effet d’inversion chez les PNH (Griffin 2020). Cette étude rapporte que le coût d'inversion 

différentiel pour les visages par rapport aux objets (non faciaux) était faible et statistiquement 

non distinguable au sein des différents groupes de primates non-humains. En outre, l’effet 

d'inversion chez les singes rhésus ne semble pas être spécifique aux visages et ne devrait donc 

pas être utilisé comme marqueur d'un traitement facial spécialisé chez cette espèce (Parr, 

Winslow, et Hopkins 1999). Il apparait également que lorsqu'il est nécessaire d'individualiser 

les visages des congénères, par exemple en faisant correspondre deux photographies différentes 

du même congénère, les singes montrent une capacité de discrimination faible basée sur un 

entraînement répété pouvant nécessiter des centaines d’essais (voir Figure 39) (Parr, Heintz, et 

Pradhan 2008). L'incapacité à trouver des preuves fiables d'un effet d’inversion suggère que les 

PNH n’auraient pas la même sensibilité aux visages droits que les humains. De plus, bien que 

les macaques perçoivent la différence entre les visages droits et inversés, et qu’ils soient 

généralement exposés à beaucoup plus de visages droits que renversés, ils ne semblent pas 
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présenter davantage pour l'individualisation de visages d’individus conspécifiques que ce soit 

dans des orientations verticales ou des orientations inversées. Cette observation représente une 

différence notoire avec les performances humaines en termes de spécialisations cognitives 

censées régir la reconnaissance de l’identité faciale (Rossion 2008). 

 

 

Figure 39 - Paradigme utilisé pour l’étude comportementale de l’identification faciale chez le 
macaque. A gauche, exemple d'une tâche séquentielle de match-to-sample utilisée dans les études de 
Parr et ses collègues (Parr et al. 2000; Parr, Heintz, et Pradhan 2008) dans laquelle un visage cible est 
présenté en haut et disparaît lorsque le singe presse un curseur piloté par un joystick. Une fois le visage 
cible atteint, il est effacé du moniteur et les deux stimuli de comparaison apparaissent dans la partie 
inférieure de l’écran. Dans certaines versions de la tâche, le visage cible reste à l'écran. Les deux images 
à faire correspondre sont strictement identiques. A droite. Performances comportementales mesurées 
chez 4 macaques testés pour cette tâche lors de blocs de 100 essais et montrant qu'ils ont besoin d’un 
nombre compris entre 1100 et 3300 d’essais pour atteindre le critère de performance souhaité (> 80% 
de réponses correctes). L'introduction d'un nouvel ensemble d'images après avoir atteint le critère 
entraîne une baisse significative des performances, même si la tâche nécessite toujours une simple 
comparaison d'images. 

Un certain nombre d’études ont également cherché à capturer l’effet composite chez le singe 

bien qu’elles n’aient pas pu distinguer cet effet de manière claire. Certaines de ces études ne 

suggèrent notamment que de faibles effets chez le singe et des différences interindividuelles 

plus importantes que chez l’humain pourraient traduire des différences dans la structuration 

sociale et les spécialisations cognitives (Taubert, Qureshi, et Parr 2012; Taubert et Parr 2009). 

De façon intéressante, des chercheurs ont utilisé l'illusion de Thatcher chez le PNH (Weldon et 

al. 2013). Cette approche permet de démontrer l'importance de l'orientation lors du traitement 

des informations de configuration dans les visages chez l’humain (Thompson 1980; Psalta et 

al. 2014). C’est-à-dire que si les yeux et la bouche d'un visage sont tournés de 180 degrés dans 

un visage droit, l'image nous apparaît « grotesque » par rapport à sa version originale non 

modifiée. En revanche, lorsque l'ensemble de l'image est inversé de 180 degrés, les 

changements de configuration ne sont pas détectés et l'anomalie frappante se voit largement 

réduite. Ce mécanisme traduit l'importance d’orientations conformes aux attentes pour le 
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traitement de l'inter-connectivité entre les traits du visage et donc la discrimination entre les 

individus. Bien que cet effet est observé de façon clair chez l’humain, les auteurs n’ont pas 

observé cet effet chez le singe suggérant des différences notables quant à l'importance des 

informations de configuration dans le traitement du visage chez celui-ci (Weldon et al. 2013). 

Il est néanmoins important de noter que d’autres études semblent avoir relevé un tel effet (voir 

(Dahl et al. 2010)), ce qui démontre encore une absence de concordance entre les résultats 

observés chez le macaque. Parmi les autres différences soulignées par les études 

comportementales dans le traitement des visages, les singes, à la différence des humains (Bruce 

1986a), ne semblent pas présenter d’effet de familiarité c’est-à-dire qu’ils n’ont aucun avantage 

pour faire correspondre des images d'individus familiers par rapport à des individus inconnus 

(Micheletta et al. 2015). En résumé, d’un point de vue comportemental, il n’existe pas de 

preuves empiriques que les PNH (et en particulier les macaques) s’appuient sur les mêmes 

processus cognitifs que l’humain pour le traitement de l’identité facial, en est tenue pour preuve 

l’absence d’effet d’inversion, d’effet composite, d’effet Thatcher ou encore d’effet de 

familiarité. Sur la base d’un traitement visuel uni-modale, les singes semblent différer 

qualitativement et quantitativement des humains dans leur capacité de reconnaissance faciale 

et ne présentent pas le même niveau d’expertise.  

 
Néanmoins, certains arguments peuvent expliquer la difficulté à mesurer la reconnaissance de 

l’identité faciale chez le macaque. Tout d’abord, bien que tout comme l’humain ils soient 

organisés dans une société, ils s’établissent dans des groupes sociaux de moindre taille ce qui 

est d’autant plus vrai pour les animaux élevé et hébergé en captivité qui sont utilisés pour 

évaluer ces mécanismes. Ils sont par ailleurs organisés selon une hiérarchie au sein de groupes 

sociaux stables et apparentés contrairement à la dynamique sociétale de l’humain qui va 

constamment évoluer au cours du temps. Ensuite, bien que de nombreuses études aient échoué 

à montrer une stratégie holistique du traitement des visages chez le macaque, une majorité des 

études chez les chimpanzés soutiennent des mécanismes de traitement du visage homologues à 

l’humain (pour revue (Parr 2011)). Une conclusion possible serait que les macaques rhésus 

traiteraient les visages comme une catégorie unique de stimuli visuels en employant une 

combinaison de stratégies de traitement à la fois configurale et holistique mais que ce traitement 

n’a pas évolué de façon aussi robuste pour représenter l'identité individuelle que les chimpanzés 

et les humains. De plus, il est apparu que chez les macaques, la majorité des fixations oculaires, 

lors de la présentation d’un visage vont se porter au niveau des yeux (Gothard, Erickson, et 
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Amaral 2004). La saillance de cet attribut du visage est plus marquée chez le singe ce qui a du 

sens d’un point de vue écologique puisqu’ils s'appuieraient alors sur les visages pour extraire 

la direction du regard et l'orientation de la tête ainsi que les changements dans les expressions 

faciales. En outre, il ne faut pas négliger la difficulté de la mise en place des études chez le 

macaque en l’absence d’instruction verbale qui peut expliquer la nécessité d’un apprentissage 

long mais qui pourrait engendrer de ce fait, des biais dans certains résultats. Enfin, même si les 

macaques rhésus n'ont pas les mêmes mécanismes cognitifs pour extraire l'identité de la 

structure faciale que les humains, cela n'implique pas que les visages ne sont pas pour eux des 

stimuli visuels importants. 

 
 
Contexte et introduction de l’étude  
 
Le macaque est-il capable de reconnaitre les visages sur la base des mêmes mécanismes que 

ceux observés chez l’humain ? Aux vues des points évoqués précédemment, déterminer les 

homologies et les différences entre les deux espèces de primate est un enjeu majeur des 

neurosciences cognitives actuelles. Il est essentiel de comparer les réponses des réseaux chez 

l’humaine et le singe afin d’évaluer si l’emploi du modèle macaque pour l’étude des 

mécanismes de la reconnaissance de l’identité faciale chez l’humain est pertinent. À ce jour, 

les homologies fonctionnelles entre les régions corticales du macaque et de l’humain n’ont pas 

toutes été testées de manière concomitante au sein d’une même étude comparative en IRMf. 

Dans ce contexte, ce projet répond à l’objectif de comparaisons directes des systèmes 

neuronaux en charge de la reconnaissance de l’identité faciale chez le primate humain et non-

humain dans le cadre d’une étude comparative IRMf. Pour répondre à cet objectif, plusieurs 

expérimentations ont été mises en place en collaboration avec l’équipe de Bruno Rossion 

(CRAN, Nancy). Tout d’abord, j’ai pu adapter un paradigme de stimulation périodique rapide 

(Fast Periodic Stimulation ; FPS) basé sur l’encodage en fréquence précédemment utilisé par 

nos collaborateurs (Rossion et al. 2015; Gao, Gentile, et Rossion 2018) chez l’humain, en IRMf 

chez le singe. Il présente l’avantage de ne pas nécessiter d’instruction verbale ou de tâche 

comportementale pour sa réalisation, un atout majeur pour l’étude chez le PNH. Ce paradigme 

permet de présenter successivement des stimuli cibles à une fréquence d’intérêt et par la suite 

d’analyser les différentes activations cérébrales à cette fréquence en découpant le signal grâce 

à une analyse dans le domaine de Fourier (voir Figure 41-A). Dans ce projet, une série d’images 

présentant des objets était présentée à 6Hz. Au sein de cette série, nous avons intercalé 7 images 

de visages toutes les 9 secondes (c’est-à-dire à 0.111Hz). Ces visages étaient présentés entre 
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deux images d’objets successives. Étant donné que ces visages apparaissent à une fréquence 

fixe au cours d’une série, l'amplitude des réponses neuronales différentielles peut être mesurée 

sans avoir à prendre en compte la réponse impulsionnelle de l’animal, c'est-à-dire comme 

l'amplitude de Fourier de la fréquence des burst. Cela m’a permis d’extraire l’activité cérébrale 

liée à l’apparition des visages à cette fréquence d’intérêt au cours des enregistrements en IRMf. 

En somme, cette étape permet de localiser les aires cérébrales (face localizer) impliquées dans 

le traitement des visages (face patchs) chez nos animaux. J’ai également évalué les réponses 

neuronales dans des séries présentant la même version de ces stimuli dans une version brouillée 

en phase de Fourier (phase-scamble) de chaque image en mélangeant la phase des images 

originales. Ainsi, ces images contenaient de façon globale les mêmes informations visuelles de 

bas niveau (contraste, luminance) que les images originales, mais sans aucune structure 

reconnaissable (pour exemple voir Figure 40). Cela m’a permis d’évaluer la sensibilité des 

réponses aux visages aux indices visuels de bas niveau (c'est-à-dire le spectre d'amplitude). 

Dans ce projet, des visages humains ainsi que des visages de singes ont été utilisés dans des 

séries différentes pour évaluer l’apport de la présentation d’individus conspécifiques ou 

hétérospécifique sur les réponses de ce réseau.  

 

Par la suite, j’ai souhaité mettre en œuvre une expérience permettant d’identifier les stratégies 

cognitives mises en œuvre dans le traitement de l’identité faciale chez le PNH (Face Identity 

Recognition ; FIR). Pour cela, je me suis basée sur le même paradigme d’encodage en fréquence 

en alternant cette fois ci, des cycles d’images d’un même individu (modulé en taille) avec 

l’apparition de burst comportant des visages de différents individus (Gao, Vuong, et Rossion 

2019). Ce protocole se base sur l’idée que l’identification répétée d’un même individu va 

engendrer une diminution de la réponse neuronale par le phénomène d’adaptation. Dès lors, 

l’apparition de nouveaux visages différents de celui de l’individu cible va générer un 

changement du profil d’activité au sein du réseau reflétant le traitement lié à la reconnaissance 

de l’identité faciale des nouveaux individus (voir Figure 41). Enfin, la même expérience peut 

alors être reproduite en positionnant les visages à l’envers (tête en bas) afin d’observer l’impact 

de l’effet d’inversion sur les réponses de ce réseau et traduire la stratégie de traitement utilisée 

(holistique ou non). Chez l’humain, nous savons que le traitement configural du visage est 

fortement perturbé lorsque le stimulus est présenté à l’envers, démontrant ainsi que l’orientation 

et les relations spatiales, notamment verticales, des éléments du visage sont critiques dans la 

reconnaissance de ces derniers (Goffaux et Rossion 2007). Les performances de FIR du 

macaque ne devraient alors pas être impactées lors de la présentation des visages à l’envers si, 
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contrairement à l’humain, celui-ci utilise les propriétés locales plutôt qu’un traitement 

holistique. L’ensemble de ces expériences permettra de déterminer de potentielles 

spécialisations neuronales nécessaires à la reconnaissance et à l’identification des visages, 

apparues au cours de l’évolution chez les primates. 

 
À ce jour, je n’ai pu réaliser que la première partie de ce projet portant sur l’adaptation et 

l’utilisation du paradigme de FSP en IRMf chez le singe pour définir les régions corticales 

sélectives aux visages chez celui-ci. En effet, la pandémie liée au COVID 2019 a notablement 

affecté l’avancée du projet dont les enregistrements sont encore en cours d’acquisition. De plus, 

dans le cadre de ce projet, j’ai mené à bien l’entrainement et les enregistrements chez un nouvel 

animal qui n’avait jusqu’alors jamais réalisé d’enregistrement en IRMf. De fait, ceci a requi de 

long mois de mise en œuvre pour aboutir à l’inclusion de ce singe dans le projet. Ainsi, le détail 

de la première partie de ce projet vous seront décrit ci-dessous. Des résultats obtenus chez un 

sujet humain ont permis de montrer la bonne reproduction du paradigme au sein de notre 

laboratoire. Quant aux résultats préliminaires obtenus chez deux animaux, ils semblent indiquer 

l’efficacité de cette procédure dans l’identification des face patchs bien qu’il faille noter des 

différences interindividuelles sur le nombre patchs identifiés entre les deux animaux. Nous 

discuterons par la suite des perspectives envisageables dans le cadre de cette étude.  

 
 
Matériel et méthodes  
 
Sujets.  

- Animaux. Deux macaques rhésus femelles M01 et M02 (âge : 12-18 ans ; poids : 5,30-6,15 

kg) ont participé à cette étude. Ce projet a reçu l'autorisation du Ministère de la Recherche 

(MP/03/04/10/09) et a été approuvé par un comité d'éthique local (code CNREEA : C2EA - 

14). L'hébergement des animaux, la manipulation et tous les protocoles expérimentaux tels que 

la chirurgie, l’entrainement des animaux et les enregistrements IRMf ont été réalisés dans le 

respect de la législation de l'Union européenne (2010/63/UE) et des directives du ministère 

français de l'Agriculture (décret 2013-118). Comme requis et recommandé pour le bien-être des 

primates, chacun des deux animaux était hébergé dans un groupe social d'individus dans un 

enclos spacieux et enrichi lui permettant de développer des comportements spécifiques à 

l'espèce tel que la recherche de nourriture et l'épouillage des congénères. 
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- Humain. Un volontaire sain a été inclus dans cette étude. Après avoir été correctement 

informé du déroulement de celle-ci, le sujet a donné son consentement libre et éclairé par écrit. 

L’ensemble des expériences ont été approuvées par le CNRS et a reçu l’accord du comité 

éthique Sud-Ouest et Outre-Mer IV (CPP Localizer, enregistré à l’ANSM sous le numéro : 

2015-A01801-48). Le volontaire n’a pas rapporté d’antécédents de lésion cérébrale ou de 

troubles neurologiques ou médicaux et avait une vision corrigée à la normale. Le protocole 

comprenant le sujet humain a été réalisé au CerCo afin de reproduire les résultats obtenus par 

notre collaborateur Bruno Rossion et non dans le but de réaliser une étude complète chez 

l’humain.  

 

Stimulation visuelle. Les stimuli utilisés été composés d’images en couleur de visages 

humains, de visages de singes et d'objets (non faciaux) de diverses catégories (scènes, maisons, 

voitures, animaux, etc.) (pour exemple voir Figure 40). Le jeu de stimuli comprenait des images 

naturelles de 100 visages humains différents et non célèbres ainsi que 195 images d'objets 

provenant de l'ensemble de données créé par Rossion et ses collègues du Face Categorization 

Lab de l'Université de Louvain en Belgique (Gao, Gentile, et Rossion 2018). Le jeu d’images 

de visage de singes se composait quant à lui de 89 photographies naturelles de macaques rhésus 

collectées sur Internet. De ce fait, les individus présentés n'étaient pas familiers de nos 

macaques. Chaque image de visage ne contenait qu'un seul visage et chaque image d'objet sans 

visage ne contenait qu’un objet principal. L’ensemble des images englobait un large éventail 

de variations de taille, de conditions d'éclairage, de couleur, de composition et d'arrière-plan. 

Pour minimiser la contribution des indices visuels de bas niveau aux réponses sélectives aux 

catégories, la luminance et le contraste ont été égalisés entre tous les stimuli (avec une valeur 

d'intensité moyenne de 115,0 et une valeur de contraste moyenne de 0,56) et les stimuli ont tous 

été redimensionnés à 256 x 256 pixels. De plus, une version brouillée en phase de Fourier 

(phase scramble) de chaque image a également été créée en randomisant la phase des images 

originales, comme utilisé dans les études EEG précédentes (Rossion et al. 2015). Ces images 

brouillées conservaient les mêmes informations visuelles de bas niveau que les originaux, mais 

les informations structurales n’étaient alors plus reconnaissables. 
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Figure 40 - Exemple de stimuli et leurs contrôles respectifs utilisés au sein de l’étude. Les visages 
(humain et de singe) et les objets contiennent un large éventail de variations dans la composition, la 
couleur et l'éclairage. Une telle variabilité réduit la contribution d'indices visuels spécifiques de bas 
niveau à la catégorisation perceptive tout en préservant le caractère naturel des images (Rossion et al. 
2015). Aucune égalisation de spectre d'amplitude n'a été réalisée sur ces images. Des versions brouillées 
en phase de Fourier des images (sous chaque image de visage et d'objet) ont également été créées. La 
colonne la plus à droite contient des images moyennées en pixels de tous les visages, de tous les objets 
et de toutes les images brouillées en phase dans chaque catégorie. Aucune structure reconnaissable n'est 
visible dans les images moyennes ainsi que dans les images brouillées.  
 

Enregistrements IRM  
 
Les enregistrements ont été effectués sur un scanner MR clinique de 3 Teslas (Philips Achieva) 

à l'aide d'une bobine multi-éléments à 8 canaux personnalisée (RapidBiomed) spécialement 

conçue pour s'adapter au crâne de nos animaux tout en préservant leur champ de vision.  

 

Modèles individuels de référence.  

Se référer à la partie 2 de la section IRMf chez le primate non-humain du chapitre 3 pour une 

description détaillée de l’acquisition des modèles anatomiques et fonctionnels individuels. 
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Enregistrements fonctionnels. Les sessions d'enregistrements fonctionnels ont été effectuées 

quotidiennement sur des macaques vigiles et ont duré environ 1 heure (10-14 séries). Les 

animaux avaient la tête fixée et étaient assis en position de sphinx dans une chaise de primate 

compatible IRM, face à un écran à une distance d'observation de 55 cm. Des stimuli visuels ont 

été projetés sur cet écran à l’aide d’un projecteur de 1024 x 768 pixels et avec une fréquence 

de rafraichissement de 60 Hz. Ils se composaient d'images carrées (voir Figure 40) de 14,6 x 

14,6° d'angle visuel. Les animaux ont été impliqués dans une tâche de fixation passive tandis 

que la position d'un œil a été surveillée à l'aide d’un système d’eye-tracker par vidéo infrarouge 

(Cambridge Research). Ils ont été récompensés avec de l'eau via un système de récompense 

lorsque la fixation était correcte (c'est-à-dire lorsque leur regard a été maintenu dans une fenêtre 

de fixation centrale de 2x2°). Les images ont été affichées sur l'écran à une fréquence de base 

de 6 Hz (c'est-à-dire 6 images/sec), en utilisant un paradigme IRMf de stimulation périodique 

rapide (FPS).  

 

Pour localiser les régions cérébrales sélectives pour le visage, nous avons utilisé une séquence 

de stimulation du localisateur de visage, comme décrit dans (Gao, Gentile, et Rossion 2018). 

Chaque série étaient composées de 243 secondes (162 TR) divisées en 27 cycles de stimulation 

(voir Figure 41-A). Toutes les 9 secondes, un burst de sept images de la catégorie cible (visages 

humains ou visages de singe) apparaissaient pendant 2,167 secondes (c'est-à-dire à 0,11 Hz) au 

sein d’un flux rapide de sept images des catégories non-cibles (objets non faciaux). Les périodes 

de burst se produisant à une fréquence fixe, la réponse neuronale liée à la catégorie cible peut 

être mesurée avec une analyse de Fourier (pour revue (Norcia et al. 2002)). De manière critique, 

les burst de visages n'apparaissent que tous les deux stimuli, c'est-à-dire en alternance avec un 

objet sélectionné au hasard (voir Figure 41-A). De cette façon, l'adaptation spécifique à la 

catégorie (visage) était réduite pendant le burst. Ainsi, de multiples contrastes sont mesurés au 

sein d’un burst et la séparation temporelle entre deux visages étant supérieure à 300 ms, elle 

laisse suffisamment de temps pour l'apparition de la majeure partie d'une réponse neuronale 

sélective de visage (Retter et Rossion 2016). L’expérience comprenait également des séries de 

conditions de contrôle avec des versions brouillées en phase d'images de visage et de non-visage 

afin de contrôler davantage les effets de faible niveau dans les résultats (voir la section 

« Stimulation visuelle » ci-dessus). L'ensemble de l'expérience (c'est-à-dire l'affichage visuel, 

la surveillance des yeux et la récompense de l'eau) a été surveillée à l'aide du logiciel EventIDE 

(Okazolab). Les images fonctionnelles ont été collectées avec une séquence d'imagerie EPI 

pondérée en T2* avec acquisition de coupes entrelacées (TR = 1 500 ms, TE = 30 ms, angle de 
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bascule = 75°, facteur SENSE = 1,6 ; FOV : 100 x 100 mm ; taille de la matrice : 68 x 64 mm 

; taille des voxels = 1,25 × 1,25 × 1,5 mm).  

 

 

 
 
Figure 41 - Design expérimentale du projet visage. (A) Description schématique d’une série (« run ») 
présentée au cours des enregistrement en IRMf. Au sein de cycle de 9sec, des burst de visages (alterné 
avec des objets) apparaissent pendant 2sec (en rouge) suivis d’un cycle de 7sec composé uniquement 
d’objets (en bleu). Ces cycles sont répétés 27 fois au cours d’un série. Une illustration de la réponse 
BOLD attendue est présentée au-dessous, soit une augmentation de celle-ci au cours des burst de 
visages, ainsi qu’une illustration de l’analyse de cette réponse par une transformée de Fourier. (B) 
Illustration de la composition des différentes expériences réalisées (ou en cours de réalisation) au sein 
du projet soit un paradigme de Face Localizer en haut (ici humain mais également utilisé avec des 
visages se singe), un paradigme de reconnaissance de l’identité facial (Facial Identity Recognition ; FIR) 
au milieu et son inversion juste en dessous.  
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Traitement des données 
Les modèles anatomiques et fonctionnels ont été acquis selon la même procédure qu’évoquées 

précédemment (voir chapitre 3). Le prétraitement des données fonctionnelles obtenues au cours 

de l’expérimentation n’est guère différent de celui évoqué précédemment (voir chapitre 3) à 

ceci près qu’aucune correction de synchronisation des coupes (slice timing correction) n'a pas 

été appliquée dans le cas présent. Les données ont été acquises à l’aide de la technique de multi-

bande (avec un TR plus bas de 1.5s) qui ne nécessite pas cette étape. 

 

Amplitude des réponses sélectives de visage. Les séries d'IRMf de la même condition ont 

d'abord été moyennées ensemble. Les six premiers volumes de chacun de ces passages moyens 

ont été supprimés afin de prendre en compte le temps de stabilisation du signal. Nous avons 

ensuite suivi la même procédure que celle décrite dans (Gao, Gentile, et Rossion 2018). Une 

transformée de Fourier (FFT) a été réalisée sur les 156 volumes restants des données prétraitées 

avec des performances de fixation supérieures à 85 % et le spectre d'amplitude a été directement 

dérivé des coefficients de Fourier obtenus. Puis, nous avons calculé le rapport signal sur bruit 

(Signal Noise Ratio ; SNR) en convertissant l'amplitude de la fréquence de stimulation aux 

visages en un Z-score comme dans les études précédentes de (McCarthy et al. 1994; Puce et al. 

1995) en utilisant la moyenne et l’écart type de l'amplitude aux fréquences voisines, soit :  

                                              Z-score = (AS − "N) ⁄ #N 

AS : l’amplitude à la fréquence de stimulation  
"N : la moyenne des 20 fréquences voisines à celle de stimulation 
#N : l’écart type de l’amplitude de ces 20 fréquences voisines  

Cette procédure est appliquée à chaque voxel indépendamment. 

 

Résultats préliminaires 
 
Comme il a été préciser précédemment, ce projet s’est vu largement ralenti par la pandémie 

mondiale liée au virus COVID-19. L’objectif de ce projet était de déterminer s’il existait des 

différences substantielles dans le codage de l'identité faciale entre les primates humain et non-

humain. À ce jour, seul des résultats préliminaires sont susceptibles d’être présentés dans cette 

section et traiterons de l’adaptation d’un paradigme d’encodage fréquentiel comme Face 

Localizer chez le singe. Préalablement, un sujet humain a été inclus dans le projet pour vérifier 

la bonne marche du protocole expérimental et de son adaptation au sein de notre laboratoire. 

Les résultats obtenus seront décrits dans cette section. Puis, des sessions IRMf ont permis 



 
 

159 

d’enregistrer les activations à la présentation de visage humain et de visage de singe chez deux 

animaux vigiles (M01 et M02) impliqués dans une tâche de fixation passive. Un paradigme de 

stimulation périodique rapide (FPS) basé sur l’encodage en fréquence a été utilisé au cours 

duquel des stimuli composés de visages (humain ou singe) ont été présentés à une fréquence 

d’intérêt précise au sein d’un jeu d’images d’objets. Pour minimiser la contribution des indices 

visuels de bas niveau aux réponses sélectives dans les catégories (visage et objet), la luminance 

et le contraste ont été égalisés entre tous les stimuli (avec une valeur d'intensité moyenne de 

115,0 et une valeur de contraste moyenne de 0,56) et les stimuli ont tous été redimensionnée. 

Une version brouillée en phase de Fourier (phase scramble) de chaque image conservant les 

mêmes informations visuelles de bas niveau ont également été présenté dans des séries 

différentes. Cela a permis d’évaluer la contribution des informations structurales dans les 

réponses aux images non brouillées par opposition aux images brouillées.  

 

1. Reproduction du paradigme FPS chez l’humain 
 

Dans les études réalisées par nos collaborateurs, le paradigme FPS a montré son efficacité dans 

la localisation des Faces Patchs chez l’humain (Gao, Gentile, et Rossion 2018). Afin de 

s’assurer de la bonne reproduction de leur protocole, nous avons réalisé des enregistrements en 

IMf chez un sujet humain. Les résultats ont été collectés au cours de 6 séries lors de présentation 

de visage humain. À partir des z-scores calculés pour la condition « visage » pour les données 

collectées dans le paradigme Face Localizer, seuillées à 3 et projetées sur la T1 de l’individu, 

les patchs sélectifs aux visages ont été retrouvés dans les deux hémisphères du sujet H01 (Figure 

42). Il s’agit principalement de trois régions corticales comprenant la FFA au niveau du gyrus 

fusiforme latéral, la OFA au niveau du gyrus occipital et la partie postérieure du STS. Le z-

score maximum (SNR), égal à 15.32, a été observé au niveau de la FFA de l’hémisphère droit 

(40, -36, -4 en coordonnées MNI). De manière semblable à nos collaborateurs, les face patchs 

observés chez l’humain ont été retrouvés. De plus, le sujet humain inclus dans la présente étude 

a également participé au protocole de FIR et de FIR inversé. Dans le cadre du FIR, le z-score 

maximum retrouvé au sein de la FFA était de l’ordre de 7 lorsque les visages étaient présentés 

à l’endroit et de l’ordre de 5 lorsqu’ils étaient affichés à l’envers, traduisant une diminution de 

la réponse neurale liée à l’effet d’inversion. De façon qualitative, ces résultats traduisent la 

distinction des mécanismes neuronaux impliqués dans la reconnaissance de l’identité facial 

avec une altération du traitement holistique lorsque les visages sont inversés, révélée par la 

diminution de l’amplitude des réponses corticales. 
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Figure 42 - Reproduction du paradigme FPS chez l’humain. Les images montrent l’ensemble des 
face patchs observés chez un sujet humain au sein de notre laboratoire après reproduction du même 
paradigme expérimentale. Les coupes transversales, sagittales et coronales sont présentées ici. Les 
visages activent préférentiellement le gyrus occipital (OFA), le gyrus fusiforme (FFA) et la partie 
postérieure du STS, avec une prédominance au niveau de l’hémisphère droit. Les couleurs chaudes (de 
rouge à jaune) traduisent l’échelle de z-score calculé à partir des données recueillis. Ces données ont été 
obtenues à partir d’une unique session d’enregistrement en IRMf dans la cadre de l’utilisation du 
protocole de Face Localizer avec des visages humains. 

2. Adaptation du paradigme FPS chez le PNH 
 

Chez l’humain, le paradigme FSP a permis d’identifier des patchs sélectifs aux visages lors de 

la présentation de visages humains. La reproduction de ce paradigme chez l’animal a permis de 

révéler un certain nombre de ces face patchs. Ces résultats ont été obtenus à partir des données 

recueillies dans le cadre du paradigme FSP avec des visages humains (20 séries pour les deux 

animaux) et des visages de singes (20 séries pour les deux animaux) qui ont été moyennées 

ensemble. Les calculs des z-scores à l’issus de ce moyennage ont été réalisés dans le volume 

individuel de chaque animal puis ont été projetés dans les surfaces individuelles respectives. 

Cela nous a permis de mettre en évidence respectivement 5 et 7 patchs sélectifs aux visages 

(Figure 43-A). Les patchs MF, ML ont été retrouvés de façon robuste chez les deux animaux. 

Chez l’individu M01, les patchs PL, AL, AF, PVL et PO ont été retrouvé sur les deux 

hémisphères. Chez M02, PL a été retrouvé au sein de l’hémisphère gauche et AL et PVL dans 

l’hémisphère droit. Pour chacun des patchs identifiés, nous présentons les spectres d’amplitude 

de Fourrier dans les conditions de présentations de visages ou de leurs contrôles respectifs 

(visage brouillé) (Figure 43-B). L’augmentation de l’activité neuronale lors de la présentation 

de visages est observée à la fréquence de présentation (1/9 Hz) et pour certains patchs à la 

seconde harmonique (2/9 Hz). À l’inverse, les conditions contrôles ne présentes pas de pics 

d’augmentation dans les réponses. Ces observations révèlent que la perception des visages au 

sein des séries d’enregistrements n’est pas basée sur les propriétés bas niveau (contraste, 

luminance etc..) des stimuli présentés. 



 
 

161 

 
Figure 43 - Patchs sélectifs aux visages chez le singe à l’issus d’un paradigme de FSP. (A) Les 
données issues du volume de chacun des individus ont été projetés sur les surfaces individuelles 
respectives. Seules les vues latérales sont présentées ici puisque nous n’avons pas observé d’activations 
dans d’autres zones. Les patchs PL, ML, MF, AL, AF, PVL et PO sont observés sur les deux 
hémisphères de M01. Pour M02, seuls les patchs ML et MF sont retrouvés de façon bilatérale. On 
observe également le patch ML sur l’hémisphère gauche et PVL et AL sur l’hémisphère droit. Les 
couleurs chaudes (de rouge à jaune) traduisent l’échelle de z-score calculé à partir des données 
recueillies. (B) Des vues coronales provenant respectivement des volumes individuels de chacun des 
animaux sont présentées à gauche montrant les patchs ML et MF des deux animaux. Les spectres 
d’amplitudes de Fourier issus des patchs ML et MF retrouvés de façon bilatérale chez les deux individus 
sont présentés ici pour chacun des hémisphères et pour les deux conditions (visages en bleu et visages 
brouillés en rouge). Les pics reflètent l’amplitude des réponses lors de la présentation de visage à la 
fréquence d’intérêt (1/9Hz) et de leurs harmoniques (2/9Hz). Ces pics ne sont pas observés lors de la 
présentation de visages brouillés.  
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Discussion  
 

L’objectif de ce projet était de déterminer s’il existait des différences substantielles dans le 

codage de l'identité faciale entre les primates humains et non-humains et ainsi de vérifier 

l'intérêt et la validité du modèle macaque pour caractériser la reconnaissance de l’identité 

faciale humaine. La réévaluation de ce modèle est d'une importance cruciale puisque le 

macaque est largement considéré dans la communauté neuroscientifique comme le meilleur 

modèle animal disponible non seulement de la reconnaissance visuelle humaine, mais des 

fonctions cérébrales sensorielles, cognitives et motrices en général (Passingham 2009). Nous 

souhaitions donc identifier le réseau cortical des régions sélectives aux visages chez le singe 

(pour exemple (Tsao et al. 2008; Tsao, Moeller, et Freiwald 2008)) et caractériser les réponses 

propres à la reconnaissance de l’identité faciale au sein de ces régions. Pour cela, un paradigme 

impliquant la manipulation de l’orientation des visages (à l’endroit ou à l’envers) devait être 

utilisé afin de mesurer si l’orientation de la présentation des visages pouvait affecter les 

réponses neuronales chez le PNH. Cet effet d’inversion est observé de façon très contradictoire 

dans le littérature suggérant que la stratégie de traitement holistique des visages serait propre à 

l’humain (voir (Rossion et Taubert 2019; Griffin 2020)).  

À ce jour, seuls les résultats traitant de l’adaptation d’un paradigme de stimulation périodique 

rapide de stimuli basé sur l’encodage fréquentiel ont été collectés. Chez l’humain, nous avons 

pu établir une bonne reproduction du paradigme qui a permis de révéler trois patchs sélectifs 

aux visages de façon bilatérale incluant la FFA, l’OFA et la partie postérieure du STS. Chez le 

singe, les données recueillies sur deux animaux ont permis d’identifier un certain nombre de 

patchs sélectifs aux visages suggérant que ce paradigme est également efficace chez le PNH. 

Cela nous a permis de mettre en évidence respectivement 5 et 7 patchs sélectifs aux visages 

(Figure 43-A) dont les patchs MF, ML qui ont été retrouvés de façon robuste chez les deux 

animaux. Chez M01, cette approche a permis d’identifier les patchs ML, MF, AL, AF, PL, 

PVL, PO sur les deux hémisphères. Pour M02, seuls les patchs ML et MF sont présents sur les 

deux hémisphères et l’on a observé les patchs PVL et AL sur l’hémisphère droit et PL sur le 

gauche.  

L’observation de cette variabilité interindividuelle dans la cadre de l’identification des face 

patchs est souvent reportée dans les études chez le PNH. Par exemple, dans l’étude de (Janssens 

et al. 2014), les patchs PL, ML, MF ont été identifiés chez l’ensemble des 3 animaux testés 
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alors que les autres patchs sont retrouvés de manière hétérogène (AD 5/6 hémisphères ; AF 

3/6 ; PL et ML 4/6 ; PO 3/6 ; PA 4 /6). Plusieurs études ont également rapporté ne pas avoir 

trouvé de patchs AM (Pinsk et al. 2009; Livingstone et al. 2017). Les études fondamentales de 

Tsao et al., ont également rendu compte d’une grande variabilité dans la localisation et le 

nombre de patchs sélectifs aux visages, à la fois chez le singe et chez l’humain (Tsao et al. 

2008; Tsao, Moeller, et Freiwald 2008). Cette importante variabilité est documentée dans 

l’étude de (Ku et al. 2011) dont la Figure 44 ci-dessous résume l'accord global des face patchs 

entre les études et illustre la variabilité interindividuelle (voir également le tableau 

supplémentaire 2). Cette variabilité n’est pas surprenante dans le cadre de fonctions cognitives 

haut niveau comme la reconnaissance de l’identité faciale. Par exemple, grâce à des données 

issues du consortium PRIMatE Data Exchange (Milham et al. 2018), des chercheurs ont 

récemment mis en évidence que tout comme chez l’humain, les aires d'association hétéro-

modales chez le PNH étaient caractérisées par des niveaux relativement plus élevés de 

variations interindividuelles dans les modèles de connectivité fonctionnelle (Xu et al. 2019). À 

l’inverse, les régions d'ordre inférieur, comprenant les aires sensorielles et motrices primaires, 

étaient caractérisées par des niveaux de variations plus faibles. 

Pour revenir sur nos hypothèses de travails, il est important de poursuivre ce projet afin de 

déterminer si le modèle macaque est un modèle valable pour l’étude de la reconnaissance de 

l’identité faciale de l’humain. Comme nous l’avons vu précédemment, les preuves empiriques 

d’un effet d’inversion chez le singe d’un point de vue comportementale sont largement 

hétérogènes (Parr 2011; Griffin 2020). En revanche, ces résultats sont bien plus évidents chez 

l’humain, faisant de l’effet d’inversion un marqueur du traitement holistique des visages et une 

particularité de la reconnaissance de l’identité faciale (pour revue (Tanaka et Farah 1993; 

Tanaka et Simonyi 2016)). Ces observations démontrent ainsi que l’orientation et les relations 

spatiales, notamment verticales, des éléments du visage sont critiques dans la reconnaissance 

de ces derniers (Goffaux et Rossion 2007). Pour mieux définir la validité du modèle macaque, 

ce projet visait à mener une comparaison directe des capacités de reconnaissance faciale des 

humains et des singes avec des stimuli et des conditions de stimulation comparables sans tâche 

et sans nécessité d’entrainement traduisant une reconnaissance spontanée des visages présentés.  
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Figure 44 - Les activations sélectives aux visages issues de la littérature superposées sur une vue 
latérale et ventrale du cerveau. (A) Vue latérale du cerveau. Les emplacements des patchs sélectifs du 
visage trouvés dans la littérature (Logothetis et al. 1999; M. A. Pinsk et al. 2005; Tsao, Moeller, et 
Freiwald 2008; Tsao et al. 2008; Bell et al. 2009; Ku et al. 2011) sont marqués par les symboles fermés 
et les emplacements trouvés dans l'étude actuelle sont indiqués par les cercles ouverts. Pour les zones 
activées décrites par (Tsao et al. 2008; Tsao, Moeller, et Freiwald 2008), les conventions de 
dénomination utilisées par les auteurs ont été retenues avec les localisations entre parenthèses. Les 
emplacements ont été estimés sur la base des positions AP lorsqu'elles sont données ; sinon, les positions 
ont été estimées en comparant les coupes coronales à l'atlas de (Saleem et Logothetis 2006). Dans les 
cas où l'activation s'étendait sur plusieurs tranches, la position moyenne était prise. Les emplacements 
sont indiqués après normalisation sur le modèle de macaque (McLaren et al. 2009). Il est à noter que 
toutes les études ne font pas de distinction entre les patchs situés sur la berge et dans le fond du STS. 
(B) Vue ventrale de l'activation sélective du visage dans cette étude (cercles ouverts) et la littérature 
(symboles fermés). Les coordonnées de l'activation ventrale sont données dans le tableau S2. 
Abréviations : LOS : sillon orbitaire latéral ; MOS : sillon orbitaire médial ; OTS : sillon 
occipitotemporal ; PMTS : sillon temporal moyen postérieur ; RS : sillon rhinal. D’après (Ku et al. 
2011). 
 

L’observation de réponses différentes à l’orientation du visage chez l’humain et le singe 

pourrait avoir des conséquences majeures dans le domaine de la reconnaissance des visages. Si 

nous ne trouvions pas d’effet d’inversion chez le singe, cela révèlerait une différence de 

traitement de l’identité faciale entre les deux espèces. Un certain nombre d’arguments relevant 

à la fois d’observations comportementales et topographiques soutiennent déjà l’idée de 

différences entre ceux-ci, tout particulièrement au sein de la voie « ventrale » portant le 

traitement des aspects invariants du visage (Rossion et Taubert 2019). S’il est largement admis 



 
 

165 

que nous sommes des experts de la reconnaissance des visages puisque nous sommes en autre 

en mesure d’identifier une grande quantité de visages d’individus de notre propre espèce, ce ne 

semble pas être le cas du macaque qui ne présente pas d’expertise pour l’identification 

d’individus conspécifiques (Parr, Heintz, et Pradhan 2008). D’un point de vue anatomique, il 

est important de noter qu’il existe des différences majeures de gyrification entre le cerveau des 

macaques et celui des humains (Zilles, Palomero-Gallagher, et Amunts 2013). Chez l’humain, 

la reconnaissance de l’identité faciale est rapide, automatique, efficace et portée au sein d’un 

réseau cortical ventrale latéralisé dans l’hémisphère droit dans le VOTC. Cette surface est 

divisée par deux sillons majeurs, le sillon collatéral et le sillon occipito-temporal, qui 

définissent les frontières du gyrus fusiforme, soit la structure la plus importante pour la 

reconnaissance de l’identité faciale. Chez le macaque, seul un seul sillon ventral principal est 

présent, appelé OTS (Occipito-Temporal Sulcus). Ce faisant, ils sont dépourvus d'un gyrus 

fusiforme parmi d'autres différences neuroanatomiques substantielles avec le VOTC humain.  

 

Les réponses sélectives aux visages chez l’humain sont divisées selon un réseau dorsal et 

ventral qui vont se situer respectivement le long du STS et du VOTC. Chez le singe, l’ensemble 

du réseau est compris au sein du STS où des neurones sélectifs aux visages ont été 

systématiquement enregistrés. Si l’on prend l’aire MT comme point d’ancrage, on peut 

remarquer que les face patchs chez le singe au sein du STS sont situés ventralement par rapport 

à celle-ci contrairement à son homologue humain pour lequel les patchs au sein du STS sont 

situés plus dorsalement à MT. Cette différence de localisation corticale par rapport à l’aire MT 

peut être une conséquence de l'expansion spatiale du lobe temporal chez l’humain (Orban, Van 

Essen, et Vanduffel 2004) et de l'augmentation de la gyrification de son cortex cérébral (Zilles, 

Palomero-Gallagher, et Amunts 2013). L’ensemble de ces différences anatomiques ainsi que 

l’absence de preuves empiriques de la reconnaissance de l’identité faciale chez le macaque, 

suggère la possibilité qu’un tel système ventral de reconnaissance serait apparu au cours de 

l’évolution des primates avec un développement plus large et plus spécifique chez l’humain 

(Weiner et Grill-Spector 2015). Cette apparition a supposément émergé de manière progressive 

au sein des primates, comme semblent l’indiquer certaines études révélant chez le chimpanzé 

les mêmes effets d’inversion que chez l’humain et une spécialisation de la reconnaissance de 

l’identité faciale à travers des visages appartenant à son domaine d’expertise (conspécifiques 

ou humain) (pour revue voir (Parr et al. 2000;Parr 2011)).  
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Les observations issues de ce projet pourraient renforcer cette conviction évolutive du 

traitement de la reconnaissance de l’identité faciale et résoudre l’hypothèse selon laquelle des 

approches de traitement différentes sont opérées entre le macaque et l’humain. Le cas échéant, 

les connaissances inférées chez l’humain à partir des enregistrements unitaires chez le singe 

devront être reconsidérées.  

 

Enfin, même s’il s’avérait que les macaques rhésus ne présentaient pas les mêmes mécanismes 

cognitifs pour extraire l'identité d’un visage cela ne signifie pas pour autant que les visages ne 

soient pas des stimuli visuels importants chez ceux-ci. Le traitement des aspects variants du 

visage semble conservé chez l’espèce montrant une sensibilité importante aux changements 

dans les expressions de leurs congénères (Goossens et al. 2008; Parr et Heintz 2009). On 

observe notamment une modulation des activations suscitées par différentes expressions de 

singe (Hadj-Bouziane et al. 2008; Liu et al. 2015). On sait également que chez le PNH, comme 

chez l’humain, la morphologie faciale est associée à l'affirmation de soi, à l'agressivité et sert 

aux mesures du statut de dominance (Altschul et al. 2019). De plus, certains des patchs sélectifs 

aux visages dans le cortex orbito-frontal se sont également révélés être le support la 

représentation des catégories sociales (Barat, Wirth, et Duhamel 2018). L’ensemble de ces 

observations traduit bien le rôle crucial des visages au sein des PNH comme un marqueur social 

essentiel. Enfin, si l’on suppose que les mécanismes de reconnaissance de l’identité faciale sont 

différents chez l’humain et le macaque, il semble en revanche que sur des bases multimodales 

les deux espèces de rejoignent. En effet, il est apparu que les macaque possèdent une 

représentation cognitive intermodale des individus où la reconnaissance de l’identité serait 

réalisée par correspondances entre visage et voix associées à la fois pour des congénères et des 

humains connus (Sliwa et al. 2011).   

 

Le présent projet ne remet donc pas en cause l’existence d'un système sensoriel spécialisé dans 

le traitement des visages pour soutenir les besoins de l’espèce notamment pour mettre en œuvre 

l’identification rapide d’un congénère et de son statut social. Mais il supporte l’idée que ces 

mécanismes ne nécessiteraient sans doute pas les mêmes traitements que chez l’humain, 

notamment qu’ils ne se baseraient pas sur un traitement holistique de la configuration spatiale 

des visages.  
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Figure Supplémentaire  
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Tableau supplémentaire 2 – Diversités des approches et des faces patchs identifiés chez le PNH 
dans le cadre de protocole de Face Localizer. Le tableau résume les espèces (MM : Macaca Mulatta ; 
M.F : Macace Fascicularis ; C.J : Callithrix Jacchus) utilisées ainsi que l’effectif (N) d’animaux, le type 
de méthodes appliqué (avec agent de contrats MION, Siremen ou signal BOLD), la puissance du scanner 
(T : Tesla), l’état des animaux (V : Vigile ; A : Anesthésié), le design et les face patchs identifiés. Seuls 
les patchs obtenus chez l’ensemble des animaux impliqués dans une étude sont reportés ici. 
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Chapitre 6 – Discussion Générale 
 
« Une conclusion, c’est quand vous en avez assez de penser » 

Herbert Albert Fisher 
 

Résumés des résultats  
 
Au cours de cette thèse, je me suis intéressée au traitement des configurations spatiales dans le 

cortex visuel chez le primate non-humain. Plus particulièrement, j’ai étudié le traitement de la 

symétrie chez le macaque à partir de textures à motifs réguliers. J’ai également initié un projet 

visant à mieux comprendre le traitement lié à la reconnaissance de l’identité faciale lors de la 

manipulation de l’orientation de visage (à l’endroit à l’envers) chez le singe.  

 

Dans la première étude, j’ai cherché à identifier le réseau cortical supportant le traitement de la 

symétrie chez le macaque. Tout d’abord, j’ai reproduit un protocole qui avait été utilisé par mes 

collaborateurs, me permettant d’effectuer des comparaisons avec les résultats qu’ils avaient 

observés chez l’humain dans le cadre de réponse à la symétrie par rotation. Puis, j’ai poursuivi 

l’investigation des réponses de ce réseau à travers un autre type de symétrie composé de 

réflexion (symétrie en miroir). L’ensemble des stimuli était défini par des textures construites 

à partir de motifs symétriques définis sur la base de rotation ou de réflexion. Chacun de ces 

types de symétrie était composé de sous-groupes reflétant soit une augmentation de l’ordre de 

symétrie (n rotations) soit une orientation ou du nombre d’axe de réflexion différent (horizontal, 

vertical ou les deux). Dans un design en bloc, les réponses à ces stimuli ont été contrastées à 

celles de leurs contrôles respectifs et les résultats obtenus m’ont permis de mettre en évidence : 

(1) un réseau cortical de traitement de la symétrie par rotation similaire entre les primates 

humains et non-humains (2) des réponses augmentant de manière paramétrique avec l’ordre de 

symétrie présenté (n rotations) (3) un réseau similaire de traitement de la symétrie par rotation 

et par réflexion chez le macaque (4) des réponses plus fortes pour des motifs symétriques à 

deux axes (horizontale et verticale) plutôt qu’un seul axe (horizontal). En effet, en utilisant des 

analyses par ROIs définies lors d’un précédent protocole de rétinotopie, nous avons observé 

que les réponses à la symétrie par rotation chez le macaque débutaient au-delà de V1, dans un 

réseau comprenant les aires V2, V3, V3A, V4 semblablement à l’humain. Des analyses basées 

sur un atlas ont également mis à jour des réponses plus en aval au sein de la voie ventrale 

incluant V4A. Des réponses paramétriques à l’ordre de symétrie ont été observées dans les aires 
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V3, V4 et PITd (proposées comme potentiel homologue du LOC humain) tout comme reportées 

chez les sujets humains. Les résultats obtenus pour la symétrie par réflexion ont révélé un réseau 

de traitement similaire incluant les mêmes aires visuelles, comme souligné par les cartes de 

recouvrement. De façon intéressante, les réponses à la symétrie par réflexion composée de deux 

axes (horizontal et vertical) se sont avérées plus fortes dans les aires V3, V3A et V4 par rapport 

à un axe horizontal simple. La comparaison des réponses à la symétrie pour l’ensemble des 

conditions a également mis à jour des réponses plus importantes pour la symétrie à deux axes 

de réflexion plutôt qu’une simple rotation (ordre 2) dans les aires V3, V3A, V4 et PITd. En 

somme, l’ensemble de ces résultats ont mis en évidence le réseau cortical du traitement de la 

symétrie jusqu’alors jamais observé chez le macaque, supporté par des aires visuelles 

homologues à celles de l’humain.  

 

La seconde étude que j’ai mené au cours de cette thèse visait à évaluer les réponses neuronales 

du traitement de la reconnaissance de l’identité faciale lors de la manipulation de l’orientation 

de présentation de visages. Le but principal était de comparer les mécanismes liés à cette 

fonction cognitive chez le primate humain et non-humain à travers un protocole commun ne 

nécessitant ni entrainement ni tâche comportementale afin de mettre à jour d’éventuelles 

différences. Le double versant de ce projet portait d’une part sur l’adaptation d’un paradigme 

de stimulations rapides construit sur la base d’encodage fréquentiel chez le singe afin 

d’identifier les patchs sélectifs aux visages et de l’autre l’observation des réponses 

d’identification de visage dans un protocole mesurant l’effet d’inversion au sein de ces patchs. 

À ce jour, seule la première partie du projet a pu être finalisée. Les résultats obtenus ont montré 

que l’approche de présentation rapide de stimuli permettait l’identification du réseau de 

traitement des visages chez les singes. Dans ce protocole de Face Localizer, des images 

composées de visages (humain ou singe selon les séries) ont été présentées au sein de séries 

d’images d’objets à une fréquence de présentation précise (1/9Hz). L’analyse de l’amplitude 

des réponses mesurées dans le domaine de Fourier a permis de révéler un certain nombre de 

face patchs. Ainsi, nous avons pu observer 5 patchs sélectifs aux visages chez les deux animaux 

et deux autres qui n’ont été observés que pour un seul d’entre eux. Chez le premier, cette 

approche a permis d’identifier les patchs ML, MF, AL, AF, PL, PVL, PO sur les deux 

hémisphères. Pour le second, les patchs ML et MF ont été retrouvés de façon bilatérale et l’on 

a aussi observé les patchs PVL et AL sur l’hémisphère droit et PL sur le gauche. La poursuite 

de ce projet devrait à terme mener à l’évaluation des réponses liées aux traitements de la 
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reconnaissance de l’identité faciale lors de la manipulation de l’orientation des visages au sein 

des patchs caractérisés chez les deux individus. 

 
 

Limitations et perspectives  
 
Comme il a été évoqué au cours des précédents chapitres, ces deux projets sont porteurs de 

limites et suggèrent l’approfondissement de diverses pistes d’études pour compléter l’ensemble 

de ces observations. En effet, les mesures en IRMf se veulent être le reflet indirect des réponses 

neuronales et présentent également une moins bonne résolution temporelle que certaines autres 

approches. Ainsi, ces pistes seront décrites distinctement pour ce qui est du traitement de la 

symétrie ou des visages chez le macaque. 

  
1. Poursuivre avec la symétrie 

 
Dans le cadre de cette étude comparative, certaines pistes n’ont pas encore été explorées. Par 

exemple, on notera que ce projet s'est concentré sur les réponses sensorielles du cerveau et n'a 

pas exploré la perception à proprement parlé. À ce jour, aucune étude n’a rapporté de preuves 

empiriques de la perception de la symétrie chez le macaque. Ces approches pourraient être 

utiles à l'avenir afin de déterminer comment les réponses corticales rapportées ici peuvent être 

liées à la perception de la symétrie. Nous pourrions par exemple envisager l’utilisation de 

paradigme de matching-to-sample (voir Figure 45-A) dans lequel l'observateur se voit présenter 

un premier stimulus « échantillon » (sample) suivi par la suite de deux stimuli, dont l'un 

« correspondant » (match) au stimulus échantillon. L’observateur doit alors reconnaître le 

stimulus échantillon au sein de la paire de stimuli qui lui est présentée. Dans cette tâche, nous 

pourrions présenter dans un premier temps un stimulus A (symétrique ou son contrôle) durant 

une certaine durée sur une écran face à l’animal. Puis, ce stimulus disparaitrait pour laisser 

place à une paire de stimuli composée du stimulus A préalablement présenté et de son 

homologue respectif B (symétrique ou son contrôle). L’animal devrait engager une réponse, 

soit par une saccade oculaire soit par une réponse manuelle sur le stimulus A et serait 

récompensé si sa réponse correspond bien au premier stimulus présenté. Les stimuli 

symétriques et contrôles en tant qu’échantillon seraient alternés au sein des différentes séries 

ainsi que la position du stimulus correspondant (droite ou gauche). Cette tâche traduit une 

mesure directe de la discrimination des stimuli présentés et donc de la reconnaissance de la 

symétrie présente dans un stimulus par opposition à son contrôle.   
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Nous pourrions également envisager l’utilisation de tâches de free-viewing permettant 

d’observer le comportement oculaire des animaux lorsqu’ils sont confrontés à un stimulus 

symétrique et son contrôle via un dispositif d’eye-tracking. En effet, les mouvements oculaires 

et les fixations peuvent fournir des informations qualitatives et quantitatives sur les processus 

cognitifs sans nécessité de consignes verbales (pour revue (Hopper et al. 2021)). Au niveau le 

plus fondamental, le suivi des mouvements oculaires des primates révèle ce qui capte et retient 

leur attention, puisque les mouvements oculaires et les schémas de fixation sont des marqueurs 

d'une attention manifeste (Smith, Rorden, et Jackson 2004). Dans ce contexte, nous pourrions 

opter pour un paradigme de visualisation libre, dans lequel les stimuli symétriques et leurs 

contrôles seraient présentés pendant une durée prédéterminée et la durée de l'attention du sujet 

à leur égard serait mesurée. Une attention accrue à un stimulus spécifique serait considérée 

comme une préférence pour ce stimulus. Il serait alors intéressant d’observer cette préférence 

au sein de la même catégorie de stimuli (symétrique ou contrôle) à travers différentes séries qui 

traduirait une distinction entre les deux catégories présentées. Nous pourrions aussi mettre en 

œuvre une tâche de temps de recherche, dans laquelle les animaux seraient d'abord habitués à 

une seule image sur une période de temps prédéterminée, puis cette même image serait 

présentée avec une nouvelle image. L'attention relative du sujet pour le nouveau stimulus et le 

stimulus connu serait enregistrée (voir Figure 45-B). Dans cette tâche de temps de recherche, 

une préférence visuelle pour une nouvelle image par rapport à une image familière indiquerait 

la reconnaissance de l'image familière. Ici, l’image familière pourrait contenir de la symétrie et 

serait présentée par la suite avec son stimulus contrôle respectif ou inversement. L’important 

est de montrer qu’il y a bien eu une distinction d’une catégorie par rapport à l’autre, ce qui 

révèlerait la perception des motifs englobés au sein des stimuli. Ces mesures en free-viewing 

restent néanmoins des observations indirectes de la perception en comparaison au protocole 

précédemment évoqué mais présente l’avantage de ne pas nécessiter d’apprentissage complexe 

impliquant une réponse de l’animal.   

 

Aux vues de la richesse des modèles animaux employée dans le domaine des neurosciences 

cognitives et notamment de la diversité présente sur Toulouse même, nous pourrions également 

effectuer des études comportementales de la perception de la symétrie chez d’autres espèces. 

Par exemple nous pourrions réaliser le même protocole de matching-to-sample évoqué ci-

dessus chez le marmouset qui est également présent sur le site du CerCo. Ces marmousets ont 

par ailleurs déjà été entrainés dans des tâches similaires en utilisant des tablettes numériques 

comme support de présentation et comme outil de mesure de leurs réponses (voir (De Castro et 
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Girard 2021b)). S’il est mis en évidence que le marmouset distingue également la symétrie et 

les différentes configurations spatiales qui composent les stimuli (n rotations ou n axes ou les 

orientations différentes) cela pourrait traduire un mécanisme de traitement de la symétrie 

commun au sein des primates.  

 

 

 
Figure 45 - Mesure comportementale de la perception de la symétrie chez le PNH. A) Illustration 
d’un paradigme de matching-to-sample. Dans cet exemple, un stimulus symétrique (ici indiqué par une 
bordure rose) est présenté comme stimulus « échantillon » pendant une période de temps déterminée. 
Puis le stimulus disparait et laisse apparaitre une paire de stimuli composée du même stimulus 
correspondant (bordure rose ; à droite) et de son stimulus contrôle respectif. L’animal doit effectuer un 
choix grâce auquel il sera recomposé si sa réponse se porte sur le stimulus correspondant au stimulus 
échantillon présenté préalablement. Des séries consécutives pourraient être réalisées en alternant 
stimulus symétrique ou stimulus contrôle comme élément « échantillon » et en alternant la position 
(droite ou gauche) de l’élément correspondant pour ne pas biaisé la direction de la réponse. B) 
Illustration d’un paradigme en free-viewing. Dans cet exemple, un stimulus symétrique (bordure rose) 
est présenté comme stimulus « familier » pendant une période d’habituation déterminée (phase 
d’habituation). Puis le stimulus disparait et laisse apparaitre une paire de stimuli (phase de 
déshabituation) composée du même stimulus familier (bordure rose ; à droite) et d’un nouveau stimulus 
(son contrôle respectif). L’enregistrement des mouvements oculaires serait réalisé tout à long de la 
présentation des stimuli (phase d’habituation et de déshabituation) à l’aide d’un système d’eye-tracker 
permettant de mesurer le comportement oculaire sur la durée du protocole. Ces mesures seraient 
analysées par la suite pour traduire une éventuelle reconnaissance des stimuli familiers présentés. 
Comme pour l’expérience précédente, les stimuli symétriques et contrôles seraient alternés entre chaque 
série et les positions des stimuli familiers et nouveaux seraient également alternées.  
 

Nous pourrions aussi suggérer des études comportementales chez l’abeille dont nous savons 

déjà qu’elles sont en mesure de détecter la présence de symétrie (Giurfa, Eichmann, et Menzel 

1996) notamment lorsqu’elle contribue aux motifs de fleurs et que ces propriétés de symétrie 
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jouent un rôle dans la sélection de leur nourriture (Møller et Eriksson 1995; Plowright et al. 

2017). Nous pourrions alors tester leurs sensibilités aux stimuli texturaux construits sur des 

motifs de symétrie utilisés dans cette étude. Il serait intéressant d’observer chez ce modèle une 

capacité à distinguer les motifs symétriques de leurs contrôles respectifs mais également la 

discrimination des différents groupes de symétrie (n rotations ou n axes ou orientations 

différentes des réflexions) les uns des autres. Cela permettrait de révéler la capacité des abeilles 

à capturer les configurations spatiales englobées au sein des stimuli de symétrie. Le cas échant, 

cela pourrait suggérer que des mécanismes relativement bas niveaux seraient nécessaires à 

l’extraction des motifs de symétrie dans des textures et que ces mécanismes de traitement 

seraient communs à d’autres espèces que les primates.  

 

D’un point de vue purement analytique, il serait possible d’envisager le traitement des données 

recueillies au cours de ce projet avec une approche différente comme l'analyse à partir de 

modèles multivariés (MVPA). En effet, bien que l’utilisation d’un GLM permette de révéler les 

aires cérébrales liées aux tâches en recherchant des corrélations linéaires entre l'évolution 

temporelle de l'IRMf et un modèle de référence, cette approche possède certaines limites. L’une 

de ces limitations réside dans l'hypothèse que la covariance entre les voxels voisins n'est pas 

informative sur la fonction cognitive examinée. L’approche par MVPA représente une 

technique prometteuse qui permet d’exploiter les informations contenues dans les modèles 

distribués d'activité neuronale afin de déduire le rôle fonctionnel des aires et des réseaux 

corticaux (pour revue (Mahmoudi et al. 2012)). Elle implique la recherche de modèles spatiaux 

d'activité hautement reproductibles qui se différencient selon les conditions expérimentales. De 

fait, l’approche MVPA est considérée comme un problème de classification supervisée où un 

classificateur tente de capturer les relations entre les modèles spatiaux de l'activité IRMf et les 

conditions expérimentales (Davatzikos et al. 2005). Ainsi, de futures analyses multivariées 

pourraient être effectuées sur les données déjà acquises chez les deux espèces et permettraient 

potentiellement d’approfondir notre compréhension du traitement de la symétrie par le cerveau. 

 

Enfin, puisque les résultats de ce projet suggèrent que les réseaux corticaux qui traitent la 

symétrie par rotation et par réflexion chez l’humain et le macaque sont sensiblement similaires, 

ils appellent à une exploration plus approfondie de leurs homologies fonctionnelles. Ainsi, de 

futures études pourraient chercher à caractériser les mécanismes neuronaux sous-jacents au 

niveau cellulaire chez le macaque, notamment dans l’aire V3, où une dépendance paramétrique 
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à l'ordre de symétrie a été observée. En ce sens, un projet est actuellement en développement 

pour mener à bien ces mesures unitaires chez le PNH au cours de mon futur post-doctorat.  

 
2. Poursuivre avec les visages 

 
Le projet que j’ai entamé durant la deuxième partie de ma thèse sur la reconnaissance de 

l’identité faciale nécessite encore de nombreuses étapes avant d’être finalisé. A ce jour, nous 

poursuivons l’analyse des données obtenues à partir du Face Localizer dans l’objectif d’établir 

des comparaisons entre la perception de visages humains ou de singes. Cette analyse devrait 

permettre de déterminer si une spécialisation du réseau de traitement des visages existe chez le 

PNH, notamment dans le cas d’individus conspécifiques. Cela pourrait éventuellement 

corroborer les observations faites d’un point de vue comportemental chez le macaque qui 

suggèrent l’absence de spécialisation quant à la reconnaissance de l’identité de ses congénères 

(Parr, Heintz, et Pradhan 2008), une différence notable avec l’humain qui se veut un expert en 

la matière (Dufour et al. 2004). Nous souhaitons également affiner les analyses en réalisant le 

calcul des z-scores directement dans les surfaces individuelles des animaux engagés dans ce 

protocole mais aussi étudier l’amplitude des réponses en fonction du nombre de séries 

d’enregistrement. Pour cela, nous allons définir des ROIs à partir de chacun de patchs sélectifs 

aux visages identifiés en se basant sur la coordonnée au sein d’un patch où l’amplitude 

maximale a été retrouvée et en prenant en compte son voisinage de premier ordre et/ou de 

second ordre. Cela permettrait de mettre à jour la force de ce paradigme qui pourrait nécessiter 

une moindre quantité d’enregistrement IRMf que les paradigmes en blocs. Ainsi, l’efficacité de 

celui-ci pourrait présenter des avantages majeurs pour la communauté des utilisateurs de PNH 

en réduisant à la fois le coût et la durée nécessaire pour mener à terme une expérimentation 

mais aussi un bénéfice pour les animaux en réduisant leur durée d’implication au sein des 

projets.  

 

Sur des aspects expérimentaux, de nombreux paramètres impliqués dans la reconnaissance de 

l’identité faciale pourraient être explorés en se basant sur ce paradigme de FSP. Pour l’instant, 

nous sommes en train de poursuivre ce projet à travers les protocoles de FIR et de FIR inversé 

afin (1) d’observer les réponses reconnaissance de l’identité faciale chez le PNH lors de la 

présentation de visages humains ou de singes (2) d’établir l’effet de la manipulation de 

l’orientation de ces visages (à l’endroit ou à l’envers) sur les mécanismes engagés dans la 

reconnaissance de l’identité faciale pour la présentation de visages des deux espèces. Je 
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souhaite préciser qu’à ce jour, des premiers enregistrements ont été réalisés sur la base des 

stimuli de visages humains présentés précédemment (voir Figure 41 ; visage rogné sur fond 

gris) mais ces enregistrements ne sont pas exploitables puisque l’animal engagé dans cette tâche 

n’a pas dépassé le seuil de fixation nécessaire à l’exploitation des données (seuil tablé à 85% 

de fixation). Il nous est apparu que ce type de stimuli peut sembler peu naturel pour l’animal, 

ce qui pourrait rendre la fixation plus difficile. En ce sens, nous avons collecté de nouvelles 

images de visages humains neutres à partir de photos de célébrités d’autres pays (méconnu du 

public français) présentant cette fois ci un fond naturel. Cette nouvelle banque d’images pourra 

alors être utilisée dans le même type de protocole à la fois chez le primate humain et non-

humain. Nous avons également obtenu par nos collaborateurs des photos de visages de singes 

neutres présentant aussi un fond naturel pour diverses orientations du visage d’un même 

individu. Ainsi, que ce soit pour les images de visages humains ou de singes, nous sommes en 

mesure de présenter plusieurs images du visage d’un même individu selon différentes 

orientations. Finalement, nous avons redéfinis ce projet à travers 3 nouveaux protocoles 

expérimentaux : 

 

(1) Un protocole de FIR et de FIR inversés avec les nouvelles images  

(2) Un protocole de FIR et de FIR inversés avec les nouvelles images modulées en taille et 

en luminosité afin de réduire l’influence des propriétés bas niveaux.  

(3) Différentes orientations du même visage présentées successivement dans des cycles au 

sein desquels des burst de nouveaux visages d’individus différents seraient présentés. 

 

Dans le cadre d’études comparatives, les protocole 1 et 2 permettraient de tester l’hypothèse 

selon laquelle il existerait des différences substantielles dans le codage de l'identité faciale entre 

les deux espèces, fonction soutenue chez l'humain par un réseau ventrale sélectif aux visages et 

latéralisé dans l’hémisphère droit. L’absence d’effet d’inversion chez le macaque viendrait 

soutenir cette hypothèse et révéler des différences dans le traitement de la voie ventrale chez 

celui-ci. Ces protocoles permettraient également de traduire l’absence de spécialisation dans 

les mécanismes de reconnaissance de l’identité faciale d’individus conspécifiques chez le 

macaque. Quant au protocole 3, il permettrait de tester l’hypothèse selon laquelle les similitudes 

neuro-fonctionnelles entre les humains et les macaques seraient plus fréquentes au niveau de 

fonction clé pour les deux espèces à savoir les aspects dynamiques de la reconnaissance faciale. 

En particulier l'orientation de la tête et du regard qui est soutenue par un réseau dorsal sélectif 

aux visages dans le STS.   



 
 

178 

 

Il est aussi possible d’envisager que l’ensemble de ces projets soient réalisés à la fois chez 

l’humain et le singe dans le cadre d’une approche par EEG. En effet, l’approche en EEG a 

récemment été adaptée chez le PNH et constitue une méthode effective et non-invasive pour la 

mesure des réponses corticales chez celui-ci (Sandhaeger et al. 2019; Nakamura et al. 2020).  

De plus, le protocole FSP basé sur l’encodage en fréquence est très avantageux pour comparer 

les mesures chez les deux espèces car il traduit la sensibilité des réponses objectivement 

identifiées (c'est-à-dire à la fréquence de stimulation prédéfinie et de ses harmoniques) et 

quantifiées dans le spectre EEG. Comme observé par notre collaborateur, chez l'humain les 

réponses liées à la reconnaissance de l’identité faciale sont systématiquement déclenchées sur 

les régions occipito-temporales (Rossion et al. 2015 ; Rossion, Retter, et Liu-Shuang 2020). 

Nous devrions donc nous attendre à ce que les régions sélectives aux visages au sein du cortex 

IT du cerveau de singe génèrent des réponses claires à sa surface dans le contexte de 

présentation à l’endroit de ceux-ci. Ici, les réponses EEG encodées en fréquences ne seraient 

pas utilisées pour extraire des informations sur l'évolution temporelle des processus de 

reconnaissance faciale mais pour fournir une évaluation quantitative et qualitative de cette 

fonction cognitive comme alternative aux études comportementales. Néanmoins, les 

informations de localisation ainsi que les informations dans le domaine temporel des réponses 

EEG pourraient également être extraites de ces données et comparées entre les espèces (pour 

exemple de comparaison inter-espèces en EEG voir (Gil-da-Costa et al. 2013)). 

 

Pour aller plus loin : un lien entre symétrie et visage ?  
 

Diverses observations ont suggéré un rôle de la symétrie dans le traitement des visages. En 

effet, la symétrie est une propriété inhérente aux visages ce qui suggère que les mécanismes 

liés aux traitements des visages peuvent l'utiliser comme principe d'organisation. Ainsi, des 

chercheurs ont étudié le rôle du réseau de traitement du visage dans le traitement de la symétrie 

en appliquant une TMS guidée par IRMf sur l’OFA de sujet humains (Bona, Cattaneo, et 

Silvanto 2015). Leurs résultats ont mis en évidence que l’application de la TMS sur les aires 

OFA (connu pour son rôle dans l’identification des visages) et LOC (connu pour son rôle dans 

la perception des objets) de l’hémisphère droit altérait la détection de la symétrie dans des 

nuages de points (détection de symétrie de bas niveau), alors que seule la stimulation du LOC 

droit a altéré la détection de forme basée sur l'intégration des contours. De plus, seule l’OFA 

de l’hémisphère droit jouait un rôle causal dans la détection de la symétrie au sein des visages 
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dont la discrimination de la symétrie parfaite par rapport à des visages normaux dépendait de 

celle-ci. Ces résultats rejoignent les observation de (Chen, Kao, et Tyler 2007) qui ont montré 

que l’OFA présentait des activations à la fois lors de la présentation de visages mais aussi pour 

des images qui n'étaient pas des visages reconnaissables mais qui contenaient de la symétrie. 

Ainsi, le rôle de l'OFA dans la détection de la symétrie peut être interprétée en pensant la 

symétrie comme une propriété au service des mécanismes perceptifs à différents niveaux, selon 

le type de stimulus. C’est-à-dire que soit la symétrie sert de caractéristique bas niveau qui est 

extraite par des mécanismes génériques au sein de l’OFA et du LOC comme une propriété 

d'images simples et indépendante de l'identité du stimulus soit elle agit comme une 

caractéristique plus haut niveau lorsqu’elle est associée aux visages en exploitant des 

mécanismes perceptifs d’ordre supérieur (Rhodes et al. 2005) recrutant spécifiquement l’OFA. 

Des considérations fonctionnelles suggèrent en effet l’implication des mécanismes spécialisés 

de niveau supérieur dans le second cas puisque les informations sur la symétrie faciale sont 

utilisées dans au moins deux domaines biologiques importants : le choix du partenaire (Little 

et Jones 2003) et la « lecture de l’état mentale » (Wilson et al. 2000).  

 

Dans cette optique, nous pourrions penser que les observations issues des deux projets de cette 

thèse puissent se rejoindre au niveau de certaine aires, tout particulièrement PITd qui était 

proposée comme une aire homologue potentielle de l’OFA (Janssens et al. 2014) et/ou du LOC. 

En ce sens, j’ai comparé les résultats obtenus dans le protocole de symétrie (tout type confondu) 

et les résultats issus du Face Localizer (visages humains et de singes confondus) chez un animal 

qui a participé aux deux expériences. Pour ce faire, j’ai réalisé une carte de chevauchement des 

t-scores et des z-score que j’ai projeté sur la surface du F99 (voir Figure 46). Contrairement à 

nos attentes, il est apparu que très peu d’aires sont communément recrutées (en violet sur la 

carte) pour ces deux types de traitements corticaux. En revanche, on remarquera que les 

activations propres à la perception de la symétrie appartiennent à un ensemble d’aires de 

traitement bas à moyen niveau alors que la perception des visages recrute des aires beaucoup 

plus haut niveaux. Il est important de noter que ces observations sont réalisées sur une base 

qualitative puisque les analyses mises en œuvre dans les deux projets ne sont pas les mêmes et 

que les mesures de l’activation ne sont pas traduites par les mêmes composantes (t-score vs z-

score). Ainsi, ces résultats ne sont pas à prendre comme une affirmation absolue de traitements 

distinctifs mais comme une suggestion de distinction entre des mécanismes moyen niveau 

(perception de la symétrie) et de haut niveau (perception des visages) chez le PNH. 
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Figure 46 - Cartes de recouvrement des conditions symétrie et visage. Les données obtenues au sein 
des deux projets ont été projetées sur l'hémisphère droit du modèle F99. Les frontières des ROIs (en 
jaune clair) ont été définies à partir des cartes de probabilité décrites par (Kolster et al. 2014). Les nœuds 
où des effets significatifs ont été trouvés dans toutes les conditions symétrie confondue et dans toutes 
les conditions visages confondues pour les deux hémisphères chez M01 ainsi qu’entre les deux 
expériences sont respectivement indiqués en rose, cyan et violet. 
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Retenir l’essentiel  
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Abstract
Symmetry is a highly salient feature of the natural world that is perceived by many species. In humans, the cerebral areas
processing symmetry are now well identified from neuroimaging measurements. Macaque could constitute a good animal
model to explore the underlying neural mechanisms, but a previous comparative study concluded that functional magnetic
resonance imaging responses to mirror symmetry in this species were weaker than those observed in humans. Here, we
re-examined symmetry processing in macaques from a broader perspective, using both rotation and reflection symmetry
embedded in regular textures. Highly consistent responses to symmetry were found in a large network of areas (notably in
areas V3 and V4), in line with what was reported in humans under identical experimental conditions. Our results suggest
that the cortical networks that process symmetry in humans and macaques are potentially more similar than previously
reported and point toward macaque as a relevant model for understanding symmetry processing.

Key words: fMRI, macaque, nonhuman primate, symmetry, texture

Introduction
As written by the physicist and essayist Alan Lightman: “The
deep question is: Why does nature embody so much symme-
try? We do not know the full answer to this question” (Light-
man 2013). The 4 fundamental forms of symmetry in the plane
(reflection, rotation, translation, and glide reflection) and their
combinations are prevalent in natural scenes, which may have
put evolutionary pressure on the visual systems of multiple
species to facilitate their sensory processing of symmetry and
its perception. Many animals, such as birds (Delius and Nowak
1982), fishes (Merry and Morris 2001), or even insects (Giurfa
et al. 1996), are indeed able to detect symmetry, notably as
a marker of phenotypic and/or genotypic quality in potential

partners (Møller 1992). In humans, perception of symmetry in
the 2D planes has been well documented by psychologists (see
Wagemans 1997; Bertamini et al. 2018 for a review), and it has
been suggested that symmetry contributes to viewpoint invari-
ant representation of objects (Li et al. 2013) and to the encoding
of regularity and structure in visual scenes (Liu et al. 2010; Kohler
et al. 2016; Kohler and Clarke 2021). It could also underlie some
aspects of our aesthetic judgments (Jacobsen and Höfel 2003) as
demonstrated by its omnipresence in art, craft, and architecture.

The neural mechanisms underlying symmetry processing
have been most extensively studied in humans using functional
magnetic resonance imaging (fMRI) data and event-related
potentials, with the focus being predominantly on reflection
symmetry in the fronto-parallel plane (Sasaki et al. 2005; Van
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Meel et al. 2019), although some studies also explored rotation
and translation symmetry (Makin et al. 2013) or reflection
symmetry in slanted planes (Makin et al. 2014; Keefe et al. 2018)
Recent fMRI and electroencephalography (EEG) studies from our
group (Kohler et al. 2016; Kohler and Clarke 2021) have used a
class of regular textures known as wallpaper groups in which
the 4 fundamental forms of symmetry (reflection, rotation,
translation, and glide reflection) are combined and repeated
to tile the plane (Fedorov 1891). This work demonstrates that
human visual cortex carries highly detailed representations of
the different symmetry types and their combinations. Because
symmetries are a form of image redundancy, responses to
wallpaper groups may reflect an extension of the principle
of efficient coding to symmetries in images (Kohler et al.
2016; Kohler and Clarke 2021). Functional MRI measurements
have made it possible to determine where in the brain these
operations take place. Symmetry selective responses were
observed in extrastriate visual areas like V3 and V4 as well
as higher-level regions in both the dorsal (e.g., area V3A) and
ventral (e.g., areas VO1, VO2, or LO) pathways (Sasaki et al. 2005;
Kohler et al. 2016; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019). While
these studies have provided important information regarding
how and where different forms of symmetry are represented
in the cortical hierarchy, they cannot address questions of
the underlying cellular mechanisms involved in symmetry
processing. In this context, macaques could constitute a
promising animal model because they perceive symmetry
(Waitt and Little 2006), and it is established that the functional
organization of their visual system is substantially similar to
that of humans (Felleman and Van Essen 1991; Orban et al.
2004). To assess the utility of a macaque model for symmetry
processing in humans, it is important to first determine whether
the cortical areas with significant responses to symmetry are
analogous in these 2 primate species.

So far, only one study has explored symmetry processing in
humans and monkeys using a comparative approach. In this
study, individuals of both species were exposed to random dot
patterns with (or without) reflection symmetry (Sasaki et al.
2005). Other forms of symmetry were not considered. Extensive
measurements using standard experimental conditions at 3 Tes-
las failed to reveal significant responses to reflection symmetry
in macaque. Only by using contrast agents or high-field fMRI at
7 Teslas could the authors detect symmetry-related activations
in this species. These activations were only observed within
areas V4d and V3A, suggesting a much more restricted cortical
network than the one observed in humans using the same pro-
tocol. The fact that symmetry was found to evoke weak cortical
responses in macaque possibly discouraged further explorations
(notably in electrophysiology) in that model. To our knowledge,
there has been no study on symmetry processing in the non-
human primate brain since this single publication, more than
15 years ago.

Here, we re-examined the fMRI responses to symmetry in
macaque from a broader perspective. We used different types of
wallpaper groups (Liu et al. 2010) to determine whether the
amount of symmetry in a given texture modulates cortical
activations, as observed in humans (Sasaki et al. 2005; Kohler
et al. 2016). To facilitate the comparison between the 2 primate
species, we reproduce the experimental protocol of the study by
Kohler et al. (2016). Our results clearly establish that macaque
brains process symmetry using a much broader cortical network
than previously documented and that the areas involved are
closely related to those observed in humans. Thus, the present
study calls for a re-examination of the relevance of the macaque

model for symmetry processing in humans, and it opens the
door to a characterization of the underlying neural mechanisms
at the single-cell level, notably in area V3.

Materials and Methods
Subjects

Two female rhesus macaques M01 and M02 (age: 17–18 years;
weight: 5.30–5.80 kg) were involved in this study. This project was
approved by the French Ministry of Research (MP/03/34/10/09)
and a local ethics committee (CNREEA code: C2EA – 14). The
housing and all the experimental protocols such as surgery,
behavioral training, and fMRI recordings (see details Cottereau
et al. 2017) were conducted with respect of the European Union
legislation (2010/63/UE) and of the French Ministry of Agriculture
guidelines (décret 2013–118). As required and recommended for
primate welfare, the 2 animals were housed together in a social
group of 4 individuals into a spacious and enriched enclosure
and could thereby develop species-specific behavior such as
foraging and congeners delousing.

Visual Stimuli with Rotation or Reflection Symmetry

Our stimuli were defined from previous mathematical works
on symmetry based on wallpaper patterns (Fedorov 1891; Liu
et al. 2010). Wallpaper patterns are repetitive 2D patterns that
tile the plane. There are 17 unique wallpaper patterns, which
cover all planar symmetry groups. Each group is built from a
“unit lattice” that is used for tiling the plane without gaps. The
“fundamental region” is the smallest repeating region in the
wallpaper patterns. Within the unit lattice, multiple rigid trans-
formations are applied to the fundamental region, which give
rise to symmetries within the wallpaper group. Each wallpaper
group contains a distinct combination of 4 fundamental sym-
metries: translations, rotations, reflections, and glide reflections
(see Kohler et al. 2016 for more details). In our experiments,
wallpaper patterns were formed by square images of 7 by 7unit
lattices of 1.7◦ by 1.7◦. These square images were subsequently
cropped by a circular aperture (11.9◦ of diameter). In order to
characterize the cortical responses to different types of sym-
metry in macaque, we used here stimuli with either rotation
(experiment 1) or reflection (experiment 2) symmetries. The
rotation symmetry stimuli were identical to those used in a
previous human fMRI study (Kohler et al. 2016) and belonged
to 4 different wallpaper groups: P2, P3, P4, and P6. All 4 groups
contained translation and rotation symmetry but differed in the
maximum number of rotations that left the stimuli unchanged.
Indeed, rotation symmetry around a point can be defined in
terms of its order n, where a rotation by an angle of 360/n
does not modify the stimuli. Stimuli from P2, P3, P4, and P6
groups are therefore, respectively, invariant to rotation of 180,
120, 90, and 60◦. Stimuli were generated from a noise texture
in which a “fundamental region” was first defined and then
repeated and rotated around several points, according to the
group’s order of rotation that they belong to (see Fig. 1A). The
reflection symmetry stimuli were generated using the same
procedure but belong to 2 distinct wallpaper groups, PM and
PMM. Both contain reflection and translation symmetry, but
while PM has reflection symmetry axes only in 1 direction, PMM
contains axes in 2 orthogonal directions. We generated versions
of PM that had either horizontal or vertical axes of reflection
and labeled them PM_v (vertical) and PM_h (horizontal). PMM
had reflection axes in both the vertical and horizontal directions

D
ow

nloaded from
 https://academ

ic.oup.com
/cercor/advance-article/doi/10.1093/cercor/bhab358/6382420 by scd universite toulouse III user on 26 O

ctober 2021



Symmetry Processing in the Macaque Visual Cortex Audurier et al. 3

(see Fig. 1C). For each stimulus exemplar within each wallpaper
group (P2, P3, P4, P6, PM_h, PM_v, and PMM), we defined a control
by applying a 2D Fourier transform, scrambling the phases of
the Fourier coefficients at each frequency, and computing the
inverse Fourier transform (see Fig. 1B). This operation leaves
the amplitude spectrum unchanged and therefore preserves the
stimulus local properties (luminance, orientation, spatial fre-
quency, etc). It nonetheless disrupts the symmetry content and
controls thereby always degenerate to the simplest wallpaper
group, P1, which only contains translation symmetry but no
rotation or reflection symmetry.

MRI Recordings

Recordings were performed using a 3 Tesla clinical MR scanner
(Philips Achieva) and a dedicated custom 8-channel phased
array coil (RapidBiomed) specially designed to fit with the
macaque head shape while preserving their field of view.

Recordings for Individual Templates

Individual structural and functional templates were esti-
mated for our 2 animals from recording sessions acquired
under a slight anesthesia (Zoletil 100:10 mg/kg and Domitor:
0.04 mg/kg) controlled with an MR compatible oximeter. These
recordings consisted in 4 T1-weighted anatomical volumes at
high resolution (magnetization prepared rapid gradient echo
[MPRAGE]; repetition time, TR = 10.3 ms; echo time, TE = 4.6 ms,
flip angle = 8◦; FOV: 155 × 155 mm; matrix size: 312 × 192 mm;
voxel size = 0.5 × 0.5 × 0.5 mm; 192 sagittal slices acquired in
an interleaved order) and 300 functional volumes (gradient-
echo EPI; TR = 2000 ms, TE = 30 ms, flip angle = 75◦, SENSE
factor = 1.6; FOV: 100 × 100 mm; matrix size: 68 × 64 mm;
voxel size = 1.25 × 1.25 × 1.5 mm, 32 axial slices acquired in
an interleaved order with a thickness of 1.5 mm and no gap).
Anatomical and functional individual templates were derived
from those volumes using a procedure that is described in detail
in Cottereau et al. (2017).

Functional Recordings

fMRI recordings were conducted on awake behaving animals
on a daily basis and lasted about an hour (∼10 runs). The
animals were head-fixed, seated in a sphinx position within
their primate chair, facing an LCD screen (field of view: 11.9◦

× 11.9◦, resolution: 900 by 900 pixels) at a viewing distance of
1.25 m. They were involved in a passive fixation task while the
position of one eye was monitored with an infrared video-based
eye-tracker at 500 Hz (Cambridge Research) placed on top of the
primate chair. They were water-rewarded during correct fixation
(i.e., when their gaze was within a circle of 1◦ radius around the
central fixation point).

For each symmetry condition (P2, P3, P4, and P6 in experiment
1 and PM_h, PM_v, and PMM in experiment 2), the main stimuli
and their corresponding controls were presented using a block
design. Each run consisted of 234 s (117 TRs) divided into 3
identical cycles of 72 s (36 TRs) plus an additional baseline of
18 s (9 TRs) during which only the fixation point was present.
Each cycle started with a baseline of 18 s (9 TRs) during which
only a gray screen was presented (its luminance was equal to
the average luminance in the symmetry stimuli and in their
controls). In half of the runs, it was followed by a block of 18 s
with symmetric stimuli, then by another 18 s of baseline and

finally by a block of 18 s with control stimuli. During a 18-s
block, a new stimulus appeared every 500 ms, and therefore,
there were 36 different stimuli in total. In the other half of the
runs, the sequence was reversed and the first baseline of the
cycles was followed by a block of control stimuli. Both types
of runs were intermixed. The 36 control stimuli in the control
blocks corresponded to the 36 stimuli in the symmetric block
of the same cycle. The whole experiment (i.e., visual display,
eye monitoring, and water reward) was controlled using the
EventIDE software (Okazolab). Data from the 2 experiments were
collected separately.

Data Processing
Individual Templates of Reference

Data collected during the anesthetized sessions (see above)
were used to estimate individual functional and anatomical
templates. The anatomical template was obtained by realigning
and averaging the 4 T1-weighted (MPRAGE) volumes. It was
then aligned to the Montreal Neurological Institute space of
the 112RM-SL template (see McLaren et al. 2009, 2010). Corti-
cal surface reconstructions were performed using the CARET
software (Van Essen et al. 2001). The functional template was
obtained by realigning and averaging the 300 functional (GE-EPI)
volumes. It was aligned with the anatomical template. Spatial
normalization parameters (affine and non-rigid) between the
functional and anatomical templates were determined from
the gray matter maps of both templates. For group analyses,
the same operation was performed to register each individual
anatomical template to the F99 template available in the CARET
software (Van Essen 2002).

Preprocessing of the Functional Data

To minimize the influence of eye movements on our results, only
runs with high fixation rate (>85%) were considered for further
analyses. For our 2 monkeys (M01 and M02), we respectively col-
lected 16 and 25 of such runs for each rotation symmetry groups
(i.e., P2, P3, P4 and P6) in the first experiment. We also collected
18 (M01) and 16 (M02) of such runs for each reflection symmetry
group (PM_h, PM_v, and PMM) in the second experiment. For each
experiment, the different symmetry conditions were interleaved
between runs. The 4 first volumes of each run were removed
to account for signal stabilization. The remaining 113 volumes
were then realigned and corrected for slice timing before being
co-registered to the functional template first and finally to
the anatomical template. Images were then smoothed using a
spatial Gaussian kernel with a full-width at half-maximum of
2 mm3.

General Linear Model

Voxel-wise statistics were computed by fitting a general linear
model (GLM) to the blood oxygen level-dependent signal. The
model contained 3 main regressors, representing the 3 exper-
imental conditions: symmetry (rotation for experiment 1 and
reflection for experiment 2), control, and blank periods. These
regressors were convolved with the hemodynamic response
function estimated from each of the 2 monkeys (see details in
Héjja-Brichard et al. 2020). To eliminate noise in our recordings,
we performed a principal component analysis on voxels located
outside the brain (see Vanduffel and Farivar 2014). Time-courses
in those voxels mostly reflect artifacts caused by movement of
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Figure 1. Visual stimuli. (A) Illustrations of the different forms of symmetry embedded in the stimuli: translations (left), rotations of different order (middle), and
reflections around 1 (vertical or horizontal) or 2 (both) axes (right). (B) Exemplar images with rotation symmetry (experiment 1) of orders 2 (P2), 3 (P3), 4 (P4), and 6 (P6).
For each of these examples, a control condition (P1) was defined by scrambling the phases of the stimulus in the Fourier domain. Each stimulus and its control have
the same power spectrum and therefore share the same low-level properties. They both contain translation symmetry but rotation symmetry is no longer present
in the control. The white cross represents the fixation target. (C) Exemplar images with reflection symmetry (experiment 2) and their respective controls. Reflection
symmetries were based on horizontal axes (PM_h), vertical axes (PM_v), or a combination of both (PMM). Here as well, each stimulus and its control share the same
low-level properties and contain translation symmetry, but reflection symmetry is absent in the control.
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the animals and should be independent of our experimental
design. For each run, we determined the number of principal
components that were necessary to explain 80% of the variance
in these voxels and used the corresponding principal vectors
as regressors of noninterest in our model. The beta weights
obtained from the GLM were subsequently used to perform
univariate analyses (t-scores) at the whole-brain level. These
analyses were performed on the preprocessed EPI data and
both the beta weights and the associated t-scores were then
projected onto the high-resolution volumes of our 2 animals.
They were also projected on the individual cortical surfaces (see
Figs 2A, 3A, 4A, and 5A) and on the cortical surface of the F99
template (see Supplementary Fig. 2) using the Caret software
(Van Essen et al. 2001). All the preprocessing and GLM analyses
were executed using the Matlab and SPM12 softwares.

Analysis in retinotopically defined region-of-interest
(ROIs)

For our 2 animals, we used a population receptive field analysis
to define visual areas V1, V2, V3, V3A, and V4 on the individual
cortical surfaces from the data collected during an independent
wide-field retinotopic experiment (see Héjja-Brichard et al. 2020;
Rima et al. 2020). The same data were used to define the MT
and PIP clusters and their satellite subregions (V4t, MT, MSTv,
and FST for the MT cluster and CIP1, CIP2, PIP1, and PIP2 for the
PIP cluster). Because the field of view used for the symmetry
experiment (11.9◦ × 11.9◦, see above) was much smaller than
during our retinotopic mapping procedure, we restricted these
areas and clusters by keeping only the cortical nodes with
significant visual responses during the symmetry experiment
(i.e., nodes with t-scores >3 for the contrast between vision and
baseline). This operation prevents from including nodes whose
receptive fields are outside the stimulated area in the analyses.
For each of our 2 experiments, this was done using the data from
the other experiment, which means that the restriction of the
ROIs was done independently from the data to be analyzed.

Within each of these restricted retinotopic ROIs and clusters,
we computed the average beta values for each experimental run
and each monkey (data from both hemispheres were combined).
These average values were used to perform ROI-level statisti-
cal analyses: For each experiment, we estimated the t-scores
between the betas obtained in all the symmetry conditions
(P2, P3, P4, and P6 for experiment 1, PM_h, PM_v, and PMM
for experiment 2) and those obtained in the associated control
conditions. Note that in the corresponding figures (Figs 2B and
4B), we show these data averaged across the 2 monkeys. We also
provide t-scores in the subparts of the ROIs corresponding to the
left and right hemispheres of M01 and M02 to demonstrate their
very good correspondence and hence illustrate the robustness
and reproducibility of our data. The significance of this cor-
respondence was statistically controlled between hemispheres
and animals using correlation analyses performed across all the
visual areas. We also performed this test between the t-scores
measured in the 2 experiments.

Comparisons between Responses to Different
Symmetry Conditions

In humans, some visual areas have rotation symmetry responses
that are proportional to the symmetry order (Kohler et al. 2016).
To test whether such properties also exist in macaque, we
computed for all our ROIs the percentages of signal change

(PSCs) between each rotation symmetry condition (P2, P3, P4, and
P6) and their respective controls (see Fig. 3B). We subsequently
performed linear regressions between these PSCs and symmetry
order for each monkey using the lm1 package in R (R Core
Team 2014). We considered that a ROI had rotation symmetry
responses significantly proportional to the symmetry order only
when we found a significant (P-value <0.05) linear relationship
for both monkeys. We chose this conservative criterion to
avoid false positives. PSCs were also used to compare the
responses to the different reflection symmetry conditions
(experiment 2). These comparisons were performed using 2-
tailed nonparametric permutation analyses. Here as well, we
considered that responses in an ROI were significantly stronger
for one condition than for another when significant statistical
differences (P-value <0.05) were found in both the 2 monkeys.

The same permutation analyses were performed to compare
the activations obtained in the 2 experiments (rotation and
reflection symmetry). However, because the 2 datasets were col-
lected separately, we took into account their possible difference
in variability by performing the permutations on normalized
data obtained by dividing each PSC by its standard deviation
across runs for each condition.

Analyses in ROIs Defined from a Probabilistic Atlas

In order to characterize activations beyond retinotopic area V4,
we used the probabilistic maps of area V4A, dorsal occipitotem-
poral area (OTd), and ventral and dorsal posterior inferotemporal
areas (PITv and PITd) provided by Janssens and Vanduffel (see
Janssens et al. 2014) in the CARET software. For each of these
areas, we selected the nodes of the F99 template with a proba-
bility score above 0.8 and projected the associated binary maps
on the inflated reconstructions of the left and right cortical
hemispheres of our 2 monkeys (M01 and M02).

Results
The aim of this study was to characterize the cortical areas that
process different forms of symmetry in macaque. We recorded
fMRI activations to rotation (experiment 1) and reflection (exper-
iment 2) symmetries in 2 awake behaving animals (M01 and
M02) involved in a passive fixation task. Our fMRI contrasts were
based on control stimuli defined from a phase scrambling in
the Fourier domain (Fig. 1B, see also Kohler et al. 2016). This
operation modifies the symmetry properties without affecting
the amplitude spectrum: Each stimulus and its control share
the same low-level properties and contain translation sym-
metry, but there is no rotation or reflection symmetry in the
control (see the Materials and Methods section). We used a
blocked design during which periods of visual stimulation (with
either symmetric stimuli or their phase-scrambled controls)
were interleaved with periods of fixation on a gray screen.

Experiment 1: Responses to Rotation Symmetry

The experimental design was similar to that used in a previous
human fMRI study (Kohler et al. 2016), allowing a direct compari-
son of the cortical networks processing rotation symmetry in the
2 primate species. We first examined the differences in BOLD
responses evoked by the rotation symmetry stimuli (all orders
pooled together) and by their respective phase-scrambled con-
trols (see Fig. 1B). Figure 2A presents the corresponding statis-
tical parametric maps (t-scores) projected on dorsal and lateral
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Figure 2. Comparison between BOLD responses to the rotation symmetry (all orders) and to the control conditions. (A) Whole-brain univariate statistical maps.
Activations that were stronger for symmetry were projected on the individual cortical surface (dorsal and lateral views) of M01 (upper panel) and M02 (lower panel). Data
were thresholded at P-value <10–3 (uncorrected). Limits between visual areas (V1, V2, V3, V4, and V3A) obtained from an independent retinotopic mapping protocol are
marked by solid (representation of a vertical meridian of the visual field) and dotted (representation of a horizontal meridian) white lines. The MT and PIP clusters (also
defined from the retinotopic mapping protocol) are provided by solid white contours. Foveal confluences are marked by stars. Cyan circles show activations beyond
retinotopic areas. Ant., anterior; Dor., dorsal; Med., medial; MT, middle temporal; PIP, posterior intra-parietal, LH, left hemisphere; RH, right hemisphere. (B) ROI-based
statistics. T-scores for the symmetry versus control conditions within areas V1, V2, V3, V4, and V3A and within the MT and PIP clusters. These values were averaged
across the 2 monkeys and are given by the green bars. Left and right arrows provide t-scores in the left and right hemispheres for M01 (white arrows) and M02 (green
arrows). The red dotted line corresponds to the threshold (t-score = 3) used in (A).

views of inflated reconstructions of the left and right cortical
hemispheres of our 2 monkeys (M01 and M02). Projections on
ventral and medial views, for which we did not observe sig-
nificant activations, are provided in Supplementary Figure 1A.
Hot colors (orange to yellow) indicate significantly stronger
BOLD activation for symmetry (t-score >3, P-value <0.001 uncor-
rected). Very similar activation patterns were observed in the
visual cortices of our 2 animals (activation overlaps on the F99
macaque template are provided in Supplementary Fig. 2A). A
set of retinotopic areas was independently delineated for each
monkey (see Héjja-Brichard et al. 2020; Rima et al. 2020) and
overlaid on the activation map. This retinotopic parcellation
reveals sensitivity to rotation symmetry in visual areas V2, V3,
V4, and V3A. This result was confirmed by ROI-based analyses
in all the retinotopically defined areas, including those of the
middle temporal (MT) and posterior intra-parietal (PIP) clusters

(see Fig. 2B, values in the satellite areas of the MT and PIP
clusters are provided in Supplementary Fig. 3A). T-score values
in V2, V3, V4, and V3A were consistently greater than 3 for
both animals and in both hemispheres. Correlation analyses
(see the Materials and Methods section) confirmed that these
t-scores were very similar between hemispheres (R = 0.82, P-
value <0.0001) and animals (R = 0.69, P-value = 0.008). Beyond
retinotopic areas, stronger responses to symmetry were also
observed within the inferotemporal gyrus, anterior to area V4
(see the cyan circles), as described in detail below.

Effects of Rotation Symmetry Order

In humans, some visual areas exhibit BOLD responses propor-
tional to the rotation symmetry order (Kohler et al. 2016). In order
to test whether such an effect also exists in macaque, we first
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Symmetry Processing in the Macaque Visual Cortex Audurier et al. 7

Figure 3. Effects of rotation symmetry order on BOLD responses. (A) Whole brain univariate statistical maps. Activations that were stronger for each symmetry order
(P2, P3, P4, and P6) with respect to their control conditions are shown in the different boxes for M01 (leftward columns) and M02 (rightward columns). Data were
thresholded at P-value <10–3 (uncorrected). See Figure 2A for more details. (B) PSCs between the responses to the rotation symmetry conditions (P2, P3, P4, and P6) and
those to their respective controls. Data are shown in retinotopic areas (V1, V2, V3, V3A, and V4) and in the MT and PIP clusters. Left and right arrows provide values
in the left and right hemispheres for M01 (white arrows) and M02 (green arrows). Areas marked with a star (“∗”) are those for which we found a significant linear
relationship between PSCs and symmetry order in both the 2 animals.

D
ow

nloaded from
 https://academ

ic.oup.com
/cercor/advance-article/doi/10.1093/cercor/bhab358/6382420 by scd universite toulouse III user on 26 O

ctober 2021



8 Cerebral Cortex, 2021, Vol. 00, No. 00

examined the whole brain statistical maps corresponding to the
difference in BOLD signal between the 4 wallpaper groups (P2,
P3, P4, and P6) and their respective controls (see Fig. 3A). There
is a clear tendency for activations to increase with symmetry
order in the left and right hemispheres of both monkeys. Next,
we computed the corresponding PSC for all retinotopic ROIs
(including the MT and PIP clusters). These values are shown
in Figure 3B (values in the areas constituting the MT and PIP
clusters are provided in Supplementary Fig. 4A, individual data
for M01 and M02 are shown in Supplementary Fig. 5).

We also performed linear regressions between these PSCs
and the symmetry orders, independently for each animal and for
each ROI (averaged across hemispheres). We found significant
linear relationships in both monkeys for areas V3 (t-score = 3.181,
P-value = 0.0022 in M01 and t-score = 2.53, P-value = 0.0130
in M02) and V4 (t-score = 4.073, P-value = 0.0001 in M01 and
t-score = 3.030, P-value = 0.0031 in M02). The corresponding
equations and the variances explained by these linear models
are provided in Supplementary Table 1. Importantly, we verified
that these parametric effects were driven by an increase in the
responses to the different symmetry conditions and not caused
by variations in the responses to their control conditions. Finally,
we also found significant linear relationships in V2 for M02 and
in V3A for M01.

Experiment 2: Responses to Reflection Symmetry

Next, we characterized fMRI responses to images containing
different axes and amounts of reflection symmetry. Stimuli
were wallpaper groups that included reflection symmetry
with horizontally oriented axes (PM_h), vertically oriented
axes (PM_v), or both (PMM) (see Fig. 1B). We first exam-
ined BOLD signal differences between the responses evoked
by the symmetry stimuli (all conditions pooled together)
and their P1 controls. Figure 4A presents the corresponding
statistical parametric maps (t-scores) projected on dorsal
and lateral views for M01 and M02 (projections on ventral
and medial views are provided in Supplementary Fig. 1B).
Response patterns are very similar between the 2 animals
(see the overlapping map in Supplementary Fig. 2B) and also
match very closely those observed for rotation symmetry
(overlaps between the 2 types of symmetry are provided in
Supplementary Fig. 2C).

As was the case for rotation, the most responsive areas
are V2, V3, V4 and V3A with t-scores greater than 3 in the
2 hemispheres of the 2 monkeys (see the ROI-based statis-
tics in Fig. 4B, t-scores in the satellite areas of the MT and
PIP clusters are provided in Supplementary Fig. 3B). Correlation
analyses confirmed that t-scores were very similar between
hemispheres (R = 0.647, P-value <0.0001) and animals (R = 0.872,
P-value = 0.0001). They also demonstrated a very good corre-
spondence with the t-scores obtained in the first experiment
(R = 0.9204, P-value <0.0001). Beyond retinotopic areas, stronger
responses to reflection symmetry were also observed within
the inferotemporal gyrus, anterior to area V4 (see the cyan
circles).

Effects of the Axes of Symmetry

In the first experiment, we found that some visual areas exhibit
BOLD responses proportional to the rotation symmetry order.
For reflection symmetry, responses could therefore be more
pronounced for conditions with more symmetry axes (i.e.,

in the PMM condition). In order to test this hypothesis, we
examined the statistical maps corresponding to the difference
in BOLD signal between each reflection symmetry condition
(PM_h, PM_v, and PMM) and their respective controls (see
Fig. 5A, only dorsal and lateral views are shown here, ventral
and medial views are provided in Supplementary Fig. 1B).
Responses are generally more pronounced for the PMM
condition. The corresponding PSCs in the retinotopic ROIs and
in the MT and PIP clusters are provided in Figure 5B (values
within the areas of the MT and PIP clusters are provided in
Supplementary Fig. 4B, individual data for M01 and M02 are
shown in Supplementary Fig. 6).

Nonparametric permutation tests demonstrated that stim-
uli containing both horizontal and vertical symmetries (PMM)
elicited significantly stronger responses than those with only
horizontal symmetries (PM_h) for both monkeys in areas V3
(P-value = 0.0021 in M01 and P-value = 0.0038 in M02), V4 (P-
value = 0.0036 in M01 and P-value = 0.0023 in M02), and V3A (P-
value = 0.0036 in M01 and P-value <0.0001 in M02). We also found
that PMM stimuli evoked significantly stronger responses than
stimuli containing vertical symmetries (PM_v) in areas V3A for
M02 and in V3 and V4 for M01.

We also compared the activations obtained in our 2
experiments (rotation and reflection symmetry). This was
done on normalized PSCs to take into account the possible
difference of variability between the 2 datasets (see the
materials and methods section). Supplementary Figure 7A
shows these data sorted in ascending order for each visual
area. Responses to stimuli containing less symmetry (conditions
P2, PM_h, and PM_v) are generally weaker than those to
stimuli containing more symmetry (conditions PMM and P6) in
symmetry selective areas (i.e., in V2, V3, V4, and V3A). Statistical
analyses demonstrated that responses to the PMM conditions
were significantly higher than those to the P2 condition for both
animals in areas V3 (P-value = 0.0159 in M01 and P-value = 0.0246
in M02), V4 (P-value = 0.0167 in M01 and P-value = 0.0196 in
M02), and V3A (P-value = 0.0153 in M01 and P-value = 0.0182
in M02).

Finally, to control whether all the symmetry responses and
statistical effects reported above were different between central
(i.e., near the fixation cross) and peripheral vision, we subdi-
vided each of our visual ROIs by only including cortical nodes
whose preferred eccentricity (estimated from our retinotopic
data) were below 2.5◦ or between 2.5◦ and 5.95◦ (i.e., the radius of
our stimuli). We reran all the analyses and found that our results
remained unchanged in both cases. We conclude that symmetry
responses are independent of eccentricity in our study.

Symmetry Responses beyond V4 in Atlas-Based ROIs

For both rotation and reflection symmetries, significant
responses were observed beyond V4, within the inferotemporal
gyrus (see the cyan circles in Figs 2A and 4A). To further
characterize these responses, we performed ROI-based analyses
in the V4A area, in the OTd, and in the ventral and dorsal
posterior inferotemporal areas (PITv and PITd) defined from the
probabilistic atlas of Janssens and Vanduffel (see the Materials
and Methods section and Janssens et al. 2014). The definition of
these ROIs on the inflated reconstructions of the left and right
cortical hemispheres of our 2 monkeys are shown in Figure 6A
(lateral views). T-scores for the 2 types of symmetry are given
in Figure 6B (t-scores in area V4 defined from the same atlas
are also provided for comparison with values in retinotopically
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Symmetry Processing in the Macaque Visual Cortex Audurier et al. 9

Figure 4. Comparison between responses to reflection symmetry (all conditions) and to the control conditions. (A) Whole brain univariate statistical maps. See Figure 2A
for more details. (B) ROI-based statistics. See Figure 2B for more details.

defined V4). As for the retinotopically defined ROIs (see Figs 2B
and 4B), there is a very good correspondence between the
statistical values obtained for rotation and reflection symmetry.
Beyond V4, the most responsive area is V4A with t-scores
greater than 3 for both experiments. By comparison, symmetry
responses in areas OTd, PITv, and PITd are only moderate
(t-scores around 3). However, as for areas V3 and V4 (see
Fig. 3B), we found a significant linear relationship between
PSC and rotation symmetry order for area PITd for both
animals (t-score = 2.17, P-value = 0,033 in M01 and t-score = 2.82,
P-value = 0,005 in M02, see Fig. 6C and Supplementary Table 1
for the associated equation and variance explained). Significant
linear relationships were also found in area OTd for M01. We
did not find significant difference between responses to the
different reflection symmetry conditions in the same area
for both monkeys (Fig. 6D), even though permutation tests
showed that responses to PMM were stronger than those to
PM_h in area V4A and PITv for M01 and PITd for M02. We
showed in Supplementary Figure 7B the normalized PSCs (see
the Materials and Methods) obtained for the 2 experiments,
sorted in ascending order for areas V4A, OTd, PITd, and PITv.

Statistical analyses demonstrated that, as in areas V3, V4, and
V3A (see above), activations in PITd for the PMM condition were
significantly higher than those for the P2 conditions in both
animals (P-value = 0.0115 in M01 and P-value = 0.0043 in M02).

Discussion
The goal of this sensory study was to characterize the areas
in macaque cortex that process symmetry and to determine
whether these areas have potential counterparts among the set
of areas observed in humans (Sasaki et al. 2005; Kohler et al.
2016; Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019). We recorded fMRI
activations to rotation (experiment 1) and reflection (experi-
ment 2) symmetries in 2 awake behaving animals involved in
a passive fixation task. Our experimental protocol was directly
derived from a recent human study (Kohler et al. 2016) to permit
a direct comparison between the 2 primate species. Among the
areas defined based on an independent retinotopic mapping
experiment, we found that V2, V3, V4, and V3A had significant
symmetry selective responses (see Figs 2 and 4). We also found
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Figure 5. Effects of the different reflection symmetry conditions on BOLD responses. (A) Whole brain univariate statistical maps. Responses that were stronger for
each symmetry order (PM_h, PM_v, and PMM) with respect to their control conditions are shown in the different boxes for M01 (leftward columns) and M02 (rightward
columns). See Figures 2A and 3A for more details. (B) PSCs obtained for each of the reflection symmetry conditions (PM_h, PM_v, and PMM) versus their respective
controls. See Figure 3B for more details. Stars indicate ROIs for which the nonparametric permutation tests found that PMM elicited significantly stronger responses
than PM_h in both of the 2 animals.

symmetry-related activations beyond V4 in a location corre-
sponding to V4A as identified using a probabilistic atlas (see
Fig. 6). Interestingly, response levels to rotation and reflection
symmetry in all these areas were highly correlated, which sug-
gests similar cortical processing for these 2 types of symmetry

in macaques. We observed parametric responses to rotation
symmetry in areas V3, V4, and PITd and higher responses for
reflection symmetry around 2 axes rather than one in V3, V4,
and V3A. We also found higher activations for reflection sym-
metry around 2 axes than for rotation symmetry of order 2 in
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Figure 6. (A) Areas V4A, OTd, PITv, and PITd defined from the probabilistic atlas of Janssens and Vanduffel and shown on lateral views of inflated reconstructions of
the left and right cortical hemispheres of our 2 monkeys (M01 and M02). (B) T-scores for the symmetry versus control conditions within these areas. Values for rotation
(experiment 1) and reflection (experiment 2) symmetries are respectively shown on the left and on the right. Values were averaged across the 2 monkeys. Left and right
arrows provide t-scores in the left and right hemispheres for M01 (white arrows) and M02 (green arrows). (C) PSCs between the responses to the rotation symmetry
conditions (P2, P3, P4, and P6) and those to their respective controls. Left and right arrows provide values in the left and right hemisphere for M01 (white arrows) and
M02 (green arrows). Areas marked with a star (“∗”) are those for which we found a significant linear relationship between PSCs and symmetry order in both the 2
animals. (D) PSCs obtained for each of the reflection symmetry conditions (PM_h, PM_v, and PMM) versus their respective controls. See (C) for more details.
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areas V3, V4, V3A, and PITd. We further discuss the implications
of these results below.

Only one previous fMRI study explored symmetry responses
in macaques using reflection symmetry patterns defined by
random dots (Sasaki et al. 2005). The authors found significant
activations in a cortical network which was restricted to areas
V4d and V3A and much less extended than the one observed in
humans using the same stimuli. They concluded that symmetry
processing is generally weaker in monkeys than in humans. If
our results are compatible with this previous study because we
also found significant symmetry responses in macaque areas
V4 and V3A, they reveal a much larger cortical network. As
we will discuss below, this network overlaps well with what
has been observed in humans under the same experimental
conditions (see Kohler et al. 2016). Our study therefore points
toward a different interpretation and suggests that symmetry
processing might be similar between the 2 primate species,
at least when symmetry is embedded in regular textures like
the ones used here. Importantly, the more extended activations
we observed are unlikely to reflect an improvement in signal
sensitivity because we used standard BOLD measurements at
3 Teslas whereas Sasaki et al. (2005) used contrast agents or
high-field fMRI (7 Teslas). They are more likely a result of the
fact that we used textures in which symmetric patterns were
repeated within small unit lattices whereas Sasaki et al. (2005)
used random dots with overall reflection symmetry around the
vertical and/or horizontal meridians.

In our data, BOLD responses to rotation and reflection sym-
metry patterns were consistent in area V2 (t-scores >3), whereas
they were marginal in V1. However, we did not observe signifi-
cant parametric modulation of V2 responses with rotation sym-
metry order (experiment 1, Fig. 3B) nor stronger responses for
reflection symmetry around 2 axes rather than one (experiment
2, Fig. 5B). These results suggest that macaque V2 is responsive
to rotation and reflection symmetry but that these responses are
less sophisticated than in other areas (see below). The increased
sensitivity to image structure in V2 is consistent with a previous
study, which found that single-cell responses in V2, but not in
V1, were sensitive to synthetic stimuli replicating the higher-
order statistical dependencies found in natural texture images
(Freeman et al. 2013). In humans, V2 has generally not been
found to be responsive to symmetry, although Van Meel et al.
(2019) reported a higher interhemispheric connectivity in this
area during symmetry perception.

Responses to rotation and reflection symmetry were strong
in V3. This is in line with previous findings in humans for
rotation (Kohler et al. 2016) and for reflection (Sasaki et al. 2005;
Keefe et al. 2018; Van Meel et al. 2019) symmetry. In our data, V3
was the earliest area in the macaque visual processing stream
with parametric responses to rotation symmetry (Fig. 3B). Using
the same protocol as was used in our first experiment, Kohler
et al. (2016) also found strong parametric responses to rotation
symmetry in human V3, but not V2. In our second experi-
ment, we found that V3 responses were significantly higher for
reflection symmetry around 2 axes (i.e., in the PMM condition)
rather than one (Fig. 5B). Finally, we also found that V3 responses
were significantly higher for reflection symmetry around 2 axes
(i.e., in the PMM condition of experiment 2) than for rotation
symmetry of order 2 (i.e., in the P2 condition of experiment 1,
see Supplementary Fig. 7A). This is interesting given that the P2
symmetry group is a subgroup of the PMM group (see Kohler
and Clarke 2021). Altogether, these results suggest that macaque
V3 is sensitive to the amount of (rotation and/or reflection)

symmetry present in the stimuli. V3 receives inputs from V1 and
V2 and projects notably to V4 (Felleman et al. 1997; Gegenfurtner
et al. 1997). Using the same stimuli as in the present study, an
EEG source localization approach in humans (Kohler et al. 2016)
has suggested that given the latencies of symmetry responses in
V3, activations in this area are unlikely to reflect feedback from
higher cortical areas downstream the visual pathway. In both
humans and macaques, V3 could therefore constitute an impor-
tant step for the feedforward integration of symmetry and more
generally of forms and textures (see Felleman et al. 1997 for a
characterization of V3 responses to higher-order forms). Area V3
is often omitted in the current models of visual processing along
the ventral stream (see Riesenhuber and Poggio 2000 or DiCarlo
and Cox 2007). Our results suggest that it plays an important role
in sophisticated form processing typically ascribed to the ventral
stream and calls for its incorporation in future models.

Symmetry responses were also strong in area V4 and
they share the properties already observed in V3. This is not
surprising given that macaque V4 is known to process forms
(Desimone and Schein 1987) and textures (Okazawa et al. 2015).
Many commonalities exist between human and monkey V4
(Roe et al. 2012), and accordingly, our results are in agreement
with the fMRI activations observed in humans for rotation
(Kohler et al. 2016) and reflection (Sasaki et al. 2005; Keefe
et al. 2018; Van Meel et al. 2019) symmetry in this area. In both
species, V3 and V4 could realize an intermediate processing
of symmetric patterns before more sophisticated treatments
in downstream areas of the ventral pathway. Indeed, human
studies consistently reported that areas VO1 (and VO2) and
object selective regions like the lateral occipital complex (LOC)
play an important role in symmetry perception (Bona et al. 2014;
Kohler et al. 2018). In macaque, our analyses in regions V4A and
PITd defined from probabilistic maps (Fig. 6) showed that area
V4A (a potential homologous of human VO1, see Arcaro and
Livingstone 2017) had significant responses to both rotation
and reflection symmetry (t-scores >3). PITd, which is strongly
activated by shapes and forms (Kolster et al. 2014), as human
LOC, had parametric responses to rotation symmetry. It also
had higher responses for reflection symmetry around 2 axes
(i.e., in the PMM condition of experiment 2) than for rotation
symmetry of order 2 (i.e., in the P2 condition of experiment
1).

In the dorsal pathway, we found significant symmetry acti-
vations in macaque V3A, in agreement with all the previous
studies which explored reflection symmetry in its human coun-
terpart (Sasaki et al. 2005; Keefe et al. 2018; Van Meel et al.
2019). Reflection responses in this area were significantly higher
for reflection symmetry around 2 axes (i.e., in the PMM con-
dition) rather than one. V3A responses to reflection symmetry
around 2 axes were also significantly higher than those to
rotation symmetry of order 2. We did not observe parametric
responses to rotation symmetry order, which is also in line with
the human results of Kohler et al. (2016). This result suggests an
interesting distinction between the ventral and dorsal pathways
with only the former having parametric responses to rotation
symmetry.

Like its human counterpart (Kohler et al. 2016) and previous
monkey experiments (Sasaki et al. 2005), this study focused on
sensory brain responses and did not explore perception. Behav-
ioral approaches might be useful in the future to determine how
the cortical responses reported here can be related to symmetry
perception. Symmetry is usually believed to contribute to view-
point invariant representations of objects (Li et al. 2013) and to
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the encoding of regularity and structure in visual scenes (Liu
et al. 2010; Kohler et al. 2016; Kohler and Clarke 2021). The fact
that the human and macaque visual systems carry parametric
responses to rotation and reflection symmetry suggests that
representations of symmetry are much richer and more detailed
than previously believed. In humans, recent results suggest that
this high level of encoding actually extends to nearly every
combination of symmetries in the 2D plane and can be read
out using both brain imaging and psychophysical measures
(Kohler and Clarke 2021). Our finding that macaques share these
detailed representations and that corresponding visual areas are
involved in monkeys and humans is critically important because
it eliminates the possibility that the responses are partly driven
by human aesthetic preferences. Instead, it suggests a general
sensory mechanism that could be shared across the 2 primate
species. The findings open the door to further research into
the role of symmetry in pattern and texture perception during
everyday vision.

In conclusion, our results suggest that the cortical networks
that process rotation and reflection symmetry in humans and
macaques are rather similar. They call for a deeper exploration
of their functional homologies in future studies and open the
door to a characterization of the underlying neural mechanisms
at the cellular level, notably in area V3, where a parametric
dependency on symmetry order was observed.

Supplementary Material
Supplementary material can be found at Cerebral Cortex online.
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