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Résumeé :

Résumeé :

Lire un mot ou discriminer un visage parmi des centaines d’ autres sont des activités quotidiennes
pour I"'Homme. L’ apparente simplicité de ces actes liée al’ extréme rapidité avec laguelleils sont
executés ne doit toutefois pas occulter leur importance psychosociale dans les interactions
humaines, ni la complexité des processus cognitifs qui |es sous-tendent.

Les activités de lecture et de reconnaissance des visages ont fait I’ objet d’ un grand nombre
d’ études dans les différents domaines des sciences cognitives. Des effets particuliers ont é&é mis
en évidence, en psychologie cognitive, pour ces deux classes de stimuli. De méme, les
recherches en neuropsychologie cognitive ont rapporté des cas de patients atteints d’agnosie
visuelle particuliere pour les mots (dyslexie) ou pour les visages (prosopagnosie). Des
enregistrements en neuroimagerie fonctionnelle humaine ont montré I’existence de régions
anatomiques spécialisées dans le traitement des stimuli langagiers ou faciaux. Bien que cette
hypothése de spécificité de traitement soit actuellement contreversée par la notion de niveau
d’ expertise, il n"en demeure pas moins que I’analyse visuelle des mots et des visages implique
des stratégies de traitement cognitif hautement sophistiqué et extrémement performant.

L’ objectif central de cette thése a consisté a apporter un support éectrophysiologique au
découpage fonctionnel du traitement des mots et des visages en plusieurs opérations cognitives,
et a étudier la chronométrie des activations cérébrales qui leur sont associées. Les
enregistrements électrophysiologiques de surface (potentiels évoqués), de part leur tres haute
résolution temporelle, ont permis de dissocier les processus cérébraux impliqués dans la lecture
de mots isolés (analyses visuelle, phonético-phonologique, lexico-phonologique et
lexico-sémantique) et dans |’ encodage perceptuel des visages (encodage structural, perception du
genre et del’ &ge).
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Summary :

Summary :

Reading, even a ssimple word, or discriminating a face among thousands of examplars are
ordinary activities in human life. Although these activities can be performed accurately,
effortlessly and very rapidly, they are of primary importance in psychosocial interactions
between humans, and are subtended by complex cognitive processes.

These processes have been largely studied within different domains of cognitive sciences.
Superiority effects have been specially described, in cognitive psychology, for these two
stimulus classes. Cognitive neuropsychology research have reported cases of patients with focal
brain damage who had a selectively impaired ability to read words (dyslexia) or to recognize
familiar faces (prosopagnosid). Functional neuroimaging studies have isolated several
anatomical regions specifically involved in visual processing of word and in face recognition.
Although the hypothesis of specificity vs expertise is hotly debated, it cannot be denied that
visual analysis of words and faces requires strategies of highly sophisticated and extremely fast
cognitive processing.

The aim of the present research was to provide electrophysiological evidence for the
multiple cognitive operations involved in word and face processing, and to examine the temporal
dynamics of the underlying brain activities. Because of their high temporal resolution, scalp
event-related potentials were used to dissociate the brain processes involved in word reading at
several (visual/orthographic, phonological/phonetic, phonological/lexical, and semantic) levels
of analysis, and those involved in perceptual analysis of faces (structural encoding of facial
features, age and gender perception).
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Chapitre 1- Introduction

Chapitre 1- Introduction

Partie 1 - Introduction a la perception visuelle des
objets complexes

Le systéme visuel est actuellement un des systémes d’analyse sensorielle les mieux
connus et il n’en demeure pas moins un probléme théorique fascinant en raison de la
complexité des opérations mises en jeu pour percevoir, bien souvent en un seul coup
d’oeil, de fagon unifiée et stable 'ensemble des formes et des objets statiques ou en
mouvement, constitutifs de notre monde environnant. En effet, il n’existe aucune machine,
a I'heure actuelle, qui soit capable, comme 'Homme, de construire aussi rapidement et
efficacement une représentation perceptive cohérente et complexe a partir d’'une variété
d’'indices visuels, tels que la brillance, la couleur, la texture, la taille, les contours, etc.,
issus des images rétiniennes. Les nombreuses recherches dans le domaine de la
perception visuelle ont globalement montré I'importance des traitements qui précédent les
phénoménes de reconnaissance et d’accés aux représentations en mémoire en orientant
leurs champs d’investigation vers les processus d'intégration des informations
perceptuelles et les substrats neuronaux qui les sous-tendent. Cette premiére partie
introductive visera a présenter dans son ensemble : (1) I'architecture fonctionnelle du
systéme visuel chez 'Homme et les différentes voies d’intégration visuelle qui lui sont
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associées au sein du cortex cérébral, (2) l'origine des conceptions cognitivistes des
phénoménes perceptifs qui supposent la perception comme un systéme de traitement de
linformation mettant en jeu différents niveaux d’analyse et impliquant, de ce fait, une
structure hiérarchique de I'ensemble du systeme visuel, et (3) la conceptualisation des
connaissances théoriques sur la perception et la reconnaissance des stimuli visuels a
travers les principaux modeéles cognitifs relatifs au traitement des objets, soit dans leur
forme générique, soit dans des formes plus particulieres, telles que la classe des mots ou
celle des visages.

1. Organisation anatomo-fonctionnelle du systéme visuel

De part les nombreux travaux anatomiques et électrophysiologiques effectués chez le
singe et l'utilisation des nouvelles techniques d’imagerie fonctionnelle cérébrale chez
’'Homme, les connaissances sur les processus de traitement de I'information visuelle et
sur I'organisation architecturale des différentes aires visuelles permettant l'intégration des
informations au sein du cortex se sont largement développées au cours de ces vingt
derniéres années et ont permis d’aboutir a un modéle de fonctionnement du systéme
visuel chez 'Homme relativement bien défini et accepté dans son ensemble. Dans un
premier temps, nous rappellerons sommairement la complexité des processus mis en jeu
dans tout traitement visuel de l'information et leur organisation en niveaux hiérarchiques,
séquentiels et/ou paralléles, ascendants et/ou descendants. Puis, nous exposerons les
principales structures sous-corticales et corticales permettant au systéme visuel de traiter
les informations captées au niveau de la rétine et de les organiser progressivement
jusqu’a synthétiser une représentation perceptive compléte de I'objet percu, ainsi que leur
organisation en deux voies anatomiques et fonctionnelles paralléles a partir du cortex
visuel primaire (ou aire V1). Enfin, nous évoquerons un aspect important de la prise
d’'information par le systéme visuel en lien avec la rapidité de certains traitements
effectués via des voies d’analyse directes qui peuvent ainsi satisfaire de telles contraintes
temporelles.

1.1 Traitement général de I'information visuelle

Le traitement visuel commence au niveau de l'oeil ou arrive un flux constant
d’informations lumineuses. A partir de ces indices visuels élémentaires, un traitement
complexe de I'image rétinienne est effectué par le cerveau humain afin de construire une
représentation perceptive stable du monde environnant.

Une difficulté majeure tient au fait qu'un méme objet peut étre percu dans différentes
positions et dans différents contextes, pouvant ainsi donner lieu a de multiples
représentations perceptives qui devront étre ultérieurement combinées pour former un
percept tridimensionnel unique de I'objet quel que soit le point de vue d’observation et le
contexte. A partir de cette construction d’'une représentation perceptive stable de 'objet, il
est alors possible de procéder a une interprétation par association avec des
représentations préexistantes en mémoire dans le but d’'une reconnaissance de I'objet. Il
convient donc de distinguer les traitements précoces de I'information visuelle conduisant a
une représentation perceptive unique et stable du monde environnant en perpétuel
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mouvement, des traitements ultérieurs conduisant a l'identification des divers objets et
nécessitant une comparaison avec des représentations internes stockées en mémoire.
Cette dichotomie entre les phénoménes perceptifs a proprement parler et les
phénoménes de reconnaissance se retrouve en partie dans la dichotomie énoncée entre
les traitements dits de ’'bas niveau’ et ceux dits de ’haut niveau’. Toutefois, cette
dichotomie suscite des controverses puisque la distinction entre les traitements de bas
niveau et ceux de haut niveau n’est pas encore clairement définie. Les processus de
traitement de la vision de bas niveau sembleraient étre davantage dépendants des
caractéristiques physiques des stimuli et indépendants de la nature de la tache
comparativement a ceux associés a la vision de haut niveau (Ullman, 1996; pour revue,
Montoute, 1999).

Nous nous limiterons aux premiers niveaux de traitement visuel et a leur organisation
avant l'acces aux informations contextuelles intégrées a la mémoire permanente. Les
conceptions cognitivistes classiques décomposent le systéme perceptif de traitement de
linformation en deux grandes étapes. Les premiers traitements, qualifiés de ’précoces’,
correspondraient a I'encodage des caractéristiques élémentaires, telles que les
dimensions, l'orientation de contour, la fréquence spatiale, la disparité rétinienne, la
couleur, la direction du mouvement, etc.

La seconde étape des traitements visuels correspondrait davantage a des processus
de structuration permettant la mise en rapport des informations locales extraites au niveau
précédent et la réalisation de groupements d’éléments (Kubovy et Pomerantz, 1981;
Beck, 1982; pour revue, Bonnet, 1995). Ces conceptions font par conséquent I'hypothése
d'une organisation hiérarchique et d’'une décomposition du traitement de I'information
visuelle en un certain nombre d'étapes successives. Par ailleurs, cette structure
hiérarchique de I'ensemble du systéme visuel associe souvent les processus de
traitement de la vision de ’bas niveau’ a des processus majoritairement ascendants
(bottom-up’ ou ’data-driven’) partant des informations rétiniennes et allant
progressivement vers des informations de plus en plus intégrées a des niveaux
supérieurs dans la hiérarchie. Des données en psychologie et en neurophysiologie ont
néanmoins montré I'existence de processus descendants ('top-down’ ou ’concept-driven’)
mettant en jeu des connaissances acquises et influengant les traitements perceptifs de
bas niveau, comme cela a été montré pour certains phénoménes d’illusions optiques
(Gregory, 1975; pour revue Thorpe, 1994; Bonnet, 1995). L’organisation strictement
hiérarchique du systéme visuel a également été remise en cause par un certain nombre
de données expérimentales suggérant plutdt une organisation en réseau avec des
processus pouvant fonctionner en paralléle ou en interaction et non sur un mode linéaire
ascendant (pour revue, Ullman, 1996; Tallon-Baudry, 1997) ; l'existence d'un tel
parallélisme pourrait étre une des clés de la grande efficacité (rapidité et efficience) des
traitements réalisés par le systéme visuel.

De méme que I'hypothése d’une organisation hiérarchique est classique dans les
conceptions fonctionnalistes, I’hypothése d’une organisation modulaire du systéme visuel,
souvent illustrée par des schémas de ’boites’, est largement présente. La notion de
modularité prend son origine dans la conception fodorienne.

Selon Fodor (1983, 1985), le systéme cognitif serait décomposable en structures
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modulaires, de type 'bottom-up’, et non modulaires, de type 'top-down’, et toute opération
complexe serait décomposable en sous-opérations. 'Un systéme modulaire, perceptuel,
est caractérisé par des opérations obligatoires, rapides, automatiques,
‘’domaines-spécifiques’, pré-cablées et innées alors qu’un systéme non modulaire, central,
présente des caractéristiques opposées, c'est-a-dire qu’il est lent, non spécifique,
cognitivement pénétrable et sans architecture fixe’ (Nachson, 1995). Ainsi, le systeme
visuel, hautement complexifié, serait organisé de maniére modulaire facilitant de ce fait,
selon Fodor, la détection des erreurs et I'efficience des traitements. Cette décomposition
du systéme visuel en modules de traitement permet une compréhension plus aisée de
son fonctionnement, c'est-a-dire que chaque sous-opération est supposée étre
sous-tendue par un processus indépendant et spécialisé. Autrement dit, a chaque module
serait dévolu le traitement d’une caractéristique particuliére. Par 'module’, il faut entendre
un systéme réalisant son propre traitement sans que son fonctionnement interne ne soit
influencé par un ftraitement d’'un autre systéme. Les modules présentent, dans la
conception fodorienne, les propriétés suivantes : impénétrabilité (encapsulation des
traitements), irrépressibilité (traitements automatiques), pré-cablage (traitements non
influencés par des effets 'top-down’), et spécificité (traitements 'domaines-spécifiques’
dévolus a un seul type d’information). Un exemple typique de la spécificité modulaire,
selon Fodor, serait le traitement des visages : la reconnaissance des visages serait
sous-tendue par un systéme périphérique, ‘'domaine-spécifique’, de niveau supérieur.

Le principe de modularité implique I'existence de neurones spécifiques pour chaque
concept (outils, animaux, visages, etc.) et un codage local (par opposition a un codage
distribué) de linformation visuelle, ou chaque unité représenterait un attribut ou un
concept particulier. Cette conception conduit a la notion de ’cellule grand-mére’, ou
d”unité gnostique’ selon Konorski (1967), postulant I'existence de neurones extrémement
spécialisés.

Bien qu’une telle hypothése soit attrayante, les arguments expérimentaux qui la
supportent demeurent fragiles. En effet, les recherches en neuropsychologie favorisent
peu la notion de modularité fonctionnelle bien que certains déficits aient été décrits
comme plus ou moins spécifiques, par exemple le déficit de la reconnaissance des
visages ou prosopagnosie (Bodamer, 1947), celui lié a la perception des objets inanimés
(Warrington, 1982; Warrington et Shallice, 1984; McCarthy et Warrington, 1988), ou
encore le déficit sélectif de la perception des fruits et légumes (Hart et coll., 1985). Des
études ont par ailleurs montré que ces déficits spécifiques étaient rarement isolés : la
prosopagnosie est en général associée a un déficit de reconnaissance des couleurs (Zeki,
1990), ou encore a une agnosie visuelle des objets sévére (Newcombe et coll., 1994).

Les principes sur lesquels les conceptions cognitivistes classiques ont fondé
'organisation du systéme visuel, a savoir une hiérarchie des traitements, un aspect
séquentiel des opérations, une modularité des systémes et une certaine sélectivité, sont
aujourd’hui discutés a la Ilumiére des nombreux travaux anatomiques et
électrophysiologiques effectués chez le singe et chez 'Homme. Ces travaux apportent
des contraintes neurobiologiques en lien avec les bases neuronales qui sous-tendent les
différentes opérations, que les psychologues ne peuvent ignorer.

12
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1.2 Anatomie du systéme visuel chez ’lHomme

Les informations visuelles multiples qui parviennent a la rétine sont traitées dans les
diverses aires sous-corticales et corticales le long des voies visuelles pour étre intégrées
en une représentation structurée et stable, ce qui nous permet alors de 'voir’ les objets en
faisant complétement abstraction des caractéristiques de I'image rétinienne. Le nombre
connu des aires corticales impliquées dans l'analyse visuelle n’a cessé d’augmenter
depuis le début des études anatomiques et neurophysiologiques effectuées chez les
primates (Hubel et Wiesel, 1968).

Il a récemment été montré qu’une trentaine d’aires corticales étaient impliquées dans
la vision chez le singe et probablement plus chez 'lHomme (Felleman et Van Essen,
1991). L’étude plus systématique de leurs connexions anatomiques et de leurs propriétés
fonctionnelles a permis de mieux comprendre le systéme visuel des primates (singe et
Homme). Les premiéres hypothéses de traitement liées a une organisation hiérarchique
et paralléle des structures sous-corticales et corticales voient le jour dans les années
quatre-vingt (Van Essen, 1979; Van Essen et MAunsell, 1983). Il est supposé, via des
connexions intra- et inter-corticales de trois types (‘feed-forward’, ‘feed-back’, ou latéral),
que plus on monte dans la hiérarchie, plus le traitement de l'information visuelle est
intégré (et inversement), et qu’a l'intérieur d’'un méme niveau hiérarchique les traitements
effectués par les différentes aires sont qualitativement distincts.

Grace aux nouvelles techniques dimagerie fonctionnelle, les études
électrophysiologiques menées chez le singe ont pu étre conduites chez ’'Homme et ont
ainsi permis d’établir une analogie entre les aires visuelles du singe et celles de ’'Homme.
En dépit de l'existence d'outils de plus en plus précis, le systéme visuel demeure
globalement moins bien connu chez 'Homme que chez le singe (Engel et coll., 1994;
Sereno et coll.,, 1995; DeYoe et coll., 1996; Tootell et coll., 1996). Par ailleurs, de
nombreuses controverses persistent, comme celle portant sur I'absence d’homologie
entre certaines aires décrites chez 'Homme et celles connues chez le singe (Figures 1 et
2).

Le traitement des informations visuelles débute dans la rétine, qui est composée d’un
réseau de cellules réceptrices (cébnes et batonnets), de cellules relais (cellules bipolaires),
de cellules projetant a I'extérieur de la rétine (cellules ganglionnaires subdivisées en deux
grandes classes P et M) et d'interneurones (cellules amacrines et horizontales). Les
informations sont transmises, via les cellules ganglionnaires dont les axones forment le
nerf optique, vers un premier relais thalamique constitué par le noyau géniculé latéral
(NGL).
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Figure 1. Organisation schématique sur un cortex aplati des aires visuelles identifiées
chez 'Homme et chez le singe. Le choix d’'une méme couleur indique 'homologie entre les
aires identifiées chez '’lHomme et chez le singe (d’aprés Reppas et coll., 1996).
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Figure 2. Topographie des aires visuelles identifiées chez 'THomme grace aux méthodes
d’IRM fonctionnelle couplées aux méthodes de déploiement du cortex. A - Vue dépliée du
cortex, B-C-D - Modéle tridimensionnel du lobe occipital (d’apres DeYoe et coll., 1996).

Deux types de couches cellulaires ont été distinguées dans le NGL : les couches
parvocellulaires, au nombre de quatre, recevant les projections des cellules
ganglionnaires de type P et impliquées dans la discrimination des couleurs et des formes
statiques, et les couches magnocellulaires, au nombre de deux, recevant les projections
des cellules ganglionnaires de type M et spécifiquement impliquées dans la détection des
formes en mouvement. De ce premier relais thalamique, les informations sont alors
transmises vers le cortex visuel primaire ou aire V1.

L’'aire V1, caractérisée par son aspect strié, d’'ou son nom de ’cortex strié’,
correspond a l'aire 17 dans la classification de Brodmann (Figure 3) et est située, chez
’'Homme, a la face interne du lobe occipital au niveau de la scissure calcarine. Elle regoit
I'essentiel des afférences visuelles et présente une organisation architectonique en six
couches cellulaires. La couche 4 (couche granulaire externe) est particuliérement
développée et recoit les projections du NGL. La ségrégation du traitement de l'information
visuelle, commencée dés la rétine via la subdivision en voies P et M, se poursuit au
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niveau de V1 puisque les couches parvocellulaires du NGL projettent sur la couche 4Cp3
tandis que les couches magnocellulaires projettent sur les couches 4Ca et 4B de V1. Les
neurones de la couche 4C, organisée en colonnes de dominance oculaire, d’orientation et
de couleur, projettent sur les couches 2 et 3 de V1 qui présentent a leur tour une
alternance de cellules sélectives a I'orientation (interblobs) et de cellules non sélectives a
I'orientation (blobs), poursuivant ainsi la ségrégation en deux voies de traitement visuel a
l'intérieur de V1 (Livingstone et Hubel, 1984, 1988; Zeki et Shipp, 1998).

La rétinotopie, 'une des propriétés caractéristiques de V1 correspondant a une
représentation point par point, bien que Iégérement déformée, de I'image rétinienne sur le
cortex visuel primaire, explique en partie I'analyse trés parcellaire du message visuel qui
est effectuée au niveau de V1. En effet, seuls les détails de I'image (ligne, angle,
différence de luminance, orientation, etc.) sont traités, les informations sur la forme
globale du stimulus n’étant pas analysées.
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Figure 3. Classification des 52 aires du cortex selon les cartes publiées par Brodmann en

1909 (vue latérale du cerveau en haut, médiale en bas; d’aprés Zilles, 1996).

Ce n’est qu’au-dela de V1, dans les aires du cortex préstrié et extrastrié caractérisées
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par une rétinotopie de moins en moins marquée, que des traitements a la fois plus
globaux et plus spécialisés pourront étre effectués.

Les neurones des couches 2 et 3 de V1 projettent sur le cortex préstrié, constitué des
aires V2 et V3 (ou aires 18 et 19 selon la classification de Brodmann) situées autour de
l'aire visuelle primaire (Shipp et Zeki, 1985). La ségrégation de l'information observée
dans V1 se retrouve dans l'aire V2 qui présente elle aussi une organisation modulaire se
traduisant par une alternance de bandes marquées fines ou épaisses et de bandes moins
marquées ou bandes pales. Les bandes marquées fines ou épaisses regoivent les
projections des blobs et possédent des neurones sensibles a la couleur, tandis que les
bandes péles recoivent les projections des interblobs et contiennent des neurones
sensibles a 'orientation (Livingstone et Hubel, 1982, 1983).

Comparativement a l'aire V1, V2 assure un traitement plus complexe de I'information
visuelle. L’organisation modulaire de l'aire V3 est moins bien connue que celle de V1 et
V2. Cette aire, située autour de V2 et anatomiquement subdivisée en V3 et V3A, est
considérée comme une aire 'pivot’ puisque qu’elle projette a la fois sur V4 et MT/V5 ; elle
semble donc appartenir aux deux systémes P et M. L'ensemble de ces aires
rétinotopiques découvertes chez ’'Homme ont leur homologues apparents chez le singe et
ont par conséquent gardé une correspondance au niveau des noms (V1, V2, V3, V3A, V4
et V5/MT).

Au-dela de V3, les informations visuelles sont acheminées vers un ensemble d’aires
extrastriées anatomiquement réparties dans deux grandes voies visuelles. L’aire LO
(latéro-occipitale), située chez 'Homme dans la région des gyri lingual et fusiforme
correspondant dans la classification de Brodmann a l'aire 37, pourrait étre I’homologue de
laire V4 située, chez le singe, dans le sillon temporal supérieur (Heywood et Cowey,
1987; Lueck et coll., 1989; Zeki et coll., 1991; MAlach et coll., 1995). Selon Zeki (1980),
qui le premier décrivit cette aire, les neurones de V4 répondraient spécifiquement a la
couleur des stimuli. D’autres résultats chez le singe ont attribué a V4 un role plus général
dans la perception globale des formes (Heywood et Cowey, 1987; Desimone et
Ungerleider, 1989; Schiller et Lee, 1991). Quels que soient les débats actuels sur le (ou
les) role(s) fonctionnel(s) attribué(s) a I'aire V4, il n’en demeure pas moins qu’elle permet
d’accéder a une perception cohérente des formes contrairement aux aires V1 et V2 qui
traitent I'image visuelle de fagon parcellaire.

Les projections de V4 atteignent directement plusieurs aires du cortex temporal, ou
sont effectués les derniers traitements purement visuels. A I'image de V4, l'aire MT/V5 est
considérée comme une aire ’'pivot’ en raison de ses afférences directes vers plusieurs
aires du cortex pariétal. Cette aire, appélée selon les auteurs (Zeki, 1991; Desimone et
Ungerleider, 1989) V5 ou MT (pour aire médio-temporale), est située chez le singe dans
la région postérieure du sillon temporal supérieur.

L’homologue de cette aire serait situé chez 'Homme a la jonction des lobes occipital,
pariétal et temporal dans une région commune aux aires 19 et 37 de Brodmann. Les
neurones de MT/V5 sont spécialisés dans la perception et [linterprétation des
mouvements des objets ou des formes, ce qui explique que I'on parle parfois d”aire du
mouvement’ (pour revue, Thorpe, 1994; de La Sayette, 1995; Reppas et coll., 1996;
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Tallon-Baudry, 1997).

1.3 Les voies de traitement dorsale et ventrale

A partir d’études anatomiques et électrophysiologiques (Van Essen et coll.,, 1982; Van
Essen et MAunsell, 1983), et d’expériences de lésions chez le singe (Mishkin et coll.,
1983), il a été montré que les aires visuelles extrastriées, situées autour de V1, étaient
organisées en deux voies de traitement anatomiquement et fonctionnellement distinctes
(Ungerleider et Mishkin, 1982). La ’voie ventrale’ ou ’voie occipito-temporale’, qui inclut
V4, méne au lobe temporal et répondrait a la question 'Quoi ?’, tandis que la 'voie dorsale’
ou ’'voie occipito-pariétale’, qui inclut MT/V5, méne au lobe pariétal et répondrait a la
question 'Ou ?'. L’information visuelle cheminerait dans deux grandes voies : I'une traitant
les caractéristiques des objets (forme, couleur) et permettant leur identification, I'autre
traitant la configuration spatiale des objets et permettant leur localisation dans I'espace
ainsi que la perception des mouvements. Cette subdivision en deux systémes majeurs,
prenant initialement naissance au niveau de V1, existerait dés la rétine et les noyaux
geéniculés latéraux avec les voies parvo- et magno-cellulaires précédemment décrites. En
effet, la voie parvocellulaire conduirait au cortex inféro-temporal et la voie magnocellulaire
au cortex pariétal. Cette subdivision anatomique et fonctionnelle semble se retrouver a
lintérieur de V1 et V2, avec I'existence de deux systémes paralléles : I'un traitant de la
forme et de la couleur des objets, I'autre de leur orientation et de leurs mouvements dans
I'espace (pour revue, Livingstone et Hubel, 1988).

Chacune des deux voies de traitement est constituée d'un ensemble d’aires
corticales fonctionnant selon un mode séquentiel et hiérarchique et permettant tout a la
fois une intégration et une distribution des informations visuelles tout au long des voies.
Toutefois, les caractéristiques de l'entrée visuelle (forme, couleur, mouvement, etc.)
peuvent étre traitées en paralléle dans les deux systémes. Plus I'information progresse le
long des voies de traitement, plus I'analyse se complexifie et se spécialise. Selon
Desimone et Ungerleider (1989), les voies occipito-temporale et occipitopariétale
comportent de nombreuses structures communes dans le cortex strié (V1) et préstrié (V2
et V3) avant de diverger plus nettement sur le plan anatomique (pour revue, de La
Sayette, 1995; Tallon-Baudry, 1997).

La voie occipito-temporale, correspondant au ’'systéme P’, intégre les cellules
ganglionnaires appartenant a la classe P au niveau de la rétine et des noyaux géniculés
latéraux, les cellules 4CB de la couche 4C de V1, les couches 2 et 3 de V1 (blobs et
interblobs), les bandes marquées fines ou épaisses (ou bandes minces) et les bandes
pales (ou interbandes) de V2, l'aire V3v, l'aire V4, et se termine dans le cortex temporal
inférieur (Figure 4). Sur le plan anatomique, le cortex inféro-temporal est subdivisé en
aires TEO (cortex inféro-temporal postérieur) et TE (cortex inféro-temporal antérieur), TE
étant parfois subdivisée a son tour en antérieur (TEa correspondant dans une autre
nomenclature a AIT - Anterior Infero-Temporal) et postérieur (TEp correspondant a CIT -
Central Infero-Temporal). Les neurones situés dans les différentes structures le long de la
voie ventrale permettent d’aboutir au niveau des aires TEO et TE a une représentation
cohérente des objets pergus (Figure 5). L'observation de neurones trés sélectifs, ne
répondant qu’a certains stimuli complexes, tels que les mains ou les visages, situés dans
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le fond du sillon temporal supérieur chez le singe MAcaque, conforte I'existence de
phénoménes intégratifs de plus en plus complexes le long de la voie visuelle ventrale
(Gross et coll., 1972; Perrett et coll., 1982; Desimone et coll.,1984).
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Figure 4. Représentation schématique des deux voies de traitement visuel : la voie
ventrale, occipito-temporale traitant de la forme et de la couleur des objets, et la voie
dorsale, occipito-pariétale, traitant du mouvement (NGL: Noyaux Géniculés Latéraux; CM:
Couche MAgnocellulaire; CP: Couche Parvocellulaire). Les fleches symbolisent les
connexions antérogrades entre les aires constitutives des deux voies (d’apres de La
Sayette, 1995).

Par ailleurs, ces auteurs ont également montré qu’'une ablation de TEO entraine des
troubles de discrimination visuelle. Des données récentes en Imagerie fonctionnelle par
Résonace MAgnétique Nucléaire (IRMf) et en Tomographie a Emission de Positons (TEP)
chez ’'Homme confortent les observations faites chez le singe. En effet, plusieurs études
ont rapporté l'existence de réponses plus fortes dans le gyrus fusiforme et plus
particulierement dans les aires LO et FFA (Fusiform Face Area) pour des stimuli faciaux
(Haxby et coll., 1994; McCarthy et coll., 1996; Kanwisher et coll., 1997; Chao et coll.,
1999; Ishai et coll., 1999; Levy et coll., 2001), et des réponses plus importantes dans les
gyri lingual et fusiforme médian pour des immeubles ou des maisons (Aguirre et coll.,
1998; Haxby et coll., 1999), ou encore dans l'aire PPA (Parahippocampal Place Area)
pour des scénes naturelles (Epstein et Kanwisher, 1998; Epstein et coll., 1999; MAguire et
coll., 2001; Kanwisher, 2001).
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Figure 5. Représentation schématique des deux voies corticales sur des vues latérales de
la surface du cerveau de 'Homme (en haut) et du singe MAcaque (en bas) avec la
nomenclature des différentes aires (d’aprés Mishkin, 1982, et Logothetis et Sheinberyg,
1996).

Signalons enfin que la dichotomie observée pour le traitement perceptif des objets
entre les voies occipito-temporale et occipito-pariétale semble se poursuivre jusqu’au
niveau du cortex préfrontal lors de traitements plus profonds mettant en jeu la mémoire.

Il a en effet été montré que les neurones de la voie ventrale projettent sur la partie
inférieure du cortex préfrontal et ceux de la voie dorsale sur le cortex préfrontal
dorsolatéral (Wilson et coll., 1993).

La voie occipito-pariétale, correspondant au ’systteme M’, intégre les cellules
ganglionnaires appartenant a la classe M au niveau de la rétine et des noyaux géniculés
latéraux, les cellules 4Ca de la couche 4C de V1, la couche 4B de V1, les bandes
marquées épaisses de V2, les aires V3d et V3A, I'aire MT/V5, et se termine dans le cortex
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pariétal (Figure 4). D’'un point de vue anatomique, les aires FST (Floor of Superior
Temporal sulcus) et MST (Mesial Superior Temporal sulcus), constitutives du cortex
temporal supérieur, ainsi que les aires VIP (Visual Inferior Parietal) et PG (Parietal angular
Gyrus ou aire 39 de Brodmann), constitutives du cortex pariétal inférieur, sont
considérées comme appartenant a la voie dorsale. Ces aires, observées dans le cortex
du singe, n'ont pas toutes leur homologue chez 'Homme. Par exemple, l'aire baptisée
SPO, située dans la région pariéto-occipitale du cortex humain, ne semble pas avoir
d’homologue évident chez le singe bien que les neurones de cette aire répondent
préférentiellement a des mouvements structurés trés subtiles comme le font les neurones
de l'aire MST chez le singe (Zeki et coll., 1991). Toutefois, la majorité des neurones situés
dans les différentes aires le long de la voie occipito-pariétale présentent une extréme
sensibilité a la direction des mouvements, alors qu'’ils demeurent globalement insensibles
a la forme ou la couleur des objets (Figure 5).

Enfin, la dichotomie entre les deux voies de traitement a également été confortée par
'étude des lésions du cortex pariétal chez 'Homme, Iésions qui sont généralement
associées a des déficits visuospatiaux (héminégligence, simultagnosie, ataxie optique,
etc.).

1.4 Des voies d’analyse visuelle directes extrastriées

Nous avons vu précédemment que le traitement de l'information au sein du systéme
visuel met en jeu un ensemble d’aires sous-corticales et corticales organisées d’une fagon
hiérarchique, supposant de ce fait une circulation de l'information sur un mode linéaire
ascendant et un découpage du traitement en un certain nombre d’étapes successives.
Toutefois, certaines données anatomiques et neurophysiologiques récentes ont montré
que le systeme visuel était capable d’effectuer un traitement visuel sophistiqué, faisant
appel a des catégorisations rapides, en des temps trés courts.

Chez le singe éveillé, par exemple, l'enregistrement des réponses neuronales
unitaires dans le lobe temporal a permis de mettre en évidence I'existence de neurones
capables de répondre sélectivement a des stimuli complexes, tels que les visages, a des
latences de seulement 100 ms (parfois moins) aprés la présentation du stimulus (Perrett
et coll., 1982, 1984; Raiguel et coll.,, 1989; Oram et Perrett, 1992; Tovee et coll., 1993;
Rolls et Tovee, 1994; Fabre-Thorpe et coll., 1998; Keysers et coll., 2001; Thomas et coll.,
2001; pour revue, Desimone, 1991; Perrett et coll., 1987). Chez 'Homme, également, des
traitements visuels complexes effectués en une centaine de millisecondes ont pu étre mis
en évidence par l'analyse des potentiels évoqués. Des potentiels sélectifs au cours de
taches de catégorisation visuelle d’animaux ou de visages ont par exemple été
enregistrés dés 150 ms (150-180 ms) aprés la présentation du stimulus (Botzel et
Grusser, 1989; Jeffreys, 1989; Allison et coll., 1994; Bentin et coll., 1996; George et coll.,
1996; Thorpe et coll., 1996; Allison et coll., 1999; Fabre-Thorpe et coll., 2001). Par
ailleurs, des effets de catégorisation a des latences encore plus précoces, inférieures a
100 ms, ont été récemment observés chez 'lHomme (George et coll., 1997; Seeck et coll.,
1997; Debruille et coll., 1998; Linkenkaer-Hansen et coll., 1998; Pizzagalli et coll., 1999;
Halgren et coll., 2000; Mouchetant-Rostaing et coll., 2000a, 2000b; VanRullen et Thorpe,
2001).
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De telles observations remettent en question un traitement strictement séquentiel de
'information au sein du systéme visuel. En effet, 'organisation hiérarchique du systeme
ne peut rendre compte de telles contraintes temporelles dans le traitement de stimuli
visuels aussi complexes que des scenes naturelles ou des visages. Si I'on raisonne en
terme de codage local supposant I'existence de neurones sélectifs aux visages situés
dans la partie inférieure du lobe temporal, I'information visuelle captée au niveau de la
rétine est supposée traverser au moins une bonne dizaine de synapses avant d’activer
ces neurones (photorécepteurs, cellules bipolaires, cellules ganglionnaires, noyau
géniculé latéral, deux synapses dans V1, V2, et V4, et au moins une synapse pour
atteindre la partie postérieure du cortex temporal inférieur). Or, méme si nous faisons
'hypothése d'un traitement complétement ’feed-forward’” de l'information, seule une
dizaine de millisecondes en moyenne ne peut étre accordée a chaque étape.

Ce calcul, bien qu’approximatif, invalide I'hnypothése d'un traitement strictement
séquentiel de I'information avec un codage local, mais serait davantage en faveur d’une
organisation en réseau du systéme visuel avec un codage distribué fondé sur le niveau de
synchronisation entre les différents neurones activés tout au long de la voie visuelle
ventrale. L’hypothése d’un traitement de I'information paralléle plutét que séquentiel a été
confortée par des études chez le singe montrant un recouvrement de latences des
réponses entre les différentes aires visuelles (Ashford et Fuster, 1985; Raiguel et coll.,
1989; Schroeder et Givre, 1991; Nowak et coll., 1995). Une autre hypothése consisterait a
envisager un traitement plus rapide et plus précis que celui jusqu'a présent admis a
l'intérieur de la voie occipito-temporale (Seeck et coll., 1997), ce traitement plus rapide
pouvant par ailleurs étre expliqué par la nature de certains stimuli ayant un ’pouvoir
comportemental’ et une composante innée trés importante chez la plupart des primates
(exemples de stimulus lié a la nourriture, aux prédateurs, aux partenaires sexuels, etc.).

La rapidité observée au cours de certains traitements sensoriels peut également étre
expliquée par l'existence de voies anatomiques extrastriées autres que la voie
géniculo-striee (Figure 6). Il existerait, en effet, des projections directes de certaines
structures sous-corticales (pulvinar et noyaux géniculés latéraux) vers les aires du cortex
extrastrié augmentant ainsi la rapidité de transmission de l'information le long de la voie
occipito-temporale (Fries, 1981; Standage et Benevento, 1983). Il a été montré que le
pulvinar, correspondant a une structure thalamique complexe, recoit des projections
directes des cellules ganglionnaires ou des cellules gamma de la rétine (Cowey et coll.,
1994) et envoie, a son tour, des projections, anatomiquement séparées, vers les aires
extrastriées des voies occipito-temporale et occipito-pariétale (Zeki, 1990; pour revue,
Milner et Goodale, 1995).
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Figure 6. Représentation schématique des structures sous-corticales (noms indiqués en
rouge) présentant des projections directes vers les cortex préstrié et extrastrié. Ces
structures sont impliquées dans les voies visuelles extrastriées qui court-circuitent l'aire
visuelle primaire (V1) et constituent ainsi des voies de traitement paralléles a la voie
géniculo-striée (d’aprés Berthoz et Petit, 1996).

L'un des réles fonctionnels du pulvinar serait de sélectionner les informations
visuelles pertinentes de part la saillance de leurs traits ; il serait également impliqué dans
les phénoménes d’attention sélective (LaBerge et Buchsbaum, 1990). Il a également été
montré que certaines projections du noyau géniculé latéral dorsal atteignent directement
le cortex préstrié ainsi que le cortex temporal inférieur en court-circuitant V1 (Fries, 1981;
Yukie et lwai, 1981; Hernandez-Gonzalez et coll., 1994). Enfin, les aires TE et TEO de la
voie occipito-temporale recevraient des projections non réciproques de I'’hypothalamus
suprachiasmatique, du colliculus supérieur, du noyau de Meynert, du raphé médian et
dorsal, du locus coeruleus, et de la formation réticulée (Webster et coll., 1993).

Les travaux, précédemment cités, montrent I'existence, chez le singe, de projections
directes de certaines structures sous-corticales sur les aires des cortex préstrie et
extrastrié. lls ont été confortés, chez I'Homme, par I'étude de patients cérébrolésés
présentant une vision résiduelle (vision aveugle ou blindsight) en dépit d’'une lésion de V1
(pour revue, Cowey et Stoerig, 1991; Babur et coll., 1993; Weiskrantz, 1996). Les
capacités visuelles persistantes chez les patients souffrant de blindsight ne se limiteraient
pas a la détection de cibles situées dans le champ aveugle mais correspondraient
également, selon certains auteurs (Stoerig et Cowey, 1989), au maintien de la
discrimination d’attributs, tels que la couleur. Quels que soient les cas, ce phénoméne de
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vision résiduelle, ou plus exactement de vision inconsciente, implique sur un plan
anatomique l'existence de voies extrastriées paralleles a la voie géniculo-striée
sous-tendant la vision consciente.

2. Niveaux de traitement de I'information visuelle

Dans le cadre de la théorie du traitement de linformation, il est généralement admis,
comme nous l'avons partiellement évoqué dans les paragraphes précédents, que les
processus d’analyse perceptive de [linformation visuelle different des processus
mnésiques. Les travaux issus de la psychologie expérimentale et de la neuropsychologie
cognitive ont largement contribué au découpage des processus cognitifs complexes,
apparemment unitaires, en un ensemble de sous-composantes. Toutefois, la dissociation
entre les différents niveaux d’analyse, voire entre les étapes considérées comme
purement perceptives et celles considérées comme davantage liées a des phénoménes
mnésiques, est rendue difficile lorsque nous avons affaire a des stimuli familiers étant
donné l'accés trés rapide aux représentations lexicales et sémantiques qui leur sont
associées. L’approche cognitiviste du traitement de linformation considére que toute
fonction est décomposable en sous-opérations ordonnées selon un mode séquentiel et
hiérarchique ou parallele et distribué. Cette approche fournit actuellement un cadre
heuristique au sein duquel 'ensemble des données expérimentales sont discutées et les
modeéles théoriques améliorés.

Nous présenterons donc, dans un premier temps, le cadre général et les principaux
modéles sur le fonctionnement de la mémoire humaine ayant constitué, au milieu du
vingtieme siécle, les prémisses du développement du courant cognitiviste en psychologie.
Puis, nous exposerons plus en détail le modéle élaboré par Craik et Lockhart en 1972 a
I'origine de la théorie des niveaux de traitement. Nous montrerons, enfin, 'importance de
ce modéle et sa contribution a I'émergence de nouvelles théories sur le traitement de
l'information visuelle.

2.1 Origine de la notion de niveaux de traitement

Jusqu’aux années soixante-dix, les conceptions de la mémoire humaine étaient dominées
par les notions d'unités de stockage et de transfert de l'information. La mémoire était
généralement présentée comme un systéme passif a I'intérieur duquel des traces étaient
stockées a des adresses précises et ne pouvaient étre récupérées qu’a lissu d’'un
processus de recherche mentale. Ce cadre descriptif, relativement rigide, était fondé sur
des représentations structurelles hypothétiques de la mémoire distinguant des classes de
systémes fonctionnels de stockage de l'information. Issues des conceptions théoriques de
Miller (1956) et Broadbent (1958) supposant I'existence d’'une mémoire transitoire
précédant le stockage des informations, différentes formulations théoriques ont vu le jour
avant I'apogée de la conception dualiste de la mémoire. Dans les années soixante,
Sperling (1960) étudia une forme de mémoire trés transitoire (250-300 ms) permettant de
conserver, un court laps de temps, linformation sensorielle sous forme d’une
représentation mnésique non structurée de nature visuelle ; cette mémoire fut appelée,
quelques années plus tard, par Neisser (1964, 1967) 'mémoire iconique’. Des résultats
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similaires ont pu étre observés pour la modalité auditive avec une 'mémoire échoique’
(Moray, 1959, 1967).

A partir de la notion de 'mémoire iconique’, les concepts de 'mémoire transitoire’
(Posner et coll., 1969), 'mémoire primaire’ et ‘'mémoire secondaire’ (Waugh et Norman,
1965; Watkins, 1974) ont été définis, chacune de ces mémoires étant caractérisée par
une capacité plus ou moins limitée de stockage des informations. |l faut attendre la fin des
années soixante pour voir émerger le modéle théorique d’Atkinson et Shiffrin (1968),
largement inspiré du modéle 'modal’ élaboré par Murdock (1967) et des conceptions
dualistes de la mémoire.

Le modeéle d’Atkinson et Shiffrin distingue trois niveaux de stockage des informations
en mémoire : un stockage en mémoire sensorielle de 'ordre de quelques millisecondes,
un stockage en mémoire a court terme (MCT) de 5 a 20 secondes, et un stockage en
mémoire a longt terme (MLT). Alors que la MCT semble caractérisée par une capacité
limitée de stockage, la MLT ne semble pas connaitre de limitation (Figure 7).
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Figure 7. Modéle ‘'modal’ de la mémoire humaine distinguant trois registres fonctionnels de
stockage de l'information : la mémoire sensorielle, la mémoire a court terme (MCT), et la
mémoire a long terme (MLT) (d’apres Atkinson et Shiffrin, 1968).

L’entrée des informations en MLT supposait une transition préalable en MCT. Cette
idée de stockage des informations dans différents registres de mémoire s’avére
rapidement étre une conception trop stricte. Ainsi, dés le début des années soixante-dix
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vont émerger des limitations sérieuses a la théorie dualiste remettant en question les
systemes fonctionnels de stockage, qui ne correspondraient pas a des systémes
neurologiques distincts mais davantage a des phases d’activation différentes d’un seul
systéme.

De ces critiques est apparue, notamment, la notion de 'mémoire de travail’, ou
‘'working memory’ (Baddeley et Hitch, 1974), remplacant en partie le concept de MCT et
considérant cette derniere comme une portion momentanément active de la MLT (pour
revue, Giboin, 1979; Tiberghien, 1991; Baddeley, 1992). C’est également dans ce
contexte qu’a été élaboré le modéle théorique sur les niveaux de traitement par Craik et
Lockhart (1972). Tout en conservant I'idée d’'une mémoire comme systéme de traitement,
'approche en termes de niveaux, ou profondeur de traitement a permis de décrire la
mémoire en termes d’opérations plutét qu’en termes de structures. Bien que le cadre des
niveaux de traitement congoive également la mémoire comme une hiérarchie continue
admettant encore une distinction entre MCT (ou mémoire primaire) et MLT, il représente
une approche alternative aux théories structurelles de la mémoire, rejetant de ce fait le
modele d’Atkinson et Shiffrin. Le principe des niveaux de traitement met en effet I'accent
sur les processus qui contribuent a traiter et 8 mémoriser les informations davantage que
sur la structure de la mémoire humaine, et suppose un systéme unique qui, en certaines
de ses parties, peut présenter une capacité limitée de traitement, et non plus de stockage.

2.2 Niveaux de traitement et perception des objets complexes

Le modele de Craik et Lockhart (1972), a I'origine de la théorie des niveaux de traitement,
a donc fourni un cadre théorique général pour I'étude de la mémoire humaine, alors
considérée comme un continuum de processus (Figure 8). Si la théorie des niveaux de
traitement a été construite pour tout type de stimulus, elle a initialement été formulée pour
du matériel verbal. Selon les auteurs, on entend par “niveaux” ou “profondeur” de
traitement une série d’opérations ’'perceptives’ qui ont lieu dans un ordre déterminé,
hiérarchique et qui peuvent étre classées en quatre grandes catégories : les opérations
sensorielles, identificatrices de forme, identificatrices de sens et les opérations
élaboratrices.
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Figure 8. Représentation schématique de la théorie des niveaux de traitement, ou
profondeur d’analyse, selon Craik et Lockhart (1972), établie a partir d’'un matériel verbal.

Toutefois, la hiérarchie de traitements est continue : les traitements qui se produisent
en premiére position portent sur les attributs sensoriels des stimuli tandis que les
traitements qui sont réalisés ultérieurement se détachent progressivement des attributs
physiques pour finalement ne s’attacher qu’aux attributs sémantiques. La notion de
niveaux de traitement exprime, selon les auteurs, la différence de degré d’analyse
sémantique entre les étapes de traitement. Ainsi, I'analyse d’un stimulus verbal (mot,
phrase, etc.) ou non verbal (image, dessin, photographie, visage, etc.) s’effectuerait selon
une suite d’opérations, appelées ’analyses’, 'traitements’ ou ’encodages’, extrayant les
attributs, traits ou caractéristiques des stimuli. Les niveaux préliminaires, ou superficiels,
concerneraient 'analyse des traits physiques ou sensoriels, tels que les lignes, les angles,
la brillance, la fréquence spatiale, la hauteur ou l'intensité tonale. Les traitements des
niveaux ultérieurs permettraient 'appariement des traits sensoriels a ceux élaborés et
stockés au cours des apprentissages antérieurs afin d’identifier le stimulus (accés a son
nom et a sa signification). Le principe de profondeur suppose donc l'existence de
représentations maintenues plus ou moins longtemps en mémoire en fonction des
traitements effectués, et rejette I'idée de registres.

Dans leur expérience princeps, Craik et Lockhart ont induit les niveaux d’analyse par
des questions appropriées sur les caractéristiques des mots présentés aux sujets. Cing
types de questions ont été utilisés : les deux premiers types concernaient les
caractéristiques graphiques des mots ('Y a-t-l un mot ?’, 'Le mot est-il écrit en lettres
majuscules ?’), le troisiéme type, les caractéristiques phonétiques ('Le mot rime-t-il avec
chaise ?’), les quatrieme et cinquiéeme types de questions concernaient les
caractéristiques sémantiques des mots ('Le mot est-il une sorte de poisson ?’, 'Le mot
convient-il dans la phrase ?’). A travers ce principe, Craik et Lockhart défendent la thése
selon laquelle un niveau de traitement profond serait associé a un fort degré d’analyse
sémantique et un taux de rétention élevé. Un traitement superficiel serait ainsi exécuté
plus rapidement qu’un traitement profond. Par exemple, un visage, bien qu’il n’ait pas de
signification sémantique dans le sens ou le mot en a une, peut étre associé a certaines
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informations relatives a l'identité de la personne, telles que son nom, sa profession, le
contexte de la rencontre, etc. De ce fait, un niveau de traitement profond correspondant a
un nombre croissant d’associations sémantiques faciliterait sa récupération en mémoire
dans un but d’identification de la personne. Le cadre conceptuel des niveaux de
traitement défend par conséquent trois hypothéses majeures : I'existence d’un traitement
séquentiel avec un ordre fixe des étapes d’analyse, une certaine hiérarchie des
traitements ordonnés du plus superficiel au plus profond, et la notion de trace mnésique,
définie comme le résultat des activités perceptives et sémantiques opérées sur le matériel
présenté, ou encore I'impact en mémoire de tout traitement d’'informations.

Ces hypothéses ont été largement testées, jusqu’au début des années quatre-vingt,
sur du matériel verbal et imagé. L'effet des niveaux de traitement sur les capacités de
rétention a été étudié dans un certain nombre de travaux en psychologie expérimentale a
travers diverses épreuves de rappel et/ou de reconnaissance de mots (Jenkins, 1974;
Rowe, 1974; Craik et Tulving, 1975; Klein et Saltz, 1976; Wood, 1976).

La notion de niveau de traitement sémantique a été mieux définie dans I'analyse des
structures de phrase et associée a différents niveaux de compréhension
(Mistler-Lachman, 1972; MArslen-Wilson et Tyler, 1976; Perfetti, 1976). Pour prétendre a
une certaine généralisation, la théorie des niveaux de traitement a également été testée
sur du matériel non verbal, tel que des dessins d’animaux (Friedman et Bourne, 1976),
d’objets manufacturés (Nelson et Reed, 1976) ou de visages humains (Bower et Karlin,
1974, Bower et coll., 1975; Warrington et Acroyd, 1975), ainsi que des photographies de
visages (Winograd, 1976; Patterson et Baddeley, 1977; Baddeley et Woodhead, 1982;
Wells et Hryciw, 1984). Les paradigmes expérimentaux étaient généralement divisés en
deux sessions : une premiére session destinée a la présentation des stimuli et une
seconde session évaluant la reconnaissance des stimuli vus antérieurement. Pour
moduler la profondeur d’analyse et étudier ses effets sur la reconnaissance ultérieure, il
était demandé aux sujets d’effectuer différentes tdches au cours de la premiére étape
d’encodage des stimuli. Par exemple, dans son étude en 1976, Winograd a testé la
reconnaissance de visages masculins dans neuf conditions distinctes mettant chacune en
jeu une tache de jugement. Ces taches étaient regroupées en trois catégories : (1)
jugements des visages sur leurs caractéristiques physiques (aspect des cheveux, taille du
nez, poids de la personne), (2) jugements fondés sur des attributs relatifs aux dimensions
psychologiques de la personne (intelligence, anxiété, amabilité), et (3) jugements portant
sur les rbles sociaux possibles (Peut-il &tre un acteur, un enseignant, un homme d’affaires
?). Les résultats ont a nouveau montré des performances de reconnaissance plus faibles
aprés un jugement portant sur les caractéristiques physiques des visages qu’aprés un
jugement portant sur les traits de personnalité ou de profession. Winograd en a conclu,
comme les auteurs précédemment cités, que plus le nombre de traits faciaux encodés est
grand, meilleure est la reconnaisance des visages.

2.3 Niveaux de traitement et émergence des théories visuelles

Si le cadre conceptuel des niveaux de traitement a présenté beaucoup d'intérét, il a
également été beaucoup critiqué. Deux types d’objections ont été formulés : certaines de
nature essentiellement théorique et d’autres fondées sur des arguments expérimentaux
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infirmant ou minimisant le principe de profondeur de traitement (Nelson, 1977). Les
critiques formulées peuvent étre résumées selon les trois points suivants (pour revue,
Baddeley, 1978; Lockhart et Craik, 1990):

1.
une incapacité d’atteindre et de mesurer les différents niveaux de traitement isolément ;

2.
une définition trop imprécise des différents niveaux d’analyse a l'intérieur des larges
domaines de traitement phonémique et sémantique ;

3.
la réfutation de I'hypothése de niveaux de traitement linéaires et hiérarchiques, chacun
étant plus profond que le précédent, en raison de la description de patients dyslexiques
capables d’accéder a la signification de mots qu’ils sont par ailleurs incapables de lire a
voix haute (MArshall et Newcombe, 1973; Shallice et Warrington, 1975).

Certains auteurs ont également reproché a la théorie des niveaux de traitement de mettre
'accent sur les processus d’encodage sans préciser les conditions de récupération,
ignorant ainsi la notion de concordance des traitements et I'hypothése selon laquelle la
meilleure facon d’encoder un matériel dépend des conditions de récupération attendues
(Jacoby, 1975; Morris et coll., 1977; Bransford et coll., 1979). Les recherches sur les
processus mis en jeu dans la lecture ont également remis en cause la notion de
succession d’étapes indépendantes, suggérant plutdét un déroulement des opérations en
parallele a différents niveaux d’analyse (Rumelhart et McClelland, 1986).

MAIgré la complexification des approches dans le domaine des sciences cognitives
au cours de ces derniéres décennies, nombreuses sont les idées originales issues de la
théorie des niveaux de traitement qui ont survécu et ont apporté un cadre heuristique
encourageant ainsi I'acquisition et I'interprétation de nouvelles données et servant de
fondations pour I'élaboration de futures théories.

L’approche dite ‘computationnelle’ visant a identifier différents ‘modules’ de traitement
sous-jacents a la réalisation d’'une fonction est un des héritages directs de la théorie des
niveaux de traitement. Un exemple récent en psychologie cognitive et en intelligence
artificielle en est la théorie computationnelle de la perception et de I'imagerie visuelle
proposée par Kosslyn (Kosslyn, 1975, 1987; pour revue Kosslyn et Koenig, 1992). Cette
théorie postule I'existence de sous-systémes ou modules, difféeremment représentés dans
les deux hémisphéres cérébraux, sous-tendant les différentes opérations cognitives
impliquées dans le traitement de linformation visuelle. Ce type d’approche permet
d’aboutir @ une cartographie fonctionnelle cognitive et constitue une démarche
indispensable a la compréhension des rapports entre les structures cérébrales et les
fonctions mentales. Toutefois, étant formulée sur la base d’'une organisation modulaire et
hiérarchique des processus cérébraux, a I'image du fonctionnement d’un ordinateur, elle
ne permet pas denvisager une vue dynamique des capacités de traitement de
l'information.

La théorie des niveaux de traitement a par ailleurs eu un impact conceptuel important
sur I'émergence des principales théories visuelles et des modéles de reconnaissance des
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objets qui ont marqué le courant cognitiviste des années quatre-vingt, comme nous allons
I'évoquer dans les paragraphes suivants.

3. Modéles théoriques et traitement visuel des objets complexes

A la confluence des travaux menés en intelligence artificielle, en neurophysiologie et en
psychologie cognitive sont nées des conceptions générales de la représentation visuelle
des objets visant a préciser, au travers de modeles théoriques, les opérations effectuées
par le systéme visuel pour reconnaitre un objet. Les différents modeéles théoriques,
présentés ci-aprés, ont pour ambition de rendre compte des mécanismes de
reconnaissance des objets a travers une conception modulaire de la cognition. Quelle que
soit la catégorie d’objets pour lesquels ils ont été élaborés, ces modéles sont caractérisés
par l'existence de processus indépendants (modularité) fonctionnant en paralléle
(parallélisme) et/ou organisés en étapes séquentielles successives (hiérarchie). Parmi les
nombreux modéles qui ont été congus au cours des années quatre-vingt, nous avons
choisi de ne présenter que ceux qui ont eu un impact majeur dans I'étude du systéme
visuel.

Les conceptions théoriques de MArr (1982) et celles de Biederman (1987), occupant
une position centrale dans la compréhension des processus sous-tendant l'analyse
perceptuelle et la construction de la représentation perceptive finale des objets, seront
présentées en détail. Puis, nous exposerons les modéles théoriques destinés au
traitement des catégories particuliéres d’objets a forte connotation psychosociale pour
'Homme, telles que les mots et les visages. Enfin, nous détaillerons, parmi les différents
modéles de reconnaissance des visages, celui qui demeure actuellement un des plus
détaillés et par conséquent un des plus influents, a savoir le modéle de Bruce et Young
(1986).

3.1 Conceptions théoriques de MArr (1982) et Biederman (1987)

La conception théorique de MArr (MArr et Nishihara, 1978; MArr, 1982) suggére une
décomposition des processus de traitement visuel en trois étapes d’analyse, chacune
correspondant a un degré différent d’abstraction. Ce modeéle propose une analyse
hiérarchique visant a décrire les objets indépendamment du point de vue de I'observateur
de maniére a ce qu’ils soient reconnus quelles que soient les conditions d’observation.

La premiére étape de traitement correspond au codage de l'intensité de chacun des
points constituant I'image rétinienne et aboutit a I'élaboration d’'une ’ébauche primaire
grossiére’ (raw primal sketch) puis d’une ‘ébauche primaire’ (primal sketch) du stimulus,
I'ébauche primaire étant construite par groupement des zones de changement des
gradients d’intensité lumineuse et par délimitation des contours (via un codage de la
densité et de la colinéarité). A partir des informations obtenues sur les surfaces, le
systéeme est 8 méme d’extraire un certain nombre d’informations relatives a la structure
tridimensionnelle de I'objet pour élaborer une ’'ébauche en 2.5 dimensions’ (2.5 D
representation). Ces transformations permettent de percevoir I'orientation et la profondeur
des objets mais leurs représentations demeurent, a ce stade de l'analyse, étroitement
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dépendantes du point de vue de I'observateur. Ce n’est qu’a la fin de la derniére étape de
traitement qu’une représentation tridimensionnelle (3D representation), centrée sur I'objet,
est construite permettant ainsi d’assurer une représentation constante de I'objet et de le
reconnaitre quel que soit le point de vue duquel il est observé. Cette derniére étape
permet d’extraire les propriétés invariantes des objets et de construire une représentation
indépendante de leur position, de leur distance, et de leur orientation par rapport a
I'observateur.

MArr suggére un codage des représentations en trois dimensions sous la forme de
volumes simples (cones) organisés d’une maniére hiérarchique (emboitée) pour former
une représentation ’'structurale’ de I'objet correspondant a une vue canonique qui met en
évidence l'axe principal et les détails locaux caractéristiques de I'objet mais qui ne
représente pas nécessairement sa vue la plus fréquente ou la plus conventionnelle dans
la vie quotidienne (Figure 9). Selon MArr, 'ensemble de ces transformations pourraient
étre accomplies en environ 100 ms. Si cette théorie rend assez bien compte de la
reconnaissance de catégories d’objets, comme celle des visages par exemple (Figure
10), elle ne prévoit toutefois pas la reconnaissance d’exemplaires particuliers au sein
d’'une catégorie. Une limitation du modéle de MArr serait donc son incapacité a expliquer
la reconnaissance dobjets a partir seulement de certains éléments ou détails
caractéristiques.

Biederman (1987) a étendu les théories de MArr en proposant une reconnaissance
des objets sur la base d’'une partie seulement de leurs composants particuliérement
saillants. L'idée d’une représentation perceptive finale de I'objet formée de volumes
élémentaires et indépendante du point du vue de I'observateur, issue du modéle de MArr,
est conservée. Si les principes généraux du modele de Biederman sont assez analogues
a ceux du modele de MArr, deux particularités sont toutefois a noter. D’une part, a l'issue
de la premiére étape de traitement, correspondant a la détection dans l'espace
bidimensionnel des propriétés dites 'non accidentelles’ de I'objet, le sujet attribuerait de
facon automatique ces propriétés a I'espace tridimensionnel. D’autre part, ces propriétés
non accidentelles (colinéarité, curvilinéarité, symétrie, parallélisme, cotermination de
lignes, etc.) seraient organisées de la sorte que l'objet soit segmenté en composants.
Ainsi, Biederman propose que tout objet corresponde a des assemblages, plus ou moins
complexes, de formes volumétriques de base, appelées géons (abréviation en anglais de
‘ions géométriques’), analogues aux cdnes genéralisés de MArr.
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Figure 9. Exemples de représentations 3D d’étres vivants et illustration d’une
décomposition hiérarchique d’une représentation 3D d’Homme incluant les axes

d’orientation et 'agencement des différents cones (d’aprés MArr et Nishihara, 1978).

Ces géons seraient caractérisés par quelques paramétres simples, tels que leur axe
(droit ou courbe), leur section transversale (symétrique ou non), leur taille (constante ou
non) limitée par un bord (droit ou courbe). Un ensemble de 36 géons serait suffisant pour

prétendre coder tout objet du monde environnant (Figure 11).
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Figure 10. Modéle d’une représentation faciale en deux dimensions. (a) Visage entier avec
I'axe d’orientation déterminé par I'axe de symeétrie; (b) - (e) Principaux traits faciaux: front,
oreilles, bouche, yeux (d’aprés MArr, 1982).
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Figure 11. Représentation des 36 géons, ou volumes de base, permettant la
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recomposition de tout objet issu du monde environnant (d’apres Biederman, 1987).

Le modéle de Biederman suggére une analogie intéressante avec les connaissances
issues des études sur le langage parlé indiquant que toute production orale résulte d’'un
agencement précis de seulement une trentaine de phonémes différents.

Les théories visuelles de MArr et Biederman ont eu pour caractéristique essentielle
de rendre compte de la reconnaissance catégorielle des objets. Elles ont par ailleurs
permis d’envisager une conception modulaire du traitement de catégories d’objets
particuliers pour ’lHomme, qui seront évoqués dans les paragraphes suivants.

3.2 Modélisation générale du traitement des objets complexes

Dans le courant des années quatre-vingt, les processus perceptifs associés a la
reconnaissance des objets complexes présents dans notre environnement quotidien ont
fait I'objet d’investigations particuliéres qui ont conduit a I'élaboration de différents
modéeles théoriques. Leur origine est par conséquent clairement cognitiviste méme s'ils
ont pour la plupart bénéficié d’'un important apport de la neuropsychologie expérimentale.

Précisons d’emblée que ces différents modéles schématisent sous forme de
rectangles, ’boites’ ou 'modules’, des processus cognitifs relativement spécifiques
permettant la transformation (via un ensemble d’opérations) d’'une stimulation initiale
(input) en un matériau de sortie (output) qui sera a son tour le matériau d’entrée pour
d’autres opérations (symbolisation par la direction des fléches). Si la valeur heuristique de
tels modéles n’est plus a démontrer, ils ont cependant une portée limitée. Certaines de
leurs composantes ont en effet été proposées a titre hypothétique et nécessiteraient
davantage d’expérimentations pour étre validées en tant que processus distincts, ou
encore d’autres composantes demeurent singulierement génériques et nécessiteraient
d’étre davantage précisées en étant elles-mémes décomposées.

C’est le cas de I'énigmatique et du tout-puissant 'Systéme Cognitif dans le modéle de
Bruce et Young, dont la (ou les) fonction(s) sont particulierement imprécises, au risque de
rendre le modele infalsifiable et auto-justifieé. Quoi qu’il en soit, 'ensemble de ces modéles
suppose un traitement sériel de I'information visuelle impliquant une analyse structurale
de linput conduisant a la formation d’un percept, un appariement de ce percept a des
unités de reconnaissance, puis un accés aux informations sémantiques permettant
d’aboutir a l'identification et la dénomination de I'objet pergu. L’architecture fonctionnelle
de ces modéles fournit une base a I'examen clinique, en permettant ainsi de mieux situer
la perturbation fonctionnelle responsable du trouble, et constitue par ailleurs un cadre de
référence utile pour I'étude des patients en neuropsychologie.

Les modéles de reconnaissance visuelle des objets de Seymour (1973, 1979),
Warren et Morton (1982), et de Ratcliff et Newcombe (1982) sont directement issus de
modeles psycholinguistiques et/ou neurolinguistiques portant sur la reconnaissance des
mots (Morton, 1969), qui seront par ailleurs détaillés dans le paragraphe suivant. lls
rendent compte de lidentification de catégories d’objets, mais sont limités quant a la
reconnaissance d’exemplaires particuliers au sein des différentes catégories. Ce type de
conceptualisation a par conséquent pour principal objectif de souligner la complexité des
traitements opérés depuis la perception d’'un objet ou d’'un dessin d'objet jusqu’a sa
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dénomination afin de mieux comprendre la nature et l'organisation temporelle des
différentes opérations cognitives mises en jeu. Fondé sur des données de psychologie
expérimentale, le modéle de Warren et Morton (Figure 12) suggére I'existence de voies
de traitement en partie distinctes selon que linput visuel soit un objet (représentation
picturale) ou un mot (représentation verbale de ce méme objet). Ce modele conserve la
notion de pictogene, proposée par Seymour en 1973, par analogie aux logogenes définis
par Morton pour le matériel verbal.
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Figure 12. Modéle de reconnaissance des objets selon Warren et Morton (d’aprés Warren
et Morton, 1982).

Un pictogéne est défini comme une représentation mentale, prototypique, des
différentes catégories d’objets. Une telle notion sous-entend I'existence d’un lexique
mental imagé dont I'organisation interne reste a préciser. Selon les auteurs de ce modeéle,
'opération appelée ’catégorisation de l'image’ correspondrait a I'activation en mémoire
d'un ’pictogéne’ avant I'accés aux connaissances sémantiques associées a l'objet. Ce
modeéle, bien que rendant compte de certains troubles de reconnaissance visuelle, tels
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que I'aphasie optique (ou anomie) se traduisant par I'incapacité a dénommer des objets
(ou dessins d’objets) uniquement lorsqu’ils sont présentés par voie visuelle, demeure
toutefois trés général.

Ratcliff et Newcombe (1982) ont proposé en paralléle un modéle Iégérement différent
dans le sens ou, contrairement au modeéle de Warren et Morton, ils envisagent une voie
directe entre I'activation du pictogéne et I'accés au nom, évitant ainsi le passage par le
systéeme sémantique stockant les informations relatives aux attributs physiques, aux
classes d’appartenance, etc. des objets. Cette conception permet d’intégrer la dichotomie
formulée par Lissauer (1890) entre les formes d’agnosies ’aperceptives’ et ’associatives’,
'agnosie associative étant associée a un traitement perceptif correct du stimulus sans
activation des représentations sémantiques (significations) adéquates.

3.3 Modélisation cognitive du traitement des mots

Issus directement des modéles génériques sur la reconnaissance des objets, d’autres
modeles plus spécifiques ont été développés pour des classes particuliéres d’objets de
notre environnement visuel. Une catégorie d’objets présentant une pertinence
psychosociale tout a fait particuliére pour 'Homme est la catégorie des mots. Le
traitement de cette classe de stimuli visuels semble mettre en jeu des processus
supplémentaires a ceux impliqués dans le traitement des objets. En effet, nous sommes
capables de distinguer, a l'intérieur de ces classes de stimuli empreints d’'une fonction
primordiale dans nos activités quotidiennes, des sous-classes, voire dans certains cas,
d’identifier des exemplaires particuliers parmi des milliers d’autres. Ainsi, parallélement
aux modeles de reconnaissance visuelle des objets, plusieurs modéles cognitifs de
reconnaissance des mots ont été proposés dans le courant des années quatre-vingt.

Le modéle princeps de reconnaissance des mots est issu des travaux de Morton, qui
a la fin des années soixante, a introduit une notion-clé, celle de ’logogéne’, cette notion
ayant profondément marqué les différentes approches conceptuelles et les discussions
théoriques concernant I'accés au lexique.

La premiére version du modéle ’logogéne’ de Morton (1969) a été révisée plusieurs
fois (Morton, 1979a, 1979b) avant d’aboutir a une version compléte en 1980 (Morton,
1980; Morton et Patterson, 1980; pour une présentation de ce modeéle en francais, voir
Morton, 1984). Morton propose un modeéle de reconnaissance et de production de mots
isolés qui postule l'existence d'un lexique mental, correspondant a I'ensemble des
représentations lexicales disponibles en MLT. A lintérieur de ce lexique, chaque mot
connu serait associé a un logogéne. Un logogene peut étre défini comme un détecteur de
mot ou un accumulateur de données, qui regoit différents types d’'informations relatives au
mot percu. Si la stimulation est assez forte, le seuil d’activation est dépassé, et le
logogéne activé ; le mot est alors reconnu, et peut-étre compris et/ou prononcé.
L’activation est d’autant plus facile que le mot est fréquent dans la langue. La premiére
version du modeéle de Morton (1969, Figure 13) indique I'existence de trois étapes dans
I'activité de lecture de mots : (a) une analyse perceptive (visuelle ou auditive) du mot, (b)
une activation de la représentation lexico-sémantique abstraite (Logogen system)
correspondante, et (c) une activation de la représentation mentale correspondant a la
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maniere de prononcer le mot selon des régles phonologiques et articulatoires précises
(logogénes de sortie ou Output buffer). Bien que selon Morton et par analogie au
fonctionnement des neurones dans le cortex I'activation des logogénes puisse s’effectuer
en paralléle, ce modéle peut étre considéré comme une référence parmi les modéles
séquentiels de traitement de I'information verbale. La lecture de mots correspondrait donc
a une activité visuelle particuliére impliquant différents niveaux de traitement, a savoir une
analyse visuelle graphique du stimulus permettant d’accéder, a partir de la description
rétino-centrée des contours du mot, a sa représentation graphémique (ou représentation
abstraite des lettres constitutives du mot), un niveau de traitement lexico-sémantique, et
des niveaux d’analyse post-sémantique de production (orale ou écrite).
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Figure 13. Premiére version du modele "logogene’ de Morton pour la reconnaissance des
mots (d’aprés Morton, 1969).

Le modéle logogéne de Morton a inspiré de nombreux autres modéles de
reconnaissance des mots (Forster, 1976; Coltheart, 1978; Glushko, 1979; McClelland et
Rumelhart, 1981). Nous ne citerons que ceux qui ont le plus marqué les débats
théoriques concernant les différents niveaux de traitement (séquentiel, paralléle, ou en
cascade) des stimuli langagiers ainsi que les procédures de traitement mises en jeu selon
que le mot soit familier ou non (modéles a 'deux voies’ ou a 'voie unique’).

Contrairement au modéle de Morton, celui de Forster (1976) peut étre qualifié de
doublement séquentiel dans le sens ou il postule une reconnaissance des mots en deux
étapes, chacune s’effectuant de fagon sérielle : une premiére étape de délimitation d’un
‘casier’, correspondant a un sous-ensemble du lexique ou aux représentations lexicales
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les plus adéquatement liées au stimulus pergu, et une seconde étape de sélection du
meilleur ‘candidat’ (le ‘’candidat’ le plus fréquent étant sélectionné prioritairement).

Le modéle de McClelland et Rumelhart (1981) s’inscrit dans la continuité du modéle
logogéne de Morton puisqu’il conserve l'idée de ’'détecteurs’. Toutefois, il existerait
différents types de 'détecteurs’ : des détecteurs au niveau du trait, de la lettre, et du mot.
Ce modéle est dit ’interactif en raison de I'existence de connexions positives et négatives
entre les différents niveaux de traitement, et de la présence d’une inhibition mutuelle des
détecteurs a l'intérieur de chaque niveau. Si les lettres sont supposées étre traitées en
parallele a lintérieur du mot, exception faite pour les pseudo-mots (ou mots sans
signification), supprimant ainsi les effets de durée de traitement variable liés a la longueur
des mots, McClelland (1979) fait I'hypothése d'un traitement global en cascade,
c'est-a-dire qu'une étape de traitement pourrait commencer avant méme que I'étape
précédente ne soit entierement achevée. Cette hypothése conduit a une activation
possible des représentations lexicales, ou une reconnaissance des mots, avant méme
que toutes les lettres ne soient identifiees. Ce modéle peut ainsi expliquer notre capacité
a reconnaitre des mots visuellement dégradés. Quant au débat relatif a I'existence de
différentes procédures de traitement selon que la séquence écrite constitue ou non un
mot familier, le modéle de Morton, dans sa version modifiée (Morton, 1980), propose une
voie directe entre le logogéne d’entrée (Logogen system) et celui de sortie (Output buffer),
permettant ainsi de rendre compte de situations particuliéres dans lesquelles nous
sommes capables de lire des mots qui ne nous sont pas familiers ou des pseudo-mots
totalement dépourvus de signification.

Le modéle de lecture 'a deux voies’ de Coltheart (1978, 1986), ayant directement
inspiré la théorie de la double voie, conforte I'approche cognitive décrite dans le modéle
de Morton et suppose I'existence de deux procédures distinctes :

1.
une procédure de reconnaissance des mots par adressage, ou voie lexicale directe,
pour les mots fréquents et familiers permettant d’accéder directement a leur
représentation phonologique,

2.
une procédure par assemblage, ou voie lexicale indirecte, pour les séquences de lettres
non familiéres et les pseudo-mots, impliquant une conversion des graphémes en
phonémes et l'activation d’'une représentation phonologique en mémoire aprés
assemblage des différentes unités sous-lexicales. Le modéle de la 'voie unique’ de
Glushko (1979) contredit I'existence d’un systéme de conversion non lexical en excluant
'idée d’'une traduction possible des graphémes en phonémes pour les mots non
familiers et les pseudo-mots, la reconnaissance de ces derniers étant effectuée par
analogie avec des mots du lexique.

Des notions de ’pictogéne’ et de ’logogéne’, inhérentes aux différents modeles traitant
respectivement de la reconnaissance des objets et d’'une catégorie d’objets particuliers
que sont les mots, il 'y a qu’un pas a franchir pour arriver a la notion de ‘facogéne’, ou
‘prosopogene’, exposée plus en détail dans le paragraphe suivant.
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3.4 Modélisation cognitive du traitement des visages

Si les mots constituent une classe d’objets particuliers pour 'lHomme, il en est de méme
de la classe des visages. Nous sommes en effet amenés a percevoir quotidiennement,
dés notre naissance, des dizaines, voire des centaines, de visages différents. La place
socio-écologique particulierement importante tenue par les visages dans notre
environnement visuel explique le grand nombre d’études conduites sur cette classe
particuliere d’objets et les différentes tentatives de modélisation des processus de
reconnaissance faciale. Des modéles cognitivistes proches de ceux qui rendent compte
de la reconnaissance visuelle des objets et des mots présentés précédemment, ont été
élaborés dans les années quatre-vingt dans le but de décrire les principales étapes
constitutives du traitement des visages.

Ces modéles supposent tous, grosso modo, un traitement sériel de I'information
visuelle, qui implique une premiére étape d’analyse structurale des stimuli conduisant a la
formation d’un percept, une deuxiéme étape d’appariement de ce percept a des unités de
reconnaissance faciale (URF), et une derniére étape de traitement correspondant a
l'identification du visage et a I'accés aux informations sémantiques sur la personne. Les
architectures fonctionnelles de ces différents modéles constituent un cadre de référence
utile pour I'étude en neuropsychologie expérimentale des troubles de reconnaissance des
visages. Les résultats expérimentaux obtenus chez des adultes normaux, combinés a des
tableaux de déficits neuropsychologiques, ont conduit a suggérer I'existence de différents
'modules’ de traitement, chacun associé a un niveau d’analyse de l'information faciale.
Les différentes modélisations cognitives du traitement des visages, dérivant toutes de la
méme école théorique, supposent I'existence en mémoire d’'une image prototypique de la
classe des visages, par-dela méme les caractéristiques spécifiques du visage particulier
qui est percu, cette image prototypique ayant été difféeremment appelée ’fagogéne’,
‘prosopogene’, ou encore 'unité de reconnaissance faciale’. Nous ne présenterons dans
ce paragraphe que les principaux modéles ayant notablement influencé les études et les
conceptions théoriques relatives aux processus cognitifs impliqués dans les phénomeénes
de reconnaissance faciale (pour revue, Bruce, 1988; Bruyer, 1987, 1990, 2000). En
respectant le contexte historique d’apparition, nous évoquerons tout d’abord le modéle de
Hay et Young élaboré en 1982, puis celui de Rhodes proposé en 1985, et enfin le modéle
de Ellis paru dans sa version modifiée et définitive en 1986. Le modéle de Bruce et Young
fera 'objet d’'une attention particuliére dans le paragraphe suivant.

En 1982, Hay et Young ont été les premiers a formuler un modéle relativement
détaillé, respectant les régles architecturales de modélisation cognitive, dont I'objectif était
de rendre compte des différents processus mis en jeu dans le traitement des stimuli
faciaux (Hay et Young, 1982 ; Figure 14).
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Figure 14. Modéle de reconnaissance des visages proposé par D.C. Hay et A.W. Young
en 1982 (d’apres Hay et Young, 1982).

Ce modéle est composé de difféerentes ’boites’, ou modules de traitement,
interconnectés et schématisés difféeremment selon leur précision fonctionnelle : les
modules représentés par une forme arrondie pouvant étre décomposés, selon les
auteurs, en plusieurs sous-processus. L’élément central du modéle de Hay et Young
correspond aux unités de reconnaissance faciale (Face Recognition Units) sous-tendant
logiqguement la notion de familiarité. Ces auteurs supposent en effet que chaque visage
familier posséde une représentation interne en mémoire a long terme, -cette
représentation ayant été constituée a partir d’'occurrences diverses du visage dans le
passe.

La reconnaissance des visages familiers impliquerait donc différentes étapes de
traitement, modélisées de la fagon suivante : (1) extraction des traits faciaux et
assemblage de ces traits en une structure unitaire cohérente correspondant a un visage
humain et permettant ainsi de procéder a une décision faciale (Representational
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Processes), (2) activation d'une URF associée au visage familier percu, (3) accés aux
informations sémantiques sur la personne (Person Information), et (4) accés au nom
(Names). Le module paralléle, appelé Visual Processes, engloberait plusieurs opérations
cognitives, dont le traitement de I'dge, du genre ou de la race et le maintien en mémoire a
court terme de l'information faciale ; il serait en relation directe avec d’autres processus,
dont ceux impliqués dans I'analyse de I'expression faciale. Ce modéle a cependant été
critiqué pour son manque de précision et la présence de modules dont la fonction est
encore trop grossiérement définie.

Le modéle de Rhodes (1985) s’inspire plus directement des théories de MArr. Il se
distingue également des autres modéles de reconnaissance des visages dans le sens ou
son organisation n’'est pas strictement séquentielle et hiérarchique. La reconnaissance
des visages s’effectuerait, selon ce modele, en quatre étapes. Dans un premier temps, un
traitement visuo-spatial est effectué a partir de I'image rétinienne ; il permet d’aboutir a la
construction d'une ébauche primitive dépendante des propriétés élémentaires du
stimulus. Puis, une représentation analogique tridimensionnelle du stimulus est élaborée ;
cette représentation dépend du point de vue de I'observateur et de I'expression faciale
(équivalent a une représentation en 2.5 dimensions de MArr). Au cours d’'une troisieme
étape, une représentation topographique, unique du visage, et indépendante du point de
vue de l'observateur et de I'expression faciale est construite (équivalent a une
représentation en 3 dimensions de MArr). L'accés a des informations sémantiques
relatives a la personne puis a son nom, s’il s’agit d’'un visage familier, est alors possible.

La décomposition des différentes étapes de traitement facial en processus plus
élémentaires est doublée d’une recherche de latéralité pour chacune de ces opérations.
L’autre particularité du modéle de Rhodes est donc la prise en compte d’un gradient
d’asymétrie hémisphérique, qui n’est pas décrit en terme de tout-ou-rien, mais discuté en
fonction des étapes de traitement.

La version finale du modéle de Ellis est parue en 1986 (Ellis, 1986) aprés plusieurs
révisions (Ellis, 1975, 1981, 1983) prenant notamment en considération la notion
d’asymeétrie fonctionnelle cérébrale et remettant ainsi en question la dominance
hémisphérique droite pour le traitement des visages (Young, 1984, 1985). Le modéle de
Ellis (Figure 15) distingue trois grands groupes de processus : le premier groupe
correspondant aux processus perceptifs précoces (Structural Encoding, Physical Analysis,
et Non-verbal Expression Analysis), le second étant associé aux processus plus tardifs
impliquant la mémoire (Face Register), et le troisieme groupe correspondant a la
récupération en mémoire des informations sémantiques liées a la personne (Person
Nodes, Name Register, Voice Register, et Gait Register). L’apport original de ce modéle
réside dans lisolement d’une étape précoce d’encodage structural correspondant a
I'étape de décision faciale et a la catégorisation du stimulus présenté dans la classe
d’objets 'visages humains’. Une fois catégorisé comme ’visage’, le stimulus peut faire
I'objet de traitements en paralléle, tels qu'une analyse physique de ses composantes et
un traitement de son expression émotionnelle. Par ailleurs, Ellis n'utilise pas explicitement
les termes d”’unités de reconnaissance faciale’, définis pour la premiére fois par Hay et
Young dans leur modele de 1982, mais parle plutét de ’registre des visages’ (Face
Register). Ce registre présenterait deux fonctions principales : la premiére étant d’associer
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un visage familier a une représentation stockée en mémoire, et la seconde étant de créer
de nouvelles représentations lors de la mémorisation de nouveaux visages.
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Figure 15. Version finale, parue en 1986, du modele de reconnaissance des visages de

H.D.Ellis (d’aprés Ellis, 1986).

L’architecture de ce modeéle repose sur un fonctionnement essentiellement sériel des
différents processus mis en jeu, mais n’exclut pas que certains traitements soient opérés
en paralléle. Ainsi, les dernieres étapes de reconnaissance faciale ne peuvent avoir lieu
gu’une fois que le visage a été reconnu comme familier permettant ainsi I'activation en
mémoire du ’'noeud’ correspondant a la personne (Person Nodes). Selon Ellis, les
informations sémantiques sont organisées en réseau associatif complexe constitué de
'noeuds’ interconnectés, permettant ainsi la mise en relation de diverses informations sur
la personne (visage, age, genre, race, voix, mode vestimentaire, nom, etc.). L’activation
de ces noeuds peut d’'ailleurs avoir lieu a partir de différents registres, celui des visages,
des voix, de la démarche, du nom, ou encore celui de certains attributs faciaux (age,
genre, race). Le modéle de Ellis, dans sa version finale, est donc I'un de ceux qui prend le
mieux en compte les informations contextuelles directement associées aux visages.

3.5 Le modéle de reconnaissance des visages de Bruce et Young

Le modele de Bruce et Young (1986) présente I'avantage de synthétiser un ensemble de
considérations théoriques, dont celles de MArr relayées par Rhodes pour la classe des
visages, et celles de Morton suggérant une analogie de traitement pour les mots et les
visages, deux classes de stimuli considérées par ces auteurs comme
socio-relationnellement importantes pour I'Homme. Un ré-examen des données
empiriques, notamment celles précédemment recueillies par Bruce (1982) sur le
traitement des visages, et la prise en considération des données cliniques issues d’études
de patients souffrant de prosopagnosie, ont permis a Bruce et Young d’élaborer un
modele détaillé de reconnaissance des visages. Cette précision est intéressante dans la
mesure ou les différentes composantes du modéle se prétent plus aisément a une
réfutation ou a une validation expérimentale.
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Le traitement des visages selon Bruce et Young fait appel a, au moins, sept étapes
différentes (Figure 16), détaillées ci-apres :

1.
Une étape d’encodage pictural (View-centred descriptions ou représentations en 2.5
dimensions de MArr) correspondant a I'extraction des traits constitutifs du stimulus
(contraste, luminance, couleur, etc.) et a l'organisation de ces traits en une forme
cohérente. Cette étape de traitement, qui demeure dépendante du point de vue de
I'observateur, permet [I'élaboration de multiples représentations picturales ; ces
représentations étant limitées en nombre dans les situations expérimentales de
laboratoire qui utilisent des photographies de visages, qui sont par définition statiques.

2.
Une étape d’encodage structural (Expression-independant descriptions - Structural
Encoding) correspondant a l'extraction des invariants faciaux. Cette étape, réalisée
indépendamment de l'orientation du stimulus, permet d’éliminer les propriétés variables
du code pictural et d’effectuer une 'normalisation’ de I'image. Elle correspond a une
représentation en 3 dimensions de MArr.

"Cybertheses ou Plateforme™ - © Celui de I'auteur ou l'autre 43



Bases neurophysiologiques des processus impliqués dans le traitement visuel des stimuli a forte

connotation psychosociale chez ’lHomme (Visages et Mots)

* iy
""" ;l."
oo
PSSO p—
Vigw centred
MHALYSS s descrptlons
’“ STRLICTURAL
o i FHY.CDING
" g Fapraaalnt.
Il Jf indeperndent
SPEECH ; ol pECri plic e
AMALYSIS ; |
il

MRECTED
WIS LIAL
MRGCFSSING

|

FRCE
AL OGO
TIHITS,

P

IDENTITY
HONrS

COGHITE

SYSTIM

MALE
CCHIRATION

Figure 16. Modéle de reconnaissance des visages élaboré par V. Bruce et A. Young, en

1986 distinguant au moins sept étapes d’encodage (d’aprés Bruce et Young,, 1986).

Il devient alors possible de comparer cette configuration faciale unique a une
représentation prototypique des visages humains stockée en mémoire, et de
catégoriser ou non le stimulus pergu dans la classe 'visage’ avant qu'il ne fasse I'objet
de traitements ultérieurs. Ces deux premiéres étapes d’analyse correspondent a un
traitement perceptif initial des visages inconnus ou familiers. Une fois le traitement
perceptif accompli, le stimulus peut étre soumis a divers traitements autonomes,
incluant notamment un jugement de familiarité, chacun de ces traitements faisant
indépendamment référence aux cinq étapes d’encodage suivantes :

3.
Une étape d’encodage de l'expression faciale (Expression Analysis) conduisant a
I'extraction des informations relatives a I'état émotionnel de la personne et permettant
ainsi d’apprécier son humeur.
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4.
Une étape d’encodage de la parole (Facial Speech Analysis) permettant d’extraire les
informations sur ce que dit la personne a partir des mouvements de sa bouche et/ou de
la position de ses lévres. Ce module de traitement est spécifigue au modéle de Bruce et
Young.

5.

Une étape d’encodage correspondant a I'extraction des informations sémantiques
dérivées du traitement visuel (Directed Visual Processing). Cette étape de traitement,
également spécifique au modéle de Bruce et Young, permettrait d’assigner au visage
percu un ensemble de significations relatives a I'dge, au genre, ou encore a
'appartenance ethnique de la personne, ces informations ’sémantiques’ étant
directement déduites de l'analyse visuelle du visage. Le sens des fleches dans la
représentation schématique du modéle de Bruce et Young indique que les trois
modules de traitement précédemment cités dépendent directement de I'encodage
structural des traits faciaux préalablement effectué. Les deux derniéres étapes de
traitement dans le modéle de Bruce et Young sont associées au traitement des visages
familiers et aux processus de reconnaissance faciale. Elles impliquent I'activation en
mémoire a long terme d’une unité de reconnaissance faciale (Face Recognition Units),
ou URF. Chaque visage familier serait en effet associé a une URF, dont 'activation
dépendrait du degré de ressemblance entre la représentation résultant du traitement
perceptif du visage et les représentations stockées en mémoire. Cette activation serait
responsable du sentiment de familiarité éprouvé devant un visage connu et permettrait
I'accés aux informations sémantiques ou épisodiques concernant la personne selon les
deux étapes suivantes :

6.

Une étape de traitement permettant d’accéder aux différentes informations sémantiques
relatives a l'identité de la personne (Person Identity Nodes). Ces informations different
des informations sémantiques visuellement dérivées dans le sens ou elles sont
arbitraires et relativement indépendantes du contexte d’observation. Elles peuvent en
effet correspondre a la profession qu’exerce la personne, a ses goQts culinaires, au
contexte de la premiére rencontre, etc., autant d’informations qui ne sont pas
directement dérivables de I'analyse visuelle du visage percu mais qui font appel a des
associations arbitraires, antérieurement construites, et mémorisées ;

7.
une étape de traitement permettant d’accéder au registre des noms stockés en
mémoire, et d’associer un nom au visage familier percu (Name Generation). Cette
étape dépendrait directement, selon Bruce et Young, de l'activation des informations
sémantiques sur I'identité de la personne.

Ces sept “codes” sont directement ou indirectement reliés a un systéme cognitif
(Cognitive System) dont les composantes et les fonctions demeurent complexes,
maldéfinies, et sans réelle validation expérimentale a ce jour. Cette imprécision ne doit
toutefois pas nous faire oublier la finesse du découpage architectural du modéle de Bruce
et Young.
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Partie 2 - Processus cognitifs associés au traitement
perceptif des mots et des visages : Contribution de la
psychologie cognitive et de la neuropsychologie

La problématique du traitement perceptif des mots et des visages peut sembler
relativement simple et évidente au non-expert étant donné la facilité, I'infaillibilité et la
rapidité de I'exécution des opérations. En effet, 'THomme est confronté quotidiennement a
différentes formes de langage écrit allant de la lecture d’une simple lettre isolée a celle de
textes sophistiqués, et a une multitude de visages, qu’il est capable d’interpréter pour les
uns et de discriminer pour les autres d’'un seul coup d’oeil sans aptitude, réflexion, ou
effort particulier. MAIgré une apparente simplicité et automaticité d’exécution, les
opérations inhérentes a la perception du langage écrit ou des visages s’avérent pourtant
d'une grande complexité. La particularité de ces stimuli essentiels pour 'lHomme, étant
donné le réle crucial qu’ils jouent dans les interactions sociales, a déja été abordée dans
la premiére partie de ce chapitre par la présentation de modéles théoriques cognitifs
spécifiquement dévolus a la reconnaissance des mots et des visages. Elle sera discutée
ici a la lumiére des données de la psychologie cognitive et de I'observation clinique de
tableaux de déficits en neuropsychologie.

Nous évoquerons dans cette seconde partie introductive la spécificité des systémes
de traitement mis en jeu dans la perception des mots et des visages (1) en présentant des
phénoménes attestant d’'un traitement perceptif particulier pour ces deux classes de
stimuli (Effets de supériorité’), (2) en discutant la notion d’expertise de traitement pour les
visages, et (3) en rapportant des formes différentes d’agnosie visuelle pour les stimuli
langagiers et pour les stimuli faciaux.

1. Deux catégories d’objets particuliers pour ’lTHomme : les mots et les
visages

Au-dela des opérations sensorielles élémentaires communes a la perception de tout objet
visuel, il semblerait que le traitement des mots et celui des visages requiérent des
opérations qui leur sont propres. Le débat sur une éventuelle spécificité des systémes de
traitement mis en jeu dans la perception du langage écrit et des stimuli faciaux n’est
toujours pas clos. Deux grandes questions persistent : (1) Ces deux classes d’objets
particuliers pour 'Homme font-ils appel a des mécanismes cérébraux supplémentaires
par rapport a ceux impliqués dans le traitement des objets ? ou (2) Mettent-ils en jeu des
processus distincts et spécifiques étant donné leur forte signification psychosociale ?
Dans un premier temps, nous décrirons sommairement les opérations cognitives
impliquées dans le traitement perceptif des mots et dans celui des visages. Puis, nous
exposerons des travaux de psychologie expérimentale favorisant I'hypothése d’un
traitement visuel particulier pour la classe des mots et celle des visages : I'effet dit “de
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supériorité”.

1.1 Traitement perceptif des mots

Dans le cadre de la psychologie cognitive, et plus particulierement en psycholinguistique,
le langage (écrit ou oral) est considéré comme un code qui véhicule un message. L’étude
du langage en termes de traitement de I'information cherche a analyser et a isoler les
différents processus cognitifs impliqués dans I'activité de lecture. Le caractére ’artificiel
des études menées en laboratoire, souvent sur des phrases ou des mots isolés, hors
contexte, et dépourvus de toute fonction communicative, pose toutefois le probléme de la
généralisation des résultats obtenus a I'usage 'naturel’ du langage.

Cependant, cette limitation n’implique nullement que I'on doive renoncer a I'approche
expérimentale, qui demeure seule capable de valider les hypothéses et de fonder une
connaissance scientifique. L’'activité de lecture correspond donc a une activité visuelle
complexe et particuliere dans le sens ou elle met en jeu l'activité combinée de plusieurs
systémes cognitifs (visuel, mnémonique, sémantique, etc.), nécessite l'articulation de
différents codages (phonologique, orthographique ou graphémique, etc.), et présente la
contrainte de devoir traiter une grande quantité d’informations trés rapidement. Par
‘codage’, il faut entendre la transformation d’'une donnée sensorielle sous une forme
capable d’étre traitée par le systtme mnémonique. La compréhension du message verbal
en psycholinguistique porte sur différents niveaux d’analyse, a commencer par celui des
lettres a lintérieur des mots jusqu’a la complexité syntaxique et sémantique des phrases
et des discours. Nous nous limiterons volontairement ici aux différentes opérations
cognitives impliquées dans le traitement perceptif des mots, présentés isolément.

L’analyse des processus d’encodage mis en jeu dans la lecture de mots isolés
demeure toutefois difficile étant donné la rapidité avec laquelle les traitements sont
effectués et leur caractére quasi automatique. Prenons par exemple la lecture du mot
'MOUTARDE’, cette activité de lecture d’'un mot simple et isolé serait décomposable en
plusieurs processus d’encodage :

1.
un encodage perceptif des graphémes, c’est-a-dire que le mot est décomposé en
segments sous-lexicaux (lettre ou ensemble de lettres) qui feront par la suite I'objet de
conversions phonologiques (dans notre exemple, le mot 'MOUTARDE’ serait segmenté
ainsi : <M> <OU> <T> <A> <R> <D> <E>) :

2.
la constitution d'unités phonologiques qui seront ensuite regroupées en une
représentation phonologique compléte (dans notre exemple, on aurait : /m/ /u/ /t/ /al IR/
/d/ assemblé ultérieurement en : /mutaRd/). L’approche linguistique considére la
phonologie comme I'étude des sons de la langue du point de vue de leur fonction, et la
phonétique comme I'étude des sons en eux-mémes, indépendamment de leur fonction ;

3.
la réalisation, si nécessaire, de structures morphémiques, le morphéme représentant
I'unité signifiante la plus simple. D’'une maniére générale, il existerait deux catégories de
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morphémes : les morphémes lexicaux (noms ou adjectifs simples, radicaux verbaux)
désignant des objets ou des qualités, et les morphémes grammaticaux (affixes, articles,
pronoms, prépositions, etc.) exprimant divers types de relations, parfois trés complexes,
entre les éléments de I'’énoncé ;

4.
I'activation d’'un concept sémantique (dans notre exemple, nous activerions le concept
suivant : 'Plante herbacée a fleurs jaunes’). En effet, la particularité de ces signes que
sont les mots est qu’ils comportent a la fois une face signifiante (une suite de
graphémes/phonémes) et une face signifiée (un sens, une signification).

L’organisation temporelle de ces différents processus d’encodage du mot peut mettre en
jeu des ftraitements séquentiels et/ou en parallele. Une méthode d’exploration,
classiquement utilisée en psycholinguistique, de ces différents processus d’encodage
consiste a présenter aux lecteurs, non pas des mots connus, mais des pseudo-mots (par
exemple : 'CHAPUGNON’) ou des mots non familiers. Cette manipulation expérimentale
repose sur l'idée selon laquelle un pseudo-mot, ou un mot non familier, nécessite
davantage d’attention qu’un mot familier pour étre lu en raison de sa nouveauté. Dans le
cas d’'un mot connu, les traitements peuvent étre exécutés automatiquement et toutes les
lettres traitées en paralléle, alors que dans le cas d’'un pseudo-mot ou d’'un mot nouveau,
les différentes opérations cognitives sont supposées étre exécutées séquentiellement, et
peuvent ainsi étre plus facilement isolées. En effet, la lecture d’'un pseudo-mot, ou d’'un
mot non familier, impliquerait une lecture lettre-par-lettre avec un déplacement de
I'attention le long de la séquence de lettres, tandis qu’'un mot familier pourrait étre traité
dans sa forme globale, en tant qu’entité (pour revue, Caron, 1989; Zesiger et de Partz,
1994; Siéroff, 1995).

1.2 Effet de supériorité des mots

La problématique des mécanismes attentionnels est souvent présente dans le traitement
perceptif des mots. L’attention peut en effet jouer un réle important dans I'analyse et
lidentification des différents éléments qui composent un objet, ainsi que dans
'agencement spatial de ces différents éléments, permettant ainsi d’aboutir a une
représentation cohérente, unifiée et signifiante de l'objet percu. L’attention sélective
visuelle est définie comme un réajustement de la taille de la fenétre attentionnelle sur une
région particuliere de l'objet en cours de traitement. Il a été montré que toutes les
informations situées dans le foyer attentionnel (région de I'image sur laquelle est focalisée
I'attention) sont traitées avec une grande précision, alors que celles situées en périphérie
du foyer attentionnel seraient traitées avec une moins grande précision (Laberge, 1974,
1983; pour revue, Siéroff, 1995, Bruyer, 2000).

Une problématique majeure concernant le réle de I'attention sur le traitement des
stimuli visuels complexes est généralement formulée dans la question d’'un traitement
global versus un traitement local. L’hypothése d’'une dichotomie entre un traitement global
de la forme et des traitements locaux provient d’'un héritage direct de la Gestalt
Psychology, née au début du vingtiéme siécle. Les premiéres expériences ont montré que
les traitements globaux étaient réalisés plus rapidement que les traitements locaux,
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confortant ainsi I'idée d’une prépondérance du niveau global sur le niveau local (Navon,
1977, 1981). Il a de plus été montré que I'analyse des informations locales pouvait subir
des interférences de traitements issus d’un niveau plus global, I'inverse n'ayant pas été
vérifié (Lamb et Robertson, 1989; Robertson et coll., 1993; Wolfe et Bennett, 1997). Cette
prépondérance des traitements globaux sur les traitements locaux a par ailleurs été
discutée en fonction des fréquences spatiales des stimuli.

Les traitements seraient effectués plus rapidement en basses fréquences spatiales,
c’est-a-dire celles qui sont proches du pouvoir optimal de résolution du systéme visuel
humain (Kinchla et Wolfe, 1979; Hughes et coll., 1990; Fink et coll., 1999, pour revue,
Buser et Imbert, 1987), ainsi qu’en fonction d’'une prédominance hémisphérique. I
existerait, en effet, selon certains auteurs un avantage de I'hémisphére gauche pour les
traitements locaux et de 'hémisphére droit pour les traitements globaux (MArtin, 1979;
Roberston et Palmer, 1983; Robertson et Delis, 1986; Robertson et coll., 1988; Lamb et
coll., 1989).

Les théories attentionnelles appliquées a la perception des stimuli langagiers ont fait
l'objet d’'un certain nombre d’études en psychologie cognitive (pour revue, Holender,
1985; LaBerge et Brown, 1989; Siéroff, 1991, 1995). Ces études ont montré que la
perception des mots connus mettait en jeu un traitement automatique et global, dont les
effets sont atténués lorsque les lettres sont espacées a l'intérieur des mots. Dans ce cas
particulier, le traitement global serait remplacé par un traitement davantage local et
séquentiel de chacune des lettres constitutives des mots. Ces observations peuvent étre
directement associées a un effet décrit pour la premiére fois par Reicher (1969) sous les
termes de 'word superiority effect’ ou ’effet de supériorité du mot’ (sur la lettre). Cet effet a
été traduit par un traitement (détection et reconnaissance) plus efficace des lettres
lorsqu’elles sont situées dans un mot que lorsqu’elles sont présentées isolément ou dans
un mot non familier, voire dans un pseudo-mot ou une séquence non significative de
lettres ou de symboles alphanumériques (Estes, 1975). MAnifestement, le traitement des
mots influencerait le traitement des lettres qui le composent, dans le sens ou il semble y
avoir une reconnaissance totale ou partielle du mot avant méme que toutes les lettres
constitutives du mot ne soient identifiées.

Ces observations ont conforté I'hnypothése selon laquelle les mots présentés en
modalité visuelle seraient traités de maniére automatique, c’est-a-dire a un niveau global
qui ne nécessiterait pas une orientation de I'attention visuo-spatiale sur chacune des
lettres (ou groupements de lettres) a l'intérieur du mot. Ces résultats vont dans le sens
d’observations plus récentes de patients souffrant d’'une héminégligence gauche et
présentant des difficultés a lire des mots présentés isolément. Il est d’autant plus étonnant
que ces patients présentent davantage de difficultés a lire la partie gauche d’un
pseudo-mot que celle d’'un mot connu (Siéroff et coll., 1988; Siéroff, 1990, 1991). Cet effet
de supériorité des mots a également été observé par la suite pour différentes catégories
d’objets (Biederman, 1972; Weisstein et Harris, 1974), dont celle des visages (Palmer,
1975; Homa et coll., 1976).

1.3 Traitement perceptif des visages

Comme nous l'avons vu précédemment, les visages constituent une classe étendue de
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stimuli hautement sophistiqués sur le plan de ses caractéristiques physiques. Un bref
coup d’oeil suffit en général pour estimer I'age, déterminer le sexe, apprécier la beauté,
caractériser 'émotion de la personne qui se trouve en face de nous, et décider s’il s’agit
d’'un visage connu, auquel cas nous l'identifierons et retrouverons son nom. Obtenir
'ensemble de ces informations constitue un acte si naturel et automatique qu’il est difficile
d’entrevoir la complexité d’'une telle fonction, qui de plus ne semble requérir aucun
apprentissage formel.

La difficulté majeure du traitement facial réside dans le fait que tous les visages sont
construits sur le méme modéle et différent 'un de I'autre par des nuances objectivement
minimes. Or, 'Homme est capable, malgré des contraintes biologiques relativement
importantes, de discriminer sans faute un visage parmi des centaines d’autres.

Les traitements perceptifs effectués sur les stimuli faciaux visent, dans un premier
temps, a extraire de 'ensemble des informations visuelles disponibles une configuration
stable et unique du visage percu en intégrant 'ensemble des traits faciaux ainsi que leur
agencement spatial. L’encodage structural des visages a pour objectif de dériver une
représentation faciale indépendante du point de vue de I'objet, c’est-a-dire quelle que soit
son orientation, sa distance, son age ou son expression. Cette représentation moyenne
des visages construite a l'issue du processus de décision faciale correspond a un modéle
en trois dimensions, un ’prototype’ de la classe. Méme si I'élaboration d’un prototype
dépend de la complexité des caractéristiques physiques des stimuli, les étapes d’analyse
perceptive conduisant a cette construction sont toutes destinées a extraire les propriétés
invariantes et communes aux différentes représentations épisodiques de I'exemplaire
percu, quelle que soit sa classe d’appartenance. La particularité des traitements perceptifs
pour les visages, s’il en existe une, ne réside pas par conséquent dans ces premiéres
étapes d’analyse, mais résiderait davantage dans I'analyse des caractéristiques uniques
du visage pergu, permettant ainsi d’isoler un exemplaire de la classe.

Les visages sont en effet considérés comme des stimuli visuels complexes constitués
de deux catégories de traits : les traits faciaux internes, tels que les yeux, le nez et la
bouche, et les traits faciaux externes, tels que la chevelure, la forme du menton, la
proéminence des joues, la hauteur du front, etc. L'ensemble de ces traits serait traité
differemment selon leur position dans le visage : les composantes faciales internes (yeux,
nez, bouche), moins sensibles a des variations épisodiques et rapides que certaines
composantes faciales externes (cheveux), joueraient un réle prépondérant dans
I'élaboration d’'une représentation perceptive unique et stable du visage pergu. Ces
observations ont été récemment confortées par des études réalisées en imagerie
fonctionnelle cérébrale (Epstein et coll., 1999; Nakamura et coll., 2000; Kanwisher, 2001;
Levy et coll., 2001).

Leurs résultats indiquent que la perception des stimuli faciaux (comparativement a
celle de scénes naturelles d’intérieur ou d’extérieur) met davantage en jeu une analyse
visuelle a haute résolution fovéale qu'une analyse visuelle a haute résolution
périphérique.

L’analyse perceptive d’'un visage ne dépend toutefois pas uniquement de I'encodage
de ses différents traits mais également de celui des propriétés physiques métriques qui
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relient les différentes composantes faciales entre elles. L’agencement spatial (ou relation
configurale) des différents traits faciaux semble donc jouer un réle important dans I'étape
de décison faciale. L'ensemble des propriétés physiques énumérées ci-dessus
(décomposition des visages en traits, prépondérance de certains traits faciaux sur
d’autres, importance de I'agencement spatial des traits faciaux) conforterait 'hypothése
selon laquelle les visages constituent une classe a part parmi les autres stimuli visuels
complexes que I'Homme est amené a traiter quotidiennement. Les particularités
physiques des stimuli faciaux impliqueraient par ailleurs des mécanismes de traitement
spécialisés pour cette classe d’objets (pour revue, Sergent, 1994).

Le paragraphe suivant sera consacreé a la présentation des résultats expérimentaux
issus de recherches en psychologie cognitive, qui pourraient témoigner d’un traitement
visuel particulier pour la classe des visages.

1.4 Effet de supériorité des visages

Avant de présenter I'effet a proprement parler de supériorité des visages, nous allons
consacrer quelques lignes a I'effet de supériorité des objets (ou 'object superiority effect’),
défini par analogie avec celui des mots. Les premiers travaux, effectués dans les années
soixante-dix par Biederman (Biederman, 1972, 1981; Biederman et coll., 1973, 1974,
1983), ont montré qu’un objet présenté dans une scéne naturelle cohérente était plus
facilement identifié que lorsqu’il était présenté dans une scéne artificiellement reconstruite
ou parmi une série d’objets sans lien.

Ces résultats ont été interprétés comme un avantage perceptuel pour la détection
d’objets sémantiquement reliés a I'intérieur d’'une scéne naturelle complexe et cohérente
(voir également I'étude de Palmer, 1975). L’effet de supériorité des objets a été défini pour
la premiére fois par Weisstein et collaborateurs dans une série d’expériences montrant
gu’'un segment de ligne pouvait étre plus facilement identifié lorsqu'il faisait partie d’un
pattern géométrique complexe en trois dimensions que lorsqu’il était présenté isolément
ou dans des figures géométriques planes (Weisstein et Harris, 1974; Lanze et coll., 1982;
Weisstein et coll., 1982). Enfin, une étude relativement récente de Davidoff et Donnelly
(Davidoff et Donnelly, 1990), dont I'objectif était de comparer les différents effets de
supériorité des objets en fonction de leur catégorie, a montré I'existence d’'un effet de
supériorité pour des chaises. En effet, ils ont observé que la reconnaissance de chaises,
dont les parties (dossier, assise et pieds) sont normalement agencées, est meilleure que
la reconnaissance des parties présentées isolément. Ces auteurs ont également observé
un effet de supériorité pour des stimuli faciaux, cet effet étant toutefois plus important pour
la catégorie des visages que pour celle des chaises. La reconnaissance des visages dont
les traits internes faciaux ont été mélangés était en effet moins bonne que celle des
visages 'normaux’ (traits faciaux non mélangés), cet avantage n’ayant pas été observé
pour la catégorie des chaises. Ces résultats confortent I'hypothése selon laquelle la
reconnaissance d'une partie d’'un objet est meilleure lorsque cette partie est présentée
dans le contexte de I'objet que lorsqu’elle est présentée séparément de celui-ci.

Parallelement aux effets de supériorité des mots et des objets, un effet de supériorité
des visages (‘face superiority effect’) a été mis en évidence par Homa et collaborateurs
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(1976). Ces auteurs ont décrit cet effet comme une facilitation de I'analyse perceptive d’'un
trait facial interne (yeux, nez ou bouche) lorsqu’il est présenté dans le contexte d’un
visage avec un arrangement vertical normal que lorsqu’il est présenté isolément ou dans
un visage dont les traits ont été mélangés.

Figure 17. Exemples de stimuli utilisés dans les expériences étudiant les effets de
supériorité des visages et des objets. A. Visages schématiques recomposés ou non et
traits internes faciaux isolés (yeux, nez, bouche); B. MAisons schématiques et parties

internes (portes et fenétres) isolées; C. Photographies de visages célebres dont les traits
internes ont été manipulés (d’aprés Young et coll., 1987; Tanaka et Farah, 1993;
Biederman et Kalocsai, 1997).

Ce résultat semble robuste puisqu’il a été plusieurs fois répliqué dans différentes
études (Figure 17) :

1.
utilisant des visages schématiques similaires a ceux utilisés par Homa et collaborateurs
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(Van Santen et Jonides, 1978; Ellis et coll., 1979) ;

2.
ayant pour objectif de comparer I'effet de supériorité des visages a celui observé pour
d’autres catégories d’objets (maisons, objets manufacturés, etc.) (Davidoff et Donnelly,
1990; Tanaka et Farah, 1993; Biederman et Kalocsai, 1997) ;

3.
manipulant les traits faciaux internes en les remplagant soit par des objets (téléphone,
fleur, voiture, etc.), soit par des symboles (fleche, étoile, trait, etc.) (Davidoff, 1986) ;

4,
dans des études utilisant des photographies de visages en noir et blanc dont les traits
internes ont été manipulés (Young et coll., 1987).

L’ensemble de ces observations souligne non seulement I'importance d'un traitement
global des visages sous-tendant I'existence d'une ’gestalt’ perceptive faciale, mais
également I'importance d’un encodage des interrelations spatiales entre les traits faciaux.

2. Notion d’expertise et perception faciale

L’effet de supériorité des visages peut étre discuté en terme de spécificité de traitement
liée a une expertise d’analyse développée par 'Homme pour cette classe de stimuli a
forte connotation psychosociale. Au cours de ce paragraphe, nous allons tenter d’éclairer
le débat, toujours d’actualité, sur la notion d’expertise liée au traitement facial a partir des
données de la psychologie expérimentale et développementale, et de celles récemment
obtenues en imagerie fonctionnelle cérébrale. Nous décrirons tout d’abord un effet
considéré comme spécifique pour la classe des visages, celui de I'inversion faciale. Nous
aborderons ensuite le débat relatif a un traitement analytique versus holistique des stimuli
faciaux en soulignant l'importance de [I'organisation configurale des informations
contenues dans les visages. Puis, nous nous intéresserons aux études
développementales pour savoir s’il existe, au cours de l'ontogenése, une évolution des
compétences perceptives faciales en lien avec la maturation fonctionnelle cérébrale.
Enfin, nous exposerons un ensemble de travaux récemment conduits par Isabel Gauthier
et son équipe dans les domaines de la psychologie cognitive et de la neurophysiologie,
qui remettent en cause la spécificité de traitement des visages et suggérent I'existence
d'un niveau d’expertise atteint par 'lHomme plutét qu’une prédisposition innée a traiter les
visages.

2.1 L’inversion faciale et ses effets

Le paradigme dinversion est généralement utilisé dans des expériences de
reconnaissance épisodique pour examiner les mécanismes d’encodage mis en jeu dans
le traitement des stimuli visuels complexes mono-orientés, c’est-a-dire présentant une
orientation habituelle haut/bas. Ce paradigme présente l'avantage d’'un contrble
systématique de toutes les propriétés physiques des stimuli utilisés, et en particulier un
contrdle de leur degré de complexité, puisque, seule, leur orientation est modifiée.
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Les études initiales de Yin (1969, 1970) ont été les premiéres a explorer la spécificité
de la reconnaissance des visages dans un paradigme d’inversion. Dans son étude
princeps de 1969, Yin a présenté trois expériences dans lesquelles des sujets normaux
devaient mémoriser et reconnaitre différentes catégories de stimuli complexes
mono-orientés, présentés a I'endroit et/ou a I'envers. Ces stimuli en noir et blanc étaient
des dessins réalistes ou des photographies représentant des visages, des maisons, des
avions et des silhouettes de personnages dans différentes postures et revétus de
costumes d’époques différentes (Figure 18). Les résultats des deux premiéres
expériences ont montré qu'une présentation inversée des stimuli rendait la tache de
reconnaissance plus difficile. Toutefois, Yin a observé une modulation de [l'effet
d’inversion en fonction de la catégorie des stimuli, I'effet d’inversion étant plus important
pour les visages, significatif mais plus faible pour les maisons et les silhouettes, et absent
pour les avions. Les visages semblent donc traités d’'une maniére différente des autres
catégories de stimuli puisque leur reconnaissance est particulierement affectée par une
présentation inversée. Dans le but d’un meilleur controle du degré de complexité des
stimuli visuels utilisés, Yin a conduit une troisieme expérience dans laquelle la
reconnaissance de dessins de visages était comparée a celle de dessins de personnages
vétus de costumes différents, la complexité de ces deux catégories de stimuli ayant été
préalablement contrélée par une comparaison des performances de reconnaissance
obtenues au cours d’une présentation a I'endroit. Cette derniére expérience a encore
montré un effet d’'inversion plus marqué pour les stimuli faciaux, se traduisant par une
baisse de performance plus importante lorsque les visages étaient présentés a I'envers
comparativement a celle observée pour les personnages inversés. Yin en a conclu qu’il
existait un effet d’'inversion spécifique pour les visages pouvant étre attribué, d’'une part a
la familiarité de I'objet 'visage’, d’autre part a un traitement configural propre aux stimuli
faciaux présentés a I'endroit. Par traitement configural, il faut entendre une analyse
globale du stimulus plutét qu’une analyse séquentielle de ses différentes composantes.

Figure 18. Exemples des stimuli utilisés par Yin dans son étude initiale visant & examiner
la spécificité de la perception faciale dans un paradigme d’inversion (d’aprés Yin, 1970).

Ces résultats ont été confortés dans une seconde étude menée chez des patients
souffrant de Iésions du cortex postérieur droit (Yin, 1970) : ces patients présentent un
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moindre effet d’inversion des visages que les sujets normaux et un effet d’'inversion
d’égale intensité entre les stimuli faciaux et les autres catégories d'objets. L’effet
d’'inversion des visages est robuste puisqu’il a été maintes fois répété (Scapinello et
Yarmey, 1970; Bradshaw et Wallace, 1971; Yarmey, 1971; Carey et Diamond, 1977;
Sergent, 1984; Diamond et Carey, 1986; pour revue, Valentine, 1988; Rakover et
Teucher, 1997). Plusieurs hypothéses ont été proposées pour rendre compte de cet effet.

Une premiére hypothése fait référence a la prépondérance d’'un traitement configural
pour la classe des visages, comparativement aux autres classes d’objets. Cette
hypothése repose sur I'observation d’'un phénoméne d’inversion accentué pour la classe
des visages. En effet, les visages présentés a I'endroit sont généralement mieux reconnus
que les autres catégories d’objets, tandis que les visages présentés a I'envers sont moins
bien reconnus que les autres classes de stimuli.

Ces résultats confortent I'idée selon laquelle le stimulus 'visage’ serait traité comme
une configuration, rendant de ce fait la reconnaissance faciale particulierement sensible a
l'inversion haut/bas (Sergent, 1984a, 1984b; Young et coll., 1987; Tanaka et Farah, 1993;
Farah et coll., 1995; pour revue, Valentine, 1988; Bruce et Young, 1993; Rakover et
Teucher, 1997). L'importance de l'information configurale dans le traitement des visages
reposerait non seulement sur 'encodage de chacun des traits faciaux mais également sur
I'encodage des interrelations spatiales entre ces différents traits (ou relations de second
ordre). Ainsi, lI'information configurale ne pourrait pas étre extraite d’'une composante
faciale présentée isolément, puisqu’elle est par définition contenue dans le visage entier.

Les autres hypothéses explicatives de l'effet d’'inversion faciale dépendraient des
facteurs suivants : stimulus mono-orienté (haut/bas), rotation mentale, et saillance des
traits. L’hypothése de l'orientation haut/bas renvoie a la notion de schéma facial. En effet,
certains auteurs supposent qu'un schéma facial général est progressivement construit au
cours du développement, et ce dés notre naissance, ce schéma s’enrichissant au fur et a
mesure de nos multiples expositions avec des visages. La construction d’'un tel schéma
facial dépendrait bien évidemment des visages et des contextes dans lesquels nous
sommes amenés a les percevoir, c'est-a-dire le plus fréquemment des visages
appartenant a notre ethnie et orientés haut/bas (Rock, 1973, 1974; Goldstein et Chance,
1980; Valentine, 1991; pour revue Bruce, 1988). Notre meilleure capacité (rapidité et
efficience) a traiter les visages avec I'age (pour revue, Valentine, 1988; Flin et Dziurawiec,
1989; Carey, 1992; Chung et Thomson, 1995; Johnston et Ellis, 1995; George, 1997)
serait liée a I'intégration de nouvelles informations dans le schéma facial, le rendant de ce
fait plus précis mais aussi moins flexible. L’existence d’'un tel schéma facial permet
d’interpréter, non seulement l'effet d’'inversion, mais également les effets de race, de
distinctivité, de caricature et de prototypicalité.

Le modele proposé par Valentine (1991), supposant un codage des visages dans un
espace multidimensionnel, dont le centre serait une représentation faciale ‘'moyenne’, ou
un prototype de la classe des visages, a fourni un cadre théorique permettant une
interprétation unifiée de ces différents effets. Les visages considérés comme ’déviants’ au
sein de la classe, parce qu’éloignés du visage prototypique, seraient plus facilement
détectés ; c'est le cas des caricatures ou des visages appartenant a une autre ethnie
(Going et Read, 1974; Light et coll., 1979; Winograd, 1981; Bartlett et coll., 1984;
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Brigham, 1986; MAlpass et Hughes, 1986; Valentine et Bruce, 1986a, 1986b; Rhodes et
coll., 1987; Rhodes et McLean, 1990; O'Toole et coll., 1991; Sheperd et coll., 1991;
Benson et Perrett, 1993; Rhodes et Tremewan, 1994; Stevenage, 1995a, 1995b; Rhodes,
1996; Tanaka et Simon, 1996). Précisons, toutefois, que si la détection d'un visage
asiatique ou noir africain est facilitée pour les européens blancs comparativement a la
détection d’'un visage caucasien, la distinction a lintérieur des classes de visages
d’ethnies différentes nécessite un entrainement (Sheperd et coll., 1974; Ellis et coll., 1975;
Ellis et Deregowski, 1981; Sheperd et Deregowski, 1981; Chance et coll., 1982; Brigham
et MAlpass, 1985; Carroo, 1986; Buckhout et Regan, 1988; Chiroro et Valentine, 1995).

L’hypothése explicative de l'effet d’inversion faciale associée a la rotation mentale
repose sur l'idée selon laquelle une opération de rotation mentale est nécessaire pour
reconnaitre les visages inversés. Les temps de réponse seraient corrélés avec le degré
de rotation mentale nécessaire pour orienter le visage a I'endroit (Shepard et Metzler,
1971; Valentine et Bruce, 1988). Enfin, une derniére explication ferait référence a un
degré de saillance variable des traits faciaux. Plusieurs études ont montré que certains
traits faciaux avaient plus d’'importance que d’autres dans le traitement des visages ;
'ordre généralement admis de saillance des traits est le suivant : front > yeux > nez >
bouche > menton (Davies et coll., 1974; Shepherd et coll., 1981; Haig, 1984, 1986).

Cette saillance variable des traits pourrait étre liée a I'évolution des performances de
reconnaissance des visages en fonction de I'age, les enfants et les adultes utilisant des
traits différents pour encoder les visages. Cette hypothése demeure toutefois
controversée puisque certaines études ont montré que l'inversion ne modifiait pas I'ordre
de saillance des traits faciaux (Endo, 1986; Bruyer et Coget, 1987) alors que d’autres
études (Ellis et coll., 1979; Phillips, 1979) ont montré que certains traits internes inversés
(yeux, nez, bouche) étaient moins bien reconnus que certains traits externes inversés
(front, oreilles, menton).

2.2 Traitement analytique vs holistique des visages

Comme nous lavons vu, leffet dinversion faciale pourrait s’expliquer par la
prépondérance d'un traitement configural pour la classe des visages, comparativement
aux autres classes d’objets. Cette hypothése souléve le débat d’'une double voie
d’encodage possible des stimuli faciaux, a savoir un traitement analytique correspondant
a un encodage séquentiel et indépendant de chacun des traits faciaux constitutifs du
visage, versus un traitement global ou holistique permettant une intégration en paralléle
de I'ensemble des informations faciales (traits et propriétés relationnelles entre les traits).

Cette double stratégie d’encodage des visages a fait I'objet de nombreuses
expériences de psychologie cognitive (Smith et Nielsen, 1970; Bradshaw et Wallace,
1971; MAthews, 1978; Sergent, 1984; Bruce et coll., 1991; Tanaka et Farah, 1993).
Certaines de ces études ont cherché a vérifier si I'information configurale était importante
seulement pour le traitement des stimuli faciaux ou si elle I'était également pour le
traitement d’autres classes d’objets. Les résultats ont indiqué, qu’en condition normale de
perception, le traitement des objets, aussi complexes soient-ils et quelle que soit leur
catégorie, met initialement en jeu un encodage de la forme globale avant d’analyser les
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différentes parties de 'objet, si cela est nécessaire.

Ce ne serait que dans des conditions de perception anormales ou difficiles que le
traitement débuterait par un encodage des différentes parties de I'objet dans le but de
I'identifier. Ainsi, I'existence d’'une double stratégie d’encodage global et analytique, avec
une prépondérance d’un traitement global dans des conditions perceptives normales, a
été montrée pour des catégories d’objets autres que les visages (Navon, 1977; Bradshaw
et Sherlock, 1982; Backer et Kosslyn, 1993; Biederman et Kalocsai, 1997).

Il est néanmoins important de souligner I'influence des conditions dans lesquelles ont
été percus les objets dans les expériences précédentes. En effet, en situation de
laboratoire, la mise en jeu d'une stratégie de traitement plutdt qu’'une autre semble
largement dépendre de la nature de la tache (niveau de difficulté), de la formulation de la
consigne, ainsi que des contraintes temporelles incluses dans le protocole (temps de
présentation des stimuli et temps de réponse des sujets limité ou non). Plusieurs études
ont montré un avantage du traitement analytique sur le traitement global pour des stimuli
faciaux dans des protocoles utilisant un temps particulierement long de présentation des
stimuli ou encore des taches requérant une stratégie particuliere de traitement
(Walker-Smith, 1978; Bradshaw et Sherlock, 1982; McKelvie, 1991; Reynolds et Pezdek,
1992; Hole, 1994; Collishaw et Hole, 2000). Cependant, méme si la stratégie de
traitement (analytique ou global) peut étre induite par le type de paradigme utilisé, il
semble bien que toutes les parties du visage ne soient pas d’égale importance. La
distinction entre les traits externes (contour du visage et chevelure) et les traits internes
(yeux, nez, bouche) est généralement importante pour la reconnaissance de visages
familiers/non-familiers. La perception et la reconnaissance des visages familiers semble
reposer davantage sur l'analyse des traits internes tandis que la perception, voire la
comparaison, de visages non familiers reposerait davantage sur I'analyse des fraits
externes (Ellis et coll., 1979; pour revue, Shepherd et coll., 1981).

Par ailleurs, une différence de saillance a également été mise en évidence entre les
traits faciaux internes : la région des yeux, y compris les sourcils, semble la plus
importante et celle de la bouche la moins importante tant pour le traitement des visages
familiers que pour celui des visages non familiers (Haig, 1986a; Rhodes, 1988; Roberts et
Bruce, 1988; Hancock et coll., 1996; pour revue, Haig, 1986b; Young et coll., 1987; Bruce,
1988; Hancock et coll., 2000). L’hypothése d’un traitement analytique et séquentiel des
visages allant des traits les plus saillants aux traits les moins informatifs n’a cependant
pas été entierement validée.

Il semblerait donc qu'un double traitement analytique et configural des visages soit
opéré en paralléle prenant ainsi en considération les traits faciaux et leur saillance relative
ainsi que leurs interactions. Les études en champ visuel divisé, consistant a comparer les
temps de réaction et les pourcentages de réponses correctes obtenus selon que les
visages sont présentés dans les hémichamps visuels droit ou gauche, ont cherché a
rendre compte de lI'existence d’'une éventuelle latéralisation hémisphérique associée a
cette double stratégie de traitement facial. L’'idée selon laquelle 'hémisphére gauche
serait spécialisé dans le traitement analytique et sériel de linformation alors que
I’hémisphére droit opérerait selon un mode global et intégratif a été initialement suggéree
par Levy-Agresti et Sperry (1968) a partir de I'observation de patients split-brain. |l
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demeure toutefois difficile de déterminer a priori la nature analytique ou globale des
traitements mis en jeu dans les différentes fonctions cognitives, y compris celle
correspondant a la perception faciale. Méme si les principaux résultats obtenus dans ce
domaine confirment I'existence d'une dichotomie de traitement analytique/global, il
semblerait que la perception des visages requiert, en 'absence de contraintes perceptives
particulieres, la coopération des deux hémispheres pour permettre a la fois I'encodage
des différents traits faciaux et celui des relations spatiales entre ces traits.

De tels résultats remettent par conséquent en cause I'hypothése selon laquelle
’hémisphére droit jouerait un réle prépondérant dans la reconnaissance des visages,
cette hypothése ayant été suggérée a I'issue de certaines études de cas cliniques comme
nous le verrons ultérieurement (Hilliard, 1973; Leehey et coll.,, 1978; Sergent et Bindra,
1981; St.John, 1981; Anderson et Parkin, 1985; Rhodes, 1985; Young et coll., 1985;
Parkin et Williamson, 1987; Levine et coll., 1988; Valentine, 1988; Van Kleeck, 1989;
Rhodes et coll., 1990; Hillger et Koenig, 1991; Tanaka et Farah, 1991; Rhodes, 1993;
pour revue, Bradshaw et Nettleton, 1990). La double stratégie d’encodage des visages
selon un mode analytique et/ou holistique associée a une certaine prépondérance
hémisphérique renvoie par ailleurs a la question des modifications de compétences et de
stratégies perceptives et/ou cognitives en fonction de I'age, et de la maturation cérébrale.
Cette question sera I'objet du paragraphe suivant.

2.3 Ontogeneése et perception des visages

Les études développementales menées sur le traitement des visages cherchent a savoir
si la perception du ’faciés’ humain repose sur des caractéristiques innées ou sur
'apprentissage de la ’‘facialité’. Elles soulévent par ailleurs la question indirecte de la
maturation fonctionnelle cérébrale. La question de la double stratégie d’encodage
analytique versus global des visages a fait l'objet d’études particulieres en
neuropsychologie développementale chez le jeune enfant.

Une latéralisation hémisphérique différente selon le mode de traitement utilisé a été
montrée chez les nourrissons au cours de leur premiére année de vie : dés l'age de 4-9
mois, et jusqu’a 1 an, les nourrissons utiliseraient de maniére prépondérante leur
hémisphere droit pour le traitement global des patterns visuels, incluant les stimuli faciaux,
et leur hémisphere gauche pour des traitements plus locaux (de Schonen et Deruelle,
1990; Deruelle et de Schonen, 1991; de Schonen et Deruelle, 1991; Deruelle et coll.,
1999).

Toutefois, il apparait que ce n’est qu’a partir de 'dge de 24 mois que les enfants
seraient capables d’avoir une attention simultanée dans leurs deux hémichamps visuels.
Cette nouvelle capacité leur permettrait ainsi d’intégrer les informations provenant des
deux hémisphéres et d’élaborer une représentation unifiée des objets percus (de Schonen
et Bry, 1987; Liégeois et de Schonen, 1997; Liégeois et coll., 2000). Ces résultats
confortent I'existence d’asymétries hémisphériques perceptives et cognitives précoces qui
pourraient dépendre en partie de la maturation fonctionnelle du corps calleux (Njiokiktjien
et coll.,, 1988, 1994; Njiokiktjien et Ramaekers, 1990). Si la perception catégorielle du
faciés humain ne semble pas dépendre d’un hémisphére plutét que d’un autre chez le
nourrisson, la discrimination d’'un visage familier (celui de la mére) parmi d’autres visages
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non familiers semble, en revanche, impliquer de fagon prépondérante I’hémisphére droit
et ne semble par ailleurs pas étre possible avant 'age de 4 mois (de Schonen et coll.,
1986; de Schonen et MAthivet, 1990; pour revue de Schonen et coll., 1994).

Les capacités que présentent les nourrissons a pouvoir discriminer un pattern facial
schématique présenté parmi d’autres configurations ont été étudiées dés 1975 par Goren
et son équipe via la technique du regard préférentiel (Goren et coll.,, 1975). Cette
technique consiste a observer le mouvement des yeux et de la téte des nourrissons
lorsque le stimulus est lentement déplacé le long d’'un demi-cercle situé a une distance
radiale optimale devant eux. L’orientation et [lattention visuelle des nourrissons
apparaissent plus marquées lorsqu’ils jugent un stimulus attractif de part sa nouveauté ou
sa familiarité. Goren a étudié le degré dattraction préférentielle pour différentes
représentations schématiques du faciés humain chez des nouveau-nés, agés en
moyenne de 9 minutes. Les résultats ont montré que les nouveau-nés suivaient un peu
plus longtemps du regard les représentations schématiques faciales dont les ftraits
internes étaient correctement organisés que celles dont les traits étaient disposés en
désordre ou encore que les configurations faciales réduites a un simple contour de visage
(Figure 19).

H N
[ |
Schematic Scrambled Cenfiguratenal Blank
Fage schematic fage stimuli stmulus

Figure 19. Exemples de représentations schématiques du faciés humain utilisées dans les
études développementales sur la perception des visages chez les nourrissons (d’aprés
Goren et coll., 1975; Johnson et coll., 1991).

Les auteurs en ont conclu que les préférences visuelles du nouveau-né ne dépendent
pas exclusivement du ’niveau d’énergie’ (ou fréquence spatiale) des stimuli mais
également de l'organisation des traits qui les constituent (forme globale cohérente ou
significativement cohérente pour eux). Ainsi, alors qu’aucun apprentissage n’a encore pu
avoir lieu, il semblerait que le faciés humain bénéficie d’'une analyse perceptuelle
différente de celle requise pour les autres stimuli visuels. Bien que critiqués sur
I'exactitude de I'dge des nouveau-nés étudiés et sur un certain manque de rigueur
méthodologique, les résultats de Goren ont été récemment répliqués (MAurer et Young,
1983; Dziurawiec et Ellis, 1986; Johnson et coll., 1991, 1992; pour revue, Morton et
Johnson, 1991).

De I'ensemble de ces résultats, la théorie CONSPEC /| CONLERN stipulant un double
processus de traitement des visages a été proposée (Morton et Johnson, 1991). Le
mécanisme CONSPEC, associé aux phénoménes d’orientation préférentielle du regard
des nourrissons vers les patterns faciaux, correspondrait a des prédispositions innées de

"Cybertheses ou Plateforme™ - © Celui de I'auteur ou l'autre 59



Bases neurophysiologiques des processus impliqués dans le traitement visuel des stimuli a forte
connotation psychosociale chez ’lHomme (Visages et Mots)

contréle de l'attention visuelle impliquant des voies sous-corticales pré-cablées a la
naissance (de Schonen et coll.,, 1994). La maturation fonctionnelle des structures
corticales (voie visuelle rétino-corticale) serait associée a une mise en place progressive
vers I'age de 2 mois environ d’'un mécanisme d’apprentissage non spécifique, appelé
CONLERN.

Ce mécanisme permettrait entre autre a I'enfant de discriminer les différents visages
qu'’il est amené a rencontrer. Cette hypothése a été confortée par des études chez des
nourrissons agés de 3 mois en moyenne qui avaient a discriminer la photographie du
visage de leur mére présentée parmi des photographies de visage d’étrangéres (Bushnell
et coll., 1989), ou a discriminer des visages en fonction de la direction du regard (Vecera
et Johnson, 1995). Les résultats ont respectivement montré que les nourrissons fixaient
plus longtemps le visage de leur mére que celui d’'une étrangeére, et les visages qui les
regardent directement que ceux qui ont un regard détourné. Toutefois, les données
demeurent encore insuffisantes pour savoir si ces changements de stratégie de traitement
avec I'age dépendent de mécanismes purement visuels ou de mécanismes attentionnels.
L’'observation d’'une modification au cours des premiers mois du développement de
certaines capacités ou compétences cognitives présentes dés la naissance, telles que la
discrimination du faciés humain ou encore la catégorisation de sons du langage
n‘appartenant pas a la langue environnante, est en faveur d’'une thése sélectionniste
(Werker et Tees, 1984; Kuhl, 1985).

Les études menées chez les enfants et adolescents confortent également I'existence
d'une certaine hétérochronie de développement des capacités perceptives et/ou
cognitives jusqu’a I'age adulte. Les travaux de Carey et son équipe (Carey et coll., 1980;
Carey, 1982; Carey et Diamond, 1994; pour revue, Carey, 1981; Flin, 1985; Flin et
Dziurawiec, 1989) ont plus particulierement examiné I'évolution des stratégies de
traitement des visages (analytique ou holistique) en fonction de I'dge. En utilisant un
paradigme d’inversion faciale, ces auteurs ont montré qu’il existait une évolution non
linéaire des capacités a traiter les visages. Leurs résultats ont indiqué un effet d’'inversion
faciale qui augmenterait jusqu’a I'dge de 10 ans, déclinerait entre 11 et 12 ans, et
progresserait de nouveau vers I'dge de 14/15 ans jusqu’a atteindre les performances
obtenues par les adultes. Ces observations ont été interprétées comme un changement
de stratégie avec I'age.

Les enfants utiliseraient tout d’abord une stratégie analytique pour traiter les visages,
stratégie qui atteindrait progressivement ses limites et serait alors remplacée par une
stratégie de traitement global plus efficiente. Cette interprétation est toutefois
controversée par des résultats montrant, d’'une part, que l'utilisation d’'une stratégie de
traitement analytique des visages perdure chez I'adulte (Sergent, 1989), et d’autre part,
que les enfants sont capables d’encoder holistiquement les visages dés I'dge de 6 ans
(Carey et Diamond, 1994).

Ces modifications de performances avec I'dage dans le traitement facial peuvent
également étre discutées en terme d’expertise : le sujet humain pourrait devenir
progressivement, au fil de ses expériences, un expert dans la perception des stimuli
faciaux. Cette hypothése sera développée dans le paragraphe suivant.
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2.4 Remise en cause d’une spécificité liée au traitement facial

Il est intéressant de s’interroger sur la particularité tant physique (classe de stimuli
particulierement homogeéne sur le plan structural) que fonctionnelle (importance
psychosociale dés la naissance) des stimuli faciaux. En d’autres termes, les visages
constituent-ils une catégorie particuliére de stimuli impliquant des systémes de traitement
différents de ceux impliqués pour les autres catégories d’objets, et si tel était le cas, en
quoi différent-ils ? La pertinence de la classe des visages pour 'lHomme dépend de
multiples facteurs. Un premier facteur serait relatif & leur importance relationnelle et a la
quantité d’informations qu’ils véhiculent (émotionnelle, socio-professionnelle, etc.). Les
visages constituent une classe de stimuli avec lesquels 'Homme interagit, dés sa
naissance, de fagon priviligiée. Un second facteur dépendrait du fait que la classe des
visages comporte un nhombre important de stimuli particulierement homogénes sur le plan
configurationnel impliquant de ce fait une discrimination intracatégorielle, ou une
reconnaissance d'exemplaires a [lintérieur d'une catégorie, davantage qu'une
discrimination interclasses, tel que cela peut étre le cas pour les autres objets (fruits,
voitures, batiments, etc.).

Bien que I"objet’ visage présente des caractéristiques établies trés homogénes,
c'est-a-dire deux yeux situés symétriquement au-dessus d’'un nez lui-méme disposé
verticalement en position centrale au-dessus d’une bouche horizontale, il existe des
variations trés fines permettant de discriminer un visage parmi des centaines d’autres.
Ces variations reposent essentiellement sur des relations configurales de 'second ordre’.
Ainsi, la discrimination d’exemplaires a l'intérieur de la classe des visages semble
dépendre des informations configurales contenues dans le visage, a savoir des relations
spatiales entre les traits faciaux ou relations de second ordre. L'Homme semblerait donc
avoir développé une habileté particuliére, ou une expertise, a détecter les déviations
métriques propres a chaque configuration faciale. Si les calculs catégoriels (arrangement
spatial des traits: ’au-dessus de’, 'a droite de’, etc.) permettent de différencier les classes
d’objets entre elles, les calculs métriques (longueur des traits et distance entre eux)
permettent de distinguer un objet particulier (le visage d’'un ami) a l'intérieur d’'une classe.
Les particularités tant physiques que fonctionnelles liées a la classe des visages rendent
malaisée I'étude de la spécificité de traitement pour cette catégorie d’objets étant donné la
difficulté a trouver ou a construire des stimuli comparables du point de vue de leur
pertinence (Bruyer, 1994; George, 1997).

Certaines études ont cependant abordé la question d’une spécificité de traitement en
lien avec un certain niveau d’expertise progressivement acquis. Chez le primate, par
exemple, des études ont montré que les neurones visuels du cortex inféro-temporal
généraient des réponses sélectives a la suite d’'un processus d’apprentissage lié a la
reconnaissance d’objets complexes (patterns visuels bidimensionnels, visages, parties du
corps, etc.) sans signification pour I'animal avant l'apprentissage (Miyashita, 1988;
Miyashita et Chang, 1988; Miyashita, 1993; Logothetis et coll., 1995; pour revue, Thorpe,
1994).

Chez 'Homme, I'hypothése d’un certain niveau d’expertise dans la discrimination
d’exemplaires a l'intérieur d’une catégorie de stimuli aussi complexe et homogéne que
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celle des visages a été testée chez des populations d’individus devenus experts dans un
domaine, tel que la graphologie, I'ornithologie, I'élevage de certaines espéces d’animaux,
ou encore les collections diverses et variées de voitures, d’espéces florales, etc. Il a été
montré, par exemple, que la discrimination de chiens d’'une race donnée était aussi
perturbée que celle de visages humains en présentation inversée chez des éleveurs de
chiens, cet effet d’inversion n’ayant pas été observé chez une population contréle non
experte en élevage canin (Diamond et Carey, 1986). Des résultats similaires a ceux
obtenus par Diamond et Carey (1986) ont par ailleurs pu étre observés chez des experts
en graphologie comparativement a des novices en analyse d’écriture manuscrite (Bruyer
et Crispeels, 1992), ou encore chez des sujets asiatiques comparativement a des sujets
européens dans un paradigme d’inversion manipulant des visages de I'une ou l'autre race
(Rhodes et coll., 1989; pour revue, Carey et Diamond, 1977; Nachson, 1995; Farah et
coll., 1998). L’ensemble de ces résultats conforte I'existence d’une expertise d’analyse et
d’'une certaine habileté a discriminer des exemplaires a l'intérieur d’'une catégorie d’objets
autre que celle des visages, habileté qui est supposée, par ces auteurs, acquise et non
innée. Il convient également de citer les études fort intéressantes d’lsabel Gauthier et
collaborateurs, qui remettent en question I'idée d’'une spécificité de traitement liée aux
stimuli faciaux au profit d’'une expertise d’analyse (Gauthier et coll.,, 1997, 1998, 1999a,
2000a,b,c; Gauthier et Tarr, 1997; Rossion et coll.,, 2000; Gauthier et Tarr, 2001; pour
revue, Tanaka et Gauthier, 1997; Gauthier et coll., 1999b; Gauthier et Logothetis, 2000).
L’intérét majeur de ces études réside dans I'utilisation de plans expérimentaux astucieux
permettant de comparer les mécanismes de traitement mis en jeu dans la perception
faciale a ceux impliqués, a niveau d’analyse équivalent (c’est-a-dire subordonné), dans la
discrimination de stimuli artificiellement construits avec une configuration aussi complexe
que celle des visages, mais, a la différence de ces derniers, ayant été nouvellement
appris.

Une série d’expériences réalisées en imagerie fonctionnelle cérébrale a plus
particulierement examiné l'influence des niveaux de catégorisation induits par les taches.
Les résultats ont montré que le traitement visuel supplémentaire nécessaire pour analyser
une image a un niveau subordonné ou intracatégoriel (par exemple ’pélican’),
comparativement a une analyse de bas niveau ou intercatégorielle (par exemple ’oiseau’),
activerait les mémes aires du systéme ventral (gyri fusiforme et temporal inférieur) que
celles supposée étre spécifiquement activées pour le traitement des visages (Haxby et
coll., 1994; Puce et coll., 1995; Kanwisher et coll., 1997). Ces résultats ont été répliqués
par Gauthier et collaborateurs dans plusieurs études en IRM fonctionnelle manipulant
différentes classes d’objets (Gauthier et coll., 1997; Gauthier et coll., 2000a, 2000b,
2000c).

Parallelement a cette série d’expériences, Gauthier et son équipe ont conduit un
second ensemble d’études comportementales puis neurophysiologiques examinant plus
en détail les notions d’expertise et de traitement configural, attribuées de fagon spécifique
a la classe des visages. Des sujets ont été entrainés a devenir des ’experts’ dans la
discrimination d’objets tridimensionnels virtuels appartenant a une nouvelle ’espéce’,
appelée Greebles (Figure 20). Cette nouvelle ’espéce’ contient 60 individus différents
répartis en cing ’'familles’ et deux ’'genres’. Tous les Greebles présentent la méme
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configuration spatiale, c’est-a-dire qu’ils sont orientés verticalement et constitués de
différentes parties saillantes. Des différences subtiles sur I'orientation et/ou les relations
métriques et combinatoires entre ces différentes parties permettent de discriminer un
exemplaire a l'intérieur de la catégorie (Gauthier et Tarr, 1997a; Gauthier et coll., 1998,
1999a). Une étude conduite en IRM fonctionnelle a montré que les régions cérébrales
supposées étre spécifiguement impliquées dans le traitement des visages sont plus
fortement activées au cours d’'une tache de perception passive des Greebles chez des
sujets devenus experts dans la discrimination de ces nouveaux ’objets’ que chez des
sujets novices.

Une augmentation de I'activation a été observée dans les régions temporales droites
lors de taches d’appariement de Greebles et de visages seulement lorsque les stimuli
sont présentés a

I'endroit (Gauthier et coll., 1999b). Pour conclure, 'ensemble de ces résultats remet
fortement en cause I'hypothése selon laquelle il existerait des modules de traitement
spécifiques aux visages. lls témoignent davantage de [l'existence de mécanismes
cérébraux en partie communs pour le traitement des visages et celui d’autres catégories
d’objets partageant les mémes dimensions que les stimuli faciaux, c’est-a-dire une
organisation configurationnelle (interaction entre les parties constitutives de I'objet), un
grand nombre d’exemplaires intracatégoriels, une importance psychosociale, et une
expertise liée a leur traitement.
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Figure 20. Exemplaires des stimuli ‘'Greebles’ construits par Gauthier et son équipe. Ces
nouveaux ‘objets’ tridimensionnels sont constitués de différentes parties, désignées par
des pseudo-mots sans signification, et présentent tous une organisation configurationnelle.
Les Greebles sont répartis en cinq ‘familles’ (colonnes) en fonction de la forme de leur
‘corps’, et deux ‘genres’ (lignes) selon 'orientation (vers le haut/bas) des parties qui les
constituent (d’apres Gauthier et Tarr, 1997).

3. Des agnosies visuelles particuliéres

Avec [l'apparition du courant des neurosciences cognitives, les objectifs de la
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neuropsychologie ont évolué. La neuropsychologie vise désormais a mieux comprendre
les mécanismes neurophysiologiques et la connectivité neuronale sous-tendant les
différentes fonctions cognitives. En mettant I'accent sur I'étude de la signification des
troubles, I'approche cognitive en neuropsychologie tente de tirer parti des déficits
consécutifs aux atteintes cérébrales dans le but de comprendre l'organisation et le
fonctionnement des processus mentaux chez le sujet sain. Il faut toutefois rester prudent
sur les interprétations théoriques : d’une part, une zone corticale Iésée ne signifie pas
gu'elle est le siege de la fonction déficitaire mais seulement que son intégrité est
nécessaire a la réalisation de cette fonction, d’autre part I'intégrité structurale d’'une région
d'un cerveau qui est par ailleurs |ésé ne garantit pas son intégrité fonctionnelle. Cette
prudence est d’autant plus nécessaire que les travaux issus de la neuropsychologie
cognitive sont essentiellement fondés sur I'analyse de cas individuels, soulevant ainsi le
probléme de la légitimité d’utilisation des données issues d’observations individuelles pour
élaborer des modéles cognitifs a portée plus générale (pour revue, Seron, 1993).

La nouvelle approche de la neuropsychologie cognitive appliquée au traitement des
mots et des visages a largement contribué, d’'une part a spécifier les opérations cognitives
qui composent les processus complexes de lecture et de reconnaissance faciale chez les
sujets normaux, d’autre part a éclairer le débat relatif aux spécialisations fonctionnelles
hémisphériques. Nous définirons donc rapidement le concept d’agnosie visuelle avant
d’en présenter une distinction en deux grandes catégories : les agnosies aperceptives et
associatives. Nous exposerons ensuite les travaux de neuropsychologie cognitive sur les
troubles de la lecture, en examinant les différentes formes de dyslexie, et sur la
reconnaissance des visages, en décrivant une forme d’agnosie visuelle particuliére, la
prosopagnosie.

3.1 Le concept d’agnosie visuelle

Le concept d’agnosie visuelle, issu de l'observation clinique, fait référence a une
incapacité que présentent certains patients atteints de lésions cérébrales a reconnaitre
des objets par la vue alors que leurs fonctions visuelles élémentaires sont intactes
(perception des contrastes, des couleurs, des contours, de la profondeur, etc. préservée).
Ces patients sont par ailleurs capables d’identifier sans délai n’importe quel objet par tout
autre canal sensoriel, autre que le canal visuel ; ils peuvent en démontrer 'usage et
aisément en donner le nom.

Décrite pour la premiére fois par Lissauer (1890), 'agnosie visuelle est fréquemment
accompagnée de troubles variés, tels que des troubles de reconnaissance des couleurs,
des visages, ou du langage écrit. La sémiologie des agnosies visuelles a permis de
dissocier les traitements sensoriels élémentaires des traitements plus élaborés de
linformation visuelle, tels que ceux impliqués dans les processus d’identification et de
dénomination des objets, des mots, des visages, ou des couleurs. Il semble donc que les
Iésions cérébrales associées aux agnosies visuelles soient distinctes de celles qui
générent des dysfonctionnements au niveau des traitements sensoriels élémentaires
permettant 'encodage des caractéristiques physiques de bas niveau des stimuli, telles
que les fréquences spatiales, les lignes, les orientations, les terminaisons, etc.
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Les critéres traditionnellement retenus pour identifier un trouble comme agnosie
visuelle sont les suivants :

incapacité a reconnaitre certains stimuli présentés en modalité visuelle ;

incapacité limitée a la seule modalité visuelle, les stimuli pouvant étre identifiés et
dénommeés lorsqu’ils sont présentés dans un autre canal sensoriel ;

traitements visuels élémentaires intacts ;

absence de troubles majeurs dans les autres fonctions cognitives complexes, telles que
la production et la compréhension du langage parlé, la mémoire, les capacités
intellectuelles, etc.

Les nombreux cas cliniques d’agnosie visuelle ont également permis de discuter le role
de chacun des hémisphéres dans les traitements perceptifs de haut niveau. Ces
observations semblent conforter I'existence d’'une décomposition des fonctions cognitives
complexes en sous-opérations pouvant étre effectuées en paralléle dans chacun des
deux hémisphéres cérébraux (pour revue, Signoret, 1986; Bruyer, 1994; Cambier, 1995).
La description princeps des agnosies visuelles selon Lissauer a la fin du siécle dernier
faisait référence a une distinction, plutdét grossiére, des agnosies en deux grandes
classes, cette distinction bien que révisée et quelque peu affinée est encore largement
utilisée de nos jours.

3.2 Deux grandes classes d’agnosies visuelles

La distinction entre agnosies aperceptives et agnosies associatives (Lissauer, 1890; pour
revue, Farah, 1990) repose sur le postulat de base suivant : la construction d’'une
représentation structurée de I'objet est un préalable nécessaire a laccés a sa
signification. De fagon générale, les agnosies aperceptives résulteraient, selon Lissauer,
de déficits séveres dans les traitements perceptifs bien que les étapes sensorielles
élémentaires soient préservées. Les patients souffrant d’agnosie aperceptive sont
généralement incapables de reconnaitre les objets en raison d'une représentation
tridimensionnelle de I'objet percu inadéquate. Les agnosies associatives correspondraient
a des troubles de reconnaissance des objets liés a un déficit d’association entre la
représentation perceptive dérivée de l'objet et les informations fonctionnelles et
sémantiques stockées en mémoire. Les patients souffrant d’agnosie associative encodent
généralement correctement l'objet d’'un point de vue perceptif mais sont incapables
d’accéder aux informations qui lui sont associées, et sont donc bien souvent incapables
de le dénommer et d’en déduire sa fonction.

La classe des agnosies aperceptives présente divers types de pathologies au sein
desquels il est souvent difficile d’isoler des cas d’agnosie aperceptive pure. Les patients
sont généralement trés perturbés dans leur vie quotidienne par la difficulté a identifier les
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objets familiers en raison d'une évaluation trés locale et séquentielle des formes.
Confronté a un objet qu’il ne peut saisir, le patient procéde a un traitement systématique
et sériel de ses dimensions, sa texture, sa brillance, sa couleur, etc., mais est incapable
d’en appréhender sa forme globale. En phase de test, ces patients effectuent
habituellement des copies serviles de dessins qui leur sont présentés car ils ne peuvent
traiter que des fractions trés locales de l'image ; ils ne peuvent ni s’affranchir d’'une
discontinuité dans une ligne, ni traiter un tracé en pointillés ou encore analyser des
changements de direction induits par des superpositions de traits. En dépit d’'un grand
nombre de documents anatomo-cliniques, il a été montré que les lésions corticales
entrainant ce type d’agnosie visuelle sont généralement diffuses (région corticale
postérieure), bilatérales, se prétant ainsi mal aux corrélations (Cambier et coll., 1980;
Campion et Latto, 1985; Farah, 1990).

D’autres cas décrivant une perception visuelle morcelée ont été classés sous le
syndrome de simultagnosie (ou asimultagnosie). Contrairement aux patients souffrant
d’agnosie aperceptive au sens strict, les patients simultagnosiques sont capables de
discerner une forme méme lorsqu’elle est figurée en pointillés ou en lignes discontinues.
En revanche, leur capacité a percevoir en méme temps plusieurs objets, ou différentes
parties d’'un méme objet ou d’'une méme scéne visuelle, est déficiente : Hécaen et de
Ajuriaguerra (1954) ont décrit le cas d’un patient incapable de voir en méme temps la
flamme du briquet et 'extrémité de sa cigarette. La simultagnosie, considérée comme une
des composantes du syndrome de Balint (paralysie psychique du regard et ataxie
optique), est classiquement associée a une impossibilité a accéder a la signification d’une
scéne ou d’'un objet complexe dont chaque partie est malgré tout correctement identifiée
(Luria, 1959; Coslett et Saffran, 1989).

Les lésions entrainant ce type de syndromes peuvent étre bilatérales dans les
régions pariéto-occipitales, ou unilatérales gauches dans la région temporo-pariétale
inférieure, respectivement pour les simultagnosies dorsales et ventrales. Un patient
souffrant de simultagnosie dorsale localise trés mal des objets dans I'espace, tandis qu’un
patient atteint de simultagnosie ventrale, s'il dispose d’'un temps suffisamment long, est
capable de percevoir plusieurs objets en paralléle. Ces différentes formes d’agnosies
aperceptives pourraient provenir d’'une déficience dans les opérations perceptives de
groupements d’éléments (Farah, 1990), ou de déficits attentionnels (Posner et coll., 1984,
1987). Il est toutefois intéressant de noter que dans la plupart des cas les agnosies
aperceptives présentent des troubles associés de prosopagnosie et/ou d’alexie sans
agraphie.

Les agnosies associatives, contrairement aux agnosies aperceptives, ne sont pas
lites a des désordres dordre perceptif mais a une impossibilité a accéder aux
informations sémantiques associées a I'objet visuellement présenté. Trois grandes formes
d’agnosies visuelles associatives peuvent étre distinguées. Dans I'agnosie associative
stricto sensu, les patients sont incapables d’identifier des objets familiers (les dénommer
ou indiquer leur usage) lorsque ceux-ci leur sont présentés visuellement, mais ils n’ont
aucune difficulté d’identification lorsque les objets sont présentés dans un autre canal
sensoriel (toucher, bruit caractéristique, définition verbale). Cette forme d’agnosie
associative résulte généralement de Iésions Dbilatérales dans les régions
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temporo-occipitales inférieures. Elle est également associée a plusieurs autres troubles,
tels que la prosopagnosie, I'achromatopsie et parfois I'alexie pure (Gomori et Hawryluck,
1984; McCarthy et Warrington, 1986; Riddoch et Humphreys, 1987; Farah, 1991). Une
seconde forme d’agnosie visuelle associative est dite multimodale : les troubles de
reconnaissance des objets ne se limitent pas uniquement a la modalité visuelle, méme si
les erreurs dans cette modalité prédominent par rapport aux erreurs tactiles ou auditives.

L’agnosie multimodale est généralement associée a une dégradation de la
sémantique verbale, une anomie des couleurs et des visages (sans prosopagnosie), et a
une alexie pure (ou alexie sans agraphie). Des lésions ischémiques situées a proximité de
I'artére cérébrale postérieure gauche pourraient étre a I'origine de ces troubles (De Renzi
et coll., 1987). Enfin, une troisieme forme d’agnosie associative a été décrite sous les
termes d’aphasie optique : les patients pergoivent correctement les objets, sont capables
de les reconnaitre sans difficulté, c’est-a-dire qu’il peuvent mimer leur utilisation, effectuer
des classifications sémantiques, mais sont incapables de les dénommer. Les
observations anatomo-cliniques attribuent ce trouble a des Iésions conjointes du cortex
occipital et du splénium du corps calleux : les aires associatives temporo-occipitales de
’hémisphére gauche, bien qu’anatomiquement intactes, seraient alors privées de toute
information visuelle (Lhermitte et Beauvois, 1973).

Certains auteurs ont par ailleurs proposé un fractionnement des agnosies visuelles
associatives selon des catégories particulieres d’objets. Par exemple, Warrington et
collaborateurs ont suggéré une distinction vivant/non vivant en rapportant des cas de
patients souffrant d’agnosie pour les objets artificiels, ou non vivants, et ceux de patients
présentant le profil inverse (Warrington et McCarthy, 1983; Warrington et Shallice, 1984).
D’autres formes spécifiques d’agnosie visuelle associative concernent les troubles du
langage écrit et la reconnaissance des visages (pour revue, Bruyer, 1994; Cambier,
1995). Ces formes particulieres d’agnosie visuelle seront présentées en détail dans les
deux paragraphes suivants.

3.3 Des formes d’agnosie visuelle particuliéres pour les mots : les dyslexies

Le travail original de MArshall et Newcombe (1973) sur les troubles de la lecture a été le
premier a proposer une analyse psychologique des dyslexies, ou alexies acquises.

Jusqu’alors, l'origine des perturbations du langage écrit reposaient essentiellement
sur des critéres d’absence de causes directes de difficultés d’apprentissage : selon la
World Federation of Neurology (1968), le diagnostic de dyslexie ne reléve pas de déficits
sensoriels, de retards mentaux, d'une psychose, d’'un environnement socio-culturel
défectueux, ou d'une fréquentation scolaire insuffisante. Toutefois, les difficultés sont
spécifiques au matériel écrit et ne semblent pas affecter d’autres domaines de
compétences. Les capacités globales d’apprentissage ne sont pas altérées, contrairement
a des cas de “retard simple” en lecture. Les travaux de MArshall et Newcombe ont permis
d’amorcer un changement dans la maniére d’envisager les causes responsables des
déficits de lecture. Divers types d’arguments ont alors été accumulés, les uns en faveur
d’'une cause neurologique de la dyslexie (altération d’'une structure cérébrale), les autres
mettant I'accent sur les liens entre une anomalie neurobiologique et des troubles cognitifs
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associés aux processus d’apprentissage. Le diagnostic de dyslexie fait référence a un
déficit sévere et durable de I'acquisition de la lecture. Dans le cadre de la démarche
anatomo-clinique classique, les tentatives de description des dyslexies étaient largement
inspirées de la linguistique structurale et dépendaient principalement de la nature du
matériel langagier dont I'analyse était déficiente, a savoir la lettre (“dyslexie littérale”), le
mot (“dyslexie verbale”), ou la phrase (“dyslexie phrastique”). Cette classification a
perduré jusqu’aux travaux de MArshall et Newcombe (1973) qui ont analysé les erreurs
produites en lecture chez des patients alexiques et proposé une nouvelle classification
des dyslexies en fonction de trois types d’erreurs : les erreurs de nature visuelle, celles
qualifiées de sémantiques, et les erreurs portant sur les conversions grapho-phonétiques
(graphémes ambigus et irréguliers). Nous exposerons briévement trois syndromes
dyslexiques les plus généralement observés, a savoir la dyslexie visuelle, la dyslexie de
surface ou phonologique, et la dyslexie profonde, et nous limiterons aux formes de
dyslexies sans agraphie, en laissant de c6té les syndromes d’altération de la lecture
associée a une perturbation de I'écriture.

Décrite pour la premiére fois par Déjérine (1892), la dyslexie visuelle sans agraphie,
également appelée cécité verbale pure ou alexie sans agraphie (word form dyslexia),
correspond a un déficit sélectif de I'extraction de la forme des mots écrits : les patients ne
sont apparemment capables de lire un mot qu’aprés en avoir explicitement traiter chacune
des lettres, souffrant ainsi d’'un ralentissement marqué de la lecture. En revanche, leur
capacité a appréhender des formes visuelles complexes autres que des stimuli langagiers
est préservée. Ces multiples critéres ont permis de considérer I'alexie pure comme une
forme d’agnosie visuelle associative propre a la catégorie des mots (Warrington et
Shallice, 1980; Patterson et Kay, 1982; Bub et coll., 1989; Reuter-Lorenz et Brunn, 1990;
Bowers et coll., 1996a, 1996b; pour revue, Riddoch, 1990). Il a été suggéré que cette
forme de dyslexie résulterait de Iésions occipitales dans I'’hémisphére gauche incluant le
splénum calleux. Une telle distribution des sites lésionnels engendrerait un isolement du
gyrus angulaire, demeuré par ailleurs intact, et empécherait le transfert de l'information
visuelle verbale vers cette zone du cortex pariétal fondamentale dans la mémoire visuelle
des mots écrits (Geschwind, 1965, 1968; Albert, 1975; Hécaen et Albert, 1978; pour
revue, Hécaen et Kremin, 1970). Des observations cliniques ultérieures de patients
alexiques ont montré I'existence de Iésions dans les gyri lingual et fusiforme gauches qui
soulignent le rble critique que pourraient jouer ces zones du cortex temporal dans ce type
de syndrome (Bouchard et coll., 1979; Damasio et Damasio, 1983; Friedman et
Alexander, 1984; Henderson, 1986; Tramo et coll., 1989; Orgogozo et Péré, 1991).

La dyslexie de surface ou phonologique se caractérise par des difficultés particulieres
a lire les pseudo-mots ou les mots irréguliers de la langue. Les patients présentant ce
type de trouble sont toutefois capables de lire sans difficulté les mots familiers et
d’accéder a leur signification (Shallice et Warrington, 1975; Beauvois et Derouesné, 1979;
Coltheart et coll., 1983; Snowling et coll., 1986).

Bien que relativement hétérogénes, les tableaux cliniques de dyslexies
phonologiques plaident en faveur d’'une altération sélective de la procédure d’assemblage
dans le modele de lecture a deux voies de Coltheart (1978). Les Iésions cérébrales a
l'origine de ce type de perturbations phonologiques sont souvent trés étendues et
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présentent une grande \variabilité¢ inter-individuelle. Cependant, les études
anatomo-cliniques montrent qu’elles sont généralement localisées dans la région
temporale gauche a la périphérie immédiate de la scissure de Sylvius et peuvent englober
différentes zones corticales, telles que I'aire de Wernicke, le cortex insulaire ou le gyrus
supra-marginal (Benson et coll., 1973; Cappa et coll., 1981; Damasio et Damasio, 1983;
Selnes, et coll., 1985; Shallice, 1988; Posner et Carr, 1992; pour revue, Vanier et Caplan,
1985). L’ensemble de ces observations neuropsychologiques conforte I'existence d’un
registre ou seraient stockées les formes visuelles globales des mots (Coslett et Saffran,
1989; Bub et Arguin, 1995).

Le troisieme groupe de syndromes dyslexiques sans agraphie correspond aux
dyslexies profondes dans lesquelles les erreurs prédominantes sont de nature
sémantique. La lecture des patients est caractérisée par la production derreurs
sémantiques appartenant a différentes classes de substitution (exemple de substitution de
type catégoriel : papillon/abeille). Ces patients sont capables de lire a voix haute des
mots, méme irréguliers, mais sont incapables d’accéder a leur sens (pour revue,
Coltheart, 1980). Les difficultés lexico-sémantiques pouvant étre trés variables, les Iésions
cérébrales associées a ces déficits sont généralement largement distribuées dans le
cortex associatif, et impliquent de fagon prépondérante 'hémisphére gauche. Elle peuvent
englober différentes zones corticales situées dans les lobes temporaux, pariétaux et
frontaux, telles que le gyrus angulaire, les régions inférieure et postérieure du lobe
temporal, ainsi que des aires du cortex préfrontal dorsolatéral (Bouchard et coll., 1979;
Cappa et coll., 1981; Rubens et Kertesz, 1983; Alexander et coll., 1989; Hart et Gordon,
1990). Certaines Iésions ont pu étre observées au niveau du cortex préfrontal droit (pour
revue, Gainotti, et coll., 1983; Chiarello, 1991).

Les asymétries fonctionnelles cérébrales demeurent une problématique centrale dans
'étude des processus de lecture. Les observations de patients commissurotomisés
(Gazzaniga et coll. 1979; Sidtis et coll., 1981a, 1981b; Gazzaniga et coll., 1982; Baynes et
coll., 1992; Reuter-Lorenz et Baynes, 1992; pour revue, Gazzaniga, 1983; Zaidel, 1990) et
cérébro-lésés droits (Kinsbourne et Warrington, 1962; Boller, 1968; Joanette et coll.,
1983; Chiarello et Church, 1986; Cappa et coll., 1987; Goulet et coll., 1989) ont permis
d’examiner les capacités de traitement linguistique de I'hémisphére droit et ainsi de
remettre en cause I'existence d’'une dominance exclusive de 'hémisphére gauche pour le
traitement du matériel langagier. L’observation d’'une forme de dyslexie périphérique, telle
que la dyslexie par négligence, survenant dans un cadre plus général de trouble spatial et
se manifestant par une difficulté a traiter I'information verbale située dans I’hémichamp
visuel gauche le plus souvent, a également contribué a spécifier le réle de chaque
hémisphéere dans les activités de lecture (McGlinchey-Berroth et coll., 1996; pour revue,
Riddoch, 1990; Riddoch et coll. 1990). L’ensemble de ces observations cliniques a montré
qu’il existait des capacités hémisphériques droites pour le langage, notamment celles
relatives a la lecture de mots ou de lettres et a 'analyse lexico-sémantique. Cependant, la
grande variabilité des observations ainsi que la probabilité d’'une réorganisation
fonctionnelle cérébrale chez ces patients ne permettent pas d’établir un modéle cohérent
sur la localisation fonctionnelle des processus langagiers chez les sujets
neurologiquement sains. Ces observations permettent toutefois de poser la question de
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'existence d’'un lexique mental fonctionnellement indépendant dans I’hémisphére droit
(Gazzaniga et Hillyard, 1971; Zaidel, 1978; Coltheart, 1980; Patterson et Besner, 1984;
Schweiger et coll.,, 1989; pour revue, Baynes et Gazzaniga, 1988; Ellis et coll., 1988;
Baynes, 1990). Elles s’opposent par ailleurs au dogme trés «phrénologique» qui fonde la
spécialisation langagiére de I'hémisphére gauche sur une asymétrie anatomique
cérébrale localisée au niveau de la région sylvienne postérieure, incluant le planum
temporale dans la région de Wernicke (pour revue, Witelson, 1983; Geschwind et
Galaburda, 1984; Habib, 1989).

3.4 Une forme d’agnosie visuelle particuliére pour les visages : la
prosopagnosie

Comme les troubles de lecture, ceux de la reconnaissance des visages ont fait I'objet
d'une attention particuliére des neuropsychologues en raison de leur caractére
particulierement invalidant en société. La prosopagnosie (du grec Prosbpon: Visage et
a-Gnosis: Ne pas savoir) a été initialement décrite par Bodamer (1947). Il s’agit d’'un
trouble rare caractérisé par I'impossibilité d’identifier un visage connu ou d’éprouver un
quelconque sentiment de familiarité, que ce visage soit celui d’'un membre de la famille ou
d’'un ami, d’'une personne publique célébre, ou méme son propre visage. Les patients
prosopagnosiques s’avérent, dans la majorité des cas, incapables de mémoriser de
nouveaux visages (Blanc-Garin, 1984). En revanche, ils ont préservé la capacité de
reconnaitre les personnes qui leur étaient auparavant familiéres, a partir de leur voix, leur
démarche ou leur nom (Tippett et coll., 2000). Ces observations ont conduit a distinguer
deux classes de prosopagnosies analogues a celles proposées par Lissauer pour les
agnosies visuelles : les prosopagnosies aperceptives et les prosopagnosies associatives
(pour revue, Hécaen, 1981; De Renzi, 1986; Poncet et Ferreira, 1995; Bruyer, 2000). La
distinction entre ces deux types de troubles repose sur la présence ou non d’un déficit au
niveau de ['élaboration des représentations structurales faciales. La prosopagnosie
aperceptive est caractérisée par une déficience au niveau de I'encodage structural des
visages empéchant de ce fait toute activation ultérieure, tandis que la prosopagnosie
associative correspondrait a un déficit d’'accés aux représentations faciales stockées en
mémoire, toute capacité d’analyse perceptive des visages étant par ailleurs intacte. Selon
la définition de Bodamer (1947), les troubles de la reconnaissance des visages présentant
une atteinte des connaissances sémantiques sur la personne (accés au visage par une
autre modalité d’entrée) sont exclus du cadre des prosopagnosies de type associatives.

Ces troubles, bien que rares, sont qualifiés d’agnosie sémantique, ou de
prosopagnosie sémantique (Signoret, 1986) ; leur apparition est généralement associée a
des processus dégénératifs ou des encéphalites herpétiques (Warrington, 1975; Hodges
et coll., 1993; Bruyer et van der Linden, 1995; Greene et Hodges, 1996; Moreaud et coll.,
1996).

La distinction clinique entre prosopagnosie aperceptive et prosopagnosie associative
repose le plus souvent sur la présence ou I'absence de reconnaissance implicite, ou non
consciente, des visages familiers. Bauer (1984) fut le premier a utiliser I'enregistrement de
réponses physiologiques périphériques (réactions électrodermales) comme indice de la
reconnaissance implicite de visages familiers, jugés inconnus par le patient : la réponse
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électrodermale était significativement plus importante pour la présentation d’'un visage
familier associé a son vrai nom que pour celle de ce méme visage associé a un nom
erroné.

Des résultats similaires ont été observés en enregistrant des réponses
physiologiques non plus périphériques mais centrales (potentiels évoqués) chez des
patients prosopagnosiques (Debruille et coll., 1989; Renault et coll., 1989), ou encore des
réponses comportementales (Bruyer et coll., 1983; De Haan et coll., 1987, 1992; Young et
coll., 1988; Sergent et Poncet, 1990; Sergent et Signoret, 1992a). Cette capacité a traiter
differemment, de fagon inconsciente, les visages connus et inconnus n’a toutefois été
observée que chez les patients souffrant de prosopagnosie associative (Tranel et
Damasio, 1985; Young et De Haan, 1988; Wallace et Farah, 1992), ceux atteints de
prosopagnosie aperceptive ne témoignant pas d’une reconnaissance implicite des
visages familiers (Bauer et Verfaellie, 1986; Newcombe et coll., 1989; Sergent et
Villemure, 1989; Young et Ellis, 1989; Etcoff et coll., 1991; pour revue, Bauer, 1986;
Bruyer, 1991; De Renzi et coll., 1991; McNeil et Warrington, 1991; Young, 1994; Tranel et
coll., 1995).

Les recherches conduites en neuropsychologie cognitive sur les troubles de la
reconnaissance des visages examinent avec beaucoup d’attention la co-occurrence de
ces troubles avec d'autres symptdomes soulevant ainsi la question de la spécificité des
traitements mis en jeu dans la reconnaissance des stimuli faciaux. Les cas de
prosopagnosie pure sont rares, les tableaux cliniques observés étant généralement trés
variables (Hécaen et Angelergues, 1962; Rondot et Tzavaras, 1969; Whitely et
Warrington, 1977; Damasio, 1985; Sergent et Signoret, 1992b; Schweich et Bruyer,
1993). Les patients souffrant de prosopagnosie ne présentent, en régle générale, pas de
détérioration intellectuelle sévére, ni de troubles de la mémoire courante. En revanche,
des déficits associés, tels qu’'une achromatopsie (Zeki, 1990), une agnosie visuelle sévere
pour les objets (Benson et coll., 1974; Ferro et Santos, 1984; McNeil et Warrington, 1991;
Feinberg et coll., 1994; Suzuki et Cavanagh, 1995; Suzuki et coll., 1997; de Gelder et
coll., 1998; Dixon et coll., 1998), une agnosie spatiale (Newcombe et Russel, 1969;
Benton, 1979) ainsi que certains troubles perceptifs de lecture (Farah, 1997; Moscovitch
et coll., 1997), ont fréquemment été rapportés. Par ailleurs, certaines études ont montré
que les troubles de reconnaissance faciale n’étaient pas limités aux visages humains
mais pouvaient également étre observés pour des visages d’animaux. Certains patients,
éleveurs, présentent en effet des difficultés a reconnaitre les animaux appartenant a leur
élevage parmi d’autres de la méme espéce (“zooagnosie”, ou prosopagnosie pour les
animaux; Borstein, 1963; Borstein et coll., 1969; Assal et coll., 1984). Des difficultés
similaires de discrimination de certains objets familiers (voitures, piéces de monnaie, etc.)
appartenant a une méme classe ont également été décrites chez d'autres patients
(Lhermitte et coll, 1972; Whitely et Warrington, 1977). Ces observations ont conduit
certains auteurs a suggérer que la prosopagnosie ne serait pas un déficit sélectif a la
catégorie des visages, mais concernerait également tout autre objet visuel complexe,
membre d’un groupe dont les exemplaires sont particulierement nombreux et similaires, et
pour lesquels une reconnaissance individuelle mettrait en jeu la mémoire contextuelle et
épisodique (Damasio, 1985, 1990; Damasio et coll., 1982, 1990; Kosslyn et coll., 1995;
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Gauthier et coll., 1999).

Cette hypothése n’est toutefois pas unanimement partagée en raison de la
description de cas uniques de patients atteints d’'une agnosie visuelle a priori limitée aux
visages humains familiers (Bruyer et coll., 1983; De Renzi, 1986; McNeil et Warrington,
1993; Farah et coll., 1995a, 1995b; pour revue, Farah, 1996). Pour ce second groupe
d’auteurs, la prosopagnosie correspondrait a un trouble spécifique aux stimuli faciaux,
cette spécificité étant liée aux propriétés physiques propres a cette catégorie de stimuli.
Comparativement aux autres objets visuels, les visages constitueraient une catégorie
d’objets non décomposables et particuliérement peu verbalisables, impliquant de ce fait
des stratégies de traitement préférentielles reposant essentiellement sur un encodage de
type configural (De Renzi et Spinnler, 1966; Benton et Van Allen, 1968; Yin, 1970;
Blanc-Garin, 1984; Levine et Calvanio, 1989; Davidoff et Landis, 1990; de Gelder et coll.,
1998; Bentin et coll., 1999; de Gelder et Rouw, 2000; Duchaine, 2000; Moscovitch et
Moscovitch, 2000).

L’imagerie anatomique cérébrale a permis, d’'une part d’approfondir, sans pour autant
clore, le débat relatif a une éventuelle spécificité des mécanismes cérébraux mis en jeu
dans la reconnaissance des visages, d’autre part d’examiner le role respectif de chacun
des hémisphéres dans le traitement facial. MAIgré la grande variété des cas étudiés, les
observations convergent toutes vers une localisation occipito-temporale, uni- ou bilatérale,
des lésions associées aux troubles prosopagnosiques. Notons qu’un nombre important
d’études signale des Iésions bilatérales (Warrington et James, 1967; Tzavaras et coll.,
1970; Meadows, 1974; Benton, 1980, 1990; Damasio et coll., 1982; Sergent, 1982, 1994;
Ettlin et coll.,, 1992), les lésions unilatérales confinée a I'hémisphére droit étant moins
fréquemment rapportées (Newcombe et Russell, 1969; Rapaczynski et Ehrlichman, 1979;
Landis et coll., 1986; Michel et coll., 1986, 1989; De Renzi et coll., 1989, 1994;
Newcombe et coll., 1989; Sergent et Villemure, 1989).

Méme si la question de la prépondérance hémisphérique droite ou gauche, ou la
nécessité d’'une coopération des deux hémisphéres pour traiter les visages n’est toujours
pas résolue, il convient de signaler, que jusqu’a présent, aucune étude n’a montré qu’une
Iésion restreinte a I'hémisphére gauche est suffisante pour entrainer des troubles de
reconnaissance faciale (Meadows, 1974). La résolution spatiale qu’offrent les outils
actuels d’investigation des cerveaux cérébro-lésés étant jugée parfois insuffisante pour
détecter certaines lésions trés focales dans I'hémisphére gauche, il est difficile d’affirmer
gu’'une lésion dans le cortex occipito-temporal inférieur droit peut, a elle seule, étre a
l'origine des troubles prosopagnosiques. Cette limitation technique n’a toutefois pas
empéché d’isoler avec une certaine précision les zones cruciales lésées dans la région
occipito-temporale, a savoir les gyri linguaux, fusiformes et parahippocampiques,
associées aux troubles prosopagnosiques (Meadows, 1974, Damasio, 1985; Damasio et
coll., 1990). Ces lésions ne semblent néanmoins pas caractéristiques des troubles de la
reconnaissance des visages puisqu’elles ont également été observées (Damasio et coll.,
1982) chez des patients atteints d’agnosie visuelle sévere (lésions bilatérales),
d’hémianopsie ou d’achromatopsie (Iésions unilatérales droites ou gauches). La proximité
immédiate des connexions calleuses avec ces lésions postérieures impose de surcroit
une trés grande prudence interprétative allant méme jusqu’a remettre en cause certaines
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conclusions hatives sur la prépondérance (voire I'exclusivité) hémisphérique droite dans
le traitement facial (Figure 21).

Parallelement aux examens anatomiques dont I'objectif est de localiser les substrats
neuronaux a lorigine des troubles, les neuropsychologues procédent a un examen
clinique détaillé dans le but d’isoler des dissociations fonctionnelles. L’'observation d’une
double dissociation constitue un argument méthodologique puissant pour confirmer
'indépendance fonctionnelle de deux processus cognitifs.

Les nombreuses études menées sur les patients prosopagnosiques (groupes ou cas
isolés) ont permis de mettre en évidence des dissociations entre les processus
d’identification des visages familiers (accés aux unités de reconnaissance faciale) et les
traitements perceptifs permettant, d’'une part 'encodage des stimuli faciaux non familiers
(MAlone et coll., 1982; Davidoff et Landis, 1990; Giovanni et coll., 1995; Rapcsak et coll.,
1996), d’autre part les jugements selon I'dge ou le genre (Newcombe et Russel, 1969;
Tranel et coll.,, 1988; De Renzi et coll., 1989; Bruyer et Schweich, 1991; Carlesimo et
Caltagirone, 1995). D’autres dissociations ont pu étre mises en évidence entre les
processus d’identification faciale et ceux impliqués, d’'une part dans la lecture labiale
(Campbell, 1986, 1992; Campbell et coll., 1986, 1996), d’autre part dans la détection du
regard (Campbell et coll., 1990). Si les examens neuro-radiologiques associés a ces
différents types de troubles ont montré des Iésions focales ou étendues, mais dans tous
les cas localisées dans les régions occipito-temporales du cerveau, cela n’a pas été
vérifié pour les troubles relatifs a la perception des émotions faciales (Tranel et coll., 1988;
Humphreys et coll., 1993; Young et coll., 1993; Sprengelmeyer et coll., 1996). En effet,
des lésions supplémentaires ont été décrites dans les régions pariétale inférieure et
infracalcarine du cortex médio-occipital droit (pour revue, Adolphs et coll., 1996), dans
I'amygdale droite et gauche (Adolphs et coll., 1994; Young et coll., 1996), ou encore dans
le cortex préfrontal dorso-latéral, surtout droit (Hornak et coll., 1996; Vignal et coll., 2000).

MAlIgré I'extréme diversité des cas de prosopagnosies rapportés dans la littérature,
'ensemble des observations issues de la neuropsychologie cognitive conduit clairement a
'hypothése d’un fractionnement du processus de traitement facial en de nombreuses
sous-composantes cognitives dont chacune peut faire l'objet d'une asymétrie
fonctionnelle cérébrale particuliere. Ces données confortent en partie I'organisation
générale du modéle théorique de reconnaissance des visages elaboré par Bruce et
Young (1986), stipulant I'existence de modules de traitement distincts en fonction du
niveau d’analyse facial.
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Figure 21. Vues partielles postérieures des hémisphéres cérébraux droit et gauche
montrant les principaux gyri et les principales scissures. Les hachures verticales indiquent
les structures cérébrales lésées chez des patients atteints de prosopagnosie et d’agnosies

visuelles sévéres (les lésions étant généralement bilatérales, sauf pour les syndromes
d’alexie pure ou les lésions sont restreintes a 'hémisphére gauche). Les hachures
horizontales indiquent les zones lésées chez des patients souffrant d’agnosie
visuo-spatiale (d’aprés Damasio et coll., 1982).

Partie 3 — Corrélats neurophysiologiques du
traitement perceptif des mots et des visages

Le traitement des stimuli visuels complexes, tels que les mots ou les visages, met en jeu
une grande variété d’opérations perceptuelles et cognitives sous-tendues par des
structures cérébrales dotées d’'une remarquable efficacité. Comprendre la dynamique
d’activation de ces opérations et identifier leurs substrats neurobiologiques constituent un
but fondamental des recherches en neurosciences cognitives. Au-dela des opérations
sensorielles élémentaires communes a la perception de tout objet visuel, le traitement des
mots et celui des visages requierent-ils des opérations qui leur sont propres ? Ces
questions font I'objet de nombreuses études expérimentales chez I'animal et chez
'Homme, la problématique de la lecture ne pouvant toutefois pas bénéficier des travaux
chez le singe en raison de l'usage du langage (parole et écriture) propre a I'espéce
humaine. Les nouvelles techniques d’imagerie fonctionnelle cérébrale permettent
désormais d’étudier le cerveau de 'Homme en action. Associées aux enregistrements
électrophysiologiques unitaires ou multi-unitaires chez I'animal, ces différentes approches
ont largement contribué a préciser le modéle de fonctionnement des systémes de
traitement de l'information visuelle complexe chez 'Homme.
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Seront présentés au cours de cette troisieme partie les principaux résultats issus (1)
des études électrophysiologiques chez I'animal, (2) des études d’imagerie fonctionnelle
cérébrale chez 'lHomme en Tomographie par Emission de Positons (TEP) et en Imagerie
fonctionnelle par Résonance MAgnétique Nucléaire (IRMf), et (3) des études en
électrophysiologie fonctionnelle humaine (magnéto-encéphalographie ou MEG, Potentiels
Evoqués, ou PE, intracraniens et de surface), toutes ces études ayant largement
contribué a préciser les corrélats neurophysiologiques du traitement perceptif des mots et
des visages et a mieux définir la dynamique d’activation des différentes opérations
cognitives impliquées.

1. Etude des phénoménes perceptifs spécialisés chez I’animal

Partant de I'hypothése selon laquelle le cerveau humain et celui du singe présentent des
similarités anatomiques et fonctionnelles, un nombre considérable d’études, utilisant des
techniques invasives non applicables chez 'Homme, ont permis d’examiner de fagon
indirecte chez I'animal les processus mis en jeu dans certaines fonctions cognitives
complexes humaines. Cependant, méme si on a pu montrer des similarités anatomiques
entre certaines aires corticales du singe et de 'Homme, I'homologie fonctionnelle entre
ces aires n’est pas systématique, et une extrapolation directe des résultats de I'animal a
’Homme reste difficilement acceptable. MAIgré cette limitation, le cerveau du singe
macaque est devenu un modéle privilégié pour la compréhension des processus mis en
jeu dans la perception faciale. En effet, le singe, comme I'Homme, appartient & une
espéce sociale dotée d’'une aptitude étonnante a reconnaitre un grand nombre de
congénéres, cette aptitude reposant en partie sur la distinction faciale.

Nous présenterons donc d’abord des données électrophysiologiques en faveur d’une
certaine spécificité de traitement pour les patterns faciaux chez une espéce animale
assez éloignée de 'Homme, I'espéce ovine. Puis, nous discuterons de I'existence de
neurones sélectifs aux stimuli biologiques d’une part, et aux visages a proprement parler
d’autre part, dans le cortex du singe. Enfin, nous rappellerons briévement les limites des
études menées chez l'animal pour comprendre le fonctionnement du cortex visuel
humain.

1.1 Perception des patterns faciaux chez les ovins

L’équipe de Kendrick a conduit un grand nombre d’études sur la perception des patterns
faciaux chez le mouton éveillé par des enregistrements multi-unitaires dans différents
sites du cortex temporal (pour revue, Kendrick, 1990).

Ces études sont uniques dans le sens ou elles sont les seules a prétendre examiner
le réle du cortex temporal dans la reconnaissance faciale chez une espéce non-primate,
et a apporter des résultats complémentaires a ceux obtenus chez le singe. Elles
permettent par conséquent d’aborder la question du développement de certaines
fonctions cognitives de haut niveau, telles que la perception des visages, au cours de
I'évolution des espéces. L’ensemble des résultats montre que chez une espéce aussi
éloignée de ’'Homme qu’est I'espéce ovine, il semble exister des cellules nerveuses dans
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le cortex temporal qui répondent de fagon sélective aux stimuli faciaux.

Une premiére étude (Kendrick et Baldwin, 1987) a consisté a enregistrer les réponses
de neurones situés dans le cortex temporal des moutons durant la présentation de
photographies de visages appartenant a différentes espéces animales, y compris des
visages humains. Les enregistrements ont montré des réponses avec des latences
globalement inférieures a 180 ms, et variables en fonction des espéces présentées. Le
cortex temporal du mouton semble donc organisé en sous-populations neuronales,
répondant toutes préférentiellement aux stimuli faciaux comparativement a d’autres
classes de stimuli visuels, telles que des objets ou de la nourriture, mais chacune
participant au codage de visages d'espéces distinctes. Cette étude a permis de
différencier en fonction des taux de décharge des neurones des sous-populations de
cellules répondant préférentiellement aux visages avec des cornes (la taille des cornes
induisant elle-méme des variations dans les réponses), d’autres répondant aux visages
d’animaux appartenant a la race ovine, et enfin des sous-populations neuronales codant
les visages humains et canins. Les auteurs en ont conclu que les propriétés fonctionnelles
des neurones codant les visages dans le cortex temporal du mouton sont pour une
majeure partie acquises et non innées puisque des populations neuronales différentes
sont impliquées dans le codage des visages dHommes ou de chiens et dans celui de
visages d’ovins ou d’animaux a cornes.

I semble donc exister chez les moutons une reconnaissance des visages
conspécifiques, alors que la reconnaissance des visages humains ou canins semble étre
indifféeremment effectuée. Ces deux derniéres catégories faciales peuvent en effet étre
considérées comme des cibles visuelles véhiculant une certaine émotion pour I'espéce
ovine (source d’un danger potentiel pour I'espéce induisant de la peur).

Des études ultérieures ont par ailleurs montré que certaines populations neuronales
du cortex temporal du mouton étaient spécialisées dans le codage des silhouettes
humaines, leurs réponses variant en fonction de la posture adoptée (bipédie ou
quadrupédie) et des changements de perspective (vue de face ou de dos) et de direction
(“aller vers” ou “a 'opposé de”). Ces populations neuronales seraient donc sensibles a la
direction des mouvements et déchargeraient davantage lorsque les stimuli, a savoir ici
des hommes, se dirigent vers I'animal. La posture adoptée par 'Homme apparait
également importante puisqu’une diminution, voire une absence, des réponses a pu étre
observée lorsque I'expérimentateur présente des photographies d’Homme a quatre pattes
comparativement a une posture humaine habituelle bipédique. L’ensemble de ces
résultats conforte I'hypothése selon laquelle le cortex temporal du mouton joue un réle
important dans la perception et la détection d’indices visuels socialement pertinents pour
I'espéce (Kendrick, 1991, 1994).

Une nouvelle méthode applicable chez l'animal, utilisant comme marqueurs de
l'activation neuronale les modifications d’expression des protéines ou des ARN
messagers, a permis d’accéder a des détails trés fins du fonctionnement des tissus
nerveux a l'échelle cellulaire. Cette technique nécessite I'observation post-mortem du
cortex de l'animal impliqué, juste avant son sacrifice, dans une ou des tache(s)
cognitive(s) pour laquelle (ou lesquelles) il avait été entrainé. Dans des études récentes,
Kendrick et collaborateurs ont utilisé cette technique pour examiner le réle de chacun des
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deux hémisphéres cérébraux dans la perception des visages chez le mouton.

lls ont de ce fait présenté des visages de moutons et d’hommes dans un paradigme
d’inversion faciale classique en champ visuel divisé. Les résultats ont montré que I'espéce
ovine présentait un effet d'inversion plus marqué pour les visages de leur espéce que
pour les visages humains. Par ailleurs, I'exposition a des visages présentés a I'endroit,
comparativement a une présentation inversée, a entrainé une augmentation
significativement plus importante de la quantité des marqueurs étudiés (c-fos mRNA)
dans le cortex temporal inférieur de I'hémisphére droit que dans celui de I’hémisphére
gauche (Broad et coll., 2000; Peirce et coll., 2000, 2001). Ainsi, en dépit de leurs
nombreuses interactions avec les hommes, les moutons ne semblent pas témoigner de la
méme “expertise” de traitement pour les visages humains et pour ceux de leur espeéce,
cette observation confortant I'hypothése d’une reconnaissance faciale conspécifique.
Différents systémes neuronaux semblent donc exister dans le cortex temporal du mouton,
chacun étant associé a des stratégies particulieres de traitement facial : seuls, en effet,
les visages de l'espéce ovine semblent bénéficier d’un traitement configural faisant
davantage appel aux capacités hémisphériques droites. Enfin, si ces études ont conforté
l'existence de “cellules-visages” dans le cortex temporal du mouton, une sélectivité
neuronale a d’autre stimuli biologiques que les visages, a savoir certaines parties du
corps humains telles que les jambes, les bras, ou les mains, n’a toutefois pas été
observée (Kendrick et Baldwin, 1989). Il s’avere alors intéressant de comparer ces
résultats a ceux obtenus chez des primates non-humains.

1.2 Des neurones sélectifs au traitement des stimuli biologiques

Si les études menées chez le mouton ont permis de mettre en évidence I'existence de
neurones répondant sélectivement a différents types de visages ovins, humains ou
canins, comparativement a d’autres catégories d'objets, aucune d’entre elles n'a décrit
I'existence d’assemblées neuronales présentant des propriétés de codage sélectif pour
des stimuli biologiques complexes autres que les stimuli faciaux.

La recherche de populations neuronales présentant des propriétés de codage sélectif
pour les stimuli biologiques plus larges que les visages a été intensément poursuivie chez
une autre espéce animale, relativement proche de l'espéce humaine sur I'échelle
phylogénétique, a savoir les singes (MAcaque Rhésus) éveillés ou anesthésiés.

Une premiére série d’études a été effectuée par Gross et son équipe au début des
années soixante-dix (Gross et coll., 1969, 1972). Alors qu’étaient explorées les propriétés
fonctionnelles de cellules dans le cortex strié du singe, une recherche hasardeuse dans le
cortex inféro-temporal (IT) a permis a ces auteurs d’isoler des neurones aux champs
récepteurs bilatéraux particulierement larges, qui possédaient des propriétés sélectives
remarquables et répondaient préférentiellement a la présentation d’objets visuels
complexes. Gross et collaborateurs ont pu accidentellement observer, alors que la plupart
des neurones situés dans cette région pouvaient répondre a des figures géométriques
simples (barres orientées différemment), une assemblée neuronale qui répondait presque
exclusivement a la silhouette d’'une patte de singe, son taux de décharge étant plus élevé
pour une main de singe que pour une main d’homme. Bien que ces auteurs aient
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également signalé quelques cellules répondant préférentiellement aux visages, toute
I'attention a été portée sur le neurone “main de singe” (“monkey-hand” cell). Une telle
découverte alimentait en effet le débat sur la théorie des unités “grands-meéres” ou
“gnostiques”, capables d’effectuer des traitements visuels extrémement spécialisés
(Konorski, 1967). Des enregistrements électrophysiologiques ultérieurs, effectués dans le
cortex IT de singes macaques anesthésiés, ont toutefois indiqué la présence de réseaux
neuronaux locaux répondant sélectivement a certaines caractéristiques élémentaires des
objets visuels (couleur, forme ou texture) confortant ainsi I'existence d’'un codage distribué
au sein du cortex temporal plutdt qu'un codage sélectif des différentes catégories d’objets
complexes par des cellules spécialisées (Saito et coll., 1987; Schwartz et coll.,, 1983;
Desimone et coll., 1984; Tanaka et coll., 1991; Tanaka, 1993; Kobatake et Tanaka, 1994,
Tanaka, 1996).

Des études récentes ont cherché a savoir s’il existe des populations neuronales dans
le cortex IT qui répondent différemment selon que I'objet est présenté dans sa globalité,
ou est partiellement décomposé ou caché (Kovacs et coll., 1995; Vogels et Orban, 1996;
Vogels, 1999a, 1999b). Au cours d’'une tache de catégorisation d’'images naturelles
complexes (arbre/non-arbre), des enregistrements unitaires ont été effectués dans la
partie antérieure du cortex inféro-temporal, incluant les aires de la fissure temporale
supérieure (STS: Superior Temporal Sulcus) et certaines portions du cortex péri-rhinal,
chez le singe macaque éveillé. Les résultats ont montré d’'une part que certaines
populations neuronales dans la partie antérieure du cortex |IT répondaient
préférentiellement a des parties d'objets ou d’images faiblement segmentées et
mélangées comparativement a des objets entiers (Vogels, 1999a), d’autre part qu’environ
un quart des neurones enregistrés répondait sélectivement en fonction des catégories
d’objets présentés (Thomas et coll., 2001).

Le découpage fonctionnel du cortex IT du singe en sous-populations neuronales
chacune codant sélectivement différentes catégories d’objets complexes, ou différentes
parties d’objets a été conforté par une série d’'observations similaires effectuées avec des
stimuli biologiques (Wachsmuth et coll., 1994; Oram et Perrett, 1996; Ashbridge et coll.,
2000). L’enregistrement électrophysiologique de neurones situés dans [laire
polysensorielle temporale supérieure (STP : Superior Temporal Polysensory area),
localisée a proximité de la fissure temporale supérieure (STS) dans le cortex
inféro-temporal du singe macaque, a en effet révélé I'existence de réseaux neuronaux
distincts codant séparément les différentes parties du corps humain, c’est-a-dire la téte
isolée du corps et le corps sans la téte (torse, bras et jambes). Alors que ces différentes
assemblées neuronales ne participaient pas au codage d’autres objets tridimentionnels
complexes (manteaux, chaises, etc.) ou plus simples (cylindres, balles, boites, spots,
barres, quadrillages, etc.), elles montraient un taux de décharge maximum lorsqu’était
présenté un corps entier (téte et corps).

La maijorité des neurones testés dans STP (90%) s’est également révélée sensible a
'angle de vue : certaines populations neuronales répondant de fagon optimale a une
présentation de face, d’autres a une présentation de dos, d’autres encore a des vues de
profil droit ou gauche (Figure 22).
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Figure 22. Exemples de stimuli utilisés : corps entier, téte seulement, corps seulement
sous différents angles de vue (en haut). Représentations schématiques de la surface de
I’'hémisphére droit (en bas a gauche) et d’une coupe frontale (en bas a droite) du cerveau
du singe macaque. La région hachurée correspond a la partie antérieure de l'aire
polysensorielle temporale supérieure (STPa) située de part et d’autre de la fissure
temporale supérieure (STS). Les cercles vides indiquent la localisation d’assemblées
neuronales répondant préférentiellement aux tétes présentées isolément, les cercles pleins
aux corps seuls, les carrés vides aux corps entiers, et les carrés pleins la localisation des
sous-populations neuronales répondant indistinctement a ces différents stimuli biologiques
(d’apres Wachsmuth et coll., 1994).

L’ensemble de ces données chez le singe macaque ont conduit a examiner plus
précisément les réseaux neuronaux impliqués dans le codage d’une classe particuliére de
stimuli biologiques, les visages.

Comme il a été montré qu'il existait dans le cortex IT du singe des sous-populations
neuronales codant distinctement les différentes parties du corps humain, est-il possible de
mettre en évidence des assemblées neuronales qui répondraient sélectivement a des
visages entiers et aux différents traits faciaux qui les constituent ? Par ailleurs, si une telle
sélectivité neuronale existe, est-elle anatomiquement limitée au cortex inféro-temporal ou
peut-elle également étre observée dans d’autres régions corticales du cerveau du singe ?
Ces questions seront traitées dans le paragraphe suivant.

1.3 Des neurones sélectifs au traitement des visages

Les premiéres séries de travaux réalisées chez le singe anesthésié (Bruce et coll., 1981;
Desimone et coll., 1984) ou éveillé (Perrett et coll., 1982) ont permis de mettre en
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évidence I'existence de neurones spécialisés dans le traitement des visages (“face-cell’).
La plupart de ces neurones ont été observés dans les régions du gyrus temporal inférieur
(cortex IT) ainsi qu’au niveau de la fissure temporale supérieure (STS), avec toutefois une
plus grande concentration des “cellules-visages” dans les aires TEm et TPO,
respectivement situées dans la partie ventrale du cortex IT et dans la partie supérieure de
STS (Figure 23). Ces neurones ne représentent en régle générale qu’environ 10 a 20%
des cellules nerveuses de ces différentes régions, et seraient regroupés en colonnes
perpendiculaires a la surface du cortex (Perrett et coll., 1982; Baylis et coll., 1987; Gross,
1992; Young et Yamane, 1992; pour revue, Desimone, 1991). Leur latence serait par
ailleurs de seulement 80 a 140 ms (latence médiane autour de 100 ms) aprés I'apparition
du stimulus (Robinson et Rugg, 1988; Oram et Perrett, 1992; Rolls, 1992; Tovee et coll.,
1993; Rolls et Tovee, 1994; Tovee et Rolls, 1995; Fabre-Thorpe et coll., 1998; Sugase et
coll., 1999; Keysers et coll., 2001). Les réponses des neurones sélectifs aux visages ont
été décrites comme systématiquement plus importantes pour les stimuli faciaux que pour
tout autre type de stimulus (mains, brosses, formes tri- ou bi-dimensionnelles, signifiantes
ou non, et parfois a forte charge émotionnelle).
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Figure 23. Représentation aplatie des aires visuelles des lobes occipital, temporal et
pariétal chez le singe macaque (d’aprés Desimone, 1991). Réponses d’un neurone situé
dans l'aire polysensorielle supérieure (STP) du cortex inféro-temporal (IT). Ce neurone
répond préférentiellement aux dessins de visages de singes et d’hommes (taux de
décharge les plus importants, 1 ere ligne), les visages sans yeux et les caricatures de
visage générant des réponses plus faibles (2 ligne). En revanche, ce neurone ne
répond pas a des dessins de visages mélangés, de mains ainsi qu’a des patterns de traits
sans signification (3eme ligne, d’apres Bruce et coll., 1981).

Il a par ailleurs été montré que les visages présentés sans les yeux ou sous forme de
caricatures générent des réponses avec des amplitudes moins grandes (Bruce et coll.,
1981; Baylis et coll., 1985; Saito et coll., 1986; pour revue, Desimone, 1991; Figure 23).
La majorité des “cellules-visages” enregistrées ont des réponses qui varient peu ou pas
en fonction de la taille, de la couleur, du contraste (fréquences spatiales), ou de
I'orientation (dans un plan horizontal) des stimuli (Perrett et coll., 1982; Desimone et coll.,
1984; Rolls et Baylis, 1986; Hasselmo et coll., 1989b; Yamane et coll, 1990). Ces
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“cellules-visages” ne sont généralement pas activées par des stimuli faciaux dont les
composantes internes sont mélangées, et leur réponse est plus faible lorsqu’un trait facial
est présenté isolément ou une composante interne du visage masquée (Perrett et coll.,
1982, 1988; Desimone et coll., 1984; Rolls et coll., 1994). Ces résultats ont conforté
I'hypothése d’un encodage configural global des stimuli faciaux.

Bien que ces neurones aient été appelés d’une fagon générique “cellules-visages”, en
raison de leur réponse sélective et maximale a des représentations globales de visages, il
semble exister des sous-populations neuronales qui répondent plus spécifiquement a
certains traits faciaux, tels que la bouche, les cheveux, et en particulier les yeux (Bruce et
coll., 1981; Perrett et coll., 1982; Desimone et coll., 1984; pour revue, Perrett et coll.,1987;
Nahm et coll., 1997), avec des cellules sensibles a la direction du regard (Perrett et coll.,
1985, Campbell et coll.,, 1990; Heywood et Cowey, 1992). D’autres études ont montré
I'existence d’assemblées neuronales distinctes codant séparément les différents angles
de vue des visages (rotation de la téte dans un plan tridimensionnel) : certaines
assemblées répondraient préférentiellement & des vues de face impliquant des regards
directs, d’autres a des vues de profil, tandis que certains neurones répondraient
indépendamment de I'angle de rotation de la téte (Desimone et coll., 1984; Perrett et coll.,
1985, 1988; Hasselmo et coll., 1989b; Harries et Perrett, 1991).

L’hypothése interprétative la plus probable pour 'ensemble de ces résultats repose
sur l'idée d’un codage distribué des représentations faciales sous-tendu par différentes
assemblées neuronales situées, pour la plupart, dans le cortex temporal du singe. Cette
hypothése n’exclurait toutefois pas l'existence de cellules plus “gnostiques” codant la
configuration globale des visages, et vers lesquelles pourraient converger les résultats
des traitements des différentes informations faciales parallélement sous-tendus par
d’autres assemblées neuronales (Perrett et coll., 1984, 1987).

Les résultats obtenus par Hasselmo et collaborateurs (1989a), puis ultérieurement
par Young et Yamane (1992), ont apporté un support neurophysiologique a cette
hypothése puisqu’ils suggérent I'implication de populations neuronales distinctes dans le
traitement de I'expression faciale et celui de l'identité. lls ont en effet montré que les
neurones présentant une sélectivité au traitement de [I'expression faciale étaient
principalement localisés dans la fissure temporale supérieure tandis que ceux impliqués
dans le traitement de lidentité faciale (associée a une analyse des ressemblances
physiques entre les visages) étaient surtout localisés dans le gyrus temporal inférieur. Des
neurones répondant de fagon sélective aux stimuli faciaux ont également été enregistrés
dans des régions extérieures au cortex temporal, telles que le complexe amygdalien
(Rolls, 1984), le gyrus cingulaire (Morecraft et coll., 1996), et le cortex préfrontal (Pigarev
et coll., 1979; Wilson et coll., 1993; Bates et coll., 1994; O Scalaidhe et coll., 1997, 1999).

S’il semble bien exister des neurones spécialisés dans le traitement des visages, des
études récentes ont soulevé la question de la véritable fonction de ces neurones. Il a en
effet été montré que le surentrainement d’'un animal pouvait conduire a I'apparition d’une
sélectivité des réponses des neurones du cortex IT a un objet complexe ou tout autre
stimulus visuel (par exemple, des figures fractales) nouvellement appris (Miyashita, 1988;
Miyashita et Chang, 1988; Rolls et coll., 1989; Sakai et Miyashita, 1991; Tovee et coll,,
1996).
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Parallélement, des études ont indiqué une modification des réponses neuronales
(augmentation du temps de réaction de 10 a 60 ms et réduction de 'amplitude) pour des
visages présentés a lI'envers, mais seulement lorsque les singes ont été entrainés a
distinguer des stimuli faciaux et non-faciaux (Perrett et coll., 1988; Hasselmo et coll.,
1989b). Bien que les données comportementales sur l'effet d’inversion faciale chez les
singes soient contradictoires, les unes indiquant une absence de cet effet (Rosenfeld et
Van Hosen, 1979; Bruce, 1982; Overman et Doty, 1982; Dittrich, 1990), les autres
rapportant un effet d’inversion faciale observé soit uniquement pour les visages humains
(Phelps et Roberts, 1994; Wright et Roberts, 1996), soit a la fois pour des visages
humains et des visages de singes de la méme espéce que ceux testés (Tomonaga et
coll., 1993; Tomonaga, 1994; Parr et coll., 1998; Vermeire et Hamilton, 1998), la question
sur I'existence de neurones sélectifs a une catégorie d’objets, a savoir ici des visages, ou
a n’importe quel objet pour lequel le singe aurait développé une expertise de traitement
persiste.

1.4 Limites des études chez I’animal

Grace aux différentes techniques d’études comportementales, anatomiques et
physiologiques, le cortex visuel du singe macaque, supposé présenter des capacités
visuelles trés proches des nétres, est devenu un modéle privilégié qui a permis de mieux
comprendre le fonctionnement du systéme visuel humain.

MAIgré I'extréme avancée technologique des outils d’investigation cérébrale chez
'animal, les méthodes d’étude des fonctions cognitives restent indirectes et comportent
des inconvénients inévitables. Tout d’abord, la taille du cerveau du singe macaque est
environ huit fois plus petite que celle du cerveau humain. Une telle différence physique est
généralement associée a une différence fonctionnelle, en partie liée a I'évolution de ces
deux espéces. Une différence majeure réside dans l'utilisation (ou I'absence d’utilisation)
du langage.

De plus, entrainer un animal a réaliser correctement une tache cognitive, méme
simple, est généralement long et difficile. De telles conditions d’apprentissage chez
l'animal rendent impossible [I'exploration des fonctions cognitives complexes
caractéristiques du fonctionnement cérébral humain, d’autant plus que I'expérimentateur
ne peut s’assurer ni de ce que l'animal a percu, ni de la maniére dont il a interprété
'image rétinienne étant donné son absence de communication verbale. Par ailleurs, les
techniques classiques d’enregistrement électrophysiologique chez I'animal ne permettent
d’étudier qu’une aire a la fois. Pour ces multiples raisons, il est trés difficile d’établir un lien
direct entre une aire corticale étudiée chez le singe et une fonction cognitive.

Il est donc important de garder présent a I'esprit 'ensemble des limitations inhérentes
a I'expérimentation animale, et de rester trés prudent quant aux différentes interprétations
pour 'lHomme a partir d’'observations effectuées uniquement chez I'animal. Les nouvelles
techniques d’imagerie fonctionnelle cérébrale utilisables chez I'Homme permettent
d’étudier le cerveau humain en action et de partiellement combler le fossé entre les
études chez I'animal et 'THomme.
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2. Neuroanatomie fonctionnelle du traitement perceptif des mots et
des visages chez ’Homme

Les techniques récentes d’imagerie fonctionnelle cérébrale permettent d’appréhender le
fonctionnement du cerveau humain pendant le déroulement du processus étudié. Elles
constituent une approche complémentaire a celle de la neuropsychologie, de la
psychologie cognitive, et des études chez l'animal. Nous évoquerons tout d’abord les
principaux résultats issus de deux techniques d’imagerie cérébrale ayant bénéficié depuis
la fin des années quatre-vingt d’un large essor, la Tomographie par Emission de Positons,
ou TEP, et I'lmagerie fonctionnelle par Résonance MAgnétique Nucléaire, ou IRMf. Les
résultats issus des techniques d'imagerie cérébrale mesurant l'activité électrique du
cerveau humain feront I'objet d’'un paragraphe ultérieur.

Il est important de garder présent a I'esprit qu’en TEP, tout comme en IRMf, ce n'est
pas l'activité électrique des neurones qui est mesurée mais les modifications locales du
débit sanguin cérébral en TEP et du taux d’oxyhémoglobine du sang en IRMf entrainées
par les modifications du métabolisme des cellules activées. Ceci permet de souligner une
premiére limite de ces techniques relative a la difficulté d’établir un lien précis entre les
changements hémodynamiques et les processus neurophysiologiques qu'ils
sous-tendent. Bien que ces techniques présentent une résolution spatiale élevée (environ
2 mm pour 'IRMf et 5 mm pour la TEP), leur résolution temporelle reste faible (de
quelques centaines de millisecondes pour I'lRMf a plusieurs dizaines de secondes pour la
TEP), ne permettant par conséquent pas d’examiner finement la dynamique d’activation
des différentes aires cérébrales impliquées. Il est également important de considérer les
limitations méthodologiques inhérentes a ces techniques.

En effet, les études conduites en TEP et en IRMf impliquent souvent des méthodes
de soustraction d'images et de comparaisons statistiques qui soulévent le probléme du
choix de la tache de référence, ainsi que celui des paradigmes d’activation hiérarchisés.
Ces techniques ne permettent pas de mesurer l'activité absolue du cerveau, mais
seulement de discriminer les aires corticales plus ou moins actives que d’autres par
comparaison a une activité cérébrale dite de “référence” ou de “base”. La mesure d’'une
activité relative couplée a un enregistrement des modifications hémodynamiques
généralement étalé sur plusieurs secondes peut rendre difficile Iinterprétation des
résultats. Il est donc important de rester prudent et de ne pas vouloir abusivement
associer I'activation d’'une région cérébrale, relativement bien délimitée d’un point de vue
anatomique, a une fonction cognitive spécifique (Fox et coll., 1988; Posner et coll., 1988;
Fox, 1991; Sergent et coll., 1992b; pour revue, Sergent, 1994).

Ces techniques d’'imagerie cérébrale constituent toutefois une méthode unique de
visualisation des zones corticales activées au cours d’opérations cognitives complexes, et
ont fourni des résultats importants, qui seront exposés en détail dans les deux
paragraphes suivants, sur I'activité de lecture et la perception faciale.

2.1 Substrats neuroanatomiques associés au traitement des mots
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Comme nous l'avons vu, les fonctions linguistiques sont considérées comme des
fonctions cognitives de haut niveau mettant en jeu un réseau distribué d’aires corticales.
Elles sont supposées regrouper de nombreuses sous-fonctions, telles que la
compréhension orale ou écrite des lettres, des mots, des phrases a différents niveaux
d’analyse orthographique, lexical, sémantique, syntaxique ou encore grammatical, ainsi
que la production du langage écrit ou parlé. L'étude de leurs corrélats cérébraux a fait
l'objet de nombreuses recherches en imagerie fonctionnelle cérébrale, et plus
particulierement en TEP.

Nous ne présenterons, ici, que les principales études concernant les processus de
lecture de mots isolés ; seules les données recueillies chez des jeunes sujets adultes
droitiers neurologiquement sains seront mentionnées, celles recueillies chez des
personnes Aagées ou des patients souffrant de troubles psychiatriques seront
volontairement laissées de coteé.

Les différentes structures anatomiques activées ont été identifiées, numérotées et
situées a la surface du cortex en référence aux aires de Brodmann (Figure 24).
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Figure 24. Localisation des aires a la surface du cortex selon la classification de
Brodmann sur une vue latérale (en haut) et médiane (en bas) de I'hémisphére gauche du
cerveau (d’apres Cabeza et Nyberg, 2000).

2.1.1 Etudes en Tomographie a Emission de Positons (TEP)

La plupart des études TEP sur les processus langagiers ont été réalisées sur des mots
isolés, mais les processus cognitifs impliqués dans la compréhension des mots dans les
phrases ont également été I'objet de recherches qui ne seront pas évoquées en détail ici
(MAzoyer et coll., 1993; Bottini et coll., 1994; Nichelli et coll., 1995; Stromswold et coll.,
1997; Hirano et coll., 1996, 1997; Muller et coll., 1997; Tzourio et coll., 1998).

La plupart des résultats obtenus en TEP ne confortent pas les modéles de lecture
classiques (Geschwind, 1972) qui supposent I'existence d’un lexique visuel et auditif dans
le gyrus angulaire gauche et d’'un lexique sémantique dans l'aire de Wernicke (aires 22,
41, 42 dans la région du cortex temporal supérieur). D’'une maniére générale, le traitement
des mots, indépendamment de I'entrée sensorielle (visuelle ou auditive), semble impliquer
de vastes réseaux fonctionnels incluant deux grandes régions corticales, une région
“périsylvienne” (aires de Broca, de Wernicke, gyrus supramarginal, ainsi que les faisceaux
de substance blanche reliant ces zones dans les deux hémisphéres) qui prendrait en
charge les aspects phonétique, phonémique et syntaxique du langage, et une région plus
périphérique (aires préfrontales, jonction temporo-pariéto-occipitale dont le gyrus
angulaire, aires temporales inférieures) qui assurerait les traitements lexico-sémantiques
(Alexander et coll., 1989; Hart et Gordon, 1990; Luders et coll., 1991; pour revue, Carr,
1992; Démonet et coll., 1993; Démonet et Puel, 1994; Posner et Raichle, 1994, 1995;
Price, 2000).

Toutefois, méme si les recherches en imagerie fonctionnelle cérébrale ont permis de
remettre en question les modéles standard de lecture, elles n’ont pas, a ce jour, encore pu
isoler clairement les régions corticales impliquées dans les différents niveaux de
traitement linguistique.

Les études TEP ont globalement montré des activations, bilatérales ou latéralisées a
gauche, dans les régions occipitale, temporale et/ou pariétale au cours d’une simple
analyse perceptuelle, visuelle ou auditive, de mots, présentés parmi des pseudo-mots,
des non-mots, des séquences de symboles alphanumériques et des séquences de
formes, ou encore parmi des syllabes artificielles, des sons purs et des “clics” (Figure 25).
Certains auteurs ont observé, lors d’'une tadche de visualisation passive, des activations
sélectives plus fortes, pour les mots et les pseudo-mots seulement, dans la région
temporo-occipitale gauche, incluant certaines aires du cortex extra-strié dont les gyri
fusiforme et lingual postérieur. En revanche, lors d’une écoute passive de mots, des
activations ont été observées dans les régions bilatérales temporales, incluant le gyrus
temporal supérieur ou gyrus de Heschl, ainsi que dans la région temporo-pariétale
gauche (Petersen et coll., 1988, 1989, 1990; MArrett et coll., 1990; Wise et coll., 1991a,
1991b; Petersen et Fiez, 1993).
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Figure 25. Augmentation du débit sanguin cérébral dans les aires visuelles extra-striées
pour les quatre types de stimuli visuels utilisés dans I'expérience de Petersen et
collaborateurs (1990), ces réponses étant plus importantes dans I'hémisphére gauche pour
les mots et les pseudo-mots seulement (d’aprés Posner et Raichle, 1994).

D’autres études ont montré qu'une lecture silencieuse ou a voix haute de mots
activait des aires corticales situées, soit dans la région temporale inférieure gauche (gyrus
fusiforme), proche du gyrus angulaire (Howard et coll.,, 1992; Calvert et coll., 1997;
Herbster et coll.,, 1997), soit conjointement dans les régions occipitale et temporale
gauches (Price et coll., 1992, 1994; Bookheimer et coll., 1995; Frith et coll., 1991, 1995;
Beauregard et coll., 1997).

Certains auteurs ont cherché a examiner plus précisément les régions corticales
impliquées au cours d’un traitement phonético-phonologique effectué sur différents stimuli
verbaux (mots, pseudo-mots, syllabes) présentés en modalité visuelle ou auditive. Les
taches requises étaient soit une détection de phonémes, soit une détection de rimes. Les
résultats observés sont contradictoires : certains auteurs ont montré des activations dans
les régions temporale supérieure gauche, incluant I'aire de Wernicke, et temporo-pariétale
droite et gauche, d’autres ont observé des activations dans la région frontale gauche,
incluant l'aire de Broca (Sergent et coll.,, 1992; Démonet et coll.,, 1992, 1994a, 1994b;
Zatorre et coll., 1992, 1996; Paulesu et coll., 1993; Fiez et coll., 1995, 1996; Frith et coll.,
1995; pour revue, Fiez et Petersen, 1998). Ces résultats divergents peuvent toutefois
s’expliquer par le fait qu’un traitement phonético-phonologique implique, au moins d’un
point de vue théorique, différentes sous-opérations cognitives, incluant notamment des
transformations grapho-phonétiques et phonético-graphiques ainsi qu'un encodage
phonético-articulatoire, ces sous-opérations pouvant étre sous-tendues par des substrats
neuronaux respectivement situés dans les régions temporo-pariétale et frontale.
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L’étude de Sergent et collaborateurs (1992) fut 'une des premiéres a montrer
l'implication de la région frontale dans une tache de décision phonétique effectuée sur des
lettres présentées isolément et ne contenant donc pas d’informations sémantiques a
proprement parler.

En effet, nombreuses sont les études TEP qui ont montré I'activation de différentes
régions frontales gauches (aire de Broca), dont le cortex préfrontal dorsolatéral, le cortex
frontal inférieur et le cortex cingulaire antérieur, lors de traitements lexico-sémantiques
variés (décisions lexicales, jugements sémantiques sur des mots isolés ou dans des
phrases, générations de verbes a partir de mots et réciproquement). Certaines études ont
montré des activations paralléles dans les régions temporales supérieures, alimentant
ainsi le débat théorique sur les modalités de stockage des représentations lexicales et/ou
sémantiques des stimuli langagiers dans le cortex (Petersen et coll., 1989, 1990; Frith et
coll., 1991; Sakurai et coll., 1992, 1993; MAzoyer et coll., 1993; Bottini et coll., 1994,
Raichle et coll., 1994; Menard et coll., 1996; Herbster et coll., 1997; Price et coll., 1997;
Rumsey et coll., 1997; pour revue, Caramazza, 1996; Fiez et Petersen, 1998; Damasio et
coll., 1996; Price, 1998, 2000). Notons que le réle du cortex préfrontal dans ces taches ne
semble pas étre limité a des traitements langagiers de type sémantique. Il serait
également impliqué dans des processus de production langagiere, d’évaluation
syntaxique, ainsi que dans des taches cognitives requérant la mémoire de travail pour du
matériel verbal et non-verbal (Price et coll., 1996; Stromswold et coll., 1996; Caplan et
coll., 1998; pour revue, Gabrieli et coll., 1998; Price, 1998). La figure 26 illustre
limplication de régions corticales distinctes en fonction des niveaux de traitement
langagier, a savoir, dans ce cas précis, des analyses passives visuelle et auditive de
mots, des taches de prononciation et de génération de verbes.

2.1.2 Etudes en Imagerie fonctionnelle par Résonance MAgnétique Nucléaire
(IRMf)

Les études IRMf, moins nombreuses que celles réalisées en TEP, ont essentiellement
cherché a éclairer le débat sur la contribution respective des régions corticales frontale et
postérieure dans l'accés aux représentations lexico-sémantiques des mots, et ont plus
particulierement examiné le réle du cortex préfrontal dans un traitement sémantique
versus phonético-phonologique.
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Passively viewing words
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Figure 26. lllustration de l'existence d’'un vaste réseau neuroanatomique largement
distribué sous-tendant les processus langagiers. Chaque niveau de traitement linguistique
active des régions corticales distinctes : regarder‘passivement” un mot active plus
fortement les régions occipito-temporales du cortex, écouter “passivement” un mot les
régions temporo-pariétales, prononcer un mot semble activer de fagcon prépondérante des
aires du cortex moteur, enfin générer des verbes a partir de mots semble mettre en jeu un
vaste réseau impliquant les régions temporale et frontale, dont 'aire de Broca (d’apres
Petersen et coll., 1988).

Les résultats obtenus en IRMf corroborent généralement les observations issues des
études TEP. Les activations souvent conjointes observées dans le cortex préfrontal
gauche et la région temporale postérieure correspondant au gyrus fusiforme dans des
processus langagiers complexes de jugement sémantique (décider s’il s’agit d’'un mot
concret ou abstrait) ont conforté I'hypothése selon laquelle le cortex préfrontal serait
davantage impliqué dans un role de maintien en mémoire des informations sémantiques
tandis que la région du gyrus fusiforme interviendrait dans le stockage des connaissances
conceptuelles et sémantiques. Par ailleurs, I'implication du cortex préfrontal gauche dans
des traitements sémantique et phonético-phonologique a été discuté en terme de
découpage anatomo-fonctionnel de cette région.

Il a en effet été montré que la région préfrontale inférieure gauche pouvait étre
subdivisée en sous-régions fonctionnellement distinctes : les traitements sémantiques
impliqueraient davantage la région antérieure (aires 47 et 10) du cortex préfrontal inférieur
tandis que les traitements phonético-phonologiques impliqueraient plus souvent des aires
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plus postérieures (aires 44 et 45) du gyrus frontal inférieur (Binder et coll., 1994; Buckner
et coll., 1995a; Demb et coll., 1995; Binder et coll., 1996¢c, 1997; Gabrieli et coll., 1996,
1997; Pugh et coll., 1996, 1997; Small et coll., 1996; Binder, 1997; Fiez, 1997).
Nombreuses sont par ailleurs les études qui ont montré une implication du gyrus frontal
inférieur dans des taches mettant en jeu la mémoire de travail, cette région corticale
n’étant a priori pas sélectivement activée pour du matériel verbal (Paulesu et coll., 1993;
Buckner et coll., 1995b; Awh et coll., 1996; Buckner et coll., 1996; Vandenberghe et coll.,
1996; Wagner et coll., 1997; Buckner et Koustaal, 1998; Buckner et coll., 1998a, 1998b;
Courtney et coll., 1998).

Plusieurs études IRMf ont également cherché a apporter des éléments de réponse au
vaste débat relatif a la latéralisation des fonctions langagiéres dans I'’hémisphérique
gauche (Benson et coll.,, 1994, 1999; Binder et coll., 1995; Desmond et coll., 1995;
Shaywitz et coll., 1995; Binder et coll., 1996a, 1996b; Ramsey et coll., 2001). L’étude de
Shaywitz et collaborateurs (1995) a plus particulierement montré qu’il existait une
latéralisation hémisphérique plus ou moins prononcée en fonction du sexe et du niveau
de traitement langagier : les activations observées dans le cortex frontal inférieur (aires 44
et 45) sont significativement plus importantes dans I'hémisphére gauche que dans
’hémisphére droit chez les hommes seulement, tandis que celles observées dans le
cortex extra-strié sont bilatérales chez les hommes comme chez les femmes. Ces auteurs
ont plus spécifiquement montré qu’une analyse phonético-phonologique (tache de
détection de rime) activait de fagon prépondérante le gyrus frontal inférieur gauche chez
les hommes, ces activations étant bilatérales chez les femmes.

Quant aux niveaux d’analyse orthographique (tdche de reconnaissance de lettres
dans un mot) et sémantique (tdche de catégorisation sémantique), ils sont tous deux
associés a des activations bilatérales et paralléles du cortex frontal gauche et surtout du
cortex extra-strié, quelque soit le genre des sujets.

Les nombreuses données TEP et IRMf sur le traitement du langage sont largement
complémentaires, mais la diversité des paradigmes expérimentaux utilisés et la
divergence de certains résultats rendent difficile la synthése des connaissances dans le
domaine complexe des processus langagiers. Certains auteurs ont tenté de rassembler
au sein d'une méme banque de données I'ensemble des patterns d’activation considérés
comme significatifs, et d’opérer ainsi a une classification des principaux résultats en
fonction des processus cognitifs étudiés et des principales régions corticales activées
(Cabeza et Nyberg, 1997, 2000; Figure 27).
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Figure 27. Représentation schématique et synthétique de I'ensemble des données
recueillies en TEP et en IRMf issues des principales études ayant examiné les processus
langagiers. Les patterns d’activation ont été regroupés en fonction des niveaux de
traitement des mots lus ou entendus, c’est-a-dire perceptuel (visuel ou auditif),
phonético-phonologique, et lexico-sémantique, et ont été replacés sur une vue latérale des
hémisphéres droit et gauche du cerveau. Le découpage de la surface du cortex
correspond aux aires de la classification de Brodmann, comme illustré dans la figure 24
(d’apres Cabeza et Nyberg, 2000).

2.2 Substrats neuroanatomiques associés au traitement des visages

Le traitement des visages a fait 'objet de nombreuses études en imagerie fonctionnelle
cérébrale. Cependant, au-dela de la position particuliere qu’ils occupent au sein du
groupe générique des objets visuels complexes, leur étude a également permis
d’approfondir la question plus générale de I'organisation anatomo-fonctionnelle du cortex
visuel humain et de chercher a mieux préciser le découpage de la voie visuelle ventrale
en de multiples zones anatomiquement et fonctionnellement distinctes. Les principales
études conduites en TEP et en IRMf sur le traitement facial relévent globalement des trois
domaines suivants : le traitement des visages versus celui des objets, les différents
niveaux de traitement facial, et la mémoire des visages. En d’autres termes, il s’agit (1) de
savoir si les substrats neuroanatomiques impliqués dans le traitement des visages sont
distincts de ceux impliqués dans la perception des autres catégories d’objets, (2)
d’apporter des arguments neurophysiologiques au découpage du processus complexe de
reconnaissance des visages en différentes opérations, chacune étant supposée mettre en
oeuvre des régions corticales anatomiquement distinctes, et (3) d’examiner les systémes
neuronaux qui participent au stockage en mémoire a court terme et/ou a long terme des
stimuli faciaux.

2.2.1 Etudes TEP
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Traitement des visages vs objets

Une série d’études a cherché a préciser I'organisation anatomo-fonctionnelle des deux
voies divergentes impliquées dans le traitement des données visuelles, c’est-a-dire la voie
inféro-temporale qui sous-tend I'analyse des attributs des objets (couleur, forme, texture)
et leur identification, et la voie dorso-latérale dédiée a I'analyse des attributs spatiaux
(coordonnées spatiales, déplacement).

Le r6le de ces deux voies a été testé par des épreuves d’appariement et de
comparaison de localisation simultanées de visages inconnus présentés sous différents
angles de vue (Haxby et coll.,, 1991a, 1991b, 1993, 1994; pour revue, Silverman et coll.,
1995). Les résultats ont montré I'implication du cortex occipito-temporal, incluant les gyri
fusiformes droit et gauche (aires 19 et 37) lors la tache d’appariement de visages, et du
cortex pariétal supérieur (aire 7) lors de la tache de comparaison de localisation des
visages dans un espace bi-dimensionnel. Ces résultats confortent la dissociation en deux
voies visuelles distinctes, I'une impliquée dans le traitement perceptuel, 'autre dans le
traitement des localisations spatiales associé aux visages.

Cependant, de récentes études TEP ont montré I'implication de différentes structures
corticales dans le traitement perceptuel de visages versus celui d’autres objets visuels
complexes. Il a été montré que I'analyse perceptuelle de photographies d'immeubles et
de paysages active des régions similaires du cerveau, incluant les gyri
parahippocampiques, alors que I'encodage de visages humains et d’animaux active les
gyri fusiformes (Nakamura et coll., 2000; MAguire et coll., 2001). D’autres données ont
indiqué une activation bilatérale des régions occipito-temporales, incluant le gyrus
fusiforme postérieur (aire 19) et le gyrus occipital médian (aire 18), pour le traitement
d’objets appartenant a diverses catégories (mobilier, véhicules, outils, etc.) et une
activation prépondérante du gyrus temporal inférieur droit (aire 20) pour le traitement de
visages non-familiers (Simons et coll., 2001; Figure 28).

Différents niveaux de traitement facial

L’'une des premiéres études, et des plus complétes sur les niveaux de traitement facial,
est celle de Sergent et collaborateurs (1992a). Dans cette étude, différents types de
stimuli visuels, dont des textures, des objets complexes, et des visages, ont été
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Figure 28. Localisation des régions activées sur une vue postérieure du cerveau au cours
(a) d’une condition d’encodage perceptuel d’objets comparée a une condition d’encodage
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perceptuel de visages inconnus, et (b) d’une condition d’encodage de visages comparée a
une condition d’encodage d’objets. Le traitement visuel des objets génére des activations
bilatérales dans les régions occipitale, temporale et pariétale ; le traitement des visages
génere des activations prépondérantes dans la région temporale inférieure et médiane
droite (d’apres Simons et coll., 2001).

Il était demandé aux sujets d’effectuer quatre taches différentes : (1) une tache de
discrimination d’orientation de textures hachurées, (2) une tache de discrimination de
visages inconnus selon le genre, (3) une tadche de catégorisation de visages célebres
selon la profession (acteurs/non-acteurs) supposant une identification préalable des
visages, et (4) une tache de catégorisation d’objets en vivants/non-vivants. Les résultats
ont montré que, comparativement a la condition de jugement d’orientation des hachures,
la condition de discrimination selon le genre des visages non-familiers entrainait une
activation prépondérante dans les régions visuelles extra-striées droites, incluant les gyri
occipito-temporal et lingual ainsi que le cuneus (aires 18 et 19). Comparée a la condition
de jugement selon le genre, les jugements sémantiques sur des visages célebres ont été
associés a des activations bilatérales significativement plus importantes dans les régions
temporales médianes, incluant le gyrus lingual (aire 18), le gyrus fusiforme (aires 19 et
37), le gyrus médian (aire 21), et le gyrus parahippocampique de I'hémisphére droit
seulement (aire 36). Enfin, la condition de catégorisation sémantique d’objets comparée a
celle des visages a révélé des activations temporales médianes supplémentaires (aires
21, 36, 37, 38), plus marquées dans I’hémisphére gauche.

Les auteurs ont suggéré [lexistence d'un gradient d’activation des régions
occipito-temporales postérieures aux régions temporales antérieures en relation avec un
traitement perceptuel versus sémantique des visages. Des résultats similaires ont pu étre
observés dans d’autres études TEP : ils indiquent d’'une fagon générale une implication
des gyri lingual et fusiforme bilatéraux et du gyrus parahippocampique droit pour un
traitement perceptuel de bas niveau des visages, ainsi qu’une progression des activations
vers les régions temporales antérieures en lien avec un traitement de plus en plus profond
ou sémantique (Goldenberg et coll., 1989; Sergent et coll., 1994a; Kapur et coll., 1995;
Andreasen et coll., 1996; Dubois et coll., 1999; Rossion et coll., 2000). D’autres études
TEP ont cherché a localiser les régions cérébrales impliquées dans des étapes de
traitement facial trés distinctes, associées a une lecture labiale et a des jugements de
I'expression. La perception du langage parlé sur les visages activerait des aires du cortex
périsylvien (aires 22 et 43), également impliquées dans Ile traitement
phonético-phonologique du matériel langagier (Séderfeld et coll., 1997), tandis que la
perception des expressions faciales impliquerait 'amygdale, avec toutefois des activations
plus ou moins latéralisées dans I'hémisphére gauche pour la perception des expressions
de peur et dans I’hémisphére droit pour la perception des expressions de joie (George et
coll., 1995; Morris et coll., 1996; Morris et coll, 1998a, 1998b, 1999; pour revue, Allman et
coll., 1994; Hamann et coll., 1996).

Traitement des visages et mémoire

Les substrats neuroanatomiques impliqués dans des tadches mettant en jeu la mémoire de
travail (reconnaissance de visages nouvellement appris) semblent en partie distincts de
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ceux impliqués dans des taches de reconnaissance faciale faisant appel a la mémoire a
long terme. Les visages nouvellement mémorisés mettent en jeu des aires corticales
distribuées le long de la voie cérébello-frontale, incluant le cerebellum, le cortex préfrontal
gauche (aires 8, 9, 11, 32 et 47) et des structures limbiques, telles que le gyrus cingulaire,
le globus pallidus, le thalamus et I'hippocampe droit.

La reconnaissance de visages anciennement mémorisés implique en revanche la
région temporale médiane (gyrus parahippocampique - aire 36) et inférieure (aires 19, 39
et 40) droite ainsi que le cortex préfrontal droit (Grady et coll., 1995, 1996; Haxby et coll.,
1995, 1996; Kapur et coll., 1995; Andreasen et coll.,, 1996; Courtney et coll., 1996;
Mclintosh et coll., 1996; Cabeza et coll., 1997; Alexander et coll., 1999; Wiser et coll.,
2000; MAguire et coll., 2001; Sugiura et coll., 2001). Ces résultats suggérent une plus
large composante perceptuelle dans les processus de récupération des informations
faciales en mémoire a long terme que dans ceux mis en jeu en mémoire a court terme,
ainsi qu’une dissociation anatomo-fonctionnelle des régions préfrontales droite et gauche,
respectivement impliquées dans la mémoire a long terme et la mémoire de travail
associées au stockage des représentations faciales. Par ailleurs, une activation plus
importante du cortex préfrontal a pu étre mise en évidence au cours de taches
d’appariement de visages rendues difficiles par des délais de plus en plus longs, ainsi que
chez des sujets ageés, soulignant ainsi le role prépondérant du cortex préfrontal dans des
processus cognitifs a forte charge attentionnelle, tels que ceux mis en jeu dans les
paradigmes de mémoire de travail sur les visages (Grady et coll., 1992, 1994, 1995, 1996,
2000; Grady, 1996).

Ces données TEP ont été largement complétées par des résultats récemment
obtenus en IRMf, apportant, de part la particularité de cette technique, une plus grande
précision spatiale et permettant ainsi une meilleure localisation des zones cérébrales
activées dans les processus de perception et de reconnaissance faciale.

2.2.2 Etudes IRMf

Traitement des visages vs objets

Les études IRMf ont conforté I'existence d’'une mosaique de régions anatomiquement et
fonctionnellement distinctes dans le cortex extra-strié ventral (Engel et coll., 1994;
Kanwisher et coll., 1996; Puce et coll., 1996; Clark et coll., 1997; Ffytche et coll., 1998).

Des aires corticales distinctes, toutes localisées a Tlintérieur de la voie
inféro-temporale, semblent préférentiellement répondre a différentes catégories d’objets
visuels complexes. Par exemple, les gyri temporaux inférieurs seraient sélectivement
activés lors de la présentation de photographies ou de dessins de chaises, les gyri
fusiformes médians ainsi que la région occipitale dorsale lors de la présentation de
photographies ou de dessins de maisons, et I'aire parahippocampique pour I'analyse
visuelle de scenes naturelles (Dolan et coll., 1997; Epstein et Kanswisher, 1998; Epstein
et coll.,, 1999; Haxby et coll., 1999; Ishai et coll., 1997, 1999, 2000; O’Craven et
Kanwisher, 2000; Kanswisher, 2001; Levy et coll., 2001).

Parallelement a ces observations, une zone corticale anatomiquement plus restreinte
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a l'intérieur de la région occipito-temporale ventrale semble répondre de fagon sélective
aux visages. Cette aire, précisément localisée dans le gyrus fusiforme postérieur, a été
baptisée par Kanwisher (Kanwisher et coll., 1997) : “aire des visages” (Fusiform Face
Area ou FFA). La zone sélective aux visages a parfois été décrite comme pouvant
s’étendre jusqu’a la fissure latérale occipitale (Clark et coll., 1994; Puce et coll., 1995;
McCarthy et coll., 1997; Puce et coll., 1997; Chao et coll., 1999; Halgren et coll., 1999;
Ishai et coll., 1999, 2000; Kanwisher, 2001).

Les réponses de l'aire FFA aux stimuli faciaux sont plus importante dans
’hémisphére droit que dans I'hémisphére gauche, et de méme importance pour des
photographies de visages humains, d’animaux, de personnages de dessins animés, pour
des visages présentés sans les yeux, de face ou de profil (Figure 29). En revanche, il a
été montré qu’elles étaient significativement plus faibles pour des visages schématiques,
des visages présentés a I'envers ou de dos, et pour diverses autres catégories d’objets,
tels que des appareils photographiques ou des maisons (Kanwisher et coll., 1997, 2000).
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Figure 29. lllustration schématique de la localisation des régions du cortex inféro-temporal
préférentiellement activées dans I'analyse visuelle de différentes catégories d’objets, telles
que des maisons, des chaises et des visages, sur une vue latérale de 'hémisphére droit du
cerveau. Notons que les régions corticales impliquées dans le traitement des objets, autres
que des visages, appartiennent a un réseau étendu d’aires se juxtaposant parfois, tandis
que les régions corticales répondant sélectivement aux stimuli faciaux sont plus focales et
isolées (d’apres Ishai et coll., 2000).

Différents niveaux de traitement facial

Les visages peuvent étre traités a différents niveaux. Différents types d’informations
faciales peuvent étre extraites, comme celles permettant d’apprécier 'humeur de la
personne, ou son appartenance sociale, ethnique, etc. (Milne et Grafman, 2001; pour
revue, Allison et coll., 2000; Keenan et coll., 2000). Le traitement de ces différents
attributs faciaux semble impliquer un réseau plus largement distribué, incluant non
seulement les régions du systéme visuel occipito-temporal mais également des régions
frontales ainsi que des zones sous-corticales, telles que 'amygdale (Figure 30).

Les mouvements des lévres dans un visage activerait préférentiellement des zones
bilatérales situées autour de la fissure temporale supérieure postérieure, c’est-a-dire le
cortex extra-strié (aire 19), la région temporale inféro-postérieure (aire 37), le gyrus
angulaire (aire 39), et de fagon plus spécifique le gyrus temporal supérieur, incluant les
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aires auditives primaire et associative (aires 22, 41 et 42), ces régions pouvant par ailleurs
étre impliquées dans la détection de mouvements cohérents (Calvert et coll., 1997; Puce

et coll., 1998).
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Figure 30. Représentation schématique et synthétique de I'ensemble des données
recueillies en TEP et en IRMf dans le domaine de la perception et de la reconnaissance
des visages sur des vues latérale (en haut) et médiane (en bas) du cortex. Les patterns
d’activation ont été séparés en fonction d’une part du groupe générique des objets et de
celui des visages, d’autre part des différentes analyses effectuées sur les stimuli faciaux.
Comme précédemment, le découpage de la surface du cortex correspond aux aires de la

classification de Brodmann (d’apres Cabeza et Nyberg, 2000).

Les études IRMf concernant le jugement des expressions ont indiqué, comme les
études TEP, une implication de 'amygdale dans le traitement des émotions faciales, plus
particulierement dans la perception de la peur. Des études complémentaires ont montré
des activations différentes selon le traitement explicite ou implicite des expressions
faciales. Un traitement explicite entrainerait des activités plus importantes dans une large
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région corticale située au niveau du lobe temporal, incluant les gyri fusiforme et temporal
médian, I'hippocampe et la jonction amygdalo-hippocampique.

Un traitement implicite, en revanche, entrainerait des activités plus importantes dans
la région sous-corticale amygdalienne (Whalen et coll., 1998; Morris et coll., 1999;
Critchley, et coll., 2000; Phelps et coll., 2000). L’amygdale semble répondre sélectivement
aux visages présentant une forte valence émotionnelle (peur ou joie), les visages
exprimant du dégodt activant préférentiellement des structures du circuit limbique
cortico-striato-thalamique, dont le cortex insulaire antérieur (Breiter et coll., 1996; Phillips
et coll., 1997).

Traitement des visages et mémoire

Certaines études IRMf ont examiné les substrats neuroanatomiques impliqués dans la
mémoire de travail pour les visages. Les résultats ont montré I'implication de trois aires
occipito-temporales (aires 18, 19 et 37 de Brodmann) dans I'analyse perceptuelle des
stimuli faciaux, et de trois aires préfrontales (aires 9/44, 45/47 et 46) dans le maintien en
mémoire des stimuli (Clark et coll, 1996; Courtney et coll., 1997; Figure 30).

2.3 Spécificité des substrats neuroanatomiques pour le traitement des mots
et des visages ?

Bien que les études TEP et IRMf aient plutét tendance a conforter I'existence de
sous-systémes anatomiquement distincts dans le cortex occipito-temporal, chacun étant
spécialisé dans le traitement visuel de différentes classes d’objets, elles ne permettent
toutefois pas de répondre clairement a la question concernant la spécificité fonctionnelle
de ces différentes régions corticales. En d’autres termes, est-ce que le traitement des
visages est effectué par un systéme distinct de celui impliqué dans le traitement des
autres objets visuels, et par ailleurs, est-ce que I'analyse visuelle des mots implique un
systéme distinct de celui requis dans le traitement des autres formes d’objets ?

MAIgré la trés bonne résolution spatiale des techniques TEP et IRMf, la grande
divergence des protocoles expérimentaux mis en oeuvre, et plus particuliérement
linadéquation de certaines conditions “contrble” par rapport aux conditions
expérimentales examinées, rendent difficile I'identification des régions corticales qui
participent au traitement visuel des objets complexes. Farah et Aguirre (1999) ont effectué
une méta-analyse en essayant de rassembler sur une méme surface standardisée les
activations maximales obtenues dans plusieurs études pour le traitement perceptuel de
différentes classes d’objets, c’est-a-dire des visages, des objets communs et des mots
écrits, dans le but de voir émerger des réseaux distincts associés au traitement des
différentes classes d’objets étudiées. La figure 31 illustre 'ambivalence des résultats. La
seule généralisation possible sur la base de ces données reviendrait a dire que le
traitement visuel active des régions postérieures du cerveau !
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Figure 31. Distribution des maximums locaux enregistrés dans différentes études
d’imagerie fonctionnelle cérébrale sur la perception visuelle, ces maximums étant replacés
dans un espace standardisé représentant des vues (A) sagittale, (B) coronale, et (C) axiale

d’un cerveau schématique (d’apres Farah et Aguirre, 1999).

L’absence de ségrégation visible des régions corticales fonctionnellement
spécialisées dans la voie inféro-temporale pourrait partiellement dépendre de la nature
méme des enregistrements effectués en TEP et en IRMf. En effet, contrairement aux
analyses lésionnelles, les enregistrements effectués en TEP et en IRMf refletent
'ensemble des mécanismes mis en jeu dans les processus d’analyse visuelle, c’est-a-dire
y compris ceux qui ne sont pas indispensables a la bonne réalisation de ces processus.
Toutefois, des études récentes en IRMf ont permis de pallier certaines de ces limites en
effectuant des comparaisons directes entre les patterns d’activation obtenus pour
différentes classes de stimuli au sein d’'un méme protocole. Ces études ont ainsi permis
d’isoler des régions corticales anatomiquement distinctes au sein de la voie visuelle
ventrale répondant plus fortement a une classe de stimuli qu’a une autre.

Il a par exemple été montré que les objets, tout comme les visages, activent les
régions occipito-temporales inférieures, mais que seule la catégorie des visages active
une région restreinte du gyrus fusiforme droit. Cette région, considérée comme spécifique
pour le traitement visuel des visages, présente par ailleurs des réponses plus faibles pour
d’autres catégories d’objets, telles que des visages mélangés, des mains, ou encore des
maisons ou des paysages naturels, ces deux dernieres catégories d’images activant
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préférentiellement le gyrus parahippocampique (Kanwisher et coll., 1996, 1997; McCarthy
et coll., 1997; Aguirre et coll., 1998; Epstein et Kanwisher, 1998; Kanwisher, 2001). En ce
qui concerne le traitement des mots écrits, il a été montré que des régions discrétes du
gyrus fusiforme gauche répondent sélectivement a des lettres comparativement a des
symboles en condition de visualisation passive (Polk et Farah, 1998).

Pour d’autres groupes d’auteurs cependant, il apparait important de préciser que les
régions considérées comme spécifiques au traitement des visages présentent, certes, des
réponses maximales pour les stimuli faciaux, mais également des réponses significatives
pour d’autres catégories d’objets (Figure 32).
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Figure 32. Réponses enregistrées dans les régions du gyrus fusiforme latéral (spectre
rouge-jaune) et médian (bleu-vert), respectivement pour I'analyse visuelle de
photographies de visages humains, d’animaux et d’animaux sans visage d’une part, et de
photographies de maisons d’autre part. Ces données suggerent des substrats neuronaux
communs, ou partiellement communs, pour le codage des visages et des animaux (d’aprés
Chao et coll., 1999; Haxby et coll., 2000).

Ces auteurs font I'hypothése que s’il existe, dans les régions corticales considérées
comme spécialisées dans le traitement facial, des neurones qui répondent spécifiquement
aux visages, ces neurones sont probablement dispersés parmi d’autres neurones qui
répondent aux attributs d’autres catégories d’objets (Chao et coll.,, 1999a; Ishai et coll.,

1999).

Une hypothése alternative, proposée par Gauthier et collaborateurs, suggére que les
régions considérées comme spécifiques au traitement facial sont en fait des régions qui
sont associées a un niveau d’expertise d’analyse visuelle. Autrement dit, ces régions
répondent a toute catégorie d’objets pour lesquels le sujet est devenu expert, au sens ou
il est capable de distinguer des exemplaires particuliers a l'intérieur d’'une classe
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générique. L’équipe de Gauthier a en effet observé une augmentation des réponses dans
le gyrus fusiforme, supposé spécialisé dans le traitement des visages, chez des sujets
experts en reconnaissance d’oiseaux et de voitures comparativement a des sujets
non-experts.

Selon ce groupe d’auteurs, le fait que nous soyons tous experts dans le traitement
des visages pourrait expliquer I'implication, a priori exclusive, de cette région corticale, a
savoir le gyrus fusiforme, dans les processus de perception faciale (Gauthier et coll.,
1997, 1999, 2000; pour revue, Haxby et coll., 2000).

Tout comme I'existence de régions cérébrales fonctionnellement spécialisées dans le
traitement visuel d’une catégorie d’objets est contreversée, celle de régions cérébrales
distinctes pour le traitement sémantique des répresentations verbales (mots) et
non-verbales (dessins d’objets ou d’animaux, visages, etc.) n’est pas sans polémiques.
Certains résultats expérimentaux confortent I'idée selon laquelle les représentations
lexico-sémantiques seraient organisées en fonction des catégories sémantiques. Il a en
effet été montré que l'accés aux noms de personnes, d’animaux ou d’outils activait des
régions distinctes du cortex temporal gauche, respectivement le péle temporal, le cortex
inféro-temporal, et une zone située a la jonction occipito-temporo-pariétale (Damasio et
coll., 1996; pour revue, Caramazza, 1996a). Le réseau sémantique des représentations
verbales et imagées semble impliquer un grand nombre d’aires corticales largement
distribuées dans tout I'hémisphére gauche, et présentant parfois des recouvrements
anatomiques (Sergent et coll., 1992b; MArtin et coll., 1996; Menard et coll., 1996;
Vandenberghe et coll., 1996; pour revue, Caramazza, 1996b). Certaines aires, situées
dans le lobule pariétal inférieur gauche et dans les gyri occipitaux médians, répondent
respectivement et préférentiellement aux représentations verbales (mots) et aux
représentations non-verbales (dessins d’'objets), indépendamment du contenu
sémantique (Figure 33).

D’autres aires, situées au sein d'une vaste région s’étendant du gyrus occipital
supérieur gauche jusqu’au gyrus frontal inférieur en passant par les régions temporales
inférieure et médiane, répondent, en revanche, préférentiellement a une catégorie
sémantique, quelle que soit la modalité de représentation visuelle du concept (mot ou
image). Des résultats similaires ont été observés pour des traitements sémantiques
effectués sur des mots ou des visages.
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Figure 33. Régions corticales activées pour des représentations verbales (A) et imagées

(B), quelle que soit la catégorie sémantique. (C) Réseau neuroanatomique associé au
systeme sémantique commun aux représentations verbales - mots, et non-verbales -
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dessins (d’aprés Vandenberghe et coll., 1996).

Il a en effet été montré que des régions distinctes étaient activées pour la classe des
mots et celle des visages, a savoir respectivement un ensemble de zones focales
distribuées dans la région postérieure du cortex temporal médian et inférieur gauche et la
région frontale inférieure gauche, et des zones davantage regroupées dans la région des
gyri lingual et fusiformes droits et du cortex frontal inférieur droit (Kelley et coll., 1998;
Chao et coll., 1999b; Kim et coll.,, 1999; McDermott et coll., 1999). L’ensemble de ces
résultats conforte davantage I'hypothése d’une organisation fonctionnelle hétérogéne du
systéme sémantique. lls ne permettent par ailleurs pas de répondre aux interrogations
persistantes sur 'organisation anatomo-fonctionnelle, au sein du cortex, des systémes
associés aux représentations lexicales et sémantiques.

3. Composantes électrophysiologiques associées au traitement
perceptif des mots et des visages (MEG/EEG/PE)

Si les méthodes d’imagerie fonctionnelle cérébrale métaboliques (TEP et IRMf)
permettent de localiser avec une grande précision spatiale les aire corticales impliquées
dans la réalisation de processus cognitifs méme complexes, aucune d’entre elles ne
permet d’appréhender en “temps réel” le déroulement temporel des différentes étapes de
traitement mis en jeu. Par ailleurs, ces techniques ne fournissent qu'une mesure tres
indirecte de [I'activit¢ neuronale. L’électroencéphalographie (EEG) et les potentiels
évoqués (PE) de surface ou intracraniens, ou la magnéto-encéphalographie (MEG)
possédent par contre une excellente résolution temporelle (de I'ordre de la milliseconde)
qui permet de suivre précisément le décours temporel des opérations neuronales mises
en jeu dans les différentes étapes de traitement. Leur inconvénient majeur, en revanche,
tient a leur faible résolution spatiale, en partie palliée par les techniques de modélisation
spatio-temporelle qui permettent de préciser les paramétres quantitatifs des générateurs
(position, orientation, grandeur et décours temporel des “dipbles de courant équivalents”)
a l'origine des activités électriques recueillies sur le scalp.

Nous présenterons ci-dessous I'apport des données MEG et PE intracraniens a
'étude du traitement des mots et des visages, avant de décrire plus précisément les
différentes composantes électrophysiologiques de surface associées aux différents
niveaux d’analyse des mots et des visages.

3.1 Etudes par la magnéto-encéphalographie (MEG)

A la différence de 'EEG qui refléte la propagation sur le scalp des flux de courants
synaptiques extracellulaires, la MEG est sensible aux flux de courants synaptiques
intracellulaires.

Cette différence rend ces deux techniques d’enregistrement complémentaires au
niveau de leur sensibilité a l'orientation et a la profondeur des dipbles a l'origine des
patterns d’activités observés sur le scalp. MAIgré la résolution spatiale assez fine de la
MEG (de I'ordre de 3 mm), la topographie des champs magnétiques recueillis sur le scalp
ne permet pas encore d’inférer sans ambiguité la localisation des populations neuronales
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a l'origine de telles activités. En effet, a un pattern d’activité donné peut correspondre un
nombre infini de solutions possibles. Par ailleurs, la MEG est peu sensible aux flux de
courants a orientation radiale. Ainsi, les activités issues de nombreuses régions
cérébrales, telles que les gyri corticaux externes, ne peuvent étre détectées par la MEG
(Hari et Lounasmaa, 1989; Dale et Sereno, 1993; pour revue, Halgren et coll., 1995;
Kutas et Dale, 1997; Pernier et Bertrand, 1997). MAIgré lintérét que présente cette
technique, les données recueilies en MEG restent limitées comparativement aux
enregistrements électrophysiologiques en raison des contraintes plus lourdes (codt et
installation) pour le systéme d’acquisition MEG que pour celui des PE.

Les quelques études MEG menées sur les processus langagiers ont examiné le
traitement des mots ou des pseudo-mots présentés isolément en modalité visuelle et/ou
auditive, mais aucune, a notre connaissance, n'‘a encore examiné les processus
langagiers impliqués dans I'analyse phrastique. Il a par exemple été montré qu’une tache
de perception visuelle de mots entrainait une succession de composantes temporellement
et topographiquement dissociées sur le scalp : un premier pattern d’activité maximum sur
les régions occipitales bilatérales vers 100 ms aprés le début de la présentation du
stimulus verbal, un second pattern entre 100 et 350 ms sur les régions temporales
inférieures gauches, et des activités tardives entre 300 ms et 800 ms sur les régions
temporo-pariétales gauches. Les taches de perception auditive de mots et de génération
de verbes ont été associées a des activations sur les régions temporales bilatérales
(cortex auditifs primaire et secondaire), ces patterns présentant toutefois une variabilité
spatiale importante entre les sujets (Breier et coll., 1998).

Il a également été montré qu’une tache de prononciation silencieuse de mots générait
des champs magnétiques sur des régions temporales antérieures de I'’hémiscalp droit
(Eulitz et coll., 1994; pour revue Kutas, 1999).

Les études MEG menées sur les processus de perception faciale ont permis de
mettre en évidence un ensemble de zones corticales sélectivement activées au cours de
taches de visualisation passive de visages. Comparativement a d’autres catégories de
stimuli (mains, visages ou corps d’animaux, objets manufacturés, dessins géométriques,
points, etc.), il a été montré que la classe des visages générait des patterns d’activité
significativement plus importants sur les régions occipito-temporales du scalp (Lu et coll.,
1991; Sams et coll., 1997; Linkenkaer-Hansen, et coll., 1998; Swithenby et coll., 1998;
Halgren et coll., 2000; Liu et coll., 2000). Ces activités apparaissent approximativement
170 ms aprés le début de la stimulation (M170). L'onde M170 s’est révélée insensible aux
changements des caractéristiques physiques des stimuli faciaux (photographies en
couleur ou en noir et blanc), ainsi qu’au genre, a I'expression faciale et a la répétition des
visages (Halgren et coll., 2000). En revanche, il a ét¢ montré qu’elle était sensible a
I'orientation des visages intacts ou dégradés (Linkenkaer-Hansen, et coll., 1998; Liu et
col., 2000). Les sources neuronales a I'origine de la composante M170 ont été localisées
dans les gyri fusiformes, ou a proximité dans les gyri temporaux inférieurs. MAIgré une
grande variabilité des réponses entre les sujets, une prédominance hémisphérique droite
a été observée pour le traitement des stimuli faciaux. Certains auteurs supposent que cet
avantage hémisphérique droit est associé au type de tache utilisé : une visualisation
passive serait en effet favorable a une analyse globale des traits faciaux, et impliquerait
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davantage I'hémisphére droit. Cette composante magnétique est supposée refléter sur le
scalp la détection de patterns faciaux ; son réle fonctionnel a été comparé a celui de la
composante électrophysiologique N170 (voir paragraphe ultérieur sur les composantes
électrophysiologiques de surface associées au traitement des visages).

Certaines études MEG ont montré I'existence de composantes magnétiques plus
précoces, sensibles a certains types de traitements faciaux. Linkenkauer-Hansen et
collaborateurs (1998) ont par exemple montré qu’'une composante, maximale vers 120
ms, était sensible a l'orientation des visages (réponse amplifiée pour des visages
présentés a I'envers). Un pattern d’activités encore plus précoce, autour de 30-60 ms
apres le début de la stimulation, a été sélectivement observé pour la catégorie des
visages (comparativement a des tasses et des ensembles de points sans signification) au
cours d’'une tache de comparaison de paires de stimuli impliquant la mémoire de travail.
Cette activité précoce a été enregistrée sur une large région occipito-pariétale droite,
laissant supposer des sources neuronales profondes probablement situées dans des
structures thalamiques, telles que le pulvinar (Braeutigam et coll., 2001). Le fait que ce
pattern d’activité ait également été observé, mais plus faiblement pour une autre catégorie
d’objets significatifs (tasses), et n’ait pas été enregistré pour des stimuli sans signification
(ensembles de points) conforte I'idée selon laquelle ces réponses seraient associées a
des mécanismes d’encodage d'objets significatifs indépendants des processus de
maintien en mémoire de travail. Ces résultats suggérent I'existence de voies d’analyse
visuelle rapides entre le cortex strié, ou le pulvinar et/ou le corps géniculé latéral, et les
régions extra-striées. Des données supplémentaires, recueillies en MEG, ont par ailleurs
montré l'implication des régions bilatérales temporo-frontale et temporale médiane
(régions hippocampique et parahippocampique) dans les processus de maintien en
mémoire a long terme des visages, comparativement aux processus de maintien en
mémoire a court terme et aux processus de perception faciale (Leveroni et coll., 2000).

Bien que les données MEG soient encore trop peu nombreuses pour tirer des
conclusions générales sur la dynamique spatio-temporelle des processus langagiers,
elles constituent une base de données complémentaire a celle issue des enregistrements
électrophysiologiques intracraniens et de surface.

3.2 Etudes électrophysiologiques intracraniennes

Les enregistrements de PE intracréniens sont effectués chez des patients souffrant de
crises épileptiques pharmaco-résistantes porteurs d’électrodes implantées chroniquement
pour localiser les foyers épileptogénes avant une intervention chirurgicale. Les électrodes
comportent plusieurs plots conducteurs pénétrant a [lintérieur du cerveau
(enregistrements profonds), ou sont disposées en grilles a la surface du cortex
(enregistrements corticaux). Ces enregistrements présentent donc I'avantage d’avoir une
trés bonne résolution temporelle et spatiale, leur inconvénient étant qu’ils ne permettent
gu’une exploration limitée des sites corticaux aux lieux d'implantation des électrodes. Par
ailleurs, étant donné le nombre restreint d’électrodes implantées chez chaque patient, il
est nécessaire de réunir des données de plusieurs sujets implantés dans les mémes
régions corticales avant de pouvoir prétendre a un échantillonnage exhaustif des
réponses enregistrées dans les régions cérébrales concernées. MAIgré ces contraintes,
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les enregistrements intracérébraux apportent des informations complémentaires
fondamentales pour confirmer I'existence de générateurs hypothétiques, identifier
d’éventuelles coactivations n’ayant pas de propagation sur le scalp, et pour procéder a
une étude trés fine de la chronométrie des activations cérébrales. Pour ces multiples
raisons, les enregistrements électrophysiologiques intracraniens dépendent étroitement
des études préalablement effectuées sur le scalp, ces études ayant conduit a
I'identification de composantes reconnues. Lorsqu’il existe une correspondance entre un
PE intracranien et un PE de surface, ces deux composantes peuvent alors étre
interprétées comme étant identiques et sous-tendant un méme processus cognitif (pour
revue, Halgren et coll., 1995).

Le rble fonctionnel du lobe temporal inférieur a été précisé au cours
d’enregistrements intracérébraux profonds ou corticaux via des paradigmes de
visualisation passive manipulant différentes catégories de stimuli verbaux et non-verbaux
(Allison et coll., 1993, 1994a, b; Nobre et coll., 1994).

Les résultats ont conforté I'existence d'une mosaique de régions discretes,
anatomiquement distinctes a [l'intérieur de la voie visuelle ventrale, chacune étant
fonctionnellement spécialisée dans le traitement d’une catégorie de stimuli visuels. Plus
particulierement, il a été mis en évidence une ségrégation anatomique et fonctionnelle du
traitement de certaines catégories de stimuli socialement importants, tels que les mots et
les visages.

En effet, une composante négative bilatérale, trés ample, avec un pic de latence vers
200 ms (N200) a été enregistrée sélectivement pour différents types de stimuli verbaux
(mots, pseudo-mots pronongables et non-mots non-pronongables) dans deux régions
discrétes du gyrus fusiforme postérieur (Figure 34). Cette composante pourrait refléter
'encodage perceptuel des stimuli langagiers correspondant a une intégration des
caractéristiques visuelles des lettres et des groupes de lettres en un percept unifié
représentant un mot. Ces mécanismes correspondraient davantage a un traitement
pré-lexical des stimuli verbaux quels qu’ils soient. Il a par ailleurs été montré que ces deux
portions discrétes du gyrus fusiforme postérieur ne répondaient pas a d’autres classes de
stimuli visuels complexes, tels que des patterns colorés ou des visages, permettant ainsi
de suggérer l'existence de “modules” de traitement spécifiques pour la catégorie des
mots. Si le traitement des couleurs implique une autre portion distincte du gyrus fusiforme
postérieur, celui des nombres semble étre sous-tendu par des zones corticales recouvrant
partiellement celles impliquées dans le traitement des stimuli langagiers (Luders et coll.,
1991; Allison et coll., 1993, 1994a; Halgren et coll., 1994a; Nobre et coll., 1994; McCarthy
et coll., 1995; Nobre et McCarthy, 1995; Allison et coll., 1996).

Le traitement des visages, en revanche, semble impliquer des régions discrétes
situées dans les gyri fusiforme postérieur et temporal inférieur droit et gauche, ces régions
étant anatomiquement séparées de celles impliquées dans le traitement des mots (Allison
et coll., 1994a,b; Nobre et coll., 1994; McCarthy et coll., 1995; Allison et coll., 1996, 1999;
Figure 34).
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Figure 34. Localisation sur une vue de la surface inférieure du cerveau (A), et sur des
vues sagittale (B) et coronale (C) du cortex, des principales composantes
électrophysiologiques intracrdniennes (N200 et N400) associées au traitement des mots et
a celui des visages. (D) Image IRM d’un patient implanté dans le lobe temporal, illustrant
approximativement la localisation des différents sites d’enregistrements évoqués (d’aprés
Nobre et coll., 1994; McCarthy et coll., 1995).

Les enregistrements intracérébraux chez de nombreux patients ont montré que, seule
la catégorie des visages, comparativement a d’autres catégories d’objets visuels
complexes vivants ou non-vivants, telles que des voitures, des fleurs ou des papillons,
génére une composante négative, trés ample, également maximale vers 200 ms (N200),
dans certaines régions discrétes du cortex visuel extra-strié inférieur. Ces résultats
laissent supposer I'existence, dans la voie inféro-temporale, de “modules” de traitement
visuel spécifiques pour la classe des visages, ces modules étant intercalés parmi d’autres
“modules”, anatomiquement et fonctionnellement distincts, spécialisés dans le traitement
des mots et des nombres.

Les différentes études électrophysiologiques intracraniennes n'ont pas réussi a
montrer I'existence de substrats neuroanatomiques distincts spécialisés dans l'analyse
visuelle d’autres catégories d’objets animés ou non, excepté toutefois la catégorie des
mains (Allison et coll., 1994a, 1994b; Nobre et coll., 1994; Allison et coll., 1999; McCarthy
et coll., 1999). Ces différentes composantes N200 se sont révélées insensibles aux
caractéristiques physiques élémentaires des stimuli (couleur, taille, contraste) ainsi qu’aux
contextes de présentation (répétition, amorcage sémantique, apprentissage,
mémorisation, charge émotionnelle). Des résultats complémentaires ont montré que
'amplitude de 'onde N200, spécifique au traitement des visages, était plus importante (1)
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pour des visages présentés a I'endroit que pour des visages présentés a I'envers, (2) pour
des vues de face et de trois-quarts que pour des vues de profil, et (3) pour des visages
avec un regard direct que pour des visages avec un regard détourné. Des régions
répondant préférentiellement aux parties internes des visages, en particulier aux yeux, ont
par ailleurs été localisées dans le cortex occipito-temporal ventral, a proximité des zones
corticales spécialisées dans le traitement des visages entiers (Nobre et coll., 1994;
McCarthy et coll., 1999; Puce et coll., 1999).

Des composantes plus tardives, positives ou négatives selon la nature des
enregistrements électrophysiologiques effectués (profonds ou corticaux), ont été
observées dans la portion antérieure de ce méme gyrus. Contrairement aux composantes
plus précoces (N200), généralement associées a un encodage structural des stimuli, ces
composantes tardives refléteraient davantage des processus de traitement sémantique
plus profonds. Une composante bilatérale, trés ample, a notamment été enregistrée vers
400 ms dans différents sites du lobe temporal médian antérieur spécifiquement pour la
classe des mots (Nobre et coll., 1994; McCarthy et coll., 1995; Nobre et McCarthy, 1995).
L’amplitude de cette composante tardive (P/N400) était plus grande pour la classe des
mots véhiculant un contenu sémantique que pour celle des mots ayant une fonction
grammaticale, et absente pour la classe des non-mots orthographiquement illégaux.

Etant donné la proximité des sites d’enregistrements avec le cortex entorhinal,
incluant I'hippocampe et 'amygdale, les auteurs ont associé cette composante a des
processus de reconnaissance impliquant la mémoire et un accés au sens des mots et/ou
aux informations contextuelles qui leur sont associées (valence émotionnelle, fonction,
etc.). Ces hypothéses ont été confortées par des résultats complémentaires provenant de
stimulations électriques corticales (Ojemann, 1978, 1983; Ojemann et coll., 1988; Fried et
coll., 1982; pour revue, Ojemann, 1994).

Différents complexes de PE tardifs ont été décrits a des latences variables dans des
conditions de perception passive de visages : P290-P350-N700 (Allison et coll.,, 1999;
Puce et coll., 1999), et N310-N430-P630 (Halgren et coll., 1994a). Il a été montré que les
composantes P290 et N700 étaient sensibles aux phénoménes d’amorgage sémantique
ainsi qu’a la dimension de familiarité des visages, la composante P350 étant sensible aux
effets de répétition et d’influence top-down. Une diminution de lamplitude des
composantes N310 et N430 a également été observée lorsque les visages étaient
répétés, celle de 'onde P630 étant, en revanche, augmentée par des phénoménes
d’habituation. Ces données associées a d’autres résultats issus d’études impliquant a la
fois de nouvelles conditions d’enregistrements (implantation d’électrodes dans d’autres
régions cérébrales) et de nouveaux paradigmes expérimentaux (tdches actives de
reconnaissance de visages familiers ou nouvellement appris, et d’expressions faciales)
ont permis de mettre en évidence l'implication de différentes régions du cortex temporal
médian (partie limbique) et du cortex frontal dans les différents niveaux de traitement
facial. Les structures limbiques (amygdale et hippocampe) et certaines parties
néocorticales du cortex temporal seraient impliquées dans les processus de
reconnaissance des visages familiers, de récupération d’informations sémantiques en
mémoire a long terme, ainsi que dans le traitement des expressions faciales et du genre
(Ojemann et coll.,, 1992; Seeck et coll. 1993; Halgren et coll.,, 1994a, 1994b; Seeck et
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coll., 1995; Holmes et coll., 1996; Fried et coll., 1997; Seeck et coll., 1997a).

Le cortex frontal, incluant les régions dorso-latérale et préfrontale inférieure, ainsi que
le gyrus cingulaire, serait, en revanche, davantage impliqué dans des processus
attentionnels de maintien des représentations en mémoire de travail, ces processus
n’étant par ailleurs pas spécifiques a une catégorie d’objets (Seeck et coll., 1993; Halgren
et coll., 1994b; Seeck et coll., 1995; Barcelo et coll., 2000; MArinkovic et coll., 2000;
Vignal et coll., 2000).

Les composantes intracraniennes ont généralement été enregistrées bilatéralement
(lorsque l'implantation le permettait) avec des amplitudes et des latences similaires dans
les deux hémisphéres. Précisons toutefois que dans de telles conditions d’enregistrement,
il est rare de disposer d’électrodes implantées symétriquement dans les deux
hémisphéres chez un méme patient, rendant de ce fait difficile I'exploration des
asymétries fonctionnelles cérébrales.

3.3 Etudes électrophysiologiques de surface

Les potentiels évoqués (PE) enregistrés a la surface du scalp reflétent les flux de courants
extracellulaires cérébraux enregistrés en réponse a une stimulation sensorielle répétée un
grand nombre de fois. Les PE, généralement constitués d’une succession d'ondes
positives et négatives, se dissocient des activités électriques cérébrales spontanées,
considérées comme du “bruit de fond”, par le moyennage des séquences d’activités
électroencéphalographiques (EEG) synchronisées sur la présentation du stimulus. La
succession des composantes évoquées (qui peuvent se chevauchées dans les ondes
observées) est étroitement liée aux différentes étapes de traitement de I'information, allant
des étapes purement sensorielles aux niveaux d’intégration les plus élevés. Chaque onde
est caractérisée par une latence, une polarité, une topographie sur le scalp, et varie en
fonction de nombreux facteurs dépendants de la stimulation et/ou du sujet (états internes,
taches effectuées, etc.).

Si les PE présentent une excellente résolution temporelle, leur résolution spatiale, en
revanche, est relativement faible au regard des techniques d’'imagerie fonctionnelle
cérébrale hémodynamiques. En effet, les signaux électriques générés par une structure
particuliere du cerveau se propagent a travers différents milieux conducteurs et sont
recueillis, déformés, a la surface du scalp. L’identification de la localisation des
générateurs cérébraux a l'origine des PE est donc difficile, méme s'il existe différentes
techniques qualitatives d’analyse cartographique (distribution des champs de potentiels et
des densités de courant radial du scalp), ainsi que des techniques quantitatives de
modélisation dipolaire (voir le chapitre de méthodologie générale). Il est alors trés
intéressant de pouvoir comparer les PE de surface avec ceux recueillis directement a la
surface du cortex ou avec les enregistrements MEG, et de confronter ces résultats a ceux
issus des enregistrements TEP et IRMf. Seront exposées au cours de ce paragraphe les
différentes composantes électrophysiologiques enregistrées a la surface du scalp,
associées (1) a des mécanismes précoces de traitement de l'information visuelle, (2) au
traitement du langage, et (3) a 'analyse des stimuli faciaux. L’onde P300 sera également
brievement présentée a la fin de ce paragraphe.
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3.3.1 Composantes précoces associées au traitement visuel

Les potentiels évoqués visuels ’classiques’ sont caractérisés par des composantes
électrophysiologiques relativement précoces se chevauchant parfois dans les ondes
observées : C1 (50-80 ms), P1 (75-110 ms), N1 (120-180 ms) et P2 (200-250 ms). Ces
réponses visuelles étant sensibles a la taille, la luminosité, la couleur, la fréquence
spatiale, I'orientation et/ou le contour des stimuli, elles ont été associées a des processus
d’analyse sensorielle reposant sur les caractéristiques physiques des stimuli (Harter et
Previc, 1978; Harter et coll., 1979; Harter et Guido, 1980; Wastell et Kleinman, 1980;
Harter et coll., 1982; Buchner et coll., 1997; Schendan et coll., 1998; pour revue, Hillyard
et Kutas, 1983; Harter et Aine, 1984; Clark et coll., 1995).

L’objet de ce paragraphe ne concernera toutefois pas ces composantes sensorielles
‘classiques’ associées a des ftraitements perceptuels de bas niveau, mais des
composantes précoces, avec des latences inférieures a 150 ms aprés le début de la
stimulation, pouvant étre associées a des processus de traitement visuel hautement
sophistiqués. Comme nous l'avons évoqué au cours du chapitre introductif sur la
perception visuelle des objets complexes, de nombreuses études ont mis en évidence
chez le singe l'existence de neurones, dans le lobe temporal du cortex, capables de
répondre sélectivement a des stimuli complexes, tels que des visages, avec des latences
de seulement 100 ms (parfois moins) aprés la présentation du stimulus. Ces observations
suggeérent I'existence de mécanismes de catégorisation visuelle trés rapides et hautement
performants, basés sur des traitements essentiellement de type “feed-forward” et
largement indépendants des processus attentionnels.

Cette rapidité d’analyse a également pu étre mise en évidence chez ’'Homme pour
différentes catégories de stimuli visuels complexes, incluant des scénes naturelles, des
visages et des mots. La premiére étude ayant montré une telle efficacité de traitement du
systéme visuel a été réalisée par Thorpe et collaborateurs (1996). Au cours d’'une tache
de catégorisation visuelle sur des photographies de scénes naturelles complexes
présentées pendant seulement 20 ms, il a été montré que les sujets étaient capables de
détecter la présence d’'un animal avec un temps de réaction comportemental parfois
inférieur a 250 ms, méme si I'image n’avait jamais été vue auparavant. Les mesures
comportementales ne permettent toutefois pas de dissocier le temps de traitement visuel
de limage du temps nécessaire a lI'exécution de la réponse. Les enregistrements
électrophysiologiques, en revanche, permettent d’obtenir des informations sur le décours
temporel des processus danalyse visuelle, indépendamment des processus de
préparation a la réponse motrice. Les réponses aux images ne contenant pas d’animal
(essais 'no-go’) ont ainsi pu étre dissociées, dés 150 ms aprés le début de la stimulation,
de celles en contenant.

Ces observations ont été répliquées dans des études ultérieures (Fabre-Thorpe et
coll., 2001; VanRullen et Thorpe, 2001; pour revue, Thorpe, 1995). Des effets différentiels
a des latences similaires, c’est-a-dire autour de 150 ms, ont également été mis en
évidence pour d'autres types de stimuli visuels complexes. Une composante positive
bilatérale (P150), largement distribuée sur le scalp et maximale au vertex a en effet été
sélectivement enregistrée pour des stimuli langagiers (mots et pseudo-mots) et
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non-langagiers (visages), comparativement a d’autres catégories d’objets (Schendan et
coll., 1998; Skrandies, 1998).

Des effets de catégorisation visuelle rapide a des latences encore plus précoces ont
pu étre observés chez I'Homme pour des stimuli faciaux dans des taches de
reconnaissance ou de jugement d’expression. Par exemple, des réponses différentielles,
maximales sur les électrodes centro-pariétales, ont été enregistrées dés 50 ms (50-90
ms) entre les catégories de visages connus et inconnus (Seeck et coll., 1997).
Cependant, bien que des effets similaires aient été observés par George et collaborateurs
(1997), ils n'ont pas été associés, comme dans l'étude précédente, a des processus
rapides de reconnaissance faciale, mais a des phénomeénes de répétition (Debruille et
coll., 1998). Enfin, une étude récente a montré [Iexistence de réponses
électrophysiologiques différentes, dés 80-116 ms sur I'hémiscalp droit, et 104-160 ms sur
I’hémiscalp gauche, pour des visages émotionnellement agréables versus désagréables
(Pizzagalli et coll., 1999).

Ces composantes électrophysiologiques recueillies sur le scalp autour de 150 ms, et
méme parfois bien avant, confortent I'existence de mécanismes de catégorisation visuelle
trés rapides chez 'Homme. Ces observations n’ont toutefois été mises en évidence que
pour des classes de stimuli présentant un certain avantage “éthologique” associé a une
fréquence élevée d’apparition des stimuli, ou bénéficiant d’'un apprentissage préalable
(Schendan et coll., 1998).

Si 'on suppose qu'un des rbles du systéme visuel est d’extraire les quelques
éléments essentiels qui résument une image et qui permettront son identification
ultérieure, il est possible d’envisager que ces composantes trés précoces reflétent des
mécanismes de détection perceptuelle hautement sophistiqués permettant une
catégorisation rapide des stimuli via une extraction globale des différences les plus
saillantes. Ces mécanismes reposeraient sur I'existence de voies visuelles extrastriées
paralleles a la voie géniculo-striee et/ou l'existence d’'un mode de transmission
asynchrone des informations impliquant qu'a chaque relais linformation visuelle
nécessaire et suffisante pour effectuer de telles catégorisations soit véhiculée par les
neurones qui déchargent les plus vite (Thorpe, 1995; VanRullen et Thorpe, 2001).

3.3.2 Composantes associées au traitement des mots (N200-N400-P600)

Les études conduites en imagerie fonctionnelle cérébrale hémodynamique, bien qu’ayant
largement contribué a spécifier les substrats neuroanatomiques impliqués dans les
différents aspects des traitements langagiers, n’ont toutefois pas apporté d’informations
sur le décours temporel de ces différents processus. Les enregistrements
électrophysiologiques de surface, récemment enrichis des analyses topographiques des
champs de potentiels et des densités de courant a la surface du scalp, ont permis
d’examiner le décours temporel des différents processus langagiers. La reconnaissance
visuelle d’un mot écrit, présenté dans le contexte d’'une phrase ou isolément au sein d’'une
liste implique généralement différents niveaux d’analyse, dont un niveau orthographique
au cours duquel les informations visuelles contenues dans les traits constitutifs des lettres
sont intégrées pour former un pattern orthographique unifié, un niveau lexical au cours

"Cybertheses ou Plateforme™ - © Celui de I'auteur ou l'autre 109



Bases neurophysiologiques des processus impliqués dans le traitement visuel des stimuli a forte
connotation psychosociale chez ’lHomme (Visages et Mots)

duquel la représentation phonologique des mots est activée, et un niveau sémantique
permettant d’accéder au sens du mot. Il est par ailleurs possible d’isoler un niveau
d’analyse phonético-phonologique lorsque l'attention du sujet est dirigée vers les
caractéristiques phonétiques des mots, comme dans les taches de jugement de rime
(pour revue, Rayner et Pollatsek, 1989; Posner et Carr, 1992).

Trois principales familles de composantes électrophysiologiques, enregistrées a la
surface du scalp, ont été associées aux différents niveaux de traitement linguistique : les
composantes “N200”, “N400” et “P600”.

Des déflections négatives vers 200 ms apres le début de la stimulation (N200) ont été
observées dans un large éventail de conditions expérimentales manipulant du matériel
verbal et non-verbal (Simson et coll., 1976, 1977; Polich et coll., 1981; Naatanen et coll.,
1982; Stuss et coll.,, 1983; Bentin et coll., 1985; Rugg, 1987), et associées a des
processus variés comme la détection d’'une discordance, ou un traitement inter-catégoriel.
Il a été ultérieurement possible, grace a I'analyse topographique des PE couplée aux
résultats des études TEP, de dissocier dans cette famille de composantes une réponse
spécifique au traitement linguistique (pour revue, Hillyard et Kutas, 1983; Ritter et coll.,
1983, 1984). L'onde N200, maximale sur les régions occipito-temporales gauches, a été
décrite comme le reflet sur le scalp des mécanismes sous-tendant une analyse visuelle
des patterns orthographiques (Lovrich et coll., 1986; Kutas et King, 1995; Rudell et Hua,
1995; Abdullaev et Posner, 1998; Posner et coll., 1999).

Les traitements langagiers de plus niveau ont été associés a une seconde famille de
composantes négatives (N400), trés largement étudiée (Figure 35). L’'onde N400 a été
initialement observée par Kutas et Hillyard (1980a, 1980b) en réponse a un mot
sémantiquement incongru placé en fin de phrase. Cette onde a été associée a des
processus d’intégration sémantique post-lexicaux, quelle que soit la modalité de
présentation des stimuli verbaux, c’est-a-dire visuelle ou auditive (McCallum et coll., 1984;
Kutas et coll., 1987; pour revue, Kutas et Van Petten, 1988; Bentin, 1989; Halgren, 1990;
Rugg, 1990; Brown and Hagoort, 1993; Rugg et Doyle, 1994; Van Petten et coll., 1999).
Cette composante négative tardive varie en fonction de nombreux facteurs. Il a par
exemple été montré que I'amplitude de 'onde N400 était d’autant plus grande que le
degré d’incongruité sémantique du mot était élevé (Kutas et Hillyard, 1984; Kutas et coll.,
1984; Kutas et Hillyard, 1989; Kutas, 1993; Van Petten, 1993; Bentin et coll., 1995).

Des études ont par ailleurs indiqué que I'onde N400 pouvait étre générée par des
mots ou des pseudo-mots présentés en dehors du contexte phrastique, c’est-a-dire dans
des listes (Bentin et coll., 1985; Holcomb, 1986; Bentin, 1987a, 1987b; Rugg et Naguy,
1987; Holcomb et Neville, 1990; Kutas et Van Petten, 1990; Bentin et coll., 1993;
Praamstra et coll., 1994; Chwilla et coll., 1995; Van Petten, 1995).
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Figure 35. Distributions sur le scalp des composantes N400. Ces négativités ont été
enregistrées, vers 400 ms apres le début de la stimulation, en réponse a des incongruités

sémantiques dans des phrases (A) ou dans des listes de mots (B). La distribution de I'onde
N400 varie en fonction du contexte : elle est maximale sur les régions centro-pariétales
pour des mots incongrus placés en fin de phrase, et sur des régions plus antérieures du
scalp, fronto-centrales, pour les différentes classes de mots (mots concrets, pseudo-mots,
mots fonctionnels) présentés isolément dans des listes. Notons que les non-mots ne
génerent pas d’onde N400 (d’aprés Nobre et McCarthy, 1994).

Les pseudo-mots, dans des taches d’amorgcage sémantique, peuvent également
engendrer une onde N400 avec une amplitude similaire ou parfois plus importante que
celle produite par des mots.

Les non-mots, orthographiquement et phonologiquement illégaux, en revanche,
n’engendrent pas d’onde N400. L’absence de cette composante pour les non-mots
suggeére qu’elle ne reflete pas, contrairement a I'onde N200, des mécanismes de
traitement visuel des lettres, mais plutdt des processus de recherche lexico-sémantique a
un niveau d’analyse plus conceptuel. La composante N400 ne semble par ailleurs pas
spécifique aux stimuli verbaux puisqu’il a été montré qu’elle était également générée par
d’autres catégories de stimuli sémantiquement représentatifs, tels que des dessins
(Campbell et coll., 1987; Barrett et Rugg, 1990; Nigam et coll., 1992; Holcomb et
McPherson, 1994; Ganis et coll., 1996; Federmeier et Kutas, 2001), des photographies
d’objets (McPherson et Holcomb, 1999), des visages (Barrett et Rugg, 1989; Bentin et
McCarthy, 1994; Bobes et coll., 1994; Jemel et coll., 1999; Chaby et coll., 2001), des sons
écologiques (Chao et coll., 1995; Van Petten et Rheinfelder, 1995), et méme des odeurs
(Grigor et coll., 1999; Sarfarazi et coll., 1999).

Si ces observations suggérent I'existence d’un lexique sémantique commun pour
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toutes les catégories de stimuli signifiants, I'analyse de la distribution sur le scalp de ces
différentes négativités, enregistrées vers 400 ms aprés le début de la stimulation, indique
des variations, d’'une part entre les types de stimuli (verbaux vs non-verbaux), d’autre part
a l'intérieur de la classe des mots (concrets vs abstraits) et en fonction du contexte de
présentation (listes vs phrases). Les incongruités sémantiques observées dans des
phrases engendrent des composantes N400 caractérisées par des distributions
centro-pariétales, le plus souvent bilatérales, mais également parfois légérement
latéralisées a gauche (Kutas et Hillyard, 1982; Kutas et coll., 1988; Curran et coll., 1993;
pour revue, Kutas et Van Petten, 1990). En revanche, les mots présentés isolément, les
mots concrets représentant des objets vivants ou non-vivants, ou encore les dessins et
les photographies générent des négativités plus antérieures sur le scalp, avec des
maxima sur les sites frontaux et centraux (Bentin et coll., 1985; Bentin, 1987; Van Petten
et Kutas, 1991; McCarthy et Nobre, 1993; Kounios et Holcomb, 1994; Nobre et McCarthy,
1994; Snyder et coll., 1995; Thierry et coll., 1998; Holcomb et coll., 1999; Posner et coll.,
1999).

Ces données vont plutdt dans le sens de I'existence d’'un vaste réseau sémantique
polymodal, anatomiquement distribué sur plusieurs aires corticales situées dans une large
région centro-pariéto-frontale, et mettant a contribution les deux hémisphéres avec
toutefois un role prépondérant de 'hémisphere gauche (pour revue, Kutas et Federmeier,
2000).

Si les violations linguistiques de nature sémantique génerent des négativités vers 400
ms, celles de nature syntaxique engendrent des composantes plus tardives appartenant a
la troisieme grande famille de PE de surface associés au traitement des mots, les
composantes “P600”. Des études récentes ont montré que plusieurs types d’anomalies
syntaxiques, telles que des erreurs d’accord entre le sujet et le verbe, des erreurs de
temps, des erreurs grammaticales portant sur le genre des pronoms personnels, ou
encore des modifications au niveau de la structure interne des phrases, entrainent une
large déflection positive, entre 500 et 1200 ms aprés le début de la stimulation, maximale
sur les régions postérieures du scalp, appelée “P600 effect’” (Osterhout et Holcomb, 1992)
ou “syntactic positive shiff’ (Hagoort et coll., 1993). Dans certains cas, cette positivité est
précédée d’'une négativité de type N400, plus ample sur I’hémisphére gauche que sur
’hémisphére droit (Neville et coll. 1991, 1992; Rosler et coll.,, 1993). Bien que le rdle
fonctionnel de 'onde P600 reste encore a préciser, il est en revanche déja clair que cette
composante differe, sur le plan neuroanatomique, de 'onde N400 (Kutas et Hillyard, 1983;
Osterhout et Mobley, 1995; Osterhout et coll., 1997; Steinhauer et coll., 1999; pour revue
Osterhout, 1994; Osterhout et Holcomb, 1995).

3.3.3 Composantes associées au traitement des visages (N170/VPP-N400)

Seront successivement présentées dans ce paragraphe les composantes
électrophysiologiques vers 200 ms et 400 ms, respectivement associées a des
traitements faciaux de nature essentiellement perceptuelle et des traitements considérés
de plus haut niveau sur les visages.

Deux principales ondes, respectivement appelées “VPP” (“Vertex Positive Potential’,
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Jeffreys, 1989) ou “P2 vertex” (Botzel et Grusser, 1989), et “N170” (Bentin et coll., 1996;
George et coll., 1996), ont été associées a des mécanismes de détection de percepts
faciaux et, plus particulierement, au module d’encodage structural des visages tel qu’il a
été initialement défini dans le modéle de Bruce et Young (1986). Bien qu’apparaissant a
des latences similaires entre 140 et 200 ms aprés I'apparition du stimulus avec un pic de
latence enregistré vers 170 ms pour 'onde N170, ces deux ondes different par leur
polarité et leur topographie sur le scalp : 'onde VPP correspondont a une positivité
maximale sur les régions centro-pariétales et 'onde N170 a une négativité bilatérale
maximale sur les régions occipito-temporales. Des études ont montré que 'apparition de
'une ou l'autre de ces ondes pouvait étre liée aux conditions d’enregistrement, et plus
particulierement au choix de ['électrode de référence, [I'utilisation d’'une référence
mastoidienne, comparativement a une référence nasale, pouvant en effet entrainer une
disparition des négativités temporales (Botzel et coll., 1995). La plupart des études ayant
examiné I'onde VPP générée par des stimuli faciaux ont par ailleurs été effectuées avec
un nombre limité d’électrodes, généralement six électrodes disposées le long de I'axe
fronto-occipital (Oz, Pz, Cz, Fz) et sur les régions temporales médianes (T3, T4; pour
revue, Jeffreys, 1996). Ces conditions d’enregistrement restreintes pourraient en partie
expliquer les premiéres interprétations suggérant que I'onde VPP reflete une composante
spécifique du traitement facial, alors que cette derniére ne pourrait étre que la contrepartie
positive de négativités temporales ultérieurement mises en évidence dans des conditions
d’enregistrement différentes (électrode de référence nasale et plus grand nombre
d’électrodes recouvrant toute la surface du scalp). Cette hypothése interprétative
confortait par ailleurs des résultats antérieurement rapportés indiquant des activités
spécifiques pour les visages, autour de 170-200 ms, maximales sur les régions
temporales bilatérales (Sobotka et coll., 1984; Srebro,1985a, 1985b).

La composante VPP a été considérée comme spécifique au traitement visuel des
représentations faciales en raison d’une réponse préférentielle, mais non exclusive, a
différents types de visages (photographies ou dessins de visages humains, de visages
d’animaux, présentés de face, de profil ou sous d’autres vues exceptée la vue de dos,
visages illusoires constitués d’éléments non-faciaux). Notons toutefois que plusieurs
autres catégories d’objets vivants ou non-vivants, présentés sous forme d'images en deux
dimensions (Figure 36), ont également entrainé une positivité vers 150-200 ms, maximale
au vertex, seuls les patterns abstraits, non-représentatifs, n’engendrant pas d’'onde VPP
(Jeffreys, 1989; Jeffreys et Tukmachi, 1992). Méme s'il existe une importante variabilité
interindividuelle au niveau des amplitudes et des latences de 'onde VPP, en partie liée
aux différences anatomiques existant entre les structures cérébrales des sujets, toutes les
catégories d’objets testées ont toujours généré des ondes VPP avec des amplitudes plus
faibles et des latences plus longues que celles enregistrées pour la catégorie des stimuli
faciaux (Botzel et Grisser, 1987; Grusser et coll.,, 1987; Jeffreys et Musselwhite, 1987;
Botzel et Grisser, 1989; Botzel et coll.,, 1989; Jeffreys, 1989; Grusser et coll.,, 1991;
Heusser et coll., 1991; Jeffreys et Tukmachi, 1992; Jeffreys, 1993). Une observation
importante indique par ailleurs que I'onde VPP ne semble pas présenter de sensibilité
particuliere a des visages mélangés, inversés, ou encore a des stimuli faciaux réduits a
leur simple contour ou a des traits internes (yeux, nez, bouche). Il a en effet été montré
que ces différentes configurations faciales modifiées généraient une composante VPP
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aussi ample que celle produite par des visages entiers présentés a I'endroit, seule la
latence étant Iégerement retardée d’environ 20 a 40 ms (Jeffreys, 1989, 1993).

Les contreparties négatives sur les régions occipito-temporales ont par la suite été
plus spécifiquement associées aux processus d’encodage structural des traits faciaux
(Seeck et coll., 1989, 1990; Seeck et Grisser, 1992; Botzel et coll., 1995; Bentin et coll.,
1996; George et coll., 1996; pour revue, Bruyer, 1988; Botzel et coll., 1989; Jeffreys,
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Figure 36. Exemples des différentes catégories d’objets testés pour examiner la spécificité
des ondes VPP (A) et N170 (B) au traitement perceptif des visages (d’apres Jeffreys et
Tukmachi, 1992; Bentin et coll., 1996).

L’'onde N170, maximale vers 170 ms aprés le début de la stimulation sous les
électrodes T5 et T6, varie en fonction des configurations faciales évoquées ci-dessus
(Figure 36). S’il a été montré que 'onde N170 était maximale pour des photographies de
visages humains présentés a I'endroit, comparativement a des photographies de visages
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d’animaux, de mains, de voitures, de mobiliers, ou encore des images “brouillées” (Figure
37), sa latence s’est révélée plus tardive pour des visages humains présentés a I'envers
et certains traits faciaux internes (nez et bouche), et son amplitude plus grande pour des
visages dont les traits ont été mélangés et pour des yeux présentés isolément (Bentin et
coll., 1996).
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Figure 37. Distributions sur le scalp de la composante N170. Ces négativités bitemporales,
plus importantes sur les régions occipito-temporales droites (voir les courbes
correspondantes sous I’électrode T6) que gauches (T5), ont été enregistrées, a 172 ms
pour des visages humains présentés a I'endroit (A), et des yeux présentés isolément en
dehors d’un contexte facial (B). Notons que les autres traits internes faciaux, tels que la
bouche (C) et le nez (D), générent une onde N170 d’amplitude plus faible que celle
enregistrée pour les yeux et les visages entiers, respectivement a 212 et 232 ms (d’apres
Bentin et coll., 1996).

D’autres études ont conforté ces résultats et confirmé une prépondérance
hémisphérique droite pour le traitement perceptif des visages (Botzel et coll., 1995;
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George et coll.,, 1996, 1997; Eimer, 1998; Bentin et coll., 1999; Taylor et coll., 1999;
Campanella et coll., 2000; Eimer, 2000; Halit et coll., 2000; Puce et coll., 2000; Rossion et
coll., 2000).

En résumé, la composante N170 a été interprétée comme le reflet sur le scalp de
mécanismes cérébraux spécifiquement impliqués dans la détection des patterns faciaux
humains, les yeux représentant un des indices de détection les plus saillants parmi les
traits internes.

S’il n’est pas exclu que les ondes N170 et VPP soient la résultante sur le scalp
d’activités liées a des générateurs corticaux situés au sein d’'une méme large région
bilatérale temporale inférieure (gyri inféro-temporal et fusiforme dans la fissure
occipito-temporale latérale) et médiane (amygdale et hippocampe dans les structures
limbiques profondes), il est également possible que des populations neuronales
différentes, mais toutes situées dans cette méme large région cérébrale, soient activées
préférentiellement et distinctement pour [I'encodage structural des informations
configurales relatives aux objets d’'une part, et aux patterns faciaux d’autre part, I'activité
de ces différents générateurs se traduisant sur le scalp par une modulation des
amplitudes des ondes positive (VPP) et négative (N170) associées (pour revue, Jeffreys
et Tukmachi, 1992; Bentin et coll., 1996; George et coll., 1996; Jeffreys, 1996).

Quelle que soit la localisation de leurs générateurs, ces composantes, relativement
insensibles a l'aspect familier des visages ont été associées a une étape de détection
faciale antérieure aux processus, a proprement parler, de reconnaissance et de
dénomination (Botzel et Grisser, 1989; Jeffreys et Tukmachi, 1992; Jeffreys, 1996;
George et coll., 1997; Jemel et coll., 1999; Bentin et Deouell, 2000; Séverac Cauquil et
coll., 2000; Guillaume et Tiberghien, 2001; mais voir aussi Pizzagalli et coll., 2000 pour
des résultats contradictoires).

Contrairement aux études ayant examiné les mécanismes électrophysiologiques
sous-tendant les traitements perceptifs dits de bas niveau sur les visages, les études
ayant examiné les étapes neurophysiologiques impliquées dans les processus de
reconnaissance faciale n'ont pas encore permis d’aboutir a des résultats consensuels.

La composante N400, précédemment décrite pour les traitements langagiers, a
également été enregistrée dans des taches de reconnaissance faciale dans des
paradigmes d’amorcage sémantique manipulant des visages familiers. Dans ce type de
protocoles, il est généralement demandé aux sujets de discriminer le plus vite possible
des visages connus présentés parmi des visages inconnus, les visages connus pouvant
étre précédés d’autres visages de personnalités publiques appartenant ou non a la méme
catégorie professionnelle (hommes politiques, journalistes, acteurs, sportifs, etc.) ou de
visages connus recomposeés. L'analyse des PE de surface a montré la présence d’une
large négativité, maximale sur les aires fronto-centrales entre 300 et 500 ms et associée a
une onde de type N400. Certaines études ont toutefois cherché a différencier d’'un point
de vue topographique I'onde N400 générée par des mots de celle produite par des
visages en utilisant au sein d'un méme protocole ces deux types de stimuli
(Schweinberger et coll., 1994; Burgess et Gruzelier, 1997). Les résultats ont indiqué une
distribution des potentiels latéralisée sur I'hémiscalp gauche pour les mots et sur

116

"Cyberthéses ou Plateforme" - © Celui de I'auteur ou l'autre



Chapitre 1- Introduction

I’'hémiscalp droit pour les visages.

Dans le but de mieux définir le réle fonctionnel de 'onde N400 associée aux visages,
plusieurs études ont examiné les parameétres qui pouvaient entrainer une modulation de
cette composante. Il a par exemple été montré que I'amplitude de 'onde N400 générée
par un visage d’homme politique célébre était davantage réduite lorsque le visage était
précédé par un visage familier d’'un autre homme politique que par celui d’une célébrité
appartenant a une autre catégorie sémantique (acteurs, sportifs, etc.). Ces observations
ont ainsi permis d’associer cette composante tardive a des processus de recherche de
nature sémantique mettant parfois en jeu des mécanismes d’inhibition pour les
informations conceptuellement inappropriées (Smith et Halgren, 1987; Barrett et Rugg,
1989; Debruille et coll., 1989; Bentin et McCarthy, 1994; Bobes et coll., 1994; Debruille et
coll., 1996; Jemel et coll., 1999; Chaby et coll., 2001; voir également, Koyama et coll.,
1992; Tanaka et coll., 1999).

L’onde N400 ne semble en revanche pas étre directement associée aux processus
de maintien en mémoire de travail des visages nouvellement appris Schweinberger et
Sommer, 1991; Sommer et coll., 1991; Begleiter et coll., 1993; Hertz et coll., 1994;
Begleiter et coll., 1995; Endl et coll., 1998; Paller et coll., 1999, 2000; voir également,
Mecklinger et Miller, 1996; Diedrich et coll., 1997; Ranganath et Paller, 1999).

3.3.4 Onde P300

Quelle que soit la modalité sensorielle, des stimuli-cibles rares devant étre détectés dans
des paradigmes de type ’oddball’ (comptage mental ou appui sur un bouton-poussoir)
générent une onde positive tardive, appelée 'P3’ ou 'P300’. On sait maintenant que cette
onde inclut deux composantes topographiquement et fonctionnellement distinctes : une
composante fronto-centrale “P3a” et une composante centro-pariétale “P3b”. La
composante P3a refléterait les réponses cérébrales a des événements inattendus et
serait liée a des effets d’orientation attentionnelle, tandis que la composante P3b serait
davantage considérée comme la résultante sur le scalp de processus de décision
catégorielle effectuée par le sujet (pour revue, Donchin, 1981; Hillyard et Kutas, 1983;
Verleger et coll., 1994; Polich et Kok, 1995). La signification fonctionnelle ainsi que la
genése de ces ondes restent encore mal connues. Les facteurs qui les influencent sont
multiples : niveau d’éveil, état attentionnel, stratégie utilisée par le sujet, type de
traitement, etc. Plusieurs études ont suggéré que la latence de l'onde P3b est un
marqueur temporel de I'évaluation (encodage, reconnaissance et classification) des
stimuli cibles a traiter ; elle serait par ailleurs sensible aux stratégies de traitement mises
en jeu ainsi qu’'a la difficulté a discriminer les stimuli cibles des stimuli non-cibles.
L’amplitude de 'onde P3b serait proportionnelle a la complexité des traitements effectués
(Karis et coll., 1984; Johnson et coll., 1985; Fabiani et coll., 1986; pour revue, Kutas et
coll. 1977; McCarthy et Donchin, 1981; Ducan-Johnson et Donchin, 1982; Donchin et
Coles, 1988).

Elle ne dépendrait en effet pas seulement des conditions expérimentales (saillance
des caractéristiques physiques des stimuli, fréquence des cibles), mais également des
stratégies de traitement mises en oeuvre par le sujet et des ressources attentionnelles
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allouées pour effectuer correctement la tache.

L’analyse des stimuli-cibles dans I'étude que nous avons menée sur les différents
niveaux de traitement psycholinguistique conforte les hypothéses précédentes (latence de
'onde P3b liée a la durée de traitement des stimuli, amplitude liée a la complexité ou la
difficulté de la tache; Bentin et coll., 1999). Nous avons en effet observé une
augmentation significative des latences de I'onde centro-pariétale P3b, entre 400 et 600
ms, en fonction des taches, la latence la plus précoce ayant été observée pour une tache
de décision sur des critéres physiques (taille des caractéres), les latences les plus
tardives pour des taches de décision sémantique et lexicale. Il est ainsi apparu que la
latence de la composante P300, tout comme les temps de réaction, ne reflete pas les
différents niveaux de traitement, mais plutot la complexité des taches ainsi que le temps
nécessaire pour une prise de décision (Figure 38). Nous avons par ailleurs observé une
diminution significative des amplitudes de I'onde P3b en fonction du type de tache,
I'amplitude la plus importante ayant été enregistrée pour la tache de décision de taille et la
plus faible pour la tdche de décision sémantique. Ces résultats indiquent donc une
corrélation inverse entre 'amplitude de I'onde P300 et le degré de complexité des taches,
et les niveaux de traitement associés a chacune d’entre elles (Figure 38).

La composante P300 pourrait également refléter sur le scalp des processus de
décision réalisés, dans certaines circonstances, de fagon automatique. Par exemple, une
étude sur la reconnaissance des visages familiers chez un patient prosopagnosique a
montré une modulation de 'amplitude et de la latence de cette onde en fonction de la
catégorie des visages présentés (connus ou inconnus) bien que le patient soit incapable
de reconnaitre consciemment les visages familiers qui lui étaient présentés. (Debruille et
coll., 1989; Renault et coll., 1989).
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Figure 38. Réponses moyennes, enregistrées sous I'électrode Pz, évoquées par les
stimuli-cibles dans six taches de traitement psycholinguistique effectuées sur des mots
isolés en présentation visuelle : une tache de décision de taille, une tache de décision

phonétique, trois taches de décision lexicale (DL1: Mots/Non-mots, DL2:
Mots/Pseudo-mots, DL3: Pseudo-mots/Mots), et une tache de décision sémantique. Cette
figure illustre les modulations de 'amplitude et de la latence de I'onde P3b en fonction du
degré de complexité des taches et des niveaux de traitement requis (d’apres Bentin et
coll., 1999).

4. Conclusion et présentation de notre problématique de recherche

L’espéce humaine a su se différencier des autres espéces animales en développant des
facultés de communication extrémement sophistiquées, verbales et non-verbales,
érigeant de ce fait 'lHomme a un statut d’étre social par excellence. Certains objets de
I'environnement constituent le fondement des interactions sociales et occupent une place
particuliere dans les activités quotidiennes de I'Homme. Le courant naissant des
neurosciences cognitives (psychologie et neuropsychologie cognitives, neurophysiologie
animale et humaine) a commencé a éclairer les processus cérébraux impliqués dans
différents aspects du traitement de deux catégories de ces objets éminemment pertinents
pour 'Homme en raison de leur forte connotation psychosociale, a savoir les mots et les
visages.

Les multiples observations dans ce domaine ont conduit a supposer I'existence de
processus neurophysiologiques spécialisés dans le traitement de ces deux classes de
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stimuli. La nature de cette spécialisation anatomo-fonctionnelle demeure complexe et
semblerait intrinséquement liée a la dimension sociale des stimuli langagiers et faciaux.
Au-dela des propriétés physiques propres aux objets de ces deux catégories, le systéme
cérébral humain semble avoir développé des mécanismes de traitement extrémement
performants capables d’intégrer trés rapidement un grand nombre d’informations visuelles
souvent trés complexes.

L’objet de cette thése est I'étude des processus électrophysiologiques impliqués dans
différents aspects du traitement visuel des mots et des visages. En d’autres termes,
existe-t-il un support neurophysiologique au découpage fonctionnel du traitement des
mots et des visages en plusieurs opérations cognitives, comme spécifié dans certains
modéles théoriques de reconnaissance visuelle (Bruce et Young, 1986; Seidenberg et
McClelland, 1989) ?

Les potentiels évoqués de surface, bien que ne permettant pas de déterminer
précisément les régions cérébrales impliquées dans les différents niveaux de traitement
des stimuli verbaux et faciaux, constituent un outil d’étude privilégié pour examiner
finement le décours temporel des activations cérébrales mises en jeu a différents niveaux
d’analyse, et pallier la nature cumulative et statique des données issues des études TEP
et IRMf.

En outre, comme la revue bibliographique I'a précédemment mentionné, il semble
exister des stratégies de traitement hautement sophistiqué et extrémement rapide pour
catégoriser des classes de stimuli a forte valence sociale pour 'lHomme, comme les
visages. Ce phénoméne constituera un point critique dans linterprétation de nos
données.

Par I'enregistrement topographique des potentiels évoqués a la surface du scalp et
'analyse des champs de potentiels et des densités de courant radial, les études menées
au cours de ce travail de thése ont tenté de répondre aux questions suivantes :

Peut-on associer des corrélats électrophysiologiques aux différentes opérations
cognitives impliquées dans les processus de lecture de mots isolés et quelle est la
dynamique temporelle des activations neuronales correspondantes ? Peut-on parler d’un
effet de supériorité des mots ?

Les mécanismes impliqués dans l'encodage structural des visages sont-ils
dissociables, sur la base d’activités électrophysiologiques séparées, de ceux mis en jeu
dans le traitement des informations physiognomiques relatives au genre et a 'age ?

Peut-on parler de stratégies de traitement automatique, spécifiquement mises en jeu
pour la classe des visages ?
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Chapitre 2 - Méthodologie générale

Dans ce chapitre, seuls les principes relatifs aux procédures expérimentales, a
l'acquisition des signaux électroencéphalographiques (EEG), et au traitement des
potentiels évoqués (PE) recueillis sur le scalp seront abordés. Les particularités et détails
expérimentaux propres a chaque étude seront précisés dans le chapitre suivant.

1. Procédure expérimentale

Nous présenterons les caractéristiques générales des sujets enregistrés, et des
paradigmes expeérimentaux et tadches utilisés.

1.1 Sujets

Les sujets enregistrés étaient majoritairement des étudiants, 4gés de 18 a 34 ans. lIs ont
tous été préalablement informés de la technique d’enregistrement non-invasive utilisée et
ont été rémunérés pour leur participation aux expériences. Les criteres de sélection
retenus étaient les suivants : étre de langue maternelle francaise (en particulier pour la
premiére étude consacrée au traitement des mots écrits), avoir une vision normale (avec
ou sans correction), et ne souffrir d’'aucun trouble neurologique ou neuropsychologique.
Tous les sujets étaient droitiers.
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1.2 Paradigmes expérimentaux et taches

Dans toutes les expériences, les sujets étaient confortablement assis dans une piéce
insonorisée et éclairée en lumiére atténuée, a une distance d’environ un metre d’'un écran
d’ordinateur, sur lequel étaient présentées les stimulations. Il leur était explicitement
demandé de ne pas parler, et d’éviter les mouvements, les contractions musculaires
inutiles, et les clignements des yeux pendant les séquences d’enregistrement.

Chaque expérience comportait plusieurs sessions, elles-mémes scindées en blocs
successifs de cinquante essais chacun. A la fin de chaque bloc ou session, les sujets
étaient invités a faire une pause afin de se détendre. Dans toutes les expériences, la
tache des sujets était de compter mentalement des stimuli cibles (20%), présentés
aléatoirement parmi des stimuli non-cibles (80%), et d’annoncer oralement, a la fin de
chaque bloc, le nombre de stimuli cibles détectés (paradigme classique de type Oddball).
Certaines sessions expérimentales étaient précédées de quelques essais d’entrainement
afin d’habituer les sujets au rythme rapide de présentation des stimuli et a la tadche de
détection demandée.

Dans chaque expérience, les stimuli étaient présentés fovéalement a l'intérieur d’'une
fenétre rectangulaire située au centre de I'écran d’ordinateur avec une durée et un
intervalle inter-stimulation fixes. La seule contrainte était de ne pas présenter de stimulus
cible lors du premier essai. Sauf exception (étude 4), aucun stimulus n’a été présenté
deux fois.

2. Enregistrement de I’'EEG et acquisition des PE

2.1 Quelques considérations historiques et techniques

Les premiers enregistrements des activités électriques d’origine cérébrale chez 'lHomme
sont dis a Hans Berger (1929). L’électroencéphalographie (EEG) s’est avérée trés
rapidement étre une méthode d’investigation et d’évaluation clinique fiable et rapide. Bien
que I'enregistrement des potentiels évoqués (PE) ait été mis en évidence chez I'animal
dés 1875 par Richard Caton, il faut attendre 1939 pour voir apparaitre les premiers
enregistrements de PE chez 'Homme, grace aux travaux menés par Pauline Dauvis.
Dépendants d’'une technologie complexe, les PE ne connaissent un essor semblable a
celui de 'EEG que dans les années 1950 (Guérit, 1993). Cet essor tardif des PE est
essentiellement lié a des problemes technologiques dis a la trés faible amplitude des
signaux recueillis. Comparativement a I'EEG qui reflete I'activité électrique globale
spontanée des neurones dans les différentes aires cérébrales et dont 'amplitude sur le
scalp peut atteindre 100 ou 200 pV, les PE, définis comme des modifications de I'activité
électrique cérébrale de fond a la suite d’'une stimulation sensorielle, sont caractérisés par
des amplitudes trés faibles, de I'ordre de quelques microvolts.
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Toute stimulation (sonore, visuelle, etc.) génére des variations de courants résultant
de I'activité simultanée et/ou paralléle de plusieurs populations neuronales situées dans
différentes aires corticales et/ou sous-corticales spécifiques. Ces courants ioniques,
‘évoqués’ par la stimulation, sont transmis par conduction passive jusqu’a la surface du
scalp ou ils sont recueillis, atténués, déformés, et 'noyés’ dans I'activité EEG spontanée
de fond en raison des différentes propriétés de conductivité et d’anisotropie des couches
des milieux traversés (cerveau, liquide céphalo-rachidien, os, scalp).

Pour extraire cette réponse évoquée du ’bruit’ de fond constitué par l'activité
électrique spontanée du cerveau, il est nécessaire de recourir a des techniques
spécifiques, la plus classique étant la méthode de moyennage synchronisé sur la
stimulation. Cette méthode consiste a présenter un grand nombre (plusieurs dizaines ou
centaines) de stimuli répétitifs, et a moyenner des séquences d’EEG synchronisées sur
les stimulations successives. Cette procédure repose d’'une part sur le caractére aléatoire
d’apparition de 'EEG par rapport a la présentation des stimuli, d’autre part sur la relation
temporelle stable qui existe entre la présentation des stimulations et la réponse évoquée.
Le moyennage d'un grand nombre de traces EEG calées sur la stimulation permettra
donc de faire émerger progressivement les réponses évoquées spécifiques associées aux
stimuli présentés et/ou a la tache proposée au sujet de lactivité¢ EEG de fond, et
permettra ainsi d’améliorer le rapport signal/bruit des signaux. Ce ’bruit’ est formé non
seulement de l'activité EEG résiduelle, mais aussi du parasitage des réponses par des
artéfacts musculaires, des mouvements oculaires ou le 50 Hz du secteur. Il a été montré
que I'amélioration du rapport signal/bruit était proportionnelle a la racine carrée du nombre
de traces EEG moyennées.

Un ’potentiel évoqué moyen’ est alors obtenu et enregistré sur le scalp sous la forme
d'une succession de déflections positives et négatives. Le PE mesuré a une électrode
constitue donc le reflet de I'activité électrique intégrée de différentes structures corticales.
L’enregistrement des PE sur un grand nombre d’électrodes permettra d’obtenir des cartes
de variations des champs de potentiels, et d’examiner la topographie des signaux
électrophysiologiques enregistrés via I'utilisation de techniques d’analyse cartographique.

2.2 Acquisition du signal

Les deux premiéres études ont été effectuées a partir d’'un dispositif d’enregistrement
développé au laboratoire (Figure 39).
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Figure 39. Schéma du montage expérimental.

Le stimulateur visuel (présentation des stimuli et pilotage de I'expérience) était formé
de deux calculateurs (PC 486/DX2/66) reliés a un troisieme (PC 486/DX50) contrélant
I'acquisition des signaux EEG via une chaine de 32 pré-amplificateurs et amplificateurs.
Les deux derniéres études ont été effectuées sur un systéme d’enregistrement Neuroscan
a 64 voies a partir d’'un stimulateur audio-visuel développé au laboratoire sur Pentium
11/400.

2.2.1 Montage des électrodes

L’EEG a été enregistré a partir de 32 électrodes en argent chloruré (Ag/AgCl) fixées soit
directement sur le scalp a 'aide d’'une pate conductrice dans les deux premiéres études,
soit par I'intermédiaire d’'un bonnet (Easy Cap) facilitant la pose des électrodes dans les
deux derniéres études.

Pour les deux premiéres études, I'emplacement des électrodes était déterminé a
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l'aide d’un systéme de pose informatisé (Echallier et coll., 1992). Ce systéme nécessitait
une numerisation de la téte du sujet via 60 points répartis sur le scalp et un marquage de
'emplacement des électrodes sur le crane a partir du modéle de la téte numérisée et de la
configuration des électrodes prédéfinie par I'expérimentateur. Cette procédure souvent
longue et parfois incommodante pour le sujet (immobilisation de la téte) a été remplacée
par [l'utilisation d’'un bonnet. Toutefois, ce gain en temps et en commodité a été
contrebalancé par une précision spatiale moindre de 'emplacement des électrodes sur le
scalp, liée a une plus grande variabilité de la position du bonnet sur la téte d’'un sujet a
I'autre (malgré l'utilisation possible de trois tailles de bonnet).

La configuration des 32 électrodes était basée sur le Systéme International 10-20
(Jasper, 1958). Cette configuration dépendait du type d’étude, mais un pannel de 20
électrodes (Fz, Cz, Pz, Iz, Fp1, Fp2, F7, F8, F3, F4, C3, C4, P3, P4, T3, T4, T5, T6, O1,
02) était commun a l'ensemble des expériences. Les électrodes supplémentaires
utilisées dans I'étude sur le traitement des mots étaient les suivantes : FC5 et FC6
(placées a mi-distance entre F3-T3 et F4-T4), FC1 et FC2 (& mi-distance entre Fz-C3 et
Fz-C4), TP7 et TP8 (a mi-distance entre T3-T5 et T4-T6), PO3 et PO4 (a mi-distance
entre O1-P3 et O2-P4), Oz (a mi-distance entre O1 et 02), et IM1 et IM2 (& mi-distance
entre Iz et respectivement la mastoide gauche M1 et droite M2) (Figure 40-a). Les
électrodes supplémentaires utilisées dans I'étude sur le traitement des visages étaient les
suivantes : TP3 et TP4 (placées a mi-distance entre T3-P3 et T4-P4), CP1 et CP2 (a
mi-distance entre Cz-C3 et Cz-C4), M1 et M2 (mastoides gauche et droite), PO3 et PO4,
POz (a mi-distance entre Pz et Oz), et IM1 et IM2 (Figure 40-b).

La trente-deuxiéme électrode (YH) permettait d’enregistrer les mouvements oculaires
horizontaux sous l'oeil droit, les mouvements oculaires verticaux étant controlés par les
électrodes préfrontales Fp1 et Fp2.

Les impédances des électrodes actives par rapport a I'électrode de terre, située au
milieu du front, étaient maintenues inférieures a 5 k-Ohms.
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Figure 40. Emplacement des 32 électrodes sur le scalp dans I'étude sur le traitement des

mots (a) et dans les trois études sur le traitement des visages (b). La nomenclature est
dérivée de la terminologie du Systéme International 10-20.

2.2.2 Choix de lI'électrode de référence

L’enregistrement d’'un PE correspond en reéalité a I'enregistrement d’'une différence de
potentiel entre deux points du scalp. Les différences de potentiel sont enregistrées entre
chaque électrode ’active’ et une électrode de référence. Idéalement, I'électrode de
référence devrait étre a un potentiel nul, ou au moins présenter une stabilité électrique au
cours des différentes conditions expérimentales. Toutefois, une électrode totalement
‘inactive’, c’est-a-dire non contaminée par les champs de potentiel créés par les sources
électriques intracérébrales, n’existe pas. Se pose alors le probléme du choix de
'emplacement de I'électrode de référence afin de minimiser les variations de potentiel qui
seraient liees a la sommation des activités enregistrées, d’une part par I'électrode active
(valeurs pertinentes), et d’autre part par I'électrode de référence (valeurs non pertinentes).

Dans toutes nos études, les enregistrements ont été effectués avec une électrode de
référence placée sur I'aréte médiane du nez. Bien que ce choix ne soit pas idéal, pour
I'enregistrement d’activités électrophysiologiques générées par des traitements visuels |l
correspond au site ayant la plus forte neutralité électrique comparativement aux autres
sites de référence céphalique (oreille, mastoide, électrode Cz au sommet du scalp), et
présente I'avantage d’étre en position centrale par rapport aux hémisphéres cérébraux
(Katznelson, 1981; Rugg, 1983).

2.2.3 Traitement du signal EEG : amplification et filtrages

Comme mentionné, la faible amplitude des signaux EEG nécessite une amplification de
ces derniers a travers une chaine de pré-amplificateurs et amplificateurs avec un gain de
plusieurs milliers (gain d’amplification de 20 000).

Aprés amplification, les signaux EEG sont filtrés de fagon analogique et
échantillonnés a la fréquence de 1 KHz. Les filtres utilisés doivent présenter une large
bande passante, supérieure a la bande de fréquence du signal analysé, afin de minimiser
les distorsions sur le signal enregistré, notamment les décalages temporels dans la
latence des pics. Le filtrage analogique comporte un filtrage passe-haut et un filtrage
passe-bas. Le filtrage passe-haut de respectivement 0.03 et 0.10 Hz dans les deux
premiéres et les deux derniéres expériences avait pour but d’éliminer les dérives lentes
liées aux mouvements du sujet et a la polarisation des électrodes. Le filtrage passe-bas
de respectivement 320 et 200 Hz dans les deux premiéres et les deux dernieres
expériences avait pour but d’éliminer les phénomeénes électriques de haute fréquence liés
aux artéfacts musculaires et au bruit de fond des amplificateurs.

Tous les essais dans lesquels 'amplitude des signaux dépassait un certain seuil ont
été automatiquement rejetés. Dans les deux premiéres études, ce seuil a été fixé a 250
MV pour I'ensemble des électrodes et a 150 yV pour les électrodes contrélant les
mouvements oculaires (Fp1, Fp2 et YH). Dans les troisieme et quatrieme études, le seuil
de rejet a été fixé a 100uV pour toutes les électrodes.
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2.2.4 Calcul des PE par moyennage synchronisé sur la stimulation

Les PE sont alors calculés par moyennage des segments d’EEG synchronisés sur la
présentation des stimulations, pour chaque sujet et pour chaque type de stimulus dans
chaque condition expérimentale. Les périodes d’analyse étaient de 1024 ms, dont 100 ms
avant le début de la stimulation, dans les deux premiéres études, et de 600 ms, incluant
toujours 100 ms de pré-stimulus, dans les deux derniéres études.

Avant le calcul de la moyenne, une correction de la ligne de base des PE a été
réalisée pour chaque électrode sur la période de 100 ms précédant la stimulation. Une
telle correction a pour but d’équilibrer la variance du potentiel tout au long du segment
analysé afin d'éviter des biais lors des analyses statistiques ultérieures testant des
différences entre courbes. Les PE ont ensuite été filtrés digitalement avec des fréquences
de coupure de 0.8-16 Hz dans la premiére étude, 0.03-20 Hz dans la deuxieme étude, et
0.10-20 Hz dans les troisieme et quatrieme études. L’algorithme de filtrage étant basé sur
la transformée de Fourier rapide du signal pondéré par une fenétre temporelle, il
n’introduit pas de déphasage notoire dans le signal analysé.

3. Analyse des données

3.1 Analyse cartographique des PE

Les PE recueillis a la surface du scalp refletent, sous la forme d’'une succession de
déflections négatives et positives, l'activité électrique cérébrale consécutive a un
événement, dans nos études une stimulation visuelle, en chaque point d’enregistrement.
Cette activité varie en fonction du temps et de 'emplacement des électrodes sur le scalp.
L’enregistrement des PE ayant lieu sur un nombre relativement important d’électrodes
(32) et la fréquence d’échantillonnage des signaux étant élevée (toutes les millisecondes),
on peut obtenir, par le tracé d’'une succession de cartes, des images dynamiques reflétant
sur le scalp les activités neuronales engagées lors des différents processus étudiés. Les
PE présentent donc deux aspects : un aspect temporel permettant de suivre de fagon trés
fine le déroulement des opérations mentales, et un aspect spatial permettant de connaitre
la topographie des réponses sur le scalp a chaque latence.

3.1.1 Bases biophysiques de I’analyse cartographique

Les techniques d’analyse cartographique reposent sur le fait que les générateurs
électriques responsables des potentiels évoqués recueillis a la surface du scalp
représentent des ensembles de neurones actifs de maniére synchrone. Ces assemblées
neuronales engendrent a I'intérieur du cerveau des courants diffusant a travers un milieu
de conductivité variable jusqu’au scalp.

Les phénomeénes électriques extracellulaires liés a la transmission des potentiels
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d’action ou de I'activation synaptique des neurones peuvent étre modélisés sous forme de
“dipbles de courant équivalents”, un dipble étant caractérisé par une méme quantité de
charges positives et négatives séparées par une distance d.

Les potentiels recueillis a la surface du scalp correspondent en fait a la superposition
de champs électriques générés essentiellement par les courants synaptiques des
neurones actifs. Si les synapses sont excitatrices, la perméabilitt membranaire aux
cations extracellulaires est augmentée, le potentiel trans-membranaire modifié, et la
membrane post-synaptique se comporte alors comme un puits de courants. Dans le cas
des synapses inhibitrices, la membrane post-synaptique se comporte comme une source
de courant complétée par un puits situé plus loin sur la membrane. A distance, c’est-a-dire
sur le scalp, et si les cellules ont tendance a avoir une méme orientation, il est possible de
représenter I'activité d’un petit volume de matiére grise cérébrale (sommation des effets
des puits et des sources de courant sur les milieux conducteurs) par des dipbles de
courant ponctuels équivalents. Ces dipOles peuvent étre géométriquement représentés
par des vecteurs orientés du puits vers la source. Les dipdles de courant équivalents
paralléles, ou tangentiels, a la surface corticale donnent naissance sur le scalp a un
double champ de potentiel positif-négatif, tandis que les dipbles de courant en position
perpendiculaire, ou radiale (comme c’est le cas pour les cellules pyramidales du cortex),
génerent a la surface du scalp un seul champ de potentiel, positif ou négatif, selon
I'orientation des dipbles (Figure 41).
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Figure 41. Distribution a la surface du scalp des champs de potentiel résultant d’un dipble
paralléle, ou tangentiel, a la surface (a gauche) et d’un dipble perpendiculaire, ou radial (a
droite) (d’aprés Guérit, 1993).
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3.1.2 Cartographie des champs de potentiel

La cartographie des champs de potentiel a un instant donné permet de reconstituer a la
surface du scalp la topographie des activités électriques cérébrales en interpolant les
valeurs de potentiels recueillies a chaque électrode. Le systéme de cartographie utilisé
est basé sur des algorithmes d’interpolation par fonctions splines sphériques, développés
par F. Perrin a I'Unité 280 de I'INSERM (Perrin et coll., 1987b, 1989). Une spline
sphérique correspond a la surface obtenue par minimisation de I'énergie de courbure
d’'une surface infinie contrainte de passer par tous les points connus. L’interpolation spline
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sphérique, comparativement aux méthodes d’interpolation par combinaison linéaire des
potentiels enregistrés aux quatre plus proches électrodes (Duffy et coll., 1979;
Buchsbaum et coll., 1982), présente deux avantages principaux : une meilleure estimation
de la valeur du potentiel en dehors de I'emplacement d’'une électrode et une meilleure
estimation de la position des minima et maxima. La visualisation des représentations
topographiques des activités cérébrales implique la projection des distributions obtenues
a la surface du scalp, considéré comme une surface sphérique, sur un plan. Cette
projection d’'une sphére sur un plan induit un biais de représentation qui dépend du type
de projection utilisée (radial/orthogonal). Nous avons utilisé une projection radiale a partir
du vertex qui respecte la longueur des arcs méridiens, n’induit pas de distorsion des aires
les plus proches du centre de projection (Cz), et garde une bonne représentation des
aires plus éloignées. Les valeurs numériques de potentiels sont ensuite codées selon une
échelle de couleurs.

3.1.3 Cartographie des densités de courant radial

L’analyse des distributions de potentiels peut étre complétée par la cartographie des
densités de courant radial a la surface du scalp. La densité de courant radial correspond a
la quantité de courant par unité de volume, ayant traversée orthogonalement a la surface
les différents milieux conducteurs depuis le cortex, ou sont situés le (ou les)
générateur(s), jusqu’au scalp.

Les cartes de densités de courant montrent les zones du scalp ou les lignes de
courant émergent a la surface (sources de courant) ou convergent pour pénétrer dans le
cerveau (puits de courant). Le calcul des densités de courant est indépendant des
conductivités des couches profondes et ne dépend que des propriétes de conduction du
scalp, considérée ici comme constante. Les cartes de densités de courant radial sont
calculées par dérivation spatiale seconde des fonctions splines utilisées dans
linterpolation des champs de potentiels (Perrin et coll.,, 1987a) et sont exprimées en
MA/m3.

Les représentations cartographiques des densités de courant ont des propriétés
spécifiques par rapport aux champs de potentiel :

1.
elles sont indépendantes du site de [Iélectrode de référence utilisée pour
I'enregistrement des valeurs de potentiel ;

2.
la distribution des courants a la surface du scalp est moins diffuse que celle des
potentiels permettant ainsi une meilleure dissociation des composantes et une meilleure
estimation des sources actives en paralléle ou séquentiellement ;

3.
elles sont sensibles aux générateurs corticaux proches de la surface et relativement
aveugles aux sources profondes, I'amplitude des champs de courant s’atténuant plus
rapidement que celle des champs de potentiel quand le (ou les) générateur(s) sont
situés plus en profondeur dans le cortex (Perrin et coll., 1987a; Pernier et coll., 1988).
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3.2 Analyse statistique des données

De fagon générale, les analyses statistiques ont été effectuées sur les courbes ou les
cartes a partir de la supermoyenne des réponses entre les sujets enregistrées pour
chaque catégorie de stimulus dans chaque type de tache. L'amplitude de chacune des
composantes étudiées a été estimée comme la valeur du potentiel moyen sur une fenétre
d’analyse temporelle de £ 50 ms autour de son pic.

Les tests statistiques utilisés étaient des analyses de variance a mesures répétées
(ANOVAs) a deux ou trois facteurs (type de tache, type de stimulus, hémisphere),
corrigées, lorsque cela était nécessaire, selon la procédure de Greenhouse et Geisser
(Greenhouse et Geisser, 1959; Jennings et Wood, 1976). Lorsque des interactions
significatives entre facteurs sont apparues, les effets simples des modalités de chaque
variable sur chacune des modalités de I'autre variable ont été examinés par des tests t de
Student.
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Chapitre 3 - Travaux expérimentaux

Les travaux réalisés au cours de cette thése ont cherché a isoler, d’'un double point de
vue fonctionnel et neurophysiologique, les différents processus cognitifs impliqués dans le
traitement perceptif de deux catégories d’objets a forte connotation psychosociale pour
'Homme : les visages, objets de premiére importance sur le plan relationnel, et les mots,
objets constitutifs du langage écrit. Ces deux catégories d’objets présentent la particularité
de rassembler de nombreux exemplaires au sein d’'une méme classe. Mes travaux se
sont focalisés sur I'étude des processus d’intégration perceptive, laissant ainsi
volontairement de c6té les aspects de la vision dite de 'bas niveau’ portant sur I'analyse
perceptive des traits élémentaires des stimuli (orientation de contour, contraste, couleur,
luminance, fréquence spatiale, etc.), ainsi que les processus cognitifs dits de 'haut niveau’
permettant I'accés a des représentations sémantiques d’ordre supérieur, comme la
reconnaissance, la dénomination, ou encore la récupération en mémoire d’informations
liées a 'usage des objets ou au contexte de la rencontre, s’il s’agit du visage d’un individu.

L’utilisation de la technique des PE, de part sa résolution temporelle trés élevée, nous
a permis d’étudier finement, sur des populations de sujets neurologiquement sains,
I'organisation temporelle des différents événements cérébraux mis en jeu dans les étapes
perceptives précoces conduisant a la reconnaissance ultérieure des visages (familiarité,
nom, profession, etc.) et des mots (accés au sens, a sa fonction s’il s’agit d’'un mot
concret, etc.). Les techniques d’analyse cartograpique des PE nous ont également permis
d’aborder les aspects anatomo-fonctionnels caractérisant chaque étape d’analyse
visuelle.
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Pour chacune des deux catégories d’objets étudiées, visages et mots, nous avons,
d’'une maniére générale, cherché :

1.
a caractériser et a isoler les opérations neurophysiologiques qui sous-tendent les
meécanismes d’encodage visuel précoce ;

2.
a examiner les relations temporelles entre ces mécanismes d’encodage visuel précoce
et d’autres mécanismes de traitement basés, soit a nouveau sur une analyse
strictement visuelle mais orientée sur une autre dimension (genre ou age d’'un visage),
soit sur des niveaux d’analyse différents (traitement phonologique, lexical ou
sémantique des mots) ;

3.
a tester s'’il existe une certaine spécificité de traitement pour les visages et pour les
mots en raison de leurs caractéristiques psychosociales importantes qui font d’eux des
objets particuliers pour ’'Homme ;

4,
a vérifier, enfin, si les processus cognitifs sous-tendant I'analyse perceptive des visages
ou des mots peuvent étre activés automatiquement, c’est-a-dire sans attention dirigée
du sujet, préalable requis a I’hypothése d’'une organisation modulaire de ces processus.

La premiére étude effectuée a porté sur les mots et a cherché a isoler les composants
neurophysiologiques associés aux différents niveaux d’analyse impliqués dans le
traitement des stimuli orthographiques (mots, pseudo-mots, non-mots), et
non-orthographiques (séquences de symboles, séquences de formes). Nos objectifs
étaient les suivants : (1) chercher a préciser le déroulement temporel ainsi que la
distribution spatiale des manifestations électrophysiologiques associées a chacun des
quatre niveaux d’analyse mis en jeu, a savoir une analyse visuelle orthographique, une
analyse phonético-phonologique, une analyse lexico-phonologique et une analyse
sémantique des stimuli orthographiques ; (2) tester I’hypothése selon laquelle une analyse
visuelle orthographique pourrait étre automatiquement mise en jeu pour des séquences
de lettres comparativement a des séquences non-orthographiques ; enfin (3), examiner
s’il est possible de dissocier selon un double point de vue temporel et
anatomo-fonctionnel les processus mentaux liés a un accés au lexique mental (traitement
lexico-phonologique) de ceux associés a un accés au sens des mots (traitement
sémantique).

Les trois expériences suivantes ont cherché a examiner les bases
électrophysiologiques du traitement du genre et de I'dge sur les visages, et le lien entre
deux modules de traitement définis d’'un point de vue théorique dans le modéle de
reconnaissance des visages de Bruce et Young (1986), a savoir le module d’encodage
structural des traits faciaux et le module d’encodage des informations sémantiques
visuellement dérivables des visages, telles que le genre, I'age et 'appartenance ethnique.

La premiére expérience menée sur les visages a principalement traité des processus
cognitifs mis en jeu dans la perception du genre. Les questions étaient les suivantes : (1)
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Les mécanismes de traitement du genre peuvent-ils étre dissociés, sur la base d’activités
neuro-anatomiques séparées, des meécanismes sous-tendant I'encodage structural des
traits faciaux, supposés étre reflétés sur le scalp par la composante électrophysiologique
N170 ? Si le traitement du genre est réalisé par des mécanismes neuronaux différents de
ceux impliqués dans I'encodage structural des visages, il conviendra de les définir d’un
point de vue temporel et spatial ; (2) Si ces activités existent, peuvent-elles étre
automatiquement mis en jeu ? et (3) Sont-elles spécifiques aux visages ? Pour répondre a
cette dernieére question, nous avons comparé les PE obtenus lors d’un jugement selon le
genre sur des visages a ceux obtenus lors d’'un jugement selon le genre sur des mains.

La seconde expérience a été menée pour tester la robustesse d’effets de
catégorisation trés précoces, qui ont été observés de maniére inattendue dans la
premiére étude, et pour vérifier si de tels effets pouvaient également étre générés par des
stimuli non-biologiques (formes géomeétriques).

Enfin, la troisitme expérience, faisant a nouveau plus directement référence au
modele de Bruce et Young, a poursuivi et affiné I'étude électrophysiologique des liens
entre le module d’encodage structural des traits faciaux et le module d’encodage des
informations sémantiques visuellement dérivables en cherchant a savoir :

1.
s’il est possible de dissocier, sur la base d’activités neuronales séparées, des
mécanismes fonctionnels différents pour I'encodage structural des visages et le
traitement de I'age,

2.
(2) si les mécanismes d’extraction des informations sur I'dge sont distincts des
mécanismes d’extraction des informations sur le genre.

Ces quatre études sont exposées ci-aprés en respectant I'ordre chronologique dans
lequel elles ont été conduites, a savoir I'étude sur les mots suivie des trois études sur les
visages. Chacune de ces études sera présentée en deux temps : tout d’abord, un rappel
succint des principaux objectifs, résultats et conclusions, puis l'article, sous sa forme
originale, décrivant I'expérience de fagcon détaillée. Les conclusions issues de ces quatre
études seront discutées dans le chapitre suivant.

1. Premiere étude : corrélats neurophysiologiques des
différents niveaux de traitement psycholinguistique

1.1 Principaux objectifs, résultats et conclusions

Le traitement visuel des mots correspond a un processus complexe impliquant différentes
opérations cognitives mises en jeu a des niveaux d’analyse ou de représentation
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différents (Ellis et Young, 1996; McClelland et Rumelhart, 1981; Seidenberg et
McClelland, 1989). L’objectif principal de cette étude était d’examiner les opérations
électrophysiologiques associées au traitement des mots a différents niveaux d’analyse
psycholinguistique (visuel/orthographique, phonético-phonologique, lexico-phonologique,
et sémantique), de préciser leur décours temporel et leur distribution spatiale sur le scalp.
Deux questions particulieres sous-jacentes a cette étude étaient de savoir : (1) si les
mécanismes de traitement visuel présentent une certaine spécificité pour les stimuli
orthographiques comparativement a des stimuli non-orthographiques, et (2) si les
processus de traitement lexical peuvent étre temporellement et fonctionnellement
dissociés des processus de traitement sémantique.

Pour atteindre ces objectifs, nous avons effectué des enregistrements
topographiques de PE générés lors d’'une présentation visuelle de listes de stimuli
comprenant des mots (tous extraits du lexique de la langue francaise), des pseudo-mots
(séquences de lettres respectant les régles orthographiques et phonologiques, formées
par substitution de deux lettres a partir des mots précédemment utilisés), des non-mots
(séquences de consonnes aléatoires ne suivant pas les régles de prononciation de la
langue francgaise), des séquences de symboles alphanumériques, et des séquences de
formes (Figure 42). Le nombre de caractéres par stimulus (4 a 8 ; moyenne de 5.8
caracteres) ainsi que la fréquence lexicale moyenne des mots utilisés ont été contrélés.
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Figure 42. Exemple des cinqg types de stimuli utilisés (comportant tous 4 & 8 caracteres):
(1) mots, (2) pseudo-mots pronongables, (3) non-mots non-pronongables, (4) séquences

de symboles alphanumériques, et (5) séquences de formes.

Les stimuli étaient présentés fovéalement pendant 500 ms a une fréquence de une
stimulation toutes les 1250 ms au centre d’un écran d’ordinateur a I'intérieur d’une fenétre
rectangulaire délimitant un angle visuel horizontal de 6.3° et vertical de 1.7°.

Les sujets (n=24) avaient pour tache de compter mentalement le nombre de stimuli
cibles présentés aléatoirement parmi un ensemble de stimuli non-cibles (paradigme
classique de type oddball) au cours de quatre sessions expérimentales distinctes, mettant
chacune en oeuvre un niveau de traitement différent : (A) une tache de discrimination
visuelle selon la taille des stimuli (compter les stimuli de grande taille parmi des stimuli de
taille standard), (B) une tache de détection de rime (compter les stimuli imant avec le mot
vitrail), (C) trois taches de décision lexicale (compter les mots parmi les non-mots, les
mots parmi les pseudo-mots, et les pseudo-mots parmi les mots), et (D) une tache de
décision sémantique (compter les mots abstraits parmi les mots concrets, les
pseudo-mots et les non-mots).

L’ordre de présentation de ces quatre sessions était pré-établi et identique pour tous
les sujets, a savoir la tache de décision de taille, la tdche de décision de rime, les trois
taches de décision lexicale, et la tAche de décision sémantique. Seules les trois taches de
décision lexicale étaient contrebalancées entre les sujets. Cet ordre correspondait a un
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traitement graduel, débutant par un niveau d’analyse superficiel (visuel) et s’achevant par
un niveau d’analyse profond (sémantique). Il a été établi afin d’éviter une interférence
possible du traitement profond sur les niveaux de traitement plus superficiels.

Les PE, enregistrés sur 32 électrodes, ont été analysés chronologiquement (courbes
temporelles) et topographiquement (cartographie des champs de potentiels et des
densités de courant). Ces analyses ont porté prioritairement sur les PE générés par les
stimuli non-cibles (se reporter a I'article pour une analyse détaillée des PE générés par les
stimuli cibles), et ont permis d’obtenir des images dynamiques sur le scalp des activités
cérébrales associées aux différents niveaux de traitement psycholinguistique. Il a ainsi été
possible d’isoler temporellement et topographiquement quatre composantes corrélées a
chacun des niveaux de traitement (Figure 43) :

1.
[tache de decision de taille] : une composante négative vers 170 ms (N170), de
distribution occipito-temporale, pouvant indexer le traitement visuel des stimuli, cette
onde étant plus ample sur 'hémisphére gauche pour les stimuli orthographiques (mots,
pseudo-mots et non-mots) que pour les stimuli non-orthographiques (symboles
alphanumériques et formes) et vice versa sur ’hémisphére droit ;

2.
[tache de decision de rime] : une composante négative vers 320 ms (N320), de
distribution médio-temporale plus ample a gauche, pouvant refléter le traitement
phonético-phonologique des stimuli pronongables (mots et pseudo-mots), les stimuli
non-pronongables (non-mots) ne générant pas d’onde N320 ;

3.
[tache de decision lexicale] : une composante négative vers 350 ms (N350), de
distribution temporo-pariétale, plus ample sur I'hémisphére gauche, pouvant étre
associée a un traitement lexico-phonologique des stimuli pronongables ;

4,
[tache de decision semantique] : une composante négative vers 450 ms (N450),
caractérisée par une distribution temporo-pariétale, comme celle précédemment décrite
pour le traitement lexical, mais également par une distribution fronto-centrale, plus
ample sur ’'hémisphére gauche, pouvant indexer un traitement sémantique différent
pour les stimuli signifiants (mots) et non-signifiants (pseudo-mots).
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Niveaux de traitement psycholinguistique
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Figure 43. Distribution sur le scalp des réponses évoquées moyennées pour chaque

niveau de traitement psycholinguistique. (A) Vue arriére des champs de potentiels et des

densités de courant a 170 ms pour les stimuli orthographiques et non-orthographiques
dans la tache de décision de taille. (B) Vues latérales (gauche et droite) de 'onde N320

pour les stimuli pronongables (mots et pseudo-mots) et non-pronongables (non-mots) dans

la tache de rime. (C) Distribution de 'onde N350 pour les stimuli pronongables et
non-pronongables dans les trois tdches de décision lexicale. (D) Distribution de I'onde
N450 pour les pseudo-mots et les mots dans la tadche de décision sémantique.

En conclusion, cette étude a pu mettre en évidence un chevauchement temporel des
activations et un recouvrement anatomique important des régions temporales
(postérieure, médiane et frontale) de I'hémisphére gauche impliquées dans les
traitements phonético-phonologique, lexico-phonologique et lexico-sémantique. Ces
résultats appuient I'hypothése selon laquelle la lecture de mots met en oeuvre des
processus complexes activant en ’cascade’ (C’est-a-dire qu’un niveau d’analyse plus
profond peut débuter avant que le niveau d’analyse précédent ne soit achevé) des
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modules neuronaux distincts mais interconnectés a différents niveaux de traitement. Par
ailleurs, les patterns de réponses obtenus pour I'analyse visuelle des stimuli (onde N170
plus précoce et plus ample sur 'hémisphére gauche pour les items langagiers - mots,
pseudo-mots et non-mots) suggérent I'existence d’'une voie fonctionnellement spécialisée,
a l'intérieur de la route visuelle ventrale, pour le traitement perceptuel des mots, les items
non-langagiers semblant étre traités de fagcon privilégiée dans I’hémisphére droit. Cette
réponse sélective du systéme visuel pour les mots (ou tout autre item langagier) conforte
I'hypothése selon laquelle les mots (ou séquences de lettres) appartiennent a une
catégorie de stimuli particuliers pour ’lHomme, bénéficiant d’'un traitement spécifique.

1.2 Article 1 ERP MAnifestations of Processing Printed Words at
Different Psycholinguistic Levels: Time Course and Scalp
Distribution S. Bentin, Hebrew University Y. Mouchetant-Rostaing, M.
H. Giard, J. F. Echallier, and J. Pernier INSERM-U280, Lyon, France.

Abstract

The aim of the present study was to examine the time course and scalp distribution of
electrophysiological manifes- tations of the visual word recognition mechanism.
Event-related potentials (ERPs) elicited by visually presented lists of words were recorded
while subjects were involved in a series of oddball tasks. The distinction between the
designated target and nontarget stimuli was manipulated to induce a different level of
processing in each session (visual, phonological/pho- netic, phonological/lexical, and
semantic). The ERPs of maininterest in this study were those elicited by nontarget
stimuli.In the visual task the targets were twice as big as the nontar-gets. Words,
pseudowords, strings of consonants, strings ofalphanumeric symbols, and strings of forms
elicited a sharpnegative peak at 170 msec (N170); their distribution was lim-ited to the
occipito-temporal sites. For the left hemisphereelectrode sites, the N170 was larger for
orthographic than fornonorthographic stimuli and vice versa for the right hemi-sphere. The
ERPs elicited by all orthographic stimuli formed aclearly distinct cluster that was different
from the ERPs elicitedby nonorthographic stimuli. In the phonological/phonetic de-cision
task the targets were words and pseudowords rhymingwith the French word vitrail,
whereas the nontargets werewords, pseudowords, and strings of consonants that did
notrhyme with vitrail. The most conspicuous potential was anegative peak at 320 msec,
which was similarly elicited by pronounceable stimuli but not by nonpronounceable
stimuli.The N320 was bilaterally distributed over the middle temporallobe and was
significantly larger over the left than over theright hemisphere. In the phonological/lexical
processing taskwe compared the ERPs elicited by strings of consonants(among which
words were selected), pseudowords (amongwhich words were selected), and by words
(among which pseudowords were selected). The most conspicuous potentialin these
tasks was a negative potential peaking at 350 msec(N350) elicited by phonologically legal
but not by phonologi-cally illegal stimuli. The distribution of the N350 was similar tothat of
the N320, but it was broader and including temporo-pa-rietal areas that were not activated
in the “rhyme” task. Finally,in the semantic task the targets were abstract words, and
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thenontargets were concrete words, pseudowords, and strings ofconsonants. The
negative potential in this task peaked at 450msec. Unlike the lexical decision, the negative
peak in this tasksignificantly distinguished not only between phonologically legal and
illegal words but also between meaningful (words)and meaningless (pseudowords)
phonologically legal struc-tures. The distribution of the N450 included the areas
activatedin the lexical decision task but also areas in the fronto-centralregions. The
present data corroborated the functional neuro-anatomy of word recognition systems
suggested by otherneuroimaging methods and described their timecourse, sup-porting a
cascade-type process that involves different but in-terconnected neural modules, each
responsible for a differentlevel of processing word-related information.

INTRODUCTION Levels of Processing in Visual Word Recognition

Visual word recognition is a complex process that in-volves several cognitive operations,
such as visual encod-ing of letters, translation of the letters’ shapes into asequence of
graphemes and orthographic patterns, andactivation of lexical/phonological structures and
theirmeanings. All these processes have been shown to beinvolved in reading words
through many experimentswith normal subjects as well as by
neuropsychologicalinvestigations of patients with different types of dyslexia.For example,
the importance of visual processing forword recognition was highlighted by patients with
ne-glect dyslexia, who have difficulty identifying letterswhile keeping track of their order in
the word (e.g., Ellis,Flude, & Young, 1987) and by patients with attentionaldyslexia who
correctly identify the letters while misplac-ing them within or across words (e.g., Shallice &
War-rington, 1977). The need for efficient orthographicintegration is demonstrated by
patients with simultag-nosia who are letter-by-letter readers (e.g., Patterson &Kay, 1982).
The phonological dyslexia syndrome indi-cates that reading without phonology is deficient
and, inconjunction with surface dyslexia and deep dyslexia,demonstrates the importance
of the lexical access fornormal reading. (For a detailed discussion of these syn-dromes,
see Coltheart, Patterson, & MArshall, 1980, andPatterson, MArshall, & Coltheart, 1985.)
On the basis ofsuch evidence, the model used as a framework for thepresent study posits
that visual word recognition in-volves different levels at which printed information
isprocessed. These levels are (1) an orthographic level atwhich visual features are
integrated to represent ortho-graphic patterns, (2) a lexical level at which thephonological
(and possibly the whole-word ortho-graphic) representation of the printed word is
activated,and (3) a semantic level at which the meaning of theword is accessed. In
addition, tasks in which attention isdirected to the phonetic features of the words (such
asrhyming judgments) may induce phonetic activity thatmay or may not be involved in the
word recognitionprocess.Although the exact nature of the processes involvedin visual
word recognition is still a matter of debate, thenotion of levels (either of processing or of
repre-sentation) is accepted and incorporated into most theo-ries (e.g., Ellis & Young,
1996, ch. 8; McClelland &Rumelhart, 1981; Seidenberg & McClelland, 1989). More-over,
there is evidence that the level at which a word isprocessed is task-dependent and can be
controlled. Forexample, several studies did not find semantic primingwhen the prime was
processed at a letter level, at leastif the stimulus onset asychrony (SOA) between
theprime and the target was longer than a few hundredmilliseconds (e.g., Henik, Friedrich,
& Kellogg, 1983;Smith, Theodor, & Franklin, 1983). In fact, semantic prim-ing was absent
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even at a short SOA (200 msec) if theprime task was letter-search (Henik, Friedrich,
Tzelgov, &Tramer, 1994). This result suggests that it is possible tocontrol the putatively
automatic activation of the seman-tic system by directing subjects’ attention to the
letterlevel. Other studies, however, challenged this interpreta-tion, suggesting that the
absence of priming in the Heniket al. (1994) experiment was an epiphenomenon
causedby the difficulty of the task, which prevented the activa-tion of the prime’s semantic
representation within theshort SOA time range. When easier letter-level tasks wereused,
semantic priming was obtained, suggesting that theactivation of meaning, although not
resource-free, is thedefault in visual word perception (Smith, Bentin, &Spalek, submitted).
It appears, therefore, that the ques-tions of whether the processing of printed words
maybe restricted to a shallow level and whether the cogni-tive system involved in visual
word recognition can beinfluenced and shaped by the purpose of reading thewords are
still open. A related question addresses theword-related information that is processed at
each level.For example, although traditional models of word recog-nition assume the
existence of a mental lexicon in whichword-related information is represented (but see
Hinton& Shallice, 1991, and Seidenberg & McClelland, 1989, foralternative views), there is
no consensus regarding thecharacteristics of this representation. According to
somemodels, the lexicon contains only structural word-relatedinformation (phonologic and
orthographic), whereasothers see no evidence requiring separation betweenthe structure
of the word and its meaning.An additional, major question concerning the levels
ofprocessing printed words is how the level-specific proc-esses interact among
themselves. One ftraditional viewsuggested a series of stages. Accordingly, the
printedword should be processed first at the orthographic level.The output of this stage
addresses a visual lexicon acti-vating a word pattern and, subsequently, its
semanticrepresentation (e.g., Morton, 1969). Other models sug-gested that the various
visual word perception opera-tions are exerted in “cascade;” that is, a processing
stagecan begin before the previous stage is finished (McClel-land, 1979). More recent
models of reading suggest par-allel, interactive processes by which the visual stimulusis
processed in parallel at all levels and different wordsare represented by different patterns
of activity in aneural network (Carr & Pollatsek, 1985; Coltheart, 1985;McClelland &
Rumelhart, 1981; Seidenberg & McClel-land, 1989; see also Jared & Seidenberg, 1991).
Investi-gating the dynamics of visual word recognition has beenpartly hampered by the
difficulty of disentangling proc-esses by the use of discrete measures of performancesuch
as the reaction time (RT). Some of these impedi-ments can be overcome by studying the
neurophys-iological mechanisms that subserve this cognitivefunction. In addition to
providing ways to distinguishbetween cognitive mechanisms by relating them to
theneuroanatomically distinct structures that mediate them,some neurophysiological
measures (such as ERPs) pro-vide an on-line and time-continuous index of processing.

Neuroimaging and Electrophysiology of Word Recognition

Using positron emission tomography (PET), several stud-ies have identified a number of
brain structures activatedduring language processing (Beauregard et al., 1997; De-monet
et al., 1992; Frith, Friston, Liddle, & Frackowiak,1991; Frith, Kapur, Friston, Liddle, &
Frackowiak, 1995;Petersen & Fiez, 1993; Petersen, Fox, Posner, Mintun, &Raichle, 1989;
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Petersen, Fox, Snyder, & Raichle, 1990;Wise et al., 1991; Zatorre, Meyer, Gjedde, &
Evans, 1996).The tasks typically used in those studies required either visual processing of
words and wordlike stimuli duringsilent reading or “phonetic” processing of words,
syn-thetic syllables, pure tones, and clicks while listening tospeech. The activity elicited in
these “low-level” processing stages was subtracted from that elicited when sub-jects were
instructed to perform higher-level processingsuch as phonologic (e.g., reading aloud) or
semantic(e.g., generating the verbs associated with presentednouns). Similar tasks were
also used in functional mag-netic resonance imaging (fMRI) studies (e.g.,
McCarthy,Blamire, Rothman, Gruetter, & Shulman, 1993). Theseneuroimaging studies
have contributed to locating brainareas involved in different aspects of processing
wordsand word like stimuli, but they do not reveal the timecourse of the different types of
brain activation. Therecording of the on-line electrophysiological manifesta-tions of the
different levels of visual word processingmay provide information about the time course of
those processes. Moreover, topographic analyses of the scalppotentials and of the current
densities may provide con-verging information about brain regions activated at thedifferent
processing levels.Several main families of ERP components associatedwith language
processing have been described inthe electrophysiological literature. These families are
represented by the N200, the N400, and the P600components. In the following brief
review of the litera-ture, we will only address the first two of the abovecomponents, those
elicited by the processing of singlewords.An N200 specific to orthographic stimuli was
revealedin a study in which ERPs were recorded using intra-cranial implanted electrodes
(Nobre, Allison, & McCarthy,1994). In this study the authors compared the ERPselicited
by strings of letters with those elicited by othercomplex visual stimuli such as human
faces. They foundthat although all the visual stimuli elicited negative com-ponents peaking
around 200 msec from stimulus onset,the intracranial distribution of the N200 elicited by
letterstrings (pronounceable words and pseudowords, andunpronounceable nonwords)
was distinct from the dis-tribution of N200 elicited by nonorthographic stimuli.Both letter
strings and faces elicited activity in theposterior fusiform gyrus, but the regions activated
bythe two types of stimuli never overlapped within a sub-ject (Allison, McCarthy, Nobre,
Puce, & Belger, 1994).Furthermore, the potentials elicited by words were morenegative in
the left than in the right hemisphere,whereas those elicited by faces were either
similaracross hemispheres or were more negative in the rightthan in the left. The fact that
the intracranial N200 didnot distinguish between pronounceable and nonpro-nounceable
letter strings indicates that this componentis elicited by a shallow-level process, one that is
notaffected by phonology. On the other hand, the distinc-tion between the N200
distribution elicited by letterstrings compared to that elicited by other visual com-plex
stimuli suggests that this component may by asso-ciated with a mechanisms of
processing letters. Thusthere are data suggesting the existence of a visual mecha-nism
tuned to process orthographic stimuli whose activ-ity is reflected by a negative component
peaking around200 msec.Higher-level analysis of words seems to be associatedwith
negative potentials peaking later than 200 msec(see reviews by Bentin, 1989; Hillyard &
Kutas, 1983;Kutas & Van Petten, 1988). Among those, the most exten-sively investigated
potential is the N400 component, firstdescribed by Kutas and Hillyard (1980). Initially,
theN400 was linked with the processing of semanticallyanomalous words placed in final
sentence positioneither in reading (Kutas & Hillyard, 1980) or in speechperception
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(McCallum, Farmer, & Pocock, 1984). It wasfound that its amplitude can be modulated by
the degreeof expectancy (cloze probability) as well as by theamount of overlap between
the semantic characteristicsof the expected and the actually presented words
(Kutas,Lindamood, & Hillyard, 1984; see also Kutas & Hillyard,1989). Therefore, it was
assumed to reflect a postlexicalprocess of semantic integration and to be modulated bythe
difficulty of integrating the word into its sententialcontext (e.g., Rugg, 1990). Other studies,
however, re-vealed that the N400O can also be elicited by isolatedprinted or spoken words
and pseudowords presented insequential lists and modulated by semantic priming
out-side the sentential context (Bentin, Kutas, & Hillyard,1993; Bentin, McCarthy, & Wood,
1985; Holcomb, 1986;Holcomb & Neville, 1990). Consequently, the semanticintegration
process that may modulate the N400 hasbeen extended to include semantic priming
betweensingle words. It is unlikely, however, that simple lexicalactivation is a major factor
eliciting or modulating theN400 because closed-class words, although representedin the
lexicon, neither elicit nor modulate this compo-nent (Nobre & McCarthy, 1994).
Furthermore, unlike theletter-processing-specific N200, the N400 is not elicitedby letter
strings that do not obey the rules of phonologyand cannot be pronounced (i.e., illegal
nonwords).This pattern of results suggests that the N400 is notassociated with a visual
mechanism dedicated to proc-essing of letters, but rather with a higher-level
word-processing system. In particular, the absence of an N400in response to illegal
nonwords suggests that it issensitive to the phonologic structure of the stimulus.However,
it is probably not elicited by phonologicalprocessing per se because negative waveforms
peakingat about 400 msec were modulated by the immediaterepetition of unfamiliar faces
(Bentin & McCarthy, 1994)and other pictorial stimuli (Barrett & Rugg, 1989, 1990).Hence,
the currently existing evidence indicates that theN400 is elicited only by stimuli that allow
deep (se-mantic) processing and that its amplitude is enhancedby semantic incongruity
and attenuated by semanticpriming and repetition. This pattern is consistent withthe
assumption that the N400 reflects a link searchprocess between a stimulus and its
semantic repre-sentation. It is possible, however, that different aspectsof semantic activity
in general, and language comprehen-Bentin et al. 237sion processes in particular, are
associated with differentnegativities elicited during the same time epoch. Thescalp
distribution of the N400 may support this sugges-tion.The description of the N400 scalp
distribution seemsto vary according to the task. Elicited by semantic incon-gruities in
sentences, the N40O is largest over the cen-tro-parietal regions and slightly larger over the
righthemisphere than over the left (Kutas & Hillyard, 1982;Kutas, Hillyard, & Gazzaniga,
1988). In contrast, whenelicited by single words, the N400 has a more anteriordistribution,
with maxima over frontal or central sites(Bentin, 1987; Bentin, McCarthy, & Wood, 1985;
McCarthy& Nobre, 1993) and a larger amplitude over the left thanover the right
hemisphere (Nobre & McCarthy, 1994). Ina recent study, using intracranial ERP
recordings,McCarthy, Nobre, Bentin, and Spencer (1995) found largemedio- and
antero-temporal distributions of the N400,suggesting the existence of one, or several,
deep neuralgenerators bilaterally distributed in the anterior medialtemporal lobe and
associated with semantic processing.

The Current Study: Goals, Rationale, andWorking Hypotheses
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The above review suggests that different components ofscalp-recorded ERP, which are
generated in differentbrain structures, may be differently sensitive to the levelat which
words are processed. Previous research of lev-els-of-processing effects on ERPs focused
primarily onthe N400, providing inconclusive results. On the onehand, several studies
reported that the N400 was notelicited or not modulated under shallow-processing
con-ditions (Bentin, Kutas, & Hillyard, 1993; Chwilla, Brown,& Hagoort, 1995; Deacon,
Breton, Ritter, & Vaughan,1991). Other studies, however, reported N400 primingeffects
with shallow-processing tasks (Besson, Fischler,Boaz, & Raney, 1992; Kutas & Hillyard,
1989). Therefore,a more systematic, within-subject manipulation of levelsof processing is
required, in which the task effects ondifferent ERP components are assessed. To the best
ofour knowledge, no such studies have been published. Amajor goal of the present study
was to bridge this gap.In particular we sought (1) to investigate the neurophysi-ological
manifestations of processing words at differentlevels (2) to assess the time course of
processing withineach of those levels, and (3) to test the hypothesis thatlexical processes
can be temporally and functionallydissociated from semantic processes.To achieve our
goals we have asked participants toperform several tasks, each designed to promote
activityat each of the levels of processing implied by the word-recognition model we
adopted. The activity associatedwith the visual/orthographic analysis of the stimulus
wasassessed comparing the ERPs elicited by letter strings tothose elicited by strings of
alphanumeric symbols andnonorthographic ASCII forms, in a “font-size” discrimina-tion
task. We hypothesized that orthographic analysis isautomatically induced by letter strings
but not by nonor-thographic stimuli. The possibility that phonological orsemantic activity
would account for the differences be-tween ERPs elicited by orthographic versus
nonortho-graphic stimuli was controlled by comparing words,pseudowords, and
unpronounceable strings of con-sonants (hereafter labeled “nonwords”). Words
andpseudowords are distinct from nonwords by beingphonologically legal and differ from
each other in theirsemantic value. We assumed that the onset of ortho-graphic processing
would precede the onset of anyother activity related to the recognition of printed stim-uli.
The second and third levels would be phonologi-cal/phonetic and phonological/lexical. We
had no apriori predictions regarding the relative timing of thesetwo levels. Phonetic
processing was promoted by arhyme-detection task, whereas the lexical processingwas
induced using a series of lexical decision tasks.Phonology is probably involved in both
rhyme detectionand lexical decision for letter strings. However, in theformer task it
mediates the activation of phonetic struc-tures that are necessary for detecting the
rhyme,whereas in the latter we presumed that phonetic struc-tures are not needed and
probably not generated. There-fore, the phonology in the lexical decision task leads
toword recognition and may entail other linguistic proc-esses than the “shallower”
rhyme-detection task. Finally,the fourth level of processing words was semantic.
Se-mantic processing was induced by asking the partici-pants to distinguish abstract from
concrete words. It isimportant to realize that none of these tasks could sepa-rately provide
evidence for a particular level (or kind) ofprocessing. Obviously, words can be (and
probably were)processed at all levels, regardless of task. We hoped,however, that the
demand characteristics of each taskwould intensify the activity at the respective levels
andthat across-task comparisons in the timing and scalpdistribution of the ERPs might
help disentangle oneprocess from another.To avoid speeded response-related processes,
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we didnot measure RTs. Rather, we used an “oddball” paradigmin which the distinction
among the targets and thedistractors was based on processing the words at theabove
described levels. Thus, in the font-size task thesubjects were instructed to keep a silent
count of “tar-gets” that were characterized as being twice the size ofthe “distractors.” The
type of stimulus (words, pseudo-words, illegal nonwords, alphanumeric symbols, orforms)
was irrelevant to the task. In the rhyme task,subjects were instructed to keep a silent
count of stimuli(words and pseudowords) that rhymed with a predesig-nated French word,
while disregarding other words,pseudowords, and nonwords. In the lexical decisiontasks,
subjects were instructed to keep a silent count ofwords either presented among nonwords
(a relativelyshallow discrimination) or among pseudowords deeper discrimination). In a
third lexical decision condi-tion, the subjects were instructed to keep a silent countof
pseudowords interspersed among words. Finally, inthe semantic decision task, subjects
were instructed tokeep a silent count of abstract words, disregarding con-crete words,
pseudowords, or nonwords that were pre-sent in the same list. Table 1 describes the
experimentalparadigm. Note that, both within and across lists, ourrelevant comparisons
were among the distractors. Thetargets were expected to elicit a late positive
component(P300), whose latency and amplitude were presumed toreflect the different
levels of discrimination difficultybetween targets and distractors in each task.

RESULTS ERPs Elicited by Nontarget Stimuli

As is common in ERP studies in which the electroen-cephalogram (EEG) is recorded from
more than a fewscalp sites, the entire data set was used to describespatial scalp
distributions, whereas statistical analyseswere performed on selected sets of scalp sites.
Theanalyzed sites were chosen to cover the distribution ofeach component as observed in
the topographic maps,as well as to cover an area sufficiently large to allow
adistribution-based distinction among components andcomparisons across tasks. With
slight variations amongtasks (specified where relevant),the dependent variableswere (1)
mean amplitudes calculated for time rangesduring which the ERPs elicited by different
stimulustypes were distinct by visual observation, (2) mean am-plitudes calculated for
more restricted time ranges thatencompassed the relevant component in each task, (3)the
peak latency (defined as the latency of the mostnegative point within the same time
range), and (4) thelatency to the onset of these components.The onset wasdefined as the
first latency at which the distinctionbetween conditions was significant, determined
bypoint-bypoint ootests. On the basis of the observed dis-tributions, the statistical
analysis of ERPs elicited in thevisual task were limited to posterior and posterior tem-poral
areas (OM1/2, O1/2, PO3/4, and T5/6), whereas inall other tasks the sites of interest
covered the middleand anterior temporal lobes as well as lateral aspects of the precentral
and frontal areas (TP7/8, T3/4, C3/4, FC1/2, FC5/6, F3/4, and F7/8).

Visual Processing (Size) Task

The ERPs elicited by the five stimulus types in the sizediscrimination task revealed two
distinct categories ofresponses. One included all the three types of ortho-graphic stimuli
(words, pseudowords, and nonwords);the other included the two types of
nonorthographicstimuli (symbols and forms) (Figure 1). This differencebegan in the
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latency range of a negative wave peakingat T5 and T6 around 170 msec (N170) and
lasted forabout 600 msec, throughout the stimulus exposure time(Figure 1A). The initial
statistical evaluation of this pat-tern compared the mean amplitude elicited between140
and 600 msec by each Stimulus Type (words,pseudowords, nonwords, symbols, forms) at
four poste-rior sites (OM1/2, O1/2, PO3/4, T5/6) on each Hemi-sphere (left, right). The
analysis of variance (ANOVA) showed that the stimulus type and the site effects were
significant (F(4, 92) = 29.3, MSE o= 6.6, po< 0.0001, GG epsilon = 0.87, and F(3, 69) =
28.3, MSEo= 6.2, p<0.0001, GG oepsilon = 0.53, respectively), whereas the hemisphere
effect was not (F(1, 23) < 1.00). Post hoc univariate ANOVAs revealed that the mean
amplitudeselicited by words, pseudowords, and nonwords did notdiffer among themselves
(F(2, 46) < 1.00), nor did themean amplitude elicited by symbols differ from thatelicited by
forms (F(1, 23) < 1.00). The average meanamplitude of the three orthographic stimuli was
sig-nificantly less positive than the average of the meanamplitude of the two
nonorthographic stimuli (F(1, 23)= 81.1, MSE = 0.5, p < 0.0001) (Table 2). As revealed
bysignificant interactions, the difference between ortho-graphic and nonorthographic
stimuli was larger at theleft than the right hemisphere sites (2.01 and 1.65 pV,respectively)
(F(4,92) =7.69, MSE = 0.37, p < 0.001, GGepsilon = 0.56) and larger at the PO (2.26 pV)
and O(1.91 uV) sites than at the T (1.73 pyV) and OM (1.43 uV)sites (F(12, 276) = 14.3,
MSE = 021, p < 0.0001, GGepsilon = 0.37). No other interactions were
significant.Because no differences were found among the threeorthographic stimulus
types or between the two nonor-thographic stimulus types, for the subsequent
statisticalanalyses the responses to the five stimulus types weregrouped into two distinct
categories: orthographic stim-uli including words, pseudowords, and nonwords
(252stimuli) and nonorthographic stimuli including stringsof alphanumeric symbols and
strings of forms (168 stim-uli) (Figure 1B).A series of point-by-point t tests comparing
thewaveforms elicited by orthographic and nonorthog-raphic stimuli showed that the
difference betweenthe two categories became significant (p < 0.01) at140 msec at T5 (left
hemisphere) and at 210 msec at T6 (right hemisphere). Because the latency rangeof the
N170 wave (140 to 200 msec) was the earliesttime window where the responses to
orthographicand nonorthographic stimuli differed (Figure 1B), andbecause previous
studies suggested that the N170 isthe earliest informationalspecific ERP component
elic-ited by visual stimuli (Bentin, Allison, Puce, Perez, &McCarthy, 1996; George, Evans,
Fiori, Davidoff, & Renault,1996), we focused the analysis on the influence of stimulus-type
category on N170 latency, amplitude, and topography.

Table 1. Summary of the Experimental Design
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Level of Processing

Task

Nontarget Stimulus
Type (N)

Target Stimuli (N)

Visual/orthographic
processing

Size decision

Concrete words (84)
Pseudowords (84)
lllegal nonwords (84)
Alphanumeric symbols
(84) Forms (84)

Double-sized stimuli
(16 of each type)

Phonetic processing

Rhyme decision

Concrete words (84)
Pseudowords (84)
lllegal nonwords (84)

Stimuli rhyming with
vitrail Concrete words
(16) Pseudowords
(16)

Lexical/phonological
processing

Lexical decision LD-1
LD-2 LD-3

lllegal nonwords (84)
Pseudowords (84)
Concrete words (84)

Concrete words (16)
Concrete words (16)
Pseudowords (16)

Semantic processing

Semantic decision

Concrete words (84)
Pseudowords (84)
lllegal nonwords (84

Abstract words (32)
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Figure 1. ERPs in the vis-ual/orthographic task. (A)ERPs elicited by nontargetstimuli

(strings of forms, strings of alphanumeric sym-bols, words, pseudowords, andnonwords) at

lateral posteriorsites (T5, T6). (B) ERPs col-lapsed across orthographicstimuli (words,
pseudowords,and nonwords) and nonortho-graphic stimuli (strings of al-phanumeric

symbols andstrings of forms) in the vis-ual/orthographic task. TheN170 wave was largest at

thelateral posterior sites TS5 andT6 and peaked around 170-msec latency. The
negativepeak at about 600 msec isprobably the “off’ response ofthe stimuli (which lasted

onthe screen for 500 msec).

N170 Amplitude and Scalp Distribution

Figure 2A shows the scalp potential (SP) and scalp-cur-rent-density (SCD) distributions of
the responses to or-thographic and nonorthographic stimuli 170 msecpoststimulus. For
both stimulus categories, the N170shows bilateral activation centered between PO3, T5,
O1,and OM1 over the left hemisphere and PO4, T6, O2, andOM2 on the right hemisphere
(Figure 2B).The mean amplitude of the N170 calculated between140 and 200 msec, on
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the left and right hemispheres wascompared by a three-way ANOVA with the
StimulusCategory (orthographic, nonorthographic), Site (OM, O,PO, T), and Hemisphere
(left right) as within-subjectfactors. This analysis showed no significant main effectfor
either Stimulus Category or Hemisphere (for both,F(1, 23) < 1.0) but a significant effect of
Site (F(3, 69) =15.6, MSEo= 4.2, po< 0.0001, GG oepsilon = 0.59). How-ever, the
interaction between Stimulus Category andHemisphere effect was significant (F(1, 23) =
11.2, MSE= 1.1, po< 0.005), as was the interaction between Stimu-lus Category and Site
(F(3, 69) = 2.9, MSEDo= 0.4, pu< 0.5,GG oepsilon = 0.45). Posthoc univariate ANOVAs
showedthat the mean amplitude of the N170 was larger at thetemporal sites (-3.22 pV)
and at OM (-3.13 pV) than atthe parietooccipital (-1.46 yV) and occipital (2.25 uV) sites.
The Stimulus Category x Hemisphere interactionwas due to the fact that, at all sites, the
N170 elicited byorthographic stimuli was larger over the left than overthe right hemisphere
sites, whereas the N170 elicited bynonorthographic stimuli was larger over the right
thanover the left hemisphere. However, the difference be-tween the N170 elicited by
orthographic and nonortho-graphic stimuli was not significant, except at T5
(lefthemisphere), where the N170 elicited by orthographicstimuli (-3.53 pV) was
significantly larger than that elic-ited by nonorthographic stimuli (-2.67 puV) ( F(1, 23) =6.86
MSEo= 2.55, po< 0.02).Similar analyses performed on the SCD waveforms ledto similar
results: There was no effect of Stimulus Cate-gory or Hemisphere on the mean current
amplitude ofthe N170 (averaged across the four sites), but a sig-nificant interaction
between the two factors (F(1, 23) =11.96, po< 0.01). The mean current amplitude of N170
tendeg to be larger over the left occipito-temporal greasfor orthographic stimuli (-0.73
ma/m ") than for nonor-thographic stimuli (-0.61 ma/m ™) (po< 0.10) and waslaléyer over the
right occipito-temporal areas fo,g nonor-thographic stimuli (-0.78 ma/m™) than for
orthographicstimuli (-0.54 ma/m~) (po< 0.05).These results thus show a double
dissociation be-tween the interhemispheric distribution of orthographicand
nonorthographic stimuli. Orthographic stimuli elic-ited the largest N170 at posterior left
hemisphere sites,whereas the N170 elicited by nonorthographic stimuliwas largest at
posterior right hemisphere sites. However,only at the left posterior temporal site (T5) was
thedifference between the N170 elicited by orthographicand nonorthographic stimuli
significant.Although only 8 out of the 24 subjects were males,given the interhemispheric
asymmetrical distributionof the N170 on the one hand, and the recent contro-versy
regarding gender differences in the interhemi-spheric asymmetry for language processing
(Pugh et al.,1996; Shaywitz et al., 1995; but see Frost et al.,, 1997),0on the other, we
compared the pattern of the interhemi-spheric asymmetry of the N170 amplitude
betweenthe male and the female participants. This comparisonwas based on a mixed
model ANOVA with Gender asthe between-subject factor and Stimulus Category
andHemisphere as the within-subject factor. This analysisrevealed that, although the
pattern of interhemisphericasymmetry tended to be different for men and women1, neither
the interaction between Gender and Hemi-sphere nor the interaction between all three
factorswere statistically significant (F(1, 22) < 1.0 for both interactions).

Men were more asymmetric than women for orthographic stimuli (0.31 pV vs. 0.18 pV) and larger in the left than in the right
occipito-parietal sites), whereas women were more asymmetric than men for nonorthographic stimuli (0.62 pV vs. 0.24 pV and

larger in the right than in the left occipito-parietal sites).
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Table 2. Mean Amplitudes (OM1, OM2, O1, 02, PO3, PO4, T5 and T6) between 140 and 600 msec, for Each

Stimulus in the Size-Decision Task

Words Pseudowords| Nonwords Symbols Forms
Mean 0.30 0.35 0.38 2.16 2.20
Amplitude
SEmano 0.37 0.37 0.42 0.40 0.40

“ “\SEm = standard error of the mean).

N170 Latency

A two-way ANOVA was performed on the N170 peaklatency measured between 140 and
200 msec at T5 andT6 (where the N170 was most conspicuous), with Stimu-lus Category
(orthographic, nonorthographic) and Hemi-sphere (left, right) as within-subject factors.
This analysisshowed that the N170 Ilatency was similar for ortho-graphic and
nonorthographic categories (F(1, 23) <1.00) and significantly shorter at T5 (168 msec)
than atT6 (175 msec) (F(1, 23) = 5.96, po< 0.025). The interac-tion between Stimulus
Category and Hemisphere was not significant (F(1, 23) = 0.05).

Figure 2. Scalp distribution of the negative potentials elic-ited in each task. Pink-purple hues represent
negative volt-ages, yellow-green hues represent positive voltages.(A) Back view of the scalp potential (first
row) and currentdensity (second row) distributions of the N170s to ortho-graphic (left) and nonorthographic
(right) stimuli in the sizetask. (B) Lateral view of the N170s scalp potential distribu-tions to orthographic and
nonorthographic stimuli in the sizetask. (C) Scalp potential distributions of the N320s to pro-nounceable and
nonpronounceable stimuli in the rhyme task.(D) Scalp potential distributions of the N350s to phonologi-cal
legal and phonological illegal stimuli in the lexical deci-sion task. (E) Scalp potential distributions of the
N450s topseudowords and words stimuli in the semantic decision task.
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Phonological/Phonetic (Rhyme) Task

The ERPs elicited by the three stimulus types in therhyme discrimination task displayed
two distinct catego-ries of responses. One included the pronounceable stim-uli (words and
pseudowords); the other included thenonpronounceable stimuli (nonwords). This
distinctionstarted at about 290 msec from stimulus onset and lastedfor about 330 msec
(Figure 3). During that period, anegative potential peaking at about 320 msec
afterstimulus onset (N320) was most evident over the tem-poral and temporo-parietal
regions, particularly in theERP elicited by pronounceable stimuli; the ERPs elicitedby
nonpronounceable stimuli during that period weredominated by a positive potential that
was interruptedby a “shoulder” in the region of the N200 (see Figures2C and 3). An initial
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ANOVA comparing the mean ampli-tude of the ERPs elicited by each stimulus type at
allseven lateral electrodes over each hemisphere between270 and 500 msec supported
the categorization be-tween pronounceable and nonpronounceable stimuli.This analysis
showed a significant main effect of stimulustype (F(2, 46) = 20.0, MSE = 0.44, p < 0.001,
GG epsi-lon = 0.98) that, as revealed by post hoc univariatecontrasts, reflected only the
fact that the mean amplitudeelicited by the nonwords (1.43 uV) was significantlymore
positive than that elicited by either words (0.45uV) or pseudowords (0.33 pV), which did
not differ onefrom another (F(1, 23) < 1.0). Therefore, for the sub-sequent analyses, the
responses to the three stimulustypes were grouped into two distinct categories:
pro-nounceable stimuli including words and pseudowords(168 stimuli) and
nonpronounceable stimuli, whichwere the nonwords (84 stimuli). A series of point-by-point
t test analyses revealed that the difference be-tween these two categories was significant
(p < 0.01),starting at 295 msec at T3 (left hemisphere) and at 305msec at T4 (right
hemisphere).Because the latency range of the N320 wave (270 to370 msec) was the
earliest time window where pro-nounceable and nonpronounceable stimuli elicited
dif-ferent ERPs, we focused the analysis of the influence ofstimulus category on the N320
latency, amplitude, andscalp distribution.

N320 Amplitude and Scalp Distribution

Figure 2C shows the scalp potential distribution of theresponses to pronounceable and
nonpronounceablestimuli at 320 msec poststimulus onset on the left andright
hemispheres. A wide positive field on the occipito-central areas characterized the
responses to nonpro-nounceable stimuli. The potential distribution topronounceable
stimuli displayed two voltage patterns: anegative potential field over the temporal areas
and a negative/positive pattern over the occipito-parietal region, slightly larger at the left
than at the right hemisphere sites. N320 shows a larger amplitude over the left temporal
areas (around T3) than over the right temporal areas (around T4) and larger for
pronounceable stimuli than for nonpronounceable ones.
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Figure 3. ERPs to nontarget stimuli (words, pseudowords,and nonwords) at the sites

ofinterest in the phonologi-cal/phonetic task. The N320 wave was largest at T3—onthe left

temporal hemi-sphere—and was muchsmaller for nonwords than for pseudowords and
words.

The statistical analysis of these differences was basedon a three-way ANOVA with
Stimulus Category (pro-nounceable, nonpronounceable), Site (TP7/8, T3/4, C3/4,FC1/2,
FC5/5, F3/4, F7/8), and Hemisphere (left, right) aswithin-subject factors. The dependent
variable was themean amplitude of the N320 between 270 and 370 msec from stimulus
onset. This analysis revealed that the N320was larger (i.e., more negative) for
pronounceable (-0.18uV) than for nonpronounceable stimuli (which in factelicited a
positive waveform in the same latency range,0.99 uV) (F(1, 23) = 15.7, MSEo= 14.66,
po< 0.001) and at the left (0.04 pV) than at the right hemisphere sites(0.77 uV) (F(1, 23) =
19.92, MSEo= 4.53, po< 0.001). Themain effect of site was also significant (F(6, 138) =
16.92,MSEo= 3.57 po< 0.001). The interaction between theStimulus Category and the
Site effects was significant,suggesting that the difference between the pronounce-able
and the nonpronounceable stimuli was larger atsome sites than at others (F(6, 138) =
8.82, MSE= 0.37,po< 0.001). No other interactions were significant. The scalp distribution
of the N320 was analyzed by a one-way ANOVA in which the dependent variable was the
amplitude of N320 elicited by pronounceable stimuliaveraged across hemispheres. This
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analysis showed that the N320 varied significantly with site (F(6, 138) = 13.4,po< 0.001,
GG oepsilon = 0.35). Post hoc univariate con-trasts revealed that the amplitude of the
N320 was sig-nificantly larger at T3/4 (-1.1 pyV) than at any otherlocation and that it was
negative at F7/8, TP, and FC56(-0.68, -0.65, and -0.53 pV, respectively) and positive
atthe more central and frontal electrodes, C, FC1/2, and F3/4 (0.59, 0.76, and 0.31 pV,
respectively). This distribu-tion statistically validates the lower midtemporal distri-bution of
the N320. A post hoc analysis of the interactionbetween the stimulus category and the site
showed that the difference between pronounceable and nonpro-nounceable stimuli was
largest at F7/8 (1.85 yV).The possible interaction of the hemispheric differ-ences with
gender was examined for the N320 as for theN170 potential. This analysis showed that
neither the Gender x Hemisphere nor the Gender x Stimulus Type by Hemisphere
interactions were significant (for both F(1, 22) < 1).

N320 Latency

A Stimulus Category by Hemisphere ANOVA was performed on the N320 peak latency
measured at T3 and T4 (where the amplitude of the N320 elicited by pronounceable
stimuli was maximal). This analysis showed that N320 latency was significantly shorter for
nonpronounceable stimuli (303 msec) than for pronounceable stimuli (326 msec) (F(1, 23)
= 16.55, p < 0.001), without a significant main effect of hemisphere ((F(1, 23) < 1.00).

The interaction between Stimulus Category and Hemisphere, however, was
significant (F(1, 23) = 5.68, p <0.025), revealing that in response to pronounceable stimuli
the N320 peaked earlier at T3 (321 msec) than at T4 (331 msec), whereas in response to
nonpronounceable stimuli it peaked earlier at T4 (297 msec) than at T3 (309 msec).
Hence, the left hemisphere responded faster to pronounceable than to nonpronounceable
stimuli, whereas the opposite pattern was found for the right hemisphere.
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Figure 4. ERPs elicited bynontarget stimuli (words,pseudowords, and nonwords)at the

sites in the lexical deci-sion task. The N350 wave waslargest at T3—on the left tem-poral

hemisphere—and waselicited only by words andpseudowords. Unlike legalphonological
stimuli, non-words elicited a large positivedeflection.

Phonological/Lexical Task

As in the phonological/phonetic task, the ERPs elicited by the three stimulus types in the
lexical decision tasks revealed two distinct categories of responses. One included the
words and the pseudowords and the other included the nonwords. This distinction was
evident starting at about 270 msec from stimulus onset and lasting for about 250 msec, an
epoch that encompassed a negative positive deflection for the words and pseudowords,
but a positive peak for the nonwords (Figure 4). An initial ANOVA compared the mean
amplitude of the ERPs elicited between 270 and 500 msec by each Stimulus Type (words,
pseudowords, nonwords) at the midtemporal and anterior-temporal Sites (T3/4, C3/4,
FC5/6, F7/8, see Figure 2D) and over each Hemisphere (left, right). This ANOVA showed
that the main effects of Stimulus Type and Site were significant (F(2, 46) = 471, p <
0.001, GG epsilon = 0.84 and F(3, 69) = 14.7, p < 0.001, GG epsilon = 0.58, respectively)
and that, across all condition and sites, the ERPs elicited at the left hemisphere sites were
more negative (00.33 V) than at the right hemisphere sites, which were actually positive
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(0.17 oV) (F(1, 23) = 9.9, p < 0.005). The interaction between Stimulus Type and Site was
also significant, suggesting that the effect of Stimulus Type was different at different scalp
locations® (F(6, 138) = 14.5, p < 0.001, GG epsilon = 0.54). Post hoc univariate contrasts
showed that the mean amplitude of the ERP elicited by words (00.63 pV) and by
pseudowords (01.00 pV) during this period did not differ significantly (F(1, 23) = 3.2, p =
0.085), both being significantly more negative than the mean amplitude of the ERP elicited
by the nonwords at this time (1.38 pV) (F(1, 23) = 62.6, p < 0.001 and F(1, 23) =52.2, p <
0.001 for pseudowords and words, respectively). Consequently, the words and
pseudowords (168 stimuli) were collapsed to form one category of phonologically legal
stimuli to be compared with the nonwords, which were phonologically illegal stimuli (84
stimuli). A series of point-bypoint t tests between the waveforms elicited by the
pronounceable and the nonpronounceable stimuli showed that this difference became
significant (p < 0.01) at 270 msec over the left hemisphere (T3) and at 300 msec over the
right hemisphere (T4).

The difference between the two stimulus categories was most evident about 350
msec from stimulus onset, at the peak of the negative deflection elicited primarily by the
phonologically legal stimuli (N350). Around that latency, the increase in the positivity
elicited by nonwords was interrupted by a “shoulder” (i.e., a decrease in the magnitude of
the positive derivative of the waveform) and even a short-lasting change in its direction at
some locations. Hence, it appears that phonologically legal and illegal stimuli were
processed significantly differently, at least as these processes were reflected by ERPs.
Because the present task was designed to examine the difference between the deeper,
lexical processes that may be required to distinguish between words and pseudowords,
and the more superficial processes that are probably sufficient to distinguish nonwords
(Balota & Chumbley, 1984), our analyses focused on the N350, which was most
conspicuous at the temporal and fronto-central sites.

N350 Amplitude and Scalp Distribution

Figure 2D shows the scalppotential distribution of the responses to phonologically legal
and illegal stimuli, 350 msec poststimulus over the left and right hemispheres,
respectively. Although the scalp distribution of the N350 was apparently more anterior and
central than that of the N320, for the purpose of intertask comparisons we have analyzed
the same subset of scalp sites as in the phonological/phonetic task. Hence, the mean
amplitude of the N350 was calculated between 300 and 400 msec separately for legal and
illegal stimuli at TP7, T3, C3, FC5, FC1, F3, and F7 over the left hemisphere and the
corresponding sites over the right hemisphere. These data were analyzed using a
Stimulus Category x oSite x oHemisphere within-subject ANOVA. The analysis showed
that all three main effects were significant (F(1, 23) = 85.6, p < 0.001, F(6, 138) =12.8, p <
0.001, GG epsilon = 0.41 and F(1, 23) = 7.1, p < 0.015 for the Stimulus Category, Site,
and Hemisphere, respectively). The interaction between Stimulus Type and Site and that
between Stimulus Type and Hemisphere and the three-way interaction between Stimulus
Type, Site, and Hemisphere were also significant (F(6, 138) = 16.5, p < 0.001, GG epsilon

2
We will analyze this interaction in more detail in our analysis of the distribution of the N350.
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= 0.37, F(1, 23) = 8.5, p < 0.01, and F(6, 138) = 8.5, p < 0.025, GG epsilon = 0.38,
respectively). The distribution of the N350 was examined with a Site x oHemisphere
ANOVA. This analysis showed that the N350 was larger (i.e., more negative) at left (01.58
MV) than at right (00.91 pV) hemisphere sites (F(91, 23) = 15.6, p < 0.005). Across
hemispheres, its amplitude varied significantly (F(6, 138) = 2.9 p < 0.01, GG epsilon =
0.4). Post hoc univariate contrasts revealed that, like the N320, the N350 was largest at
T3/4 (01.75 yV). However, in contrast to the N320, its amplitude was not significantly
smaller at FC5/6 (-1.6 pV) than at T3/4, and it was only slightly reduced at F7/8 (-1.34 uV).
The difference between the amplitude of the N350 at these three sites was not significant.
In contrast, the amplitude of the N350 at the TP5/6 (-1.24 pV) sites, which were
immediately posterior to the T3/4, was significantly smaller than at T3/4 (F(1, 23 = 12.9,
po< 0.01). These results confirmed a midtemporal and dorsotemporal scalp distribution of
the N350, with ramifications in the anterior temporal lobes. This distribution is different
from that of the N320. Yet, given the spatial and temporal proximity of the N320 and the
N350, we cannot exclude the possibility that the topography observed in Figure 3D was
influenced by an overlap of N320 and N350. As previously, none of the interactions with
the participant’s gender were significant.

N350 Latency

The N350 latency for the phonologically legal category did not differ significantly between
the T3 (340 msec) and the T4 (345 msec) electrode sites (F(1, 23) = 0.22).

Semantic Task

In the semantic task, all the stimulus types elicited distinguishable ERPs. In particular, the
semantic task differed from the phonological tasks in that the responses to words and
pseudowords were also distinct. However, at most sites, the period during which the ERPs
elicited by words seem to be different from those elicited by pseudowords began later and
was shorter than the period during which the ERPs elicited by nonwords were distinct from
the other two categories. Therefore, for the initial analysis of the differences among stimuli
types we divided the entire period during which differences were noticeable (270 to 600
msec) into two epochs. The first was from 270 to 350 msec and the second was from 350
to 600 msec. The differential activity was distributed at the fronto-central and
anterior-temporal sites (Figure 2E).

Consequently, the initial ANOVA compared the mean amplitude of the ERPs elicited
by each stimulus type, during each epoch, at T3, FC5, FC1, F3, F7, and at the
correspondent sites over the right hemisphere. This analysis showed significant main
effects of Stimulus Type (F(2, 46) = 16.9, p, GG oepsilon = 0.90), Site (F(4, 92) = 15.0,
po< 0.001, GG epsilon = 0.50), and Hemisphere (F(1, 23) = 29.6, po< 0.001). There was
no significant main effect of the epoch (F(1, 23) < 1.00). The interaction between the
Stimulus Type effect and the epoch was significant (F(2, 46) = 15.7, po< 0.001, GG
oepsilon = 0.69). The source of this interaction was revealed by separate analyses for
each epoch. These analyses, followed by univariate contrasts, revealed that during the
first epoch the ERPs elicited by words and pseudowords were not significantly different
(F(1, 23) = 2.35, po= 0.14), both being more negative than those elicited by nonwords

156

"Cyberthéses ou Plateforme" - © Celui de I'auteur ou l'autre



Chapitre 3 - Travaux expérimentaux

(1, 23) = 5.0 po< 0.05, for words versus nonwords). During the second epoch, however,
the three stimulus conditions differed significantly from one another (F(1, 23) = 4.9, po<
0.05 for pseudowords vs. words and F(1, 23) = 45.6, for words vs. nonwords).

The most conspicuous event that distinguished words from pseudowords during the
epoch of interest was a negative potential, that peaked at about 450 msec from stimulus
onset. At that time the nonwords elicited a positive potential which resembled the
potentials elicited by nonwords in the phonological discrimination tasks. Because no N450
was elicited by nonwords, and assuming that a superficial analysis was sufficient to decide
that nonwords were not targets, we analyzed the characteristics and the scalp distribution
of the N450, including only the ERPs elicited by pseudowords and words.

N450 Amplitude and Scalp Distribution

Figure 2E shows the scalp potential distribution of the responses to pseudowords and
words at 450 msec poststimulus onset, at the left and right hemisphere sites.

Words elicited a well-circumscribed bilateral negativity peaking at more anterior sites
than that elicited by words in the lexical decision task. Pseudowords display two negative
maxima, more evident over the left than over the right hemisphere: one, centered between
F7, FC5, and F3 had a topography that contained the areas activated by the N350 but
also more anterior regions (Figure 2D and 2E). The second, centered around FCA1,
corresponds to the N450 shown in Figure 5 and was not observed in the lexical decision
task. As in the previous experimental sessions, a negative activity was also observed
above the occipital areas.

The scalp potential distribution of the N450 was assessed by a Stimulus Type (words,
pseudowords) x Site (TP, T, C, FC5/6, FC1/2, F3/4, and F7/8) x Hemisphere (left, right)
ANOVA. This analysis showed that the N450 elicited by pseudowords (-1.0 yV) was
significantly more negative than that elicited by words, which, across sites, was positive
(0.15 uV) (F(1, 23) = 18.4, po< 0.001); it was significantly more negative over the left
hemisphere (-0.60 pV) than over the right hemisphere (-0.22 uV) (F(1, 23) = 4.9, po<
0.05) and differed significantly among scalp sites (F(6, 138) = 9.5, po< 0.001, GG
oepsilon = 0.42).

The interaction between Stimulus Type and Site effects was significant (F(6, 138) =
13.2, po< 0.001, GG oepsilon = 0.33), revealing that the Stimulus Type effect was not
significant at the most anterior electrode sites (F7 and F8), whereas it was significant at all
other sites, which did not differ among themselves. No other interactions were significant.
Post hoc contrasts examining the site effect revealed that, across words and
pseudowords, the N450 was significantly larger (more negative) at F7/8 (-1.2 yV) than at
all other sites (the difference between F7/8 and the second largest N450 at FC5/6 was
significant, F(1, 23) = 8.1, p < 0.01), negative at the anterior supratemporal FC5/6 (00.68
MV), F3/4 (00.65 pV) FC1/2 (00.22 pV) and midtemporal sites T3/4 (00.36 pV) (which did
not differ significantly among themselves), and positive at the centro-lateral C3/4 (0.06 pV)
and posterior-temporal sites TP7/8 (0.20 pV). The difference between the N450 elicited at
FC5/6 and F3/4 was significant (F(1, 23) = 5.7 p < 0.05). This distribution validates the
anterior-temporal and anterior-supratemporal scalp distribution of the N450°.

"Cybertheses ou Plateforme™ - © Celui de I'auteur ou l'autre 157



Bases neurophysiologiques des processus impliqués dans le traitement visuel des stimuli a forte
connotation psychosociale chez ’lHomme (Visages et Mots)

N450 Latency

A Stimulus Type (words, pseudowords) by Hemisphere ANOVA performed on the N450
peak latency measured at FC1 and FC2 showed no significant main effects and no
interaction (for the stimulus type effect F(1, 23) = 2.0, p = 0.17, and all other f values less
than 1.00). The N450 latency for words and pseudowords at the left and right
hemispheres was similar (448 msec).

Across-Task Comparisons

Because one of the aims of this study was to compare the processing of orthographic
stimuli at different linguistic levels, we compared the ERPs elicited by words,
pseudowords, and nonwords across tasks. In particular, we focused on the comparison
between the phonological/phonetic, phonological/lexical, and semantic decisions, testing
the hypothesis that these processes are functionally and, as far as the scalp distribution of
potentials and current densities reflect underlying brain mechanisms, neuroanatomically
distinct. Overall, except for the N170 which was elicited at the posterior-temporal and
occipital sites (Figure 6),4the across-task comparison distinguished most clearly between
the nonwords and the phonologically legal stimuli (words and pseudowords). Whereas the
pattern of the ERP activity for words and pseudowords differed depending on whether the
task required phonological/phonetic, lexical, or semantic analysis, the ERPs elicited by
nonwords were about the same across tasks. Furthermore, the negative potentials elicited
by phonologically legal stimuli in the phonological/phonetic, phonological/lexical, and
semantic decision tasks were absent (or almost absent) in the ERPs elicited by nonwords
(Figure 7).

The similarity of the ERPs elicited by nonwords across the three linguistic tasks (the
two phonological and the semantic) was verified by an ANOVA of the mean amplitude of
the potentials elicited by nonwords at the frontocentral and parietal electrode sites (F3, Fz,
F4, FC1, FC2, C3, Cz, C4, P3, Pz, P4), where the positive peak was maximal. The mean
amplitude was calculated for the epoch from 250 to 500 msec after stimulus onset, which
includes the positive peak characteristic of the ERPs elicited by these stimuli. This
analysis confirmed that the ERP elicited by nonwords was practically the same across the
three tasks (0.23, 0.22 pV, and 0.18 pV for the rhyme, lexical decision, and semantic
decision tasks, respectively; F(2, 46) = 1.77, po= 0.18, GG oepsilon = 0.99).

3
The significantly larger N450 at F7 and F8 may, however, reflect the absence of the stimulus type effect at these sites.
Nonetheless, for pseudowords as well as for words, the largest N450 was found at F7 (-1.58 and —1.19 pV for pseudowords and

words, respectively).

4 An ANOVA comparing the N170 elicited at T5 and T6 in each task showed that there was indeed no significant main effect of task
(F(3, 69) = 1.9, po= 0.15). A significant interaction between stimulus type and task, however, suggested that the difference between
words, pseudowords, and nonwords was not the same across tasks. Separate analyses revealed that whereas the difference
between words and pseudowords was not significant in any task, the nonwords elicited significantly larger N170 than the words in
the lexical decision (F(1, 23) = 59.3, po< 0.001) and in the semantic decision (F(1, 23) = 56.3, po< 0.001) tasks. This interaction

suggests that deeper tasks may have a top-down influence on the N170 recorded at the posterior-temporal lobes.
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The analysis of the positive peak latency (at Cz) similarly showed little difference
across tasks (350, 359, and 388 msec for the phonological/phonetic, phonological/lexical,
and semantic tasks, respectively; F(2, 46) = 3.37, po= 0.05, GG oepsilon = 0.94).

A separate analysis of each task showed that words and pseudowords elicited
negative potentials that differed from the ERPs elicited by nonwords,. These potentials
peaked at about 320 msec in the phonetic task, 350 msec in the lexical task, and 450
msec in the semantic task (Figures 3 to 5, and 8). To verify the statistical reliability of
these differences we analyzed the peak latency of the negative potentials elicited in each
task by words and pseudowords at the sites where they were maximal (T3 for the phonetic
and lexical tasks and F7 for the semantic task). The ANOVA showed that the latency of
the negative potentials elicited by words and pseudowords was similar across tasks (F(1,
23) = 1.6, p = 0.22), whereas the main effect of task was highly significant (F(2, 46) =
192.7, po< 0.001). The interaction between the two factors was not significant (F(2, 46) <
1.00). Post hoc univariate comparisons revealed that the latency of the negative peak in
the semantic task (448 msec) was significantly longer than in the phonological/lexical task
(358 msec; F(1, 23) = 235.9, po< 0.001), which in turn was longer than in the
phonological/ phonetic task (340 msec; F(1, 23) = 10.9, po< 0.005).

The amplitudes of the negative peaks across the three tasks were compared using a
Task (rhyme, lexical decision, semantic decision) x Stimulus Type (word, pseudoword)
ANOVA. The dependent variable was the mean amplitude of each peak as measured for
the separate analyses for the rhyme and the lexical decision tasks at T3 and for the
semantic decision task at F7. This analysis revealed a significant difference between tasks
(F(2, 46) = 16.4, po< 0.001), whereas no difference was found across tasks between the
potentials elicited by words and pseudowords (F(1, 23) < 1.00). The most interesting
result, however, was a significant Stimulus Type x Task interaction (F(2, 46) = 5.1, po<
0.01), suggesting that the difference between the responses to word and pseudowords
varied across tasks. Post hoc univariate analyses revealed that the N320 was slightly
larger for words (-1.42 pV) than for pseudowords (-1.02 pV) in the rhyme task (F(1, 23 =
3.15, po< 0.09), the two stimulus types elicited equally large N350 (2.0, and -2.13 pV for
words and pseudowords, respectively) in the lexical decision task (F(1, 23) < 1.00),
whereas the N450 was larger for pseudowords (-1.3 yV) than for words (0.54 pV) in the
semantic decision (F(1, 23) = 24.4 po< 0.001).
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Figure 5. ERPs elicited by nontarget stimuli (words, pseudowords, and nonwords) at sites
of interest in the semantic decision task. The most salient event is the N450 wave, larger
for pseudowords than for words at FC1—on the left frontocentral hemisphere, which was

not elicited by nonwords.
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Figure 6. Back-view scalp potential distributions of the ERPs elicited by words,
pseudowords, and nonwords in the visual/orthographic (first row), phonetic (second row),
lexical/phonological (third row), and semantic (fourth row) tasks, at 170msec latency. The
N170 potential is elicited by all orthographic stimuli regardless of processing level, slightly

bigger over the left than over the right hemisphere. White hue represents negative
voltages, and black hue, positive voltages. Half of the scale (in uV) is presented below
each map.
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Figure 7. ERPs elicited by nonwords at the sites of interest in the four processing levels:
visual/orthographic, phonetic, lexical/phonological, and semantic tasks.
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Figure 8. Left-hemisphere distribution of ERPs elicited by words and pseudowords at 170,
320, 350, and 450 msec, in each of the four experiments. White hue represents negative
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voltages, and black hue, positive voltages. Half of the scale (in uV) is presented below
each map.

ERPs Elicited by Target Stimuli

In each task, the target stimuli elicited large P300 components that were maximally
positive at the centroparietal site (Pz). Although the P300 elicited by target stimuli were
not at the focus of this study, in the absence of any objective measure of task difficulty we
analyzed the amplitude and peak latency of this component (Figure 9 and Table 3).
Moreover, as will become clear in the general discussion, the comparison of the latency
and the amplitude of the P300 across tasks enhanced our understanding of the cognitive
processes involved in each task.

P300 Latency

The P300 latencies, measured as the most positive peak in the 350 to 650 msec window
at Pz (Table 1), were significantly different among the six tasks (“size,”rhyme,” lexical
decision-1 (LD-1), lexical decision-2 (LD-2), lexical decision-3 (LD-3), and semantic ( F5,
115) = 21.29, p< 0.001, GG oepsilon = 0.74). Post hoc Tukey-A comparison tests
revealed that P300 latency was significantly shorter for the visual task (“size” decision)
than for all other tasks (p< 0.01), and shorter for the LD-1 and rhyme tasks than for the

semantic, LD-2, and LD-3 tasks (po< 0.05). No other differences were significant.

P300 Amplitude

The P300 peak amplitudes, measured at Pz (Table 3), seem to be gradually reduced from
the visual task to the semantic task (F(5, 115) = 48.23, po< 0.001, GG oepsilon = 0.76).
Post hoc Tukey-A analyses revealed, however, that the P300 amplitude was about the
same in the two shallowest tasks (size and LD-1) and significantly larger in these two
tasks than in all other tasks (p< 0.01).

The P300 amplitude in the deepest (semantic) task was significantly smaller than in
all other tasks (po< 0.01).

Post hoc comparisons also showed that the differences between the rhyme, LD-2,
and LD-3 tasks were statistically significant (po< 0.01).

Hence, the P300 data suggest that in the present study, as in other studies in which
the level of processing has been manipulated, shallower tasks were performed faster than
deeper tasks. Furthermore, assuming that the amplitude of the P300 is influenced by the
amount of effort invested in the performance (e.g., Donchin, 1981) and the variance in the
latency of the response in individual trials (jitter), the P300 amplitudes elicited by the
targets suggest that the responses in the deeper tasks required more mental effort and
were more variable than those in shallower tasks.

DISCUSSION

The present study was designed to explore the time course of processing visually
presented words, as reflected by the neural electrical activity elicited while reading words
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at different task-induced levels of processing. An oddball paradigm was used in which the
distinction between targets and nontargets was based on either visual, phonologic, or
semantic processes. In addition we introduced a rhyme task in which we assumed the
need for phonetic processing in task performance. We focused mainly on the ERPs
elicited by nontargets for which the negative waveforms were relatively “unmasked” by the
robust P300 that is typically observed in response to targets. Four negative potentials
distinct in latency and scalp distribution were discerned, each associated with a different
level of processing: (1) one peaked at a latency around 170 msec (N170) over the
occipito-temporal areas and distinguished between orthographic and nonorthographic
stimuli in the size-detection task; (2) the second peaked at a latency around 320 msec
(N320) over midtemporal areas, was larger at left than at right hemisphere sites,and
distinguished between pronounceable and nonpronounceable letter strings in the rhyme
detection task; (3) the third peaked around 350 msec (N350) over left fronto-temporal
regions and distinguished between phonologically legal and phonologically illegal
orthographic patterns in a lexical decision task; (4) the fourth peaked around 450-msec
latency (N450) over left fronto-central regions and distinguished between meaningful and
meaningless phonologically legal orthographic patterns in a semantic decision task. A
detailed examination of each of these negative potentials and their interpretation will be
deferred until after discussing the late positive potential elicited by the target stimuli.
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= SIEE Decislon s LK ICE | DRCISION-2 [-C-2)
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Figure 9. Across-subjects average of P300 to target stimuli in the six tasks (size decision,

lexical decision-1 (LD-1), rhyme decision, lexical decision-2 (LD-2), lexical decision-3
(LD-3), and semantic decision).

Modulation of P300
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As is typical in oddball paradigms, all target stimuli in the present study elicited a late
positive potential that was identified as P300 on the basis of task characteristics.

Several studies have emphasized the distinction between a fronto-central (“P3a”) and
a parietal (“P3b”) component of the P300. The P3a is believed to reflect the activation of
brain reactions to unexpected events (“processing of surprise”) and P3b appears to be
associated with the task-relevant categorization of oddball stimuli (Donchin, 1981;
Verleger, Jaskowski, & Wauschkuhn, 1994). In the present study, the centro-parietal
distribution of the P300 identified it as a P3b component. MAny studies suggested that the
P3b peak latency may be used as a temporal metric for stimulus evaluation (e.g.,
McCarthy & Donchin, 1981) and that it is sensitive to categorical decision strategies as
well as the difficulty of discriminating targets from nontargets (e.g., Kutas, McCarthy, &
Donchin, 1977). Its amplitude is determined by the task difficulty and the variance in the
response latency in single trials, the amount of attention resources invested in the task,
and design parameters such as the relative frequency of the target or its physical salience
(Ducan-Johnson & Donchin, 1982). With this background in mind, we will examine the
characteristics of our four tasks as reflected by the latency and amplitude of the P300
elicited by each target type.

Latency of P300 : An Index of Task Complexity?

The P300 latency was significantly longer in the LD-1 and in the rhyme tasks than in the
size-decision task and was longest for targets in the LD-2, LD-3, and semantic tasks.The
latency did not differ significantly between the LD-1 and the rhyme tasks or among LD-2,
LD-3, and the semantic tasks. Although, in general, the order in which the P300 in the
different tasks peaked was congruent with the a priori determined level of processing, the
correlation was not perfect. The significantly shorter latency to word-targets in LD-1
(where the nontargets were illegal nonwords) than in LD-2 (where the nontargets were
pseudowords) supports Balota and Chumbley’s (1984) suggestion that the rejection of
illegal nonwords (as well as the acceptance of high frequency words) is based on their
orthographic familiarity rather than a deeper process of lexical search. Yet, the difference
between the latency to word-targets in LD-1 and targets in the size task suggests that
although the execution of both tasks was based on a shallow visual analysis,
distinguishing words from illegal nonwords was more demanding than distinguishing
targets on the basis of their size. Hence it appears that the P300 latency, like RTs, does
not reflect the level of processing required to recognize the target but rather the
complexity of the process and the decision time. This may also account for the absence of
a significant difference between the P300 obtained in the semantic and the lexical
decision tasks, which required distinguishing words from pseudowords (LD-2 and LD-3),
that is, it could not be based on familiarity or pure phonological grounds, as was possible
in the LD-1 and the rhyme tasks. The level of processing seems to be better reflected in
the amplitude of P300, to which we now turn.

Table 3. Mean P300 Latencies and Amplitudes (+*SEm) Elicited by the Targets in the Different Tasks. P300 was
measured as the largest positive potential value at Pz between 350 and 650 msec (SEm = standard error of
the mean).
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Task Size LD-1 Rhyme LD-2 LD-3 Semantic
Target High-sized |Words Words and |Words PseudowordsAbstract
stimuli stimuli among pseudowords among among words

nonwords | rhyming with| pseudowordswords

vitrail

Latency 429 + 30 485 £ 50 499 + 46 554 + 56 548 + 69 530+ 70
(msec)
Amplitude |17.85+4.20{17.17 £5.92/13.29+4.16/12.15+4.86|8.79+4.06 |6.36 + 3.48
(HV)

The Amplitude of P300: An Index of Levels of Processing?

The P300 amplitude was equally high in the LD-1 and the size tasks, significantly higher
than in all other tasks.

Furthermore, it gradually decreased from the rhyme to the LD-2, LD-3, and semantic
decision tasks. This variation in amplitude cannot be accounted for by the probability of
the target because it was similar across tasks. It also cannot be explained by the nature of
the target stimuli because the order of the amplitudes did not seem to reflect such factors.
For example, although the frequency of the abstract-word targets was higher than that of
concrete-word targets and of pseudowords, they elicited a lower P300 amplitude.
Moreover, the amplitude of the P300 elicited by the physically outstanding targets in the
size task (which were twice as large as all other stimuli) was equal to that in LD-1 where
all the targets were words, equally in size with the nontarget stimuli. This suggests that the
amplitude of the P300 may have captured the similarly shallow processes required to
distinguish words from illegal nonwords or target stimuli that were physically larger than
the nontargets. It may also have captured the increasingly deeper processes induced by
the different tasks from the rhyme to the semantic decisions. Although this interpretation is
tempting, it is obviously not the only one possible. A different factor that may account for
the variation in the amplitude of the P300 in the different tasks is differential jitter in the
latency of single trials. It is possible that for simple visual discriminations the decision time
was about the same across the single trials. On the other hand, it is conceivable that in
more difficult tasks the time required for discriminating between targets and primes varied
across words. Consequently, the average decision-related ERP should have lower
amplitude (and a larger duration) in the deeper than in the shallower tasks. For example,
as is evident in Figure 9, the P300 was considerably broader in the semantic task than in
the size or LD-1 tasks. This possibility is supported by the larger variance across subjects
in the P300 latency for the LD-3 and semantic tasks than for the size and LD-1 tasks.
Hence, the alternative interpretation is that the amplitude of the P300 in different tasks,
like its latency, is (inversely) correlated with their complexity.

Whether the P300 variation across tasks reflected only task complexity or also, at
least indirectly, the level of processing induced in each task, its pattern of variation
supports our a priori distinction between the tasks. Consequently, we can now analyze the
ERPs elicited by nontarget stimuli which, “unmasked” by the P300, 5may have better
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reflected the neural activity associated with each type of process.

Visual/Orthographic Processing

The most important outcome of the analysis of the ERPs elicited in the size-decision task
was that orthographic and nonorthographic stimuli elicited significantly different responses
without further distinction within each category. This pattern is similar to the results
obtained intracranially by Nobre and colleagues (1994), suggesting that early in the
course of visual processing, before phonological analysis occurs, the brain may
distinguish between orthographic and nonorthographic visual information. Unlike the
intracranial ERPs, however, in which the distinction between the two categories was
limited to the N200, on the scalp the distinction between categories at the peak of N170
was followed by a longer lasting epoch during which the ERPs elicited by orthographic
and nonorthographic stimuli were distinct.

Furthermore, whereas intracranially orthographic and nonorthographic stimuli elicit
N200 potentials in adjacent but not overlapping regions of the middle fusiform gyrus, this
pattern may have been reflected at T5 and T6 as an interaction between the stimulus
category and the hemispheric asymmetry: The N170 elicited by orthographic stimuli was
larger than that elicited by nonorthographic stimuli in the left posterior-temporal/occipital
regions of the scalp (T5) and smaller in the right posterior-temporal/occipital regions of the
scalp (T6). Moreover, the difference between the two categories began considerably
earlier at TS5 (140-msec) rather than T6 (210-msec). This difference suggests that
although both hemispheres probably respond to both orthographic and nonorthographic
visual information, the well-documented superiority of the left hemisphere for processing
language-related stimuli may affect early visual processing. In fact, the response of the
right hemisphere may have been initiated by activity starting first on the left. Such a
system could account, for example, for pure alexia resulting from lesions in the left
occipital cortex that also include the splenium of the corpus callosum (e.g., Benton, 1975;
Campbell & Regard, 1986; Damasio & Damasio, 1983; Henderson, 1986).

Assuming that, at least for orthography, processing specificity cannot be innate, the
early distinction in the visual system between orthographic and nonorthographic
information (as well as the demonstrated specificity of adjacent regions for human faces,
Bentin et al., 1996; George et al., 1996) suggests that different parts of the visual system
can learn to tune themselves to respond selectively to specific (probably ecologically
important) visual information.

Although far-field recorded, in conjunction with intracranial recordings and
neuroimaging data, the orthographic specificity observed in the present ERP results may
also provide a better understanding of the functional neuroanatomy of the orthographic
lexicon. They suggest the existence of a functionally specialized stream within the ventral
visual pathway, specifically involved in the perceptual processing of orthographic stimuli.
Moreover, consistent with PET findings, the present results suggest that this process is
particularly conspicuous in the left hemisphere. PET studies led some researchers to

5
The positive amplitude elicited by nonwords in the phonological and semantic tasks may, however, be a P300 reflecting the faster

decisions associated with these stimuli.
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suggest that written word forms are processed (or at least initiated) in the occipital lobes
(Petersen et al., 1989; Petersen et al., 1990; Posner & Petersen, 1990; Posner, Petersen,
Fox, & Raichle, 1988; Posner & Raichle, 1994). Other researchers suggest that the
extrastriate cortex responds to any complex visual stimulus whereas the specificity for
visual word forms starts only in the midtemporal regions (Beauregard et al., 1997;
Bookheimer, Zeffiro, Blaxton, Gaillard, & Theodore, 1995; Chertkow, Bub, Beauregard,
Hosein, & Evans, in press; Howard et al., 1992; Price et al., 1994). The lateral-occipital
scalp distribution of the ERPs and the SCD calculated on the basis of the ERPs elicited in
the orthographic task supports a suggestion, based on intracranial recordings, that
regions in the extrastriate cortex respond preferentially to orthographic information, and
this process may be the first step toward the formation of a word visual pattern (e.g.,
Allison et al.,, 1994; Nobre et al., 1994). However, these regions do not distinguish
between legal and illegal word forms and therefore cannot be the sole mechanism that
subserves the orthographic lexicon. We will return to this issue when discussing the
pattern of the ERPs elicited in the lexical decision stages of the present study.

Phonological/Phonetic Processing

Unlike decisions regarding stimulus size, which can be made just as well on orthographic
and nonorthographic stimuli, rhyme decisions based on written stimuli usually require the
transformation of orthographic patterns into phonological patterns from which phonetic
codes can be discerned. 6Consequently, in the rhyme task we used only orthographic
stimuli that, as expected, elicited an N170 evident particularly at the posterior temporal
and occipital sites (see Figure 5, TP7 and TP8). As anticipated on the basis of the results
in the size task, the ERPs elicited by the three orthographic stimulus types were not
distinguishable at the level of the N170. One hundred milliseconds later, however, two
categories of stimuli were evidently processed differently. One included the words and the
pseudowords for which the formation of a phonological pattern was possible and on the
basis of which the phonetic decision could have been made.

The second category comprised the nonwords that could not be transformed into a
coherent phonological structure and consequently allowed a negative decision based on
shallow orthographic analysis. The difference between the ERPs elicited by
pronounceable and nonpronounceable stimuli was probably associated with the difference
in processing the two stimulus categories, as well as to a difference in decision-making
strategies.

Whereas, following the N170, the ERPs elicited by nonwords were dominated by a
positive-going potential (possibly a P300 associated with the fast and easy reaching of a
negative decision), the ERPs elicited by pronounceable stimuli were comprised first of a
negative potential (N320), at the resolution of which the P300- like potential was observed.

Because the cognitive and linguistic processes required for making rhyme decisions
are not evident in performance, it is impossible to unequivocally link the N320 to a
particular cognitive event. For example, although the full activation of the lexicon is not

6
We chose a target that can rhyme with words ending in different spellings. Hence, subjects could not have performed this task by

simply matching the orthographic patterns (see Methods).
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necessary for generating phonetic codes, "as revealed by the correct decisions made for
pseudowords, phonology probably mediates between orthography and phonetics.

Furthermore, it may be possible to decide whether two orthographic patterns rhyme
on the basis of matching their abstract phonological realizations (i.e., without converting
the phonemes to phones). Therefore, we cannot discard the possibility that the activity
reflected by the ERPs in the rhyme-decision task was only phonological. Indeed, although
the spatial distributions of the N320 and N350 did not completely overlap, both potentials
were maximal at T3. Moreover, the onset cof the difference between phonologically legal
and illegal stimuli began slightly sooner in the lexical decision task (270 msec at T3) than
in the phonetic decision task (295 msec at T3). This difference, however, was not
significant, a fact that is hardly surprising if we assume that phonological processes were
involved in both processes. Yet, compared with the N320, the distribution of the N350 is
slightly more anterior in the left temporal lobe and clearly broader in circumference,
including parietal and fronto-parietal areas that were not activated in the phonetic task.
The difference in latency and scalp distribution between the N320 and the N350 that was
observed in the lexical decision tasks suggests that the cognitive processes involved in
these two tasks did not entirely overlap. It is possible that the N320 is associated with the
phonetic transformation performed on pronounceable orthographic patterns, a process
that began not earlier than 270 msec from stimulus onset, following the initiation of the
orthographic analysis. Assuming that ERPs are, at least partially, associated with
cognitive events and reflect their time course and, to some extent, their underlying neural
basis, the precedence of the N320 over the N350 and the partial overlap in scalp
distribution suggests that while phonological units were activated in both tasks, the
formation of phonetic codes is faster (concluded sooner) than the additional lexical (or
postlexical) processes required to reach a lexical decision. The scalp distribution of the
N320 was very different from that of the N170, being particularly conspicuous at
midtemporal-parietal sites, predominantly over the left hemisphere. This pattern is
inconsistent with the findings of Rugg (1984) (see also Praamstra, Meyer, & Levelt, 1994;
Rugg & Barrett, 1987), who reported a right-hemisphere dominant N450 in a
rhyme-matching task. Yet, both the scalp distribution and

the considerably shorter latency of the N320 relative to the N450 suggest that two
different cognitive phenomena were tapped in the two studies. The N450 may be
associated with a relatively late, postlexical phonological process, whereas the N320
could represent an early lexical or prelexical process of grapheme-to-phoneme-to-phone
translation. This suggestion is supported by the distribution of the N320, which roughly
corresponds to Wernicke’s area. This distribution is consistent with the data reported in
several PET studies in which temporo-parietal activation was found when subjects
performed rhyme-detection tasks on visually or auditory presented words (Petersen &
Fiez, 1993; Petersen et al., 1989).

Interestingly, these temporal/temporo-parietal regions were not activated by simple
auditory stimuli, including tones, clicks, or rapidly presented synthetic syllables (Lauter,

7
Some models of word recognition, however, suggest that the phonological structures of pseudowords are derived by activating

lexical entries of analogous real words (e.g., Glushko, 1979).
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Herscovitch, Formby, & Raichle, 1985; MAzziotta, Phelps, Carson, & Kuhl, 1982).
Moreover, clinical neuro-psychological literature reported that lesions surrounding the left
sylvian fissure (Wernicke’s area, insular cortex, supramarginal gyrus) may cause a deficit
in sound categorization and an inability to arrange sounds into coherent speech (MArshall,
1986). Hence, the ERP data in the present study concur with previous neuroimaging and
neuropsychological evidence regarding the neuroanatomical distribution of areas
associated with phonetic processing, suggesting that the phonetic analysis of written
words starts at about 270 msec from stimulus onset, about 150 msec after the onset of
orthographic analysis.

Lexical and Semantic Processing

Lexical decisions do not imply the processing of the word meaning; phonological patterns
can be correctly recognized as words even if their meaning is not known.

Yet, evidence for semantic priming at a short SOA following task-induced letter-level
processing of the prime suggests that the access to the semantic network and the
processing of the word’s meaning is the default action of the word perception mechanism
(see Smith, Bentin, & Spalek, submitted, for a comprehensive discussion).

Consequently, using only performance measures, it is very difficult to disentangle
lexical/phonological and semantic processes in single word recognition when only
performance measures are used. It is not surprising, therefore, that influential models tend
to devalue the role of phonological processing in word recognition, suggesting that
following the orthographic analysis (on the basis of which, for example, a logogen is
activated, Morton, 1969), the activation of the word’s meaning in the cognitive/semantic
system is a “direct” next step. One of the aims of the present study was to explore the
possibility of distinguishing between lexical/phonological and semantic processing by
taking advantage of the time continuous measure provided by ERPs. A comparison
between the ERPs elicited in the rhyme, lexical decision, and semantic decision
experiments suggests that phonological and semantic processes are indeed distinct in
time course and possibly also in their functional neuroanatomy.

Recall that lexical decision processes were examined in the present study in three
separate oddball experiments that differed in the characteristics of the distinction between
targets and nontarget stimuli. We assumed that the cognitive processes required for each
distinction modulated the ERPs elicited by the nontargets in each experiment. As in the
rhyme task, the ERPs in the lexical decision tasks distinguished mostly between the
nonwords (which required only a shallow, orthographic process to be categorized) and the
phonologically legal stimuli. Although the ERPs elicited by words and pseudowords were
apparently distinguished better in the lexical decision task than in the rhyme task, this
difference failed to reach statistical significance (po= 0.085). In contrast, a significant
distinction was found between words and pseudowords in the semantic decision task. The
difference between the effect of stimulus type in the lexical and semantic decision tasks
might be explained by assuming that different cognitive processes were necessary for
making each kind of decision. For example, whereas lexical decisions may be based
primarily on activating phonological units in the lexicon, semantic decisions probably
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require a more extensive and deeper elaboration of the word’s meaning. Consequently,
although the activation of word meaning may start in parallel with phonological matching
and may even help the lexical decision process, semantic decisions elicit cortical
activation that should usually last longer. Indeed, in the present study, the onset of the
difference between the ERPs elicited by each stimulus type in the lexical and semantic
decision tasks were not very far apart, whereas the epoch during which different ERPs
were elicited by each stimulus type was longer in the semantic than in the lexical decision
task. Differences between the functional neuroanatomy of the semantic and lexical activity
is suggested by the significantly different distribution of the N350 and N450, the two most
prominent negative potentials that were elicited in the lexical decision and semantic tasks,
respectively. Whereas the N350 was largest at T3 and was distributed over the
midtemporal and supratemporal regions, the semantic decision seemed to involve, in
addition, more anterior and superior areas of the temporal lobes and adjacent regions in
the left frontal lobe. This distribution (particularly its left-hemisphere-dominant asymmetry)
is different from that usually found for N40O potentials in sentences (Kutas & Hillyard,
1982) or lexical decision tasks (e.g., Holcomb, 1993). It is, however consistent with PET
findings in tasks that require semantic activity (e.g., Demonet et al., 1992) and fMRI
studies of word generation (McCarthy et al.,, 1994). At the very least, this distribution
supports a dissociation between pure phonological and semantic activity, consistent with
neurological studies that have described a double dissociation between dyslexic patients
who can read words without understanding their meaning (e.g., Schwartz, Saffran, &
MArin, 1980), and patients who understand the meaning of spoken words but are unable
to read them (for a recent review see Ellis & Young, 1996).

Comparing phonologically legal and illegal orthographic patterns across all tasks
suggests that the linguistic-related ERP activity (in single-word processing) was reflected
in negativities whose peak latency preceded the P3b. This finding is congruent with ample
evidence that has been published since the discovery of the N400 (Kutas & Hillyard,
1980). In the present lexical decision task, the most prominent negativity peaked at 350
msec. As mentioned above, words and pseudowords elicited similar ERPs at this latency.

This finding seems to contradict the well-established RT difference between words
and pseudowords in lexical decision tasks. Our data, however, were derived from a lexical
decision paradigm different from the ordinary word/nonword decision tasks. First, it
required no speeded RTs, and therefore some of the factors influencing the RTs in lexical
decision tasks were inconsequential in the present paradigm. Second, and more
important, the ERPs measured for the present comparisons were not elicited by the target
stimuli.

Both the words and the pseudowords were equally ir-relevant for the subject’s task
and were therefore members of the same task-related response category. Indeed, the
amplitude of the P300 elicited by the words was significantly higher than that elicited by
the pseudowords. In conclusion, we suggest that the N350 may be associated with the
phonological analysis of the orthographic pattern applied to both words and pseudowords.

In the semantic task, the difference between words and pseudowords was apparently
divided into two distinct epochs. The first ended at about 350 msec from stimulus onset
(the peak latency of the negative potential in the lexical decision tasks). During this epoch
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the ERPs elicited by words and pseudowords did not significantly differ one from another.
Therefore we suggest that the ERP activity elicited during this period is associated with
phonological processes that are similar in the lexical decision and the semantic tasks.
During the second epoch, words and pseudowords were clearly different. This difference
started at about 350 msec and culminated at the peak of the N450, which is not seen in
the lexical decision task (Figures 2E and 5).

Surprisingly, the N450 elicited by pseudowords was significantly larger than that
elicited by words. In general, we (as well as others) assume that larger negativities reflect
more extensive processing that, in this experiment, was semantic (cf. the modulation of
the N400 by semantic priming, Bentin et al., 1985, or by repetition, Rugg, 1985, in lexical
decision). Because the task was to distinguish between abstract and concrete words, one
approach could have been to perform a lexical decision first and then continue the
semantic processing only for words. Such an approach should have resulted in a larger
N450 for words than for pseudowords. A second approach was also possible, however. In
this approach the reader would attempt to decide directly whether a phonological legal
orthographic pattern is an abstract word or not (i.e., without making a word/pseudoword
distinction first). If this approach is taken, deciding that a (known) concrete word is not
abstract may be easier (and faster) than deciding that a pseudoword is not an (infrequent)
abstract word. Apparently our subjects chose the second decision strategy. Admittedly,
this interpretation is post hoc. It is, however, consistent with the larger P300 observed for
words (which might have been the source of the word/pseudoword difference) and not (a
priori) implausible.

An Overview

The interpretation of the present results and their implications for the psycholinguistic and
neural mechanisms involved in processing individual words are valid to the extent that (1)
our tasks implicated, indeed, the presumed perceptual and linguistic processes and (2)
the scalp-recorded ERPs were modulated by these processes.

Although none of the above caveats can be easily overridden, we accepted both
assumptions as working hypotheses. With these caveats in mind, we can continue our
discussion and suggest some interpretations.

The ERPs elicited by the different stimuli across tasks displayed several important
patterns. First, regardless of task and phonological values, orthographic patterns elicit
fairly similar activity at the occipital and occipitotemporal scalp regions, predominantly in
the left hemisphere (Figure 6). This pattern suggests that letters automatically activate
visual modules that are tuned to detect orthographic material prior to any deeper linguistic
process. Orthographic stimuli that allow phonological and/or phonetic processing activate
language-processing-specific areas in the midtemporal and supratemporal regions,
predominantly in the left hemisphere (Figure 8). These areas are probably involved in
phonological and phonetic processing. In addition, semantic activity elicits ERPs that are
distributed over the anterior-temporal fronto-central scalp areas. In the present study we
used only orthographic patterns. Other studies, however, showed similar ERP distribution
in response to visually presented objects (Barrett & Rugg, 1989) and even nonlinguistic
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stimuli such as unfamiliar human faces (Barrett & Rugg, 1989; Bentin & McCarthy, 1994).
Hence, the fronto-central areas activated in the semantic decision task in the present
study may be part of a conceptual semantic memory system that may include, but does
not necessarily totally overlap with, the words’ meaning network. Interestingly, there
seems to be a correlation between the site of activity on the anteriorposterior dimension,
on the one hand, and the depth of processing in general and linguistic processing in
particular, on the other (Figure 2B and 2E). Apparently deeper processing of the
orthographic patterns is associated with activity in more anterior regions of the temporal
lobe. A similar conclusion has been reached by McCarthy and his colleagues using
intracranial recordings (McCarthy et al., 1995; Nobre & McCarthy, 1995), and it is
congruent with the functional organization of the “ventral pathway” of the visual system
described by several authors (e.g., Felleman & Van Essen, 1991; MAunsell & Newsome,
1987; Van Essen & DeYoe, 1995).

The scalp distribution of the ERP activity in the different tasks and their onset and
time course is incongruent with either a unified brain mechanism for word perception or a
serial model of processing. The scalp distribution of the negative peaks, although
overlapping to some extent, was sufficiently distinct (across peaks) to suggest that
different neural networks may be involved in each type of process. Overall, such a pattern
may support a word-recognition mechanism based on a network of interrelated neural
modules working in synchrony, each of which is responsible for a particular aspect of the
word-recognition process. The peaks of the negative components associated with each
level of processing were different, later in deeper processing tasks than in more shallow
ones. Yet, the epochs during which the ERPs were modulated by each task overlapped in
time to a great extent. Although the duration of an ERP does not necessarily equal the
processing time, the two are probably connected. Therefore, the overlap between the
ERPs elicited in different tasks suggests the onset of deeper levels of processing does not
wait for the shallower process to conclude. Such a pattern should be more congruent with
a cascade (McClelland, 1979) than with a serial-processing model of word recognition.

Although suggestive, this research is obviously not conclusive. It opens the door,
however, for the investigation of the existence of separate functional “modules” involved in
word recognition by providing converging evidence for their functional neuroanatomical
dissociation and describing their relative time course of activation.

METHODS

Subjects

Twenty-four right-handed volunteers (eight males), aged 19 to 30 years, were paid for
their participation in the experiment. They were all native French speakers with normal or
corrected-to-normal vision and without any neurological or neuropsychological disorder.

Stimuli

The stimuli were 1368 words or wordlike four- to eight-character strings (mean = 5.8). The
stimuli were divided into five types: (1) words oin the French lexicon, (2) pseudowords,
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which were orthographic patterns that followed the rules of the French phonology and
orthography (e.g., ‘“lartuble”), (3) orthographically illegal nonwords that were
unpronounceable consonant letter strings (e.g., “rtgdfs”), (4) strings of alphanumeric
symbols such as “&@$%$£,” and (5) strings of forms osuch as “y[ .” The pseudowords were
constructed by substituting two letters in the selected words. Among the 432 words, 400
were concrete (e.g., placard) and 32 abstract (e.g., amour). The mean frequency of the
concrete words was 1250, 1280, 1083, and 1720 (per 10 millions, Imbs, 1971) for the size,
rhyme, lexical decision, and semantic decision tasks, respectively. A one-way ANOVA
showed that the difference between the frequencies of these groups was not significant
(o(3, 336) < 1.00). The mean frequency of the abstract words was 6228 per 10 million,
higher than the mean frequency of the concrete words (1343 per 10 million). This
difference, however, was irrelevant to the comparisons made in the present study
because abstract words were only used as targets in the oddball task and never
compared with other word types.

Tasks

The entire study was divided into four tasks, each of them inducing a different level of
processing  visual/orthographic  (task 1), phonological/phonetic  (task  2),
phonological/lexical (task 3), and semantic (task 4). In each task, the experimental
paradigm was a mental oddball task in which subjects had to mentally count the number
of target stimuli delivered randomly among nontarget stimuli. In task 1 (“size” task), the
targets were large-sized stimuli presented among standard-sized stimuli. The stimuli were
words, pseudowords, nonwords, strings of alphanumeric symbols, and strings of forms. In
task 2 (“rhyme” task), the targets were words or pseudowords rhyming with the word
ooooooooowith or-thographically possible endings being “aille,” “ail,” “aye,” or “ai.”
Nontarget stimuli were words, pseudowords, and nonwords. Task 3 included three lexical
decision types: in LD-1 the targets were words interspersed among illegal nonwords; in
LD-2 the targets were words interspersed among pseudowords; in LD-3 the targets were
pseudowords interspersed among words. In task 4 (the semantic-decision task), subjects
had to count abstract words interspersed among concrete words, pseudowords, and
nonwords.

Procedure

Subjects sat on a reclining chair in an electrically and acoustically shielded room facing a
computer monitor.

The screen was at a distance of approximately 100 cm from the subject’s eyes. A
rectangular blue window (11 x 3 cm) was always present at the center of the screen.
Stimuli were foveally presented in this window for 500 msec, at a rate of one every 1250
msec (SOA).

The subjects were instructed to avoid blinking while the stimuli were exposed. They
were given one practice block before each of the four tasks, which were performed within
one session lasting about 1.5 h (not including electrode placement procedures—see
below).
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The four experiments were presented in fixed order: size task, rhyme task, lexical
tasks, and semantic decision.

The fixed order was necessary to reduce the possible interference of a deeper-level
process with a more superficial level. However, the order of the three lexical decision
tasks was counterbalanced (using a Latin square design) between subjects. In each task,
the stimuli were delivered randomly in blocks of 50 items each. The first task included 10
blocks (500 stimuli), and the second task included 6 blocks (284 stimuli); each of the three
lexical decision types in the third task was composed of 2 blocks (100 stimuli), and the
fourth task was composed of 6 blocks (284 stimuli) (Table 1). Subjects reported the
number of target stimuli detected after each block.

ERP Recording

EEG was recorded by 32 Ag/AgCI scalp electrodes referred to the nose and positioned
over symmetrical positions on the two hemispheres as illustrated in Figure 10.

The montage was guided by a special-purpose computer-controlled system (Pastel)
based on a three-dimensional digitization of the head (Echallier, Perrin, & Pernier, 1992).
During recording the electrode impedance was kept below 2 k-W.

Eye movement artifacts were controlled off-line by the two prefrontal electrodes (FP1
and FP2) and an electrode placed at the outer canthus of the right eye (YH).

Trials in which the potential measured in any of those channels exceeded 150 pV
were rejected. Artifacts induced by amplifiers blocking were avoided, excluding trials in
which amplitudes above 250 yV were measured in any of the channels.

The EEG and electroculogram (EOG) were amplified with a bandpass of 0.03 to 320
Hz (sampling rate 1000 Hz) and stored on a computer disk for off-line analysis.

The ERPs were averaged separately for each stimulus type in each experimental
session over an analysis period of 1024 msec, including 100-msec prestimulus. After
averaging, frequencies lower than 0.8 Hz and higher than 16 Hz (3 dB) were digitally
filtered out.

Data Analysis

Scalp potential and current density topographic maps were generated on a color graphics
terminal using a two-dimensional spherical spline interpolation (Perrin, Pernier, Bertrand,
& Echallier, 1989; Perrin, Pernier, Bertrand, & Giard, 1987) and a radial projection from Oz
(back views) or from T3 or T4 (lateral views), along the length of the meridian arcs. The
topographies were color coded and were normalized to the peak voltage value (positive or
negative) of the recording montage. As described in detail at the beginning of the Results
section, the electrophysiological manifestations at different levels of processing word were
assessed by first calculating the statistical validity of the difference between the mean
amplitude of the ERP elicited by each stimulus type in each decision task. The means
were calculated for a visually determined epoch during which the waveforms seemed to
be modulated by each task and for electrodes symmetrically located across the right and
the left hemispheres.
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The onset of this difference was statistically determined as the first latency at which
the difference between waveforms was significant using a series of point-by-point ¢ tests.
In addition, a series of negative potentials was associated with the different stimulus
conditions in each task. The mean amplitude of each component was calculated for an
epoch comprising 24 points (98-msec) 12 before and 12 after its visually determined peak.
To allow the comparison of the scalp distributions of each component (and hence help
distinguishing among them), these values were calculated at the same 14 electrodes that
covered the temporal and superior temporal areas, symmetrically located over each
hemisphere. Finally, the latency of each peak was defined as the latency of the most
negative point during the relevant epoch. Statistical differences among the ERP
components for different stimulus types in each experimental session (visual, phonetic,
lexical, and semantic sessions) were tested with repeated-measures ANOVAs. For all
repeated measures with more than 1° of freedom, the more conservative
Greenhouse-Geisser adjusted df-values were used. ANOVAs were followed by post hoc
Tukey-A tests or univariate oocontrasts (Greenhouse & Geisser, 1959).
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Figure 10. Thirty-two-channel electrode montage including all standard sites in the 10-20
system. The ground was located on the forehead between FP1 and FP2 and the nose was
used as the reference.
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2. Deuxieme étude : corrélats neurophysiologiques du
traitement du genre sur les visages

2.1 Principaux objectifs, résultats et conclusions

La reconnaissance des visages chez 'Homme est probablement I'un des meilleurs
exemples illustrant de la capacité du systéme visuel a discriminer rapidement et avec une
grande précision de nombreux exemplaires au sein d'une méme catégorie. En un seul
coup d’oeil et sans apprentissage explicite, nous sommes capable de décider s'il s’agit
d'un visage familier ou non, d’'un homme ou d’'une femme, et d’extraire un ensemble
d’informations sur I'état émotionnel de la personne.

L'objectif de cette étude a principalement consisté a examiner les corrélats
neurophysiologiques du traitement du genre sur les visages et de les discuter au regard
du modéle cognitif de reconnaissance des visages élaboré par Bruce et Young (1986).
Des données électrophysiologiques récentes ont associé une composante des potentiels
évoqués, maximale vers 170 ms aprés le début de la stimulation sur les aires temporales
postérieures (N170), aux mécanismes d’encodage structural des traits faciaux (Bentin et
coll., 1996; George et coll., 1996). Nous avons donc cherché a savoir : (1) s’il est possible
de dissocier les mécanismes de traitement du genre sur les visages des mécanismes
d’encodage structural des traits faciaux, supposés étre reflétés sur le scalp par la
composante N170 ; (2) En supposant que les activités neuronales qui sous-tendent le
traitement du genre soient différentes de celles qui sous-tendent 'encodage structural,
nous avons examiné si ces activités sont mises en jeu automatiquement ; enfin, (3) Si ces
activités existent, sont-elles spécifiques aux stimuli faciaux, comparativement a d’autres
types de stimuli biologiques, tels que les mains ?

L’expérience a porté sur 16 sujets droitiers et mettait en jeu quatre types de stimuli :
des visages humains sans lunettes, des visages humains avec lunettes, des mains, et des
bustes. Les visages et les bustes étaient présentés en vue de face tandis que les mains
étaient présentées en vue de dessus. Pour chaque catégorie, les stimuli étaient controlés
en luminance, en contraste, et en taille (100 x 120 mm), et étaient présentés fovéalement
pendant 300 ms a une fréquence de une stimulation toutes les 1400 ms au centre d’'un
écran d’ordinateur a lintérieur d’'une fenétre rectangulaire délimitant un angle visuel
horizontal de 5.7° et vertical de 6.9°. Un point de fixation était présenté au centre de
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I'écran entre chaque image. Aucun stimulus n’était répété.

L’expérience était divisée en deux sessions consécutives, la premiére session
manipulant des visages (session Visage) et la seconde des mains et des bustes (session
Contréle) ; chaque session incluait cing conditions expérimentales. Dans une premiére
condition (Pas de discrimination), les stimuli cibles et non-cibles étaient tous du méme
genre, empéchant toute discrimination selon le genre (Figure 44). Dans la session Visage,
les stimuli cibles étaient des visages masculins (cond. 1-a) ou féminins (cond. 1-b) avec
des lunettes présentés parmi des visages sans lunettes, alors que dans la session
Contréle, les cibles étaient des bustes masculins (cond. 1-a) ou féminins (cond. 1-b)
présentés parmi des mains. L'ordre de présentation des conditions 1-a et 1-b était
contrebalancé entre les sujets. La condition 2 (Discrimination implicite) était similaire aux
conditions 1-a et 1-b, excepté que les visages (ou les mains) d’hommes et de femmes
étaient équitablement mélangés. Dans ces deux conditions, la tache des sujets était de
compter mentalement le nombre de visages avec des lunettes (session Visage) ou de
bustes (session Contréle) présentés respectivement parmi des visages sans lunettes ou
des mains. Les sujets étaient supposés, dans la condition 2, analyser les stimuli au méme
niveau que celui mis en jeu dans les deux conditions précédentes, mais ils pouvaient
également traiter implicitement, ou non-intentionnellement, le genre des stimuli.

Enfin, dans une troisiéme condition (Discrimination explicite), les sujets devaient
explicitement catégoriser les stimuli selon leur genre : les stimuli cibles étaient des
visages masculins (cond. 3-a) ou féminins (cond. 3-b) présentés respectivement parmi
des visages féminins ou masculins dans la session Visage, et des mains d’hommes ou de
femmes présentés respectivement parmi des mains de femmes ou d’hommes dans la
session Contréle. Les conditions 3-a et 3-b suivaient la condition 2, et leur ordre de
présentation était contrebalancé entre les sujets. Les analyses ont porté uniquement sur
les réponses générées par les stimuli non-cibles.

Seazion WISAGE
Pas de discriminaton  Discriminaten implicite  Discriminaton explicite

salon |e genre selon l= genre selan l= genre
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Figure 44. Description de la session expérimentale manipulant des stimuli faciaux

(Session Visage), I'autre session (session Contréle) manipulant des bustes (stimuli cibles)

et des mains (stimuli non-cibles). Chaque session comportait cing conditions
expérimentales impliquant trois tdches de discrimination selon le genre (pas de
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discrimination, discrimination implicite, et discrimination explicite). Dans toutes les
conditions, la tache des sujets était de compter mentalement le nombre de stimuli cibles
présentés aléatoirement parmi des stimuli non-cibles.

Les résultats ont montré que la composante électrophysiologique occipito-temporale
N170, supposée refléter sur le scalp I'encodage structural des traits faciaux, est insensible
au traitement du genre, suggérant ainsi des mécanismes neuronaux distincts pour
I'encodage structural des visages et I'extraction des traits physiognomiques liés au genre.

En revanche, le traitement du genre sur les visages (mais pas sur les mains), qu'il
soit implicitement ou explicitement demandé, module les réponses électrophysiologiques
entre 145 et 185 ms aprés le début de la stimulation sur des régions plus antérieures sur
le scalp. Cet effet pourrait étre associé au module d’encodage des informations
sémantiques visuellement dérivables défini dans le modéle théorique de Bruce et Young.
Des effets supplémentaires de discrimination selon le genre ont été observés pour les
visages et pour les mains vers 45-85 ms sur les régions pariétales médianes, seulement
dans la tadche de discrimination non-intentionnelle ou implicite. Ces effets pourraient
refléter un mécanisme précoce de catégorisation visuelle de bas-niveau. Enfin, le
traitement explicite du genre (mais pas le traitement implicite) module des composantes
électrophysiologiques plus tardives, entre 200 et 250 ms pour les visages, et jusqu’a 350
ms pour les mains, sur les régions occipito-pariétales. Cet effet tardif pourrait refléter des
mécanismes de catégorisation volontaire plus généraux (Figure 45).

En conclusion, cette étude a pu mettre en évidence des mécanismes
neurophysiologiques différents pour I'encodage structural des ftraits faciaux et la
perception du genre sur les visages, suggérant ainsi deux modules fonctionnels distincts
comme le suppose le modele cognitif de Bruce et Young. Par ailleurs, les effets similaires
observés, entre 145 et 185 ms pour les visages au cours des taches de discrimination
implicite et explicite selon le genre, suggerent que le traitement du genre sur les visages
est automatique, et qu'a ce niveau d’analyse, les processus mis en jeu ne sont pas
influencés par d’autres processus de type 'top-down’. Le fait que ces effets ne soient pas
observés pour les mains pourrait refléter une certaine spécificité des processus cognitifs
sous-tendant le traitement du genre sur les visages. Enfin, bien que la nature des effets
trés précoces observés de maniére inattendue pour les visages et pour les mains entre 45
et 85 ms reste indéterminée, il est difficile, a des latences aussi précoces, de les associer
directement a des mécanismes de traitement du genre.

Toutefois, une hypothése alternative (que nous testerons ultérieurement) consiste a
supposer que ces effets peuvent refléter I'existence de processus de catégorisation
automatique et ’'grossiere’ pour une distinction rapide, sur la base de caractéristiques
visuelles saillantes, entre deux grandes classes de stimuli.
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Figure 45. (A) Distribution sur le scalp de la composante N170 générée par les visages et
les mains non-cibles, autour de la latence de son pic (165 ms). (B et C) Distribution sur le
scalp des champs de potentiels correspondant aux effets différentiels obtenus en
comparant les réponses générées par les stimuli non-cibles dans les conditions de
discrimination implicite (B) et explicite (C) selon le genre a celles obtenues dans la
condition d’absence de discrimination selon le genre, au cours de quatre périodes
temporelles : 40-90 ms (effets maximum a 65 ms), 140-190 ms (effets maximum a 165
ms), 200-250 ms (effets maximum a 225 ms), et 250-350 ms (distribution des effets a
350ms).

3. Troisiéme étude : effets précoces de catégorisation
visuelle rapide des stimuli biologiques (visages) et
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non-biologiques (formes)

3.1 Principaux objectifs, résultats et conclusions

L’étude précédente a montré I'existence de différences précoces inattendues, vers 45-85
ms aprés le début de la stimulation, entre une condition dans laquelle les visages
d’hommes et de femmes étaient présentés séparément et une condition dans laquelle les
visages des deux genres étaient mélangés. Des effets similaires ont également été
observés pour les mains. Bien que des signes précoces (entre 40 et 150 ms) de
traitement d’objets ou de scénes visuelles complexes incluant des visages aient été
rapportés chez I'animal (Nakamura et coll., 1992; Oram et Perrett, 1992; Tovée et coll.,
1993; Rolls et Tovée, 1994; Fabre-Thorpe et coll.,, 1998; Miles, 1998) et chez 'Homme
(Thorpe et coll., 1996; Seeck et coll., 1997; Linkenkaer-Hansen et coll., 1998; Schendan
et coll., 1998), il est difficile d’associer spécifiquement ces différences trés précoces a des
processus de catégorisation implicite entre des stimuli masculins et féminins. Une
hypothése alternative est que ces différences précoces pourraient refléter des processus
automatiques de catégorisation rapide mais ’'grossiére’ entre deux grandes classes de
stimuli, basée sur leurs caractéristiques visuelles. Quelque soit leur nature, ces effets
remettent en question les modéles théoriques actuels sur la transmission des informations
a l'intérieur de la voie visuelle ventrale.

Cette expérience a donc été élaborée pour examiner plus en détail ces effets
précoces en cherchant a savoir : (1) s’ils sont robustes pour les visages, et donc
reproductibles ; (2) s’ils sont spécifiques aux stimuli biologiques, tels que les visages et
les mains, ou si des effets similaires peuvent également étre générés entre deux classes
de stimuli non-biologiques.

Pour atteindre ces objectifs, nous avons enregistré 18 sujets avec un paradigme
expérimental similaire a celui utilisé dans I'expérience précédente. Ce paradigme
comportait trois sessions distinctes : une session manipulant des visages et deux
sessions manipulant des figures géométriques. Les formes géométriques
bi-dimensionnelles ont été générées par ordinateur, et controlées, comme les stimuli
faciaux, en luminance, en contraste, et en taille. Dans la session Visage, nous avons
seulement gardé les conditions de non-catégorisation (cond. 1-a: les stimuli cibles a
compter étaient des visages masculins avec des lunettes présentés parmi des visages
masculins sans lunettes ; cond. 1-b: les stimuli cibles étaient des visages féminins avec
des lunettes présentés parmi des visages féminins sans lunettes) et de catégorisation
implicite selon le genre (cond. 2: les stimuli cibles étaient des visages masculins ou
féminins avec des lunettes présentés parmi des visages masculins ou féminins sans
lunettes) utilisées dans I'étude précédente. Dans les deux sessions Figure géométrique,
la condition de non-catégorisation manipulait des formes d’'un seul type, c’est-a-dire des
formes grisées ou des formes hachurées, et la condition de catégorisation implicite utilisait
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des formes grisées et hachurées, équitablement mélangées. Dans ces deux conditions,
les sujets devaient compter mentalement les formes trouées (stimuli cibles: 20%),
présentées aléatoirement parmi des formes non-trouées (stimuli non-cibles) (Figure 46).

La distinction entre les deux sessions manipulant des figures géométriques reposait
sur l'utilisation de deux types de formes hachurées, définies par deux niveaux de saillance
des traits, a savoir des formes avec des hachures larges et des formes avec des
hachures plus fines. L'utilisation de ces deux types de stimuli (hachures larges, hachures
fines) avait pour but de tester '’hypothése selon laquelle si I'activation de processus de
catégorisation rapide et grossiére existait pour des stimuli non-biologiques, elle serait plus
facilement observable avec des différences visuelles saillantes entre les classes de stimuli

gu’avec des différences plus fines.
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Figure 46. Description de deux sessions expérimentales manipulant des visages et des
figures géométriques dans deux conditions distinctes (pas de catégorisation et
catégorisation implicite, soit selon le genre dans la session Visage, soit entre des figures
grisées et des figures hachurées dans la session Figure géométrique). La tache explicite
était de compter les visages a lunettes (session Visage) ou les formes trouées (session
Figure géomeétrique). La troisiéme session expérimentale était identique a la seconde
(Figure géométrique) mais manipulait des formes grisées et des formes a hachures larges.

Etant donné que le but de cette expérience était d’étudier plus précisément les effets
précoces obtenus dans la premiére étude sur les visages, I'analyse des PE générés par
les stimuli non-cibles a été limitée aux 100 premiéres millisecondes aprés le début de la

stimulation.

Les résultats ont montré que les effets précoces, obtenus précédemment pour les
visages et les mains, sont reproductibles pour les stimuli faciaux. Par ailleurs, des
différences précoces similaires ont été enregistrées entre 40 et 70 ms pour les stimuli

non-biologiques (formes géométriques),

seulement cependant

lorsque les deux

catégories de formes (grisées, hachurées) sont séparées par des caractéristiques
visuelles saillantes. En effet, ces effets précoces ont été observés dans la condition de
catégorisation implicite comparée a la condition de non-catégorisation seulement lorsque
les formes grisées étaient mélangées aux formes avec des hachures larges, de tels effets
n‘ayant pas été observés lorsque les formes grisées étaient mélangées aux formes avec

des hachures fines (Figure 47).
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Figure 47. Distribution sur le scalp des champs de potentiels correspondants aux effets
différentiels obtenus en comparant les réponses générées par les stimuli non-cibles dans
la condition de catégorisation implicite a celles obtenues dans la condition de
non-catégorisation pour (A) les visages (hommes vs femmes), (B) les formes
géométriques séparées par des traits visuels saillants (formes avec des hachures larges vs
formes grisées) et (C) les formes géomeétriques séparées par des caractéristiques visuelles
plus fines (formes avec des hachures fines vs formes grisées), a la latence ou les effets
sont maximum (55 ms). Les cartes t de Student (en échelle de gris) indiquent les régions
sur le scalp ou la différence est significative (p<0.05 ou 0.01).

En conclusion, cette expérience a permis de montrer que les effets de catégorisation
implicite précoce obtenus pour les stimuli biologiques semblent robustes puisque, d’'une
part ils ont été observés a la fois pour les visages et les mains dans I'étude précédente, et
d’autre part ils ont été répliqués pour les visages dans cette étude. Le fait que des effets
semblables aient été observés pour des formes géométriques seulement lorsque les deux
catégories de formes sont séparées par des traits visuels saillants, suggére que ces
activités pourraient refléter des processus de catégorisation automatique et grossiére pour
une distinction rapide entre deux grandes classes de stimuli, non-spécifiques aux stimuli
biologiques. Une hypothése alternative est que les effets précoces observés pour les
formes géométriques peuvent partiellement étre expliqués par des phénomeénes
d’habituation neuronale dans le cortex visuel.

3.2 Article 3 Early signs of visual categorization for biological and
non-biological stimuli in humans Yolande Mouchetant-Rostaing, CA
Marie-HeAle Ane Giard, Claude Delpuech, Jean-FrancAois Echallier
and Jacques Pernier INSERM-U280, 151, Cours Albert Thomas, 69424
Lyon Cedex 03, France Corresponding Author Received 26 April
2000, accepted 30 May 2000

In a previous experiment aimed at studying gender processing from faces, we had found
unexpected early ERP differences (45+85 ms) in task-irrelevant stimuli between a
condition in which the stimuli of each gender were delivered in separate runs, and a
condition in which the stimuli of both genders were mixed. Similar effects were observed
with hand stimuli. These early ERP differences were tentatively related to incidental
categorization processes between male and female stimuli. The present study was
designed to test the robustness of these early effects for faces, and to examine whether
similar effects can also be generated between two classes of non-biological stimuli. We
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replicated the previous ®ndings for faces, and found similar early differential effects
(50465 ms) for non-biological stimuli (grey and hatched geometrical shapes) only,
however, when the two shape categories were separated by conspicuous visual
characteristics. While these results can partly be explained by phenomena related to
neuronal habituation in the visual cortex, they may also suggest the existence of coarse
and automatic categorization processes for rapid distinction between two wide classes of
stimuli with strong psychosocial significance for humans. NeuroReport 11:2521+ 2525 ©
2000 Lippincott Williams & Wilkins.

Key words: Biological stimuli; Event-related potential (ERP); Geometrical shapes;
Human faces; Humans; Rapid visualv categorization

INTRODUCTION

The capacity of the human visual system to process, very quickly, complex natural scenes
and to extract relevant information extremely fast may be crucial in human social
interactions. Recently, a number of electrophysiological studies in non-human primates
and humans have reported evidence for such rapid visual analysis in face or object
recognition, categorization of complex stimuli, and visuo-spatial perception.

In monkeys, it has been shown that neurons in high-level visual structures such as
the superior temporal sulcus, the inferior temporal (IT) and the medial superior temporal
(MST) areas could respond very quickly (40 140 ms from stimulus onset) during
discrimination tasks performed on complex stimuli, such as human or monkey faces, or
food [115]. For example, the response latency of face-selective neurons in the macaque
IT was as short as 20+40 ms, indicating that sufficient visual information was processed to
just allow identification in a 20+40 ms period of the spike train [3,4]. Similarly, visual
tracking tasks in monkeys induced neural responses in MST prior to 60 ms from stimulus
onset [2].

In humans, ERP measurements during a go/no-go visual categorization task have
shown that subjects can detect the presence of an animal (or food) in previously unseen
photographs flashed for a very short period, within 150 ms [6]. In subsequent experiments,
the same authors showed that monkeys could perform the task even faster [7]. Very early
ERP effects also distinguished between linguistic and non-linguistic (face) stimuli [8],
inverted and non-inverted faces [9], and between repeated and non-repeated faces [10] at
latencies around 90, 120 and 50+90 ms, respectively. These findings suggest that higher
aspects of visual processing, particularly of biological stimuli, may be achieved very
rapidly.

In a previous experiment primarily aimed at investigat-ing the neural correlates of
gender processing in human faces, we had found, unexpectedly, similar early ERP
effects. Although gender categorization was not required, ERPs with a latency between 45
and 85 ms distinguished between a condition in which male and female faces were mixed
(thus possibly inducing incidental categorization of gender) and a condition in which the
gender was separated in different blocks (preventing any gender categorization); the
results were replicated for hand stimuli [11]. These early ERP differences, found for both
faces and hands, were interpreted as possibly reflecting a low-level, incidental
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categorization process between two wide classes of stimuli (male, female). These results
however challenge the current view on the transmission of the information fow through the
visual neural pathways. The aim of the present study was therefore to test the robustness
of these very early ERP effects in face processing, and to examine whether similar effects
can also be elicited by non-biological geometrical shapes. To achieve our goals, we used
a paradigm similar to that of our previous experiment [11], comparing the early ERP
responses to task-irrelevant stimuli according to whether they include one class or two
stimulus classes.

MATERIALS AND METHODS

Subjects: Eighteen right-handed subjects (nine males, 19133 years old) with normal or
corrected-to-normal vision participated as paid volunteers. All gave their informed consent
to participate in this study.

Stimuli and procedure: A total of 400 grey-scale digitally-scanned photographs of
human faces, and 800 computer-generated two-dimensional shapes were used. Half of
the faces were of men and the other half of women, and similarly half of the shapes were
hatched and the other half were steadily grey. Among the 400 hatched shapes, 200 were
wide-hatched and the other 200 were thinhatched. All the stimuli were matched for
luminance and contrast, and were presented foveally, subtending a visual angle of 6.98,
for 300 ms at a rate of one every 1400 ms. A fixation cross was present at the center of
the screen between each presentation. No stimulus was repeated.

The experiment consisted of three sessions of three runs each. In the first session,
we presented male and female faces (face session); in the two other sessions (shape
sessions), counterbalanced across subjects, we presented either grey shapes and
wide-hatched shapes (wide-hatched session), or grey and thin-hatched shapes
(thin-hatched session). In all the sessions and runs, the subjects performed an oddball
detection task reporting verbally, at the end of each block of 50 stimuli, the correct number
of target items (20%) delivered randomly among non-target items. In the face session, the
targets were faces with eyeglasses delivered among faces without glasses, while in each
of the shape sessions the targets were shapes with a hole delivered among shapes
without holes. In the three sessions, runs 1 and 2, referred to as one-class runs, included
100 stimuli each of one category (male in one run and female in the other run in the face
session; grey shapes in one run and hatched shapes in the other run in the shape
sessions). The order of runs 1 and 2 was counter-balanced across subjects. Run 3
included 200 stimuli: in the face session, there were 100 male and 100 female faces
randomly mixed, and in the shape sessions, 100 grey and 100 hatched shapes. The
rationale was that the level of processing required in run 3 was the same as in runs 1 and
2 but, in addition, subjects could also incidentally categorize the stimuli according to their
gender (male/female) in the face session, or according to their visual characteristics
(grey/hatched) in the shape sessions. Run 3 was referred to as two-class run, and always
followed runs 1 and 2. This order was designed to prevent any interference of a possible
incidental categorization process in the one-class runs.

EEG recording: The EEG was recorded continuously via 32 electrodes mounted on a
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custom-made cap with a nose reference, sampled at a rate of 1 kHz (0.10£200 Hz analog
filter bandwidth), and stored for off-line analysis. Twenty electrodes were placed according
to the international 10-20 system (Fz, Cz, Pz, Iz, Fp1, F7, F3, C3, P3, T3, T5, O1 and their
counterpart on the right hemiscalp), and two at the left and right mastoids (Ma1 and Ma2).
The remaining electrodes were placed midway between two standard positions: TP3
(between T3 and P3), CP1 (between C3 and Pz), P13 (between O1 and P3), POz
(between Pz and Oz), IMa (between Iz and Ma1), and their counterpart on the right
hemiscalp. The EOG was monitored from the outer canthus of the right eye and from Fp2.
Electrode impedance was kept below 5 kQ. ERPs were averaged separately for each
stimulus type over a 500 ms period, including a 100 ms prestimulus baseline, and digitally
filtered (0.10+20 Hz). Trials with EEG or EOG exceeding + 150 pV were excluded from
averaging.

Data analysis: Only the responses to non-target stimuli were analyzed. Within each
session, the ERPs elicited in runs 1 and 2 were grouped (one-class condition, 160 stimuli)
and compared with the ERPs elicited in run 3 (two-class condition, 160 stimuli). ERP
analysis was restricted here within the first 100 ms post-stimulus. Student t-tests
comparing the amplitude of the differences to zero were computed for each sample at
each electrode. We considered as significant differences, the spatio-temporal patterns
having a stable topography with a significant amplitude ( p ,0.05) for 215 consecutive time
samples [6,12]. Scalp potential maps were generated using a two-dimensional spherical
spline interpolation [13] with color scaled normalized to the peak voltage value at the
considered latency.

RESULTS

Figure 1 presents, at a subset of electrodes, the ERPs elicited by face (a), and by shape
stimuli (b,c) within 100 ms post-stimulus in the one-class and the two-class conditions.
ERPs to face stimuli differed significantly ( p ,0.05) between the two conditions at Pz, POz,
02 and P24 between about 50 and 65 ms (mean amplitude of the difference within 5065
ms over the 4 electrodes, 0.48 pV; peak amplitude, 0.57 uV at P24 and 55 ms). Figure 2a
depicts the detailed statistical significance of the differences at posterior electrodes, and
the occipito-parietal distribution of the effect with the corresponding Student t-map at 55
ms latency.

Significant differences between the one-class and the two-class conditions were also
observed in ERPs to shape stimuli, but only when the stimuli were separated by salient
visual features (wide-hatched session; Fig. 1b,c; Fig. 2b,c). The differences reached
statistical significance ( p ,0.01) at Iz, O2, IMb, Ma2, T6, and P24 between about 40 and
80 ms (Fig. 2b left; mean amplitude of the difference within 40+80 ms over the six
electrodes, - 0.66 pV; peak amplitude, - 0.82 pV at T6 and 59 ms). No corresponding
effect was found in the thin-hatched session (Fig. 2c, left).

Figure 2b,c (right) illustrate the topography of the differences at 55 ms latency in the
two (wide- and thin-hatched) shape sessions, with the corresponding Student t-maps.
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Fig. 1. Grand-average ERPs, at selective posterior electrodes, elicited by non-target faces
(a) and geometrical shapes (b,c) according to whether, in each case, two categories of
stimuli (male and female for faces; grey and hatched figures for shapes) are presented

randomly mixed in the same run (two-class condition), or in separate runs (one-class
condition; see Materials and Methods). The shaded rectangles indicate the first time period
(between about 40 and 80 ms) when the responses differ between the two conditions.

DISCUSSION

In a previous study based on a similar paradigm, we had found that the ERPs elicited by
task-irrelevant male and female stimuli differed during very early epochs (45185 ms)
between a condition where the stimuli of both genders were presented randomly mixed in
the same run, and a condition where they were delivered in separate runs. These ERP
differences were observed for both faces and hands, and were tentatively interpreted as
re ecting an early, automatic process of rapid but coarse categorization between two wide
classes of stimuli (male and female) [11]. In the present experiment, we still found similar
ERP differences between conditions where male and female face stimuli were randomly
intermixed or presented separately, although the differences were of smaller amplitude
and shorter duration than those previously described. The fact that these differences were
observed for two types of biological stimuli in the previous study (faces and hands) and
are replicated here for faces, emphasizes the robustness of the effect whatever its
interpretation.

In addition, the present results show that early differences (40+80 ms) can also be
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observed in the ERPs evoked by geometrical figures of two categories (grey and hatched
shapes), according to whether the stimuli of the two categories are presented randomly
mixed in the same run, or in separate runs. The effect, however, was significant only when
the two stimulus categories were separated by salient visual features (wide hatched vs
grey shapes). Such findings would suggest that these early ERP effects are not specific
for biological stimuli, and, in line with our initial interpretation, might reflect the existence of
coarse and automatic categorization mechanisms for rapid distinction between two wide
stimulus classes.

Other explanations can however be proposed to account for these early ERP effects.
First, they could be due to different attentional expectancies from the subjects (and thus to
different physiological responses) according to the mode of stimulus presentation, with the
runs including two classes of task-irrelevant stimuli attracting more attention than those
including only one stimulus class. This hypothesis, however, is not supported by the
absence of effects for geometrical shapes separated by finer visual characteristics
(thin-hatched session).

Another hypothesis is that these early ERP differences at posterior sites may be
related to neuronal habituation or refractoriness effects in the visual cortex. Such effects
would be more marked in the wide-hatched session than in the thin-hatched session
because the physical differences between the grey shapes and the hatched shapes are
more conspicuous in the former than in the latter case. While this interpretation may
explain the results of the shape session, it seems less likely that they may account for the
effects in the face session. This is because no stimulus was repeated, and the physical
features separating male faces (or hands) from female faces (or hands) are probably as
complex and varied as the physical features separating male or female faces within
gender. Therefore, similar refractoriness effects, or similar absence of effects, should have
been observed in the processing of the faces within and between the two gender
categories.

We therefore suggest that the early ERP effects reported here and in our previous
experiment possibly reflect the existence of a coarse, low-level categorization process
between two wide classes of biological (face) stimuli. Such rapid visual processes could
be related to previous findings on the organization of the visual system in both human
[6,8+11] and monkey [5,7], suggesting the existence of feed-forward pathways reaching
directly higher-order visual cortical areas and acting massively in parallel [6,7].

These observations may reflect the expertise that humans have developed to
process, in far more detail and depth [14,15] and/or more globally and rapidly, stimuli with
strong psychosocial or biological significance, as faces or hands, compared to other
common object categories.

CONCLUSION

Early differences (50+65 ms) were observed between the ERPs elicited at posterior sites
by task-irrelevant biological (male and female faces) and non-biological (hatched and grey
shapes) stimuli in two conditions: in one, the stimuli from both categories were randomly
presented in the same run, in the second, the stimuli from each category were separately
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delivered in distinct runs. This effect replicates results observed in a previous experiment
[1], enhancing its reliability. However, these early differences (4080 ms) were observed
for geometrical figures only when the two shape categories were separated by salient
visual characteristics. While these last findings can be explained by neuronal habituation
and refractoriness-related phenomena in the visual cortex, the effects observed for face
stimuli here (as well as for faces and hands in the previous experiment) may suggest the
existence of coarse and automatic categorization processes for rapid distinction between
two wide classes of stimuli with strong psychosocial or biological significance.
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4. Quatriéme étude : corrélats neurophysiologiques du
traitement de I’dge et du genre sur les visages

4.1 Principaux objectifs, résultats et conclusions
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Cette quatriéeme expérience avait pour but de poursuivre et d’affiner I'analyse des
processus neurophysiologiques associés au traitement de 'dge et du genre sur les stimuli
faciaux. Selon le modéle cognitif de Bruce et Young (1986), la perception du genre, de
'age et de la race sur les visages impliquerait un seul module de traitement, le module
d’encodage des informations sémantiques visuellement dérivables, ce dernier étant
théoriquement activé apres le module d’encodage structural des traits faciaux. S'il est bien
admis qu’il existe des réponses neuronales spécifiques de I'encodage structural des
visages (pour revue, Haxby et coll.,, 2000; Bentin et coll., 1996; George et coll., 1996;
Jeffreys, 1996), I'existence d’'un module de traitement distinct pour I'extraction des traits
physiognomiques liés a I'age, au genre ou a la race n’a pas regue jusqu’a maintenant de
confirmation neurophysiologique.

Les buts de cette étude ont consisté : (1) a tester si le traitement de 'adge met en jeu
des mécanismes électrophysiologiques différents de ceux mis en jeu dans I'encodage
structural des traits faciaux, supposés étre reflétés sur le scalp par la composante N170 ;
(2) a examiner si les mécanismes d’extraction des informations sur I'age sont similaires
aux mécanismes d’extraction des informations sur le genre des visages. Par ailleurs, au
regard des résultats antérieurs montrant des signes précoces (40-90 ms) de
catégorisation visuelle entre deux grandes classes de visages distinctes selon le genre
(homme/femme), nous avons examiné si des effets similaires peuvent aussi étre observés
entre des classes de visages distinctes selon I'age (jeune/age).

Dix-huit sujets droitiers ont été enregistrés au cours d’'un paradigme expérimental
similaire a celui des études précédentes, et manipulant le niveau de catégorisation des
visages dans quatre conditions distinctes. Dans une premiére condition (Pas de
catégorisation), les stimuli cibles et non-cibles étaient tous d’un seul genre et d’'une seule
classe dage, empéchant ainsi toute catégorisation selon le genre et selon I'aAge (Figure
48). Dans la condition 1-a, les stimuli cibles étaient des visages de femmes jeunes (25-50
ans) avec des lunettes présentés parmi des visages de femmes jeunes sans lunettes,
alors que dans la condition 1-b, les cibles étaient des visages de femmes agées avec des
lunettes (plus de 65 ans) présentés parmi des visages de femmes agées sans lunettes.
L’ordre de présentation des conditions 1-a et 1-b était contrebalancé entre les sujets. La
condition 2 (Catégorisation implicite selon I'age) était similaire aux conditions 1-a et 1-b,
excepté que les visages de femmes jeunes et agées étaient équitablement mélangés.
Dans ces deux conditions, la tache des sujets était de compter mentalement le nombre de
visages avec des lunettes présentés parmi des visages sans lunettes. Une catégorisation
implicite entre les classes d’age (jeune/agé) était possible dans la condition 2 bien qu’elle
n‘ait pas été explicitement demandée aux sujets. Enfin, dans les deux derniéres
conditions (Catégorisation explicite selon I'dge, Catégorisation explicite selon le genre),
les sujets devaient explicitement catégoriser les visages selon I'age (cond. 3) et le genre
(cond. 4). Dans la condition 3, les stimuli cibles étaient des visages d’adolescentes (13-18
ans) présentés respectivement parmi des visages de femmes jeunes (cond. 3-a) ou
agées (cond. 3-b). Dans la condition 4, les stimuli cibles étaient des visages d’hommes
jeunes (cond. 4-a) ou agés (cond. 4-b) présentés respectivement parmi des visages de
femmes jeunes ou agées. Les conditions 3-a, 3-b, 4-a et 4-b suivaient la condition 2, et
leur ordre de présentation était contrebalancé entre les sujets. Dans les quatre conditions,

196

"Cyberthéses ou Plateforme" - © Celui de I'auteur ou l'autre



Chapitre 3 - Travaux expérimentaux

la tdche des sujets était, comme dans les études précédentes, de compter mentalement
des stimuli cibles (20%) présentés aléatoirement parmi des stimuli non-cibles.
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Figure 48. Description du paradigme expérimental comportant quatre conditions de
catégorisation des visages : (1) pas de catégorisation ni selon le genre, ni selon I'age, (2)
catégorisation implicite selon I'age, (3) catégorisation explicite selon I'dge, et (4)
catégorisation explicite selon le genre.

Comme dans les études précédentes, aucun stimulus n’était répété, excepté les
visages non-cibles dans la condition de catégorisation explicite selon I'dge qui ont
également été utilisés dans la condition de catégorisation explicite selon le genre. Cette
précaution supplémentaire était supposée écarter tout biais expérimental éventuellemnt
lié a une variation des caractéristiques physiques des stimuli. Seuls les PE générés par
les visages non-cibles de chacune des quatre conditions ont été analysés.

Les analyses ont confirmé que le traitement (explicite) du genre n’avait pas d’effet sur
'onde N170 (encodage structural des traits faciaux), et ont montré un résultat similaire
pour le traitement (implicite et explicite) de I'dge. Ces observations apportent ainsi un
argument supplémentaire a [I'existence de meécanismes neuronaux distincts pour
I'encodage structural des visages et I'extraction des informations physiognomiques liées a
I'age et au genre (Figure 49).

Un résultat important de notre premiére étude sur les visages avait montré que le
traitement du genre, qu’il soit implicitement ou explicitement demandé, modulait les
réponses électrophysiologiques générées entre 145 et 185 ms aprés le début de la
stimulation par les visages, mais pas par les mains.
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Figure 49. (A) Distribution sur le scalp de la composante N170 (dans la condition
non-catégorisation selon I'age ou le genre), a la latence de son pic (150 ms). (B a D)
Distribution sur le scalp des champs de potentiels correspondant aux effets différentiels
obtenus en comparant les réponses générées par les visages non-cibles dans les
conditions de catégorisation implicite selon I'dge (B), explicite selon I'age (C), et selon le
genre (D), a celles obtenues dans la condition d’absence de catégorisation, au cours de
quatre périodes temporelles : 40-90 ms (effets maximum a 65 ms), 140-190 ms (effets
maximum a 165 ms), 215-265 ms (effets maximum a 240 ms), et 300-400 ms (distribution
des effets a 400 ms).

Dans cette étude, des effets similaires ont été observés entre 140 et 190 ms sur les
régions fronto-centrales du scalp, au cours des discriminations implicite et explicite selon
'age et de la discrimination explicite selon le genre. Ces effets pourraient donc étre
associés a des mécanismes d’extraction automatique des informations physiognomiques
liées au genre et a 'age des visages ; ces mécanismes étant probablement, a ce niveau
d’analyse, indépendants des processus attentionnels et n’étant pas influencés par des
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voies de traitement descendantes.

Des effets tardifs de la discrimination explicite (mais non implicite) de I'age ou du
genre ont été observés entre 215 et 265 ms sur les régions occipito-pariétales, ces effets
durant plus longtemps, jusqu’a environ 400 ms, pour la catégorisation selon I'dge. Ces
effets tardifs pourraient étre le reflet de mécanismes de catégorisation volontaire en partie
communs (étant donné la similarité des régions mises en jeu) pour les traitements
explicites du genre et de I'age sur les visages. Toutefois, le fait que tels effets aient été
précédemment observés, dans notre premiére étude, pour des mains suggére qu'ils
peuvent également refléter un processus plus général de catégorisation explicite.

Enfin, des effets précoces ont a nouveau été observés, entre 40 et 90 ms sur une
large région centro-pariétale, dans les trois conditions de catégorisation des visages :
implicite selon l'age, explicite selon I'age et explicite selon le genre. Ces effets trés
précoces confirment I'existence possible de processus automatiques de catégorisation
visuelle rapide de bas niveau, comme nous I'avons vu précédemment.

En conclusion, cette derniére étude apporte des arguments neurophysiologiques trés
solides en faveur d’une dissociation fonctionnelle entre I'encodage structural des traits
faciaux et I'extraction des informations liées a I'age et au genre des visages, confortant
ainsi I'existence de deux modules de traitement distincts comme stipulé dans le modéle
de Bruce et Young (1986).

La similarité des effets observés vers 140-190 ms pour le traitement du genre, dans
notre premiére étude, et le traitement de I'dge, dans cette étude, que ces traitements
soient implicitement ou explicitement demandés, suppose l'existence de mécanismes
cérébraux en partie communs pour I'extraction des informations liées a I'dge et au genre
des visages. Le fait que de tels effets n’aient pas été observés pour des mains, dans notre
précédente étude, suggére I'existence de traitements spécifiques et automatiques pour
les stimuli faciaux, comparativement aux autres catégories de stimuli, et conforte
également I'hypothése de I'existence d’'un module fonctionnel pour traiter les informations
liées au genre et a 'dge ; ce module correspondant dans le modéle de Bruce et Young au
module d’encodage des informations sémantiques visuellement dérivables. L’extraction
de ces informations physiognomiques serait réalisée dés 140-190 ms, c’est-a-dire avant
que l'encodage structural des traits faciaux ne soit achevé. De telles observations
remettent en question I'organisation hiérarchique dans le modéle de Bruce et Young et
I'activation strictement séquentielle des modules d’encodage structural des traits faciaux
et d’encodage des informations sémantiques visuellement dérivables. De tels
mécanismes de traitement automatique du genre et de I'dge des visages n’excluent pas
I'existence d’opérations plus tardives (aprés 200 ms) et plus générales liées a des
processus de discrimination volontaire demandée par la tache. Le fait que ces effets
tardifs aient également été observés, dans notre premiére étude, dans la condition de
catégorisation explicite des mains selon le genre conforte cette hypothése.

Enfin, & des latences encore plus précoces, vers 40-90 ms, il semblerait que des
processus automatiques de catégorisation visuelle de bas niveau soient mis en jeu pour
permettre une distinction rapide et grossiére entre deux grandes classes de stimuli.
Quelles que soient les explications attribuées a ces effets trés précoces et les conditions
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variées et complexes dans lesquelles ils ont été observés (voir I'étude trés récente de
VanRullen et Thorpe, 2001), les résultats ont montré que ces effets étaient robustes et
pouvaient étre associés a des mécanismes de catégorisation visuelle ultra-rapides (avant
100 ms).

Ces observations remettent en cause les théories sur le traitement des informations
visuelles ainsi qu’une organisation hiérarchique des voies de traitement au sein du cortex.

4.2 Article 4 Neurophysiological bases of age and gender perception
on human faces

Y. Mouchetant-Rostaing and M.H. Giard

Soumis a Cerebral Cortex

ABSTRACT

According to the Bruce and Young’s model (B&Y, 1986), extraction of physiognomic (age,
gender or race) information from faces is achieved through a functional mechanism (the
Directed Visual encoding module) distinct from, and activated following, the Structural
encoding module. To test this model, we used scalp event-related potentials (ERPs) to
compare the neuroelectric activities associated with the structural encoding of facial
features with those elicited by age and gender processing. In one session, the faces were
of the same gender (female) and of one age range (young or old), preventing any gender
or age discrimination. In a second session, faces of young and old women were randomly
intermixed but the age was irrelevant for the task, hence age discrimination was assumed
to be incidental. In the third and fourth sessions, faces had to be explicitly categorized
according to their age or gender, respectively (intentional discrimination). Neither age nor
gender processing had effect on the occipito-temporal N170 component assumed to be
associated with facial structural encoding. Rather, the three age and gender discrimination
conditions induced similar fronto-central activities around 145-185 msec. Altogether these
results provide electrophysiological support for the B&Y hypothesis according to which
age and gender from faces are processed through a common functional module different
from the Structural encoding module. Against the predictions of this model, however, our
findings indicate parallel, rather than sequential, activations of these modules. Additional
ERP effects were found at early latencies (45-90 msec) in all three discrimination
conditions, and around 200-400 msec during explicit age and gender discrimination.
These effects, however, previously found in control conditions manipulating non-face
stimuli, might be related to more general categorization processes.

INTRODUCTION

Despite the amount of experimental and theoretical contributions to the study of face
recognition in recent years, the questions about the cognitive mechanisms and neural
substrates subtending the perception of age and gender on human faces have remained
little investigated. According to a most influential model of face processing (Bruce and
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Young, 1986), age and gender discrimination judgements are mediated by one same
system, referred to as the Directed Visual encoding module. This module would be
activated following the Structural encoding module of facial features, and would act
independently of the face systems supposed to process the movements of the mouth and
tongue in speech (lipreading), the emotional expression of face, and/or the person’s
identity.

Existence of the Structural encoding module fits with the repeated findings of
face-specific brain responses from neuropsychological (Benton and Van Allen, 1972; de
Renzi et al., 1991), neuroimaging (review in Haxby et al., 2000) and electrophysiological
studies in both humans (Allison et al., 1994a, 1999; McCarthy et al., 1999) and monkeys
(Perrett et al., 1982, 1984; Desimone, 1991). Specifically, it has been assumed that the
electrophysiological committant of structural facial encoding may be reflected, in scalp
event-related potentials (ERPs), by the occipito-temporal N170 component recorded
around 170 msec latency (Bentin et al., 1996; George et al., 1996; Jeffreys, 1996).

There are however little experimental data supporting the existence of the Directed
Visual encoding module and/or its relationship to the Structural encoding module. While
several studies have shown that prosopagnosic patients with a right posterior brain
damage may be impaired in classifying faces according to age or sex (Newcombe and
Russell, 1969; de Renzi et al.,, 1989; Bruyer and Schweich, 1991; Carlesimo and
Caltagirone, 1995), the observations did not allow for dissociating the brain processes
involved in age or gender detection from those supposed to be strictly associated with the
structural encoding of facial features.

In a previous ERP study, we found that explicit as well as implicit processing of
gender from faces was manifested by fronto-central scalp activities around 145-185 msec,
well-delimited from the posterior N170 component (Mouchetant-Rostaing et al., 2000a).
These effects, which were not found in control conditions requiring gender processing
from hands, were interpreted as evidence for face-specific processes for gender
perception, distinct from those involved in structural encoding of facial features. A primary
goal of this study was therefore to extend the electrophysiological investigation of the
Bruce and Young’s model (1986) with the following predictions: if age and gender
processing from faces are achieved through a same functional (Directed Visual encoding)
module, then one should observe (1) no effect of age processing on the N170 ERP
component, (2) similar ERP activities (140-190 msec based on our previous findings) for
age and gender processing.

In addition, recent findings both in our group and in others have reported evidence for
very early signs of visual categorization (around 100 msec) in experiments, manipulating
complex visual stimuli (Thorpe et al.,, 1996; Fabre-Thorpe et al., 2001; Keysers et al.,
2001; VanRullen and Thorpe, 2001) including facial features (George et al., 1997; Seeck
et al., 1997; Debruille et al., 1998; Linkenkaer-Hansen et al., 1998; Pizzagalli et al., 1999;
Halgren et al.,, 2000; Mouchetant-Rostaing et al., 2000a, 2000b). Such early
categorization effects based on low-level visual processes would challenge the current
view not only on the cognitive models of face recognition, but more generally on the
theories of visual information processing. A second issue addressed here was therefore to
test whether such early categorization processes could be observed between two wide
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classes of age on faces.
MATERIALS AND METHODS

Subjects : Eighteen right-handed subjects (nine males, 19-34 years old), with normal or
corrected-to-normal vision and without any neurological or neuropsychological disorder,
were paid for their participation. All were informed of the noninvasive recording
technique and gave their written consent according to the Code of Ethics established by
the World Medical Association (Declaration of Helsinki).

Stimuli : All the stimuli (800) were grey-scale digitally scanned photographs of human
faces, and were presented in a roughly front view. They included faces with glasses and
faces without glasses. All the faces were of women, except the 40 target stimuli
delivered in the gender discrimination task, which were male. Two wide age ranges
were used: half of the faces were of young women (between about 25-50 years), and
the other half of older women (over 65 years). A third age range was used for the 40
target faces in the intentional-age discrimination task and was of adolescent girls
(between about 13-18 years). All the stimuli were matched for luminance and contrast,
and were of equal size (100 x 120 mm). They were presented foveally, subtending a
visual angle of 6.9°, for 300 msec at a rate of one every 1400 msec. A fixation cross
was present at the center of the screen between each presentation. No stimulus was
repeated except the 160 non-target faces delivered in the intentional-age discrimination
task, which served also in the intentional-gender discrimination task.

Experimental procedure : The experiment included 7 runs, in each of which the stimuli
were delivered in blocks of 50. In each run, the subjects performed a mental oddball
detection task and reported verbally, at the end of each block, the correct number of
target stimuli counted; the target faces (20%) were delivered randomly among
non-target faces (see Table 1). In runs 1 and 2 , referred to as No-discrimination
condition, target items were faces with eyeglasses and non-targets were faces without
glasses. All faces were of young women in run 1 and of older women in run 2. The order
of presentation of runs 1 and 2 was counterbalanced across subjects. Run 3, referred to
as Incidental-age discrimination condition, was similar to runs 1 and 2, except that the
faces of young and older women were equally mixed.

The rationale was that the level of processing required in run 3 was the same as in the
two previous runs but, in addition, the stimuli could also be incidentally categorized
according to their age (young/old). To prevent any interference of a possible (incidental)
categorization process in the two previous ‘one-class’ runs, run 3 always followed runs 1
and 2. In runs 4 to 7, the subjects had to process explicitly the faces according to their
age or their gender: the targets were adolescent girls among either young women (run
4) or older women (run 5) in the Intentional-age discrimination condition, and either
young men (run 6) or older men (run 7) among young or older women, respectively, in
the Intentional-gender discrimination condition. Runs 4 to 7 followed run 3, and their
order of presentation was counterbalanced between subjects.
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Table 1. Summary of the Experimental Design. The experiment was divided into seven runs, inducing four
different discrimination tasks on human face stimuli (No-discrimination, Incidental-age, Intentional-age and
Intentional-gender discrimination). In all conditions, the subjects performed an oddball detection task
counting mentally the number of target stimuli delivered randomly among non-target stimuli.

Run Discrimination task | Non-Target face Target face stimuli
stimuli (Total (Total number)
number)

1 Young women without | Young women with
glasses (80) glasses (20)

No-discrimination

2 Old women without Old women with
glasses (80) glasses (20)

3 Incidental-age Young and old women | Young and old women
without glasses (160) |with glasses (40)

4 Young women (80) Adolescent girls (20)

Intentional-age
5 Old women (80) Adolescent girls (20)
6 Young women (80) Young men (20)
Intentional-gender
7 Old women (80) Old men (20)

ERP recording : The EEG was continuously recorded at a sampling rate of 1000 Hz
(0.10-200 Hz analogue bandwidth) from 32 Ag/AgCI scalp electrodes referred to the
nose and placed according to the International 10-20 System (Fig. 1). Electrode
impedance was kept below 5 k-Ohms. Eye movement artifacts were controlled via the
two prefrontal electrodes (Fp1 and Fp2) and an electrode placed at the outer canthus of
the right eye (YH). Trials in which the potential measured in any of those channels
exceeded 100 uV were rejected. The ERPs were averaged separately for each stimulus
type in each run over a 600-msec period including a 100-msec prestimulus baseline,
and were digitally filtered with a bandpass of 0.1 to 20 Hz. located on the forehead, and
the nose was used as the reference.
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Figure 1. Distribution of the 32-channel electrode montage on the scalp. The ground was

Data analysis : Only the responses to non-target stimuli were analyzed. The ERPs
elicited by young and older women faces in, respectively, runs 1 and 2, runs 4 and 5,
and runs 6 and 7 were grouped, so that the average response from an equal number of
stimuli (160 including 80 young and 80 older women faces) could be compared across
the four discrimination conditions (No-discrimination, Incidental-age, Intentional-age and
Intentional-gender discrimination).

First, the effect of age or gender processing on the latency and mean amplitude of the
N170 ERP component was tested using two-way within-subjects analyses of variance
(ANOVAs) with the factors: Type of task (No-discrimination, Incidental-age,
Intentional-age, and Intentional-gender discrimination), and Hemisphere (left, right). The
latency of the N170 component was measured at the electrodes of its peak value in the
grand-average (T5/T6), and its amplitude was estimated as the mean potential value over
+20-msec time window around its peak latency (130-170 msec) at IMA, M1, T5 and their
homologous sites on the right hemiscalp. The significance levels of the F-values were
adjusted with Greenhouse-Geisser correction when necessary.

Second, we compared the responses elicited in the Incidental-age, Intentional-age
and the Intentional-gender discrimination conditions, respectively, with the responses
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elicited in the No-discrimination condition. For each time sample and at each electrode,
Student’s t-tests were performed comparing the responses between the No-discrimination
condition and each of the three other conditions. On the basis of previous criteria (Rugg et
al., 1995; Thorpe et al., 1996), effects were considered as significant when the differences
had a significant amplitude (p<0.05) at at least two adjacent electrodes for at least 15
consecutive time samples. The significant differential effects were illustrated in Student’s
f-maps.

Topographic maps were generated using a two-dimensional spherical spline
interpolation (Perrin et al., 1989). The color codes of the potential maps were normalized
to the peak voltage value (positive or negative) at the considered latencies.

RESULTS

Figure 2 shows, at a subset of anterior and posterior electrodes, the grand mean ERPs
elicited by non-target faces averaged across the age ranges for all discrimination tasks
(No-discrimination, Incidental-age, Intentional-age and Intentional-gender discrimination).
At posterior electrode sites, the responses are characterized by the positive 'P100
component’ peaking around 100 msec at O1-O2, and the negative 'N170 component’
maximum around 150 msec at T5-T6. These deflections are followed by a positive peak
around 240 msec, and a sustained positivity lasting up to the stimulus offset deflection
around 400 msec at posterior sites (P13-P24 and T5-T6). The shaded rectangles indicate
the time periods when the ERP responses elicited in the No-discrimination task differ from
those elicited in age or gender discrimination tasks.

Effects of the age and gender discrimination tasks on the N170 component

The bilateral occipito-temporal distribution of the N170 component elicited by non-target
faces in the No-discrimination condition is illustrated in Figure 3A at its peak latency (150
msec). Although the peak amplitude of N170 tended to be larger on the right (T6) than on
the left (T5) hemiscalp in all conditions (on average -4.39 pV vs -3.16 yV), the differences
did not reach statistical significance when contrasting the mean potential value over +20
msec around the peak at IMA, M1, T5 and IMb, M2, T6 (on average -1.69 pV and -1.14
MV, respectively, F2’ 40~ 1.79, GG epsilon = 0.78, p<0.17; see Methods and Figure 2).

A two-way ANOVA performed on the N170 peak latency showed no effect of
hemisphere but revealed a significant effect of the type of task (F 3 45 = 15.68, GG
epsilon = 0.88, p<0.001) that was due to a slightly later peak latency in’the Incidental-age
discrimination task (155 msec) than in the three other tasks (152 msec in each of them).

No significant interaction was found between the type of task and hemisphere factors
on N170 amplitude or latency.
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Figure 2. Grand average ERPs elicited by non-target face stimuli at selective anterior and

posterior electrodes in the four visual discrimination tasks (No-discrimination,
Incidental-age, Intentional-age and Intentional-gender discrimination). The shaded
rectangles indicate the time periods when the responses in either age or gender
discrimination task differ from that observed in the No-discrimination task. The N170
component is indicated at T5/T6 electrodes where it is maximum.

ERP effects of the age and gender discrimination tasks

The ERP correlates of age or gender processing on faces were analyzed in Student’s
t-maps comparing the responses elicited in each of the discrimination tasks
(Incidental-age, Intentional-age and Intentional-gender discrimination) with those elicited
in the No-discrimination task. Significant effects were found in three latency ranges (45-90
msec, 145-185 msec and 200-400 msec) with differences depending on the nature of the
task. The detailed statistical significances of the effects in each condition and each latency
range are depicted in Figure 4 and quantified in Table 2; their scalp potential distributions
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and the corresponding t-maps are displayed at illustrative latencies in Figures 3B, 3C and
3D.

45-90 msec

Figure 4A shows that, in all the discrimination conditions, the ERPs elicited between about
45 and 90 msec post-stimulus significantly differ from those evoked in the
No-discrimination condition at a number of central electrodes. In both the Intentional-age
and -gender conditions, the differences began around 40 msec and were highly significant
(p<0.01 or B<0'001) from about 45 to 90 msec latency over a wide central region (Fig. 4A,
2~ and 3r blocks; mean amplitudes of the effects over 45-90 msec: -0.52 pV and -0.49
MV, respectively; see Table 2). In the Incidental-age condition, the differences were more
restricted in space and time (Fig. 4A, 1% block), but their mean amplitude over 45-90
msec (-0.35 yV) was still significant (see Table 2). The topographies of the differences in
the three conditions are depicted in Figure 3B-D, line a, at an illustrative (65 msec)
latency.

145-185 msec

In all the discrimination conditions, the responses elicited between about 145 and 185
msec significantly differ from those recorded in the No-discrimination condition at a
number of fronto-central electrodes.
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Figure 3. A. Scalp potential distribution of the N170 component around its peak latency
(150 msec) elicited by non-target face stimuli in the No-discrimination condition.

B, C, D. Scalp potential distributions and corresponding Student t-maps of the
differential effects of age or gender discrimination (B: Incidental-age, C: Intentional-age,
and D: Intentional-gender) compared with the No-discrimination condition in four time
windows (lines a-d). The maps are drawn at an illustrative latency indicated below each
time window. The Student’s t-maps, in grey scale, display the scalp regions where the
amplitude of the effect differs significantly from zero at the probability level indicated below
each map. The difference patterns between the responses to age or gender discrimination
tasks and the responses to the No-discrimination task reveal: (a) a negative potential field
at early latencies (45-90 msec) over the central sites in the three age and gender
discrimination tasks; (b) a positive pattern of activation around 145-185 msec latency over
the fronto-central areas in the three age and gender discrimination tasks, with, however,
smaller amplitudes in the Intentional-age condition; (c) a negative pattern of activation
around 215-265 msec over the occipito-parietal regions in the Intentional-age and -gender
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discrimination tasks, but not in the Incidental-age discrimination task; (d) this last pattern
of activation lasts up to around 400 msec with higher amplitudes in the Intentional-age
discrimination task than in the Intentional-gender task.

In both the Incidental-age and the Intentional-gender conditions, the differences were
highly significant (p<0.01 or p<?.001) fg)m 145-150 msec to 180 msec over a wide
fronto-central region (Fig. 4B, 1% and 3" blocks; mean amplitudes over 145-185 msec:
0.81 uV and 0.87 uV, respectively; see Table 2). In the Intentional-age condition, the
mean amplitude of the differences did not reach statistical significance when averaged
over the whole 145-185 msec range and across all the selected electrodes (see Table 2),
but significant effects were observed during a shorter period, from about 150 to 175 msec
latency, at frontal electrode sites (Fig. 4B, 2~ block; mean amplitude over 145-185 msec
at F3-Fz-F4: 0.50 pV, p<0.05). Figure 3B-D, line b, illustrates the topography of the effects
at 165 msec latency showing, in the three conditions, a wide positive potential field over
the fronto-central sites, spreading to the parietal sites with smaller amplitudes. A negative
potential pattern can also be observed in the Incidental-age condition over the bilateral
occipito-temporal sites, resulting from the slightly later peak latency of the N170
component in this condition.

200-400 msec

Later significant effects of the Intentional-age and Intentional-gender discrimination tasks
were found between about 200 and 400 msec latency at occipito-parietal electrode sites
(Fig. 4C). In these two conditions, the amplitude of the effects were hgghly significant
(p<0.01 or p<0.001) from about 200 to 265 msec (Fig. 4C, 2"% and 3" blocks; mean
amplitudes over 215265 msec: -1.78 yV and -1.20 uV, respectively; see Table 2). The
amplitude of the differences remained highly significant up to about 400 msec in the
Intentional-age condition (mean over 265-400 msec: -1.85 uV; see Table 2) but was
reduced (p<0.05 or p<0.01) in the Intentional-gender condition (mean over 265-400 msec:
-0.84 pV). In the Incidental-age condition, the amplitude of the effects did no& reach
statistical significance at most of the selected posterior electrodes (see Fig. 4C, 1S block;
mean amplitude over 215265 msec: -0.15uV and over 265-400 msec: -0.38 pV; see
Table 2).
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Figure 4. A. Significant differences were found between about 45 and 90 msec in the three
age and gender discrimination conditions. B. A second significant pattern was observed
from about 145 to 185 msec with, however, a more restricted effect (in space and time) in
the Incidental-age condition. C. A later effect was highly significant from about 200 to 265
msec when age or gender discrimination was explicitly required (Intentional-age and
-gender discrimination conditions), this effect lasting up to about 400 msec with the highest
amplitudes for age discrimination.

The topography and significance of the effects are displayed at 240 and 400 msec

latencies in Figure 3B-D, lines ¢ and d, respectively.

Table 2. Differences between the responses in the No-discrimination condition and the responses in the
Incidental-age, Intentional-age and the Intentional-gender discrimination conditions, respectively. Mean
amplitude £ SEM (Standard Error of the Mean, in yV) of the differences between the responses in the
Incidental-age, Intentional-age and the Intentional-gender discrimination tasks, respectively, and the
responses in the No-discrimination task, averaged in time and in space over the periods and the electrode
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sites as indicated at the top of each column, and compared against zero (Student’s t-tests). *** p<0.001, **
p<0.01, () p<0.02, and * p<0.05.

ERP time periods analyzed

45-90 msec 145-185 msec | 215-265 msec  |265-400 msec
Electrode sites | F3-Fz-F4-F8-Cz-CA&34-7F4HIRXCz-CAEP1PROGR2A-I1z-IMb-02-P24-T6
Amplitude of the |-0.35+0.16 * 0.81 £0.26 ** -0.15+0.24 -1.78/-0.38 + 0.26 -1.85
effects (V) -0.52+£0.13** 10.43+0.29 0.87 +£0.28™* -1.20+ |+ 0.32 *)** -0.84 +
Incidental-age |-0.49+0.13 ** +0.31* 0.29 *** 0.30 ***

Intentional-age

Intentional-gende

-

The topographies of the Intentional-age and -gender discrimination effects between
215 and 265 msec latency were further analyzed with two objectives: firstly, since the
effects were the largest at posterior scalp sites, they were compared with the topography
of the N170 component in the No-discrimination condition to test whether they could be
generated within the same brain structures; secondly, they were compared between each
others to test whether they could result from the same brain processes. To this end, we
computed the interactions between the factors electrode (M1, M2, IMA, IMb, O1, O2, T5,
T6) and type of task in a series of two-way ANOVAs on normalized data (McCarthy and

Wood,

1985).

In two first analyses, we contrasted the mean amplitude of the

discrimination effects (/ntentional-age and Intentional-gender, respectively) within 215-265
msec with the mean amplitude of the N170 component in the No-discrimination condition
(130-170 msec).

In both cases, significant interactions between the two factors were found (age

discrimination: F
4 6
72 = 8.51, p<0.007, (g

= 14.53, p<0.001, GG epsilon = 0.55; gender discrimination: F
G epsilon = 0.60), indicating that the topographies of both age and

gender discrimination effects differed from that of the N170. In a subsequent ANOVA, we
found no significant interaction between the electrode and type of task factors comparing
the effects of the Intentional-age task with the effects of the Intentional-gender task,
suggesting that the scalp topographies of the Intentional-age and -gender discrimination
effects did not differ.

DISCUSSION

The results can be summarized in the following way: firstly, neither age nor gender
processing had an effect on the amplitude of the occipito-temporal N170 ERP component.
Secondly, ERPs between 145 and 185 msec were similarly affected at fronto-central sites
in the three age or gender processing conditions compared to the No-discrimination

condition.

Thirdly,

longer-latency effects

(215-400 msec)

were found on

the

occipito-parietal regions when the subjects had to explicitly process the faces according to
their age or their gender. Finally, early differential ERP effects (around 45-90 msec) were
still observed in all three discrimination conditions compared to the No-discrimination
condition. These various results will be discussed separately below.
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Separate mechanisms for the structural encoding of faces and the
processing of age or gender

In our previous study based on a similar paradigm (Mouchetant-Rostaing et al., 2000a),
we had found that gender processing of faces had no effect on the occipito-temporal N170
ERP component, assumed to be associated with the neurophysiological mechanisms
subtending the structural encoding of facial features (Bentin et al., 1996; George et al.,
1996; Jeffreys, 1996).

The present experiment replicates this finding for gender and reveals similar results
for age processing (the only effect being a slight delay of 3 msec on the N170 peak
latency when age could be incidentally processed). The major results therefore indicate
that the perceptual analysis of faces and the processing of physiognomic features related
to age or gender are mostly performed by different brain mechanisms. This conclusion
supports the Bruce and Young’s model (1986), which assumes the existence of two
functionally distinct modules for the structural encoding of facial features and the age or
gender extraction, referred to as the Structural and the Directed Visual encoding modules,
respectively.

A specialized perceptual mechanism for processing information related to
age or gender from faces

An important result of our previous study (Mouchetant-Rostaing et al., 2000a) was the
observation, around 145-185 msec, of ERP activities associated with the processing of
gender from faces, but not from hand stimuli - irrespective of whether gender extraction
was task-relevant ('intentional’) or -irrelevant ('incidental’). In the present experiment, we
found ERP effects in the same latency range with a similar fronto-central topography
during explicit (intentional) discrimination of gender and age, and during implicit
(incidental) discrimination of age.

These results have several implications: they replicate our previous findings for
gender perception, they show that similar brain mechanisms can be engaged in age
perception, and they indicate that age - like gender - may be implicitly processed
irrespective of its relevance to the task. This set of observations supports the idea that age
and gender of faces are analyzed by specific brain mechanisms, and is in accordance
with Bruce and Young’s hypothesis according to which these physiognomic features are
processed through a common module.

The Bruce and Young model, however, stipulates a strict sequential organization
between the structural analysis of facial features and the processing of physiognomic
information, an hypothesis that does not fit with our observations. Indeed, the time-course
of ERP activities associated with age and gender processing (145-185 msec) indicates
that physiognomic jugdements can begin before the structural encoding of faces is
completed, and suggests parallel, rather than sequential, activations of the Structural and
the Directed Visual encoding modules.

The neuroanatomical localization of the neural systems that mediate face perception
has been largely examined in previous neuroimaging (review in Haxby et al., 2000;
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Kanwisher, 2000) and electrophysiological (Allison et al., 1999; McCarthy et al., 1999;
Puce et al., 1999) studies which have identified discrete regions in the occipito-temporal
visual extrastriate cortex, namely the lateral fusiform gyrus, the superior temporal sulcus
and the inferior occipital gyri. In addition, these studies have generally shown that
cognitively distinct aspects of face perception are mediated by distinct neural
representations (review in Haxby et al., 2000). However, while PET experiments have
shown the involvement of extrastriate visual regions including the lingual/fusiform gyri
during the processing of gender (Sergent et al., 1992; Kapur et al., 1995; Andreasen et al.,
1996), gender categorization in these experiments was considered either as a matched
control condition or as an experimental condition contrasted with non-facial stimuli (e.g.
gratings in Sergent et al., 1992), thereby not allowing for dissociating gender processing
from basic visual analysis of faces (“structural encoding”).

On the other hand, neuropsychological studies on prosopagnosic patients with uni- or
bilateral posterior temporo-occipital lesions have reported contradictory observations:
some patients showed a preserved ability to process physiognomic information (Tranel et
al.,, 1988; Sergent and Villemure, 1989), while others were found to be moderately
impaired in judging the age or gender of faces (de Renzi et al., 1989; Bruyer et Schweich,
1991; Carlesimo and Caltagirone, 1995).

It is therefore difficult to know from neuroimaging and neuropsychological literature
whether and to which extent age and gender are processed through neural systems
separate from those involved in visual analysis of faces.

While the 145-185 msec ERP effect found in the present study for age and gender
processing clearly differs from N170, it has been shown that activation of face-specific
regions in extrastriate cortex may be manifested by several ERP components at the scalp
surface (Botzel and Grisser, 1989; Jeffreys, 1989; Bentin et al.,, 1996; George et al.,
1996). Particularly, the “Vertex Positive Potential” (VPP, Jeffreys, 1989) may represent the
positive counterpart of a dipolar source located in the fusiform gyrus, the infero-temporal
cortex or in deep limbic structures, such as the hippocampus (Allison, et al., 1994b; Botzel
et al.,, 1995; George et al., 1996; Jeffreys, 1996). It is therefore possible that our
age/gender effects similarly represent volume-conducted potentials from these
face-responsive regions, with a resulting dipolar source configuration globally different
from that involved in the analysis of facial features (N170).

An alternative, although not exclusive, hypothesis refers to recent neuroimaging and
neuropsychological findings that have shown the involvement of the amygdala and the
ventro-medial prefrontal cortex in processing aspects of social knowledge (Chee et al.,
2000; Phelps et al., 2000; Milne and Grafman, 2001; review in Allison et al., 2000). It is
possible that the age/gender effects reflect activities from these cortical or subcortical
structures. Indeed, facial age and gender information may be considered as relevant
visual cues of social stimuli, and may therefore involve brain regions known to play an
important role in automatic processing and evaluation of psychosocial perception. These
regions are included in the physiological model of the distributed human neural system for
face perception recently proposed by Haxby et al. (2000).

Later age or gender categorization processes
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Longer-latency ERP effects were observed between about 215 and 265 msec
poststimulation on the bilateral occipito-parietal regions when categorization according to
age or gender was explicitly required. The patterns of effects showed large similarities for
age and gender judgements, with highly significant values lasting up to about 400 msec
for age processing. These effects are compatible with previous ERP results reporting
enhanced activities beyond 200 msec post-stimulus at lateral posterior sites during explicit
judgements of face gender (Eimer, 2000; Mouchetant-Rostaing et al., 2000a).

The fact that these effects were of larger amplitudes for age than for gender
judgements may be explained by the ’higher difficulty’ of classifying faces according to
age than gender, since the visual clues on which are based gender judgements are more
isolated (eye and eyebrow regions) and more prominent than those (skin texture and
colour) required for age judgements (Roberts and Bruce, 1988; Brown and Perrett, 1993;
Burt and Perrett, 1995). This may be also due to the fact that age classification requires a
distinction between two not well-delimited classes (young/old), whereas gender judgement
is based on a qualitative distinction between two well-defined categories (male/female). In
any case, these last effects were similar to those found in a control condition of hand
classification (Mouchetant-Rostaing et al., 2000a). It seems therefore unlikely that these
late activities are associated with any face-specific processing module, but rather with
more general attention-based categorization processes.

Rapid processes (45-90 msec) for low-level visual categorization

Using a similar experimental paradigm, we had unexpectedly observed early differences
over mid-parietal sites between a condition in which male and female stimuli were
randomly intermixed (possibly inducing incidental categorization of gender) and a
condition in which the stimuli of different gender were presented in separate blocks
(preventing any gender categorization).

These early effects were found for faces and for hand stimuli (Mouchetant-Rostaing
et al, 2000a), and were also observed for non-biological, geometrical figures of two
categories separated by salient visual characteristics (Mouchetant-Rostaing et al, 2000b).
In the present experiment, we found again very early differential ERP effects (45-90 msec)
on a wide centro-parietal region in the three age or gender categorization conditions
relative to the No-discrimination condition.

Similar early neural activities have been recently reported in human ERPs during
visual categorization of complex natural images including human faces (George et al.,
1997; Seeck et al., 1997; Debruille et al., 1998; VanRullen and Thorpe, 2001). While in
some cases these early activities might have been explained by a repetition factor due to
the fact that the same stimuli were used between different experimental conditions
(George et al.,, 1997; Debruille et al., 1998), they were also interpreted as possibly
reflecting early perceptual, task-independent processes for global extraction of basic
visual differences (VanRullen and Thorpe, 2001). As suggested previously
(Mouchetant-Rostaing et al, 2000a, 2000b), these very early effects might similarly reflect
the existence of coarse and automatic, low-level categorization processes for rapid
distinction between two wide stimulus categories, which are probably based, at this stage
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of sensory analysis, on feed-forward mechanisms.
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Chapitre 4 - Discussion générale et
Conclusion

Les expériences présentées dans le chapitre précédent ont permis d’apporter des
informations sur l'organisation spatio-temporelle des processus neurophysiologiques
impliqués dans le traitement visuel de deux classes de stimuli a forte connotation
psychosociale pour I'Homme, les mots et les visages. Les enregistrements
électrophysiologiques de surface, effectués chez des sujets normaux, associés a des
analyses cartographiques des champs de potentiels et des densités de courant du scalp,
ont permis, de part leur grande présicion temporelle, une analyse détaillée de la
chronométrie des activations cérébrales associées aux différentes opérations cognitives
impliquées dans le traitement perceptif des stimuli langagiers et faciaux.

L’étude sur le traitement des mots a permis d’isoler quatre composantes
électrophysiologiques, temporellement et topographiquement distinctes, chacune étant
associée a un niveau danalyse psycholinguistique : visuel/orthographique,
phonético-phonologique, lexico-phonologique, ou lexico-sémantique. Les études sur la
perception des visages suggéerent fortement [I'existence de mécanismes
neurophysiologiques distincts pour 'encodage structural des traits faciaux et le traitement
des informations physiognomiques relatives au genre et a I'age.

Les résultats obtenus et les interprétations proposées seront discutés
successivement pour le traitement perceptif des mots et des visages. Ces deux catégories
de stimuli seront ensuite replacées dans un contexte davantage psychosocial, et la
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discussion sera élargie au double probléeme de l'existence (1) d'une spécificité de
traitement, (2) de stratégies d’analyse automatique dans le systéme visuel pour ces types
d’objets particuliers pour ’lHomme. Enfin, nous discuterons I'hypothése de I'existence de
processus de catégorisation visuelle trés rapide, pouvant étre reflétés sur le scalp par des
activités précoces observées avant 100 ms aprés I'apparition du stimulus.

1. Traitement visuel des mots et des visages : des
processus neurophysiologiques distincts

La premiére étude de cette thése a permis de montrer qu’'une méme catégorie de stimuli,
en l'occurrence des stimuli langagiers, tous constitués de lettres, pouvait mettre en jeu
différentes structures cérébrales a des latences variables selon le niveau de traitement.
Les trois études suivantes ont contribué a mettre en évidence I'implication de structures
cérébrales distinctes selon qu’'un visage est analysé a un niveau d’encodage structural
élémentaire ou a un niveau plus élaboré impliquant des jugements selon le genre ou
l'age.

1.1 Niveaux de traitement des mots écrits et corrélats
électrophysiologiques

Le premier niveau de traitement reposait sur une analyse visuelle de bas niveau pouvant
étre réalisée aussi bien sur des stimuli orthographiques que sur des stimuli
non-orthographiques : il était en effet demandé aux sujets de juger de la taille des stimuli.
Les PE induits par les différents types de stimuli orthographiques (mots, pseudo-mots,
non-mots) et non-orthographiques (séquences de symboles alphanumériques, séquences
de formes) ont révélé des différences significatives dés 170 ms aprés le début de la
stimulation. Ces résultats sont compatibles avec ceux obtenus en enregistrements
intracraniens (Allison et coll., 1994b; Nobre et coll., 1994), et suggérent I'existence d’'une
analyse visuelle précoce commengant bien avant I'analyse phonologique des stimuli
langagiers. Cependant, contrairement aux données intracraniennes qui montrent que les
différences de traitement entre les patterns orthographiques et non-orthographiques sont
limitées a une fenétre temporelle autour de 200 ms (N200), les enregistrements sur le
scalp révélent des différences qui sont maximales vers 170 ms et se poursuivent jusqu’a
la disparition du stimulus (vers 600 ms).

Les analyses cartographiques des champs de potentiels et des densités de courant
sur le scalp ont montré que la composante négative N170 était bilatéralement distribuée
sur les régions occipito-temporales, avec toutefois des amplitudes plus grandes sur
I’hémisphére gauche pour les stimuli orthographiques et sur 'hémisphére droit pour les
stimuli non-orthographiques. Ces différences feront I'objet d’'une plus ample discussion
dans un paragraphe ultérieur consacré au probléme de la sélectivité de traitement. Les
premiéres étapes de perception d’'un mot en tant que pattern orthographique semblent
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donc débuter avant 170 ms dans les régions du cortex extrastrié. Ces mécanismes
cérébraux ne permettent toutefois pas de distinguer les patterns orthographiques Iégaux
(mots et pseudo-mots) de ceux ne respectant pas les régles phonologiques de la langue
(non-mots). Pour cette raison, ils ne sont probablement pas les seuls mécanismes
impliqués dans les représentations orthographiques des mots stockés dans le lexique
mental.

La distinction entre les stimuli verbaux pronongables et non-prononcables ne semble
avoir lieu qu'une centaine de millisecondes plus tard. En effet, les PE générés par des
mots et des pseudo-mots traités a un niveau phonético-phonologique, induit par une
tache de décision de rime, different vers 320 ms aprés le début de la stimulation de ceux
générés par des non-mots, ne pouvant pas, par nature, étre transformés en patterns
phonologiques cohérents. La distribution sur le scalp de la composante négative N320 est
tres différente de celle relative a 'onde N170 : elle est en effet prédominante sur les sites
temporo-pariétaux médians gauches. Cette distribution est compatible avec des données
précédemment recueillies en neuroimagerie et en neuropsychologie clinique suggérant
respectivement des activations temporo-pariétales lorsque les sujets effectuent une tache
de détection de rime sur des mots présentés en modalité visuelle ou auditive (Petersen et
coll., 1989; Petersen et Fiez, 1993), et une incapacité a intégrer des sons en un discours
cohérent chez des patients atteints de lésions dans la scissure sylvienne gauche
englobant l'aire de Wernicke, le cortex insulaire et le gyrus supramarginal (MArshall,
1986).

Ces régions temporo-pariétales n’étant pas activées par des stimuli sonores
élémentaires, tels que des sons purs (MAzziotta et coll., 1982; Lauter et coll., 1985), il est
possible d'associer la composante N320 a des mécanismes de translation
graphémes/phonémes méme s'il est difficile de restreindre les taches de jugement de
rime a des processus pré-lexicaux excluant toute analyse lexicale. La comparaison des
activations cérébrales obtenues au cours d’'une tadche de décision de rime a celles
obtenues au cours d’une tache de décision lexicale permettra d’affiner nos hypothéses
interprétatives.

Lors de la tache de décision lexicale, les PE générés par les mots et les pseudo-mots
différent de ceux générés par les non-mots a des latences un peu plus tardives, autour de
350 ms apres l'apparition du stimulus. Les distributions sur le scalp des composantes
N320 et N350, bien que trés proches, ne se recouvrent pas complétement : la distribution
de la composante N350 est légérement plus antérieure que celle de 'onde N320, incluant
des régions pariétales et fronto-pariétales sur le scalp qui n’étaient pas activées lors de
'analyse phonético-phonologique. Ces différences temporelles et spatiales entre les
ondes N320 et N350 suggérent que les processus cognitifs impliqués dans les niveaux
d’analyse phonéticophonologique et lexico-phonologique ne sont pas tout a fait
identiques. Ces observations confortent [I'hypothése selon laquelle les unités
phonologiques seraient activées au cours de ces deux niveaux d’analyse, avec toutefois
une antériorité des processus de formation des codes phonétiques sur les processus
lexicaux (ou post-lexicaux) nécessaires a toute décision lexicale.

En raison d’informations temporelles insuffisamment précises, beaucoup de modéles
de lecture ont tendance a sous-évaluer le réle des traitements lexicaux dans la
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reconnaissance des mots, et a suggérer que [I'étape directe aprés [l'analyse
orthographique est I'activation de la signification du mot. La précision temporelle qu’offre
la technique des PE permet de montrer qu’un stimulus langagier peut étre correctement
catégorisé comme appartenant a la classe des mots sans pour autant qu’il y ait accés a
sa signification.

Les différences neuroanatomiques fonctionnelles entre les niveaux de traitement
lexico-phonologique, induit par la tache de décision lexicale, et lexico-sémantique, induit
par la tache de décision sémantique, sont reflétées sur le scalp par une composante
négative tardive, apparaissant vers 450 ms aprés le début de la stimulation. Alors que la
composante N350 est maximale sur les régions temporales medianes et
supra-temporales gauches, la composante N450 implique des aires supplémentaires
dans des régions plus antérieures du scalp, pouvant inclure la portion supérieure du lobe
temporal gauche et/ou le lobe frontal adjacent gauche. Ces observations confortent
'hypothése selon laquelle, bien que l'accés au sens d'un mot puisse avoir lieu
parallelement & son analyse lexicale, voire dans certains cas puisse faciliter les processus
de décision lexicale, les décisions de nature sémantique entrainent des activations
cérébrales généralement plus tardives. Ces données confortent des résultats
précédemment obtenus en TEP (Démonet et coll., 1992) et en IRMf (McCarthy et coll.,
1994), ainsi que l'observation d’'une double dissociation entre des patients dyslexiques
capables de lire des mots sans accéder a leur signification (Schwartz et coll., 1980) et des
patients accédant au sens des mots sans pour autant étre capables de les lire (pour
revue, Ellis et Young, 1996). Dans la tadche de décision sémantique, des différences de
traitement ont pu étre observées entre les mots et les pseudo-mots (sans signification).
Alors que vers 350 ms, les composantes négatives N350 ne difféerent pas
significativement entre ces deux types de stimuli, des différences de traitement
apparaissent entre les mots et les pseudo-mots 100 ms plus tard, vers 450 ms aprées le
début de la stimulation. Etonnamment, la composante N450 générée par les pseudo-mots
est significativement plus ample que celle générée par les mots. Ces résultats plaident en
faveur d’'une dissociation fonctionnelle entre les processus de décision lexicale (N350),
permettant 'accés aux patterns orthographiques respectant les régles de construction
phonologique dans le lexique mental, et les processus ultérieurs de recherche de sens
des mots (N450).

Cette composante négative tardive fronto-centrale ayant également été observée
pour des stimuli non-langagiers, tels que des objets ou des visages familiers (Barrett et
Rugg, 1989; Bentin et McCarthy, 1994), il semble probable qu’elle soit le reflet sur le scalp
d’'un réseau sémantique conceptuel, qui correspondrait partiellement au moins au réseau
sémantique des mots.

Les corrélats électrophysiologiques associés aux différents niveaux de traitement
psycholinguistique ne confortent ni l'idée d’'un systéme d’analyse unifié pour les stimuli
langagiers, ni celle d’'une organisation séquentielle des étapes d’analyse linguistique. Les
distributions sur le scalp des composantes propres a chaque niveau de traitement, bien
que présentant parfois des recouvrements temporels et topographiques, sont
suffisamment distinctes pour supposer I'existence de réseaux neuronaux interconnectés,
chacun étant préférentiellement impliqué dans un niveau d’analyse psycholinguistique. I
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semblerait par ailleurs que la profondeur de traitement des mots soit associée a un
gradient postéro-antérieur des activations, les traitements superficiels impliquant des
régions postérieures du scalp et les traitements plus élaborés des régions plus
antérieures. La chronométrie des activations cérébrales associées aux différents niveau
d’analyse des stimuli langagiers plaide davantage en faveur d'un modéle de
reconnaissance des mots organisé en cascade (McClelland, 1979), dans lequel un
traitement de plus haut niveau pourrait commencer avant que le traitement précédent ne
soit achevé, qu’en faveur d’'un modele strictement séquentiel.

1.2 Niveaux d’analyse perceptuelle des visages et corrélats
électrophysiologiques

Un résultat important de nos études sur les niveaux d’analyse perceptuelle des visages a
été de montrer que le traitement du genre ou de I'dge n’influencait pas la composante
N170, supposee étre associée a des mécanismes d’encodage structural (Bentin et coll.,
1996; George et coll., 1996; Jeffreys, 1996).

Ces données indiquent donc que I'analyse perceptuelle élémentaire des visages,
correspondant dans le modéle de Bruce et Young (1986) a un encodage structural des
traits faciaux, et le traitement des informations physiognomiques relatives au genre ou a
'age sont principalement sous-tendus par des mécanismes cérébraux distincts. La
chronométrie des activations cérébrales indiquant des effets liés au traitement du genre et
de I'dge a des latences similaires (145-185 ms) mais en des sites distincts de ceux mis en
jeu dans les processus d’encodage structural (N170), nous pouvons en déduire que les
opérations cognitives associées a la perception du genre ou de I'dge des visages peuvent
débuter avant méme que I'étape d’encodage structural ne soit complétement achevée.
Ces observations vont a I'encontre du modéle théorique de Bruce et Young qui suggére
une organisation strictement séquentielle entre les modules d’analyse structural et de
traitement des informations physiognomiques.

Les données antérieurement recueillies en neuroimagerie fonctionnelle (pour revue,
Haxby et coll., 2000; Kanwisher, 2000) et en électrophysiologie intracranienne (Allison et
coll., 1999; McCarthy et coll., 1999; Puce et coll. 1999) ont mis en évidence I'implication
de régions discréetes du cortex extrastrié, précisément le gyrus fusiforme latéral, la
scissure temporale supérieure et les gyri occipitaux inférieurs, dans la perception des
visages. Méme s’il est généralement admis que le traitement des visages est un
processus complexe décomposable en plusieurs sous-opérations cognitives, chacune
mettant en jeu des substrats neuroanatomiques distincts, aucune étude n’a encore
clairement montré que le genre et 'dge des visages étaient traités par des systémes
neurophysiologiques distincts de ceux impliqués dans I'analyse perceptuelle des traits
faciaux. Bien que des résultats en TEP aient suggéré I'implication des gyri lingual et
fusiforme dans I'extraction des informations physiognomiques relatives au genre (Sergent
et coll.,, 1992; Kapur et coll., 1995; Andreasen et coll., 1996), les conditions
expérimentales des études ne permettaient pas de comparer directement le traitement du
genre a un traitement visuel (de plus bas niveau) impliquant un encodage structural des
traits faciaux.
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De méme, les observations en neuropsychologie de patients prosopagnosiques avec
des lésions uni- ou bilatérales temporo-occipitales postérieures sont contradictoires :
certains patients ont conservé une capacité a traiter les informations physiognomiques
(Tranel et coll., 1988; Sergent et Villemure, 1989) alors que d’autres montrent certaines
difficultés a exprimer des jugements sur I'dge ou le genre des visages (de Renzi et coll.,
1989; Bruyer et Schweich, 1991; Carlesimo et Caltagirone, 1995).

Un second aspect important de nos données a été la mise en évidence des patterns
d’activation spécifiquement observés pour des traitements du genre et de I'age sur des
visages. Des activités positives, vers 145-185 ms, ont en effet été enregistrées sur une
large région fronto-centrale alors que les sujets devaient explicitement ou implicitement
catégoriser des visages inconnus en fonction de leur genre ou de leur age. Ces données
confortent I'hypothése de Bruce et Young selon laquelle l'extraction des ftraits
physiognomiques (genre, age, race) serait sous-tendue par un méme module de
traitement, le module d’encodage des informations sémantiques visuellement dérivables.

Si la topographie de ces activités fronto-centrales, associées a un traitement du
genre et de I'age sur les visages, differe nettement de celle de 'onde N170, elle est, en
revanche, proche de la topographie de I'onde VPP (Vertex Positive Potential), ou “P2
vertex”, initialement considérée comme le reflet sur le scalp des mécanismes cérébraux
impliqués dans la détection des patterns faciaux (Botzel et Grisser, 1989; Jeffreys, 1989;
pour revue Jeffreys, 1996). Cette composante n’ayant pas été exclusivement enregistrée
pour des configurations faciales, mais également pour d’autres patterns figuratifs, avec
toutefois des amplitudes moins grandes (Jeffreys et Tukmachi, 1992), elle a été par la
suite considérée comme une contrepartie positive des négativités bitemporales (onde
N170) (Botzel et coll., 1995; Bentin et coll., 1996; George et coll. 1996; pour revue, Botzel
et coll., 1989; Jeffreys, 1996).

La résolution spatiale des PE étant faible et les modélisations dipolaires ne
permettant pas encore dobtenir des résultats univoques sur la localisation des
générateurs intracérébraux, il est difficile de savoir si la distribution des activités
fronto-centrales vers 145-185 ms associées au traitement du genre et de I'dge sur des
visages correspond a celle de 'onde VPP, et est liée a des générateurs cérébraux situés
dans la méme région que ceux a l'origine de la composante N170. Il se pourrait en effet
que les négativités temporales (onde N170) et la large positivité fronto-centrale soient la
résultante sur le scalp d’activités liées a des populations neuronales différentes, bien que
situées au sein d’'une méme région corticale inféro-temporale bilatérale, incluant les gyri
fusiformes mais également des structures limbiques profondes telles que I'hippocampe et
'amygdale (Allison et coll., 1994b; Boétzel, et coll., 1995; George et coll., 1996; Jeffreys,
1996). Cette hypothése conforterait I'idée selon laquelle la voie visuelle ventrale est
constituée d'une mosaique de régions corticales, chacune étant fonctionnellement
spécialisée, d’'une part dans le traitement de catégories d’objets, d’autre part a différents
niveaux d’analyse perceptuelle.

2. Peut-on parler d’une sélectivité du systéme visuel
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pour les mots et pour les visages ?

Les recherches en neuroimagerie fonctionnelle cérébrale ont largement documenté
'existence d’une spécificité de traitement en fonction des classes d’objets dans la voie
d’analyse visuelle inféro-temporale. Il a par exemple été montré que la perception des
visages implique sélectivement une aire corticale située dans les gyri fusiformes
bilatéraux, cette aire baptisée “Fusiform Face Area” (FFA) par certains auteurs
(Kanwisher et coll., 1997; McCarthy et coll., 1997) répondrait préférentiellement a des
stimuli faciaux comparativement a d’autres catégories d’objets significatifs ou non. Elle
serait située a proximité d’autres aires anatomiquement distinctes, chacune étant
fonctionnellement spécialisée dans le traitement visuel de différentes catégories d’objets,
tels que des maisons (Aguirre et coll., 1998; Haxby et coll., 1999; Ishai et coll., 1999), des
chaises (Ishai et coll., 1999), des outils (Chao et coll. 1999a), ou encore des paysages
(Epstein et Kanwisher, 1998). Ces observations ont été confortées par des
enregistrements électrophysiologiques intracraniens et de surface qui ont suggéré
l'existence de réponses électrophysiologiques spécifiques a I'encodage structural des
patterns faciaux, respectivement la composante N200 recueillie a partir d’électrodes
placées a la surface du cortex occipito-temporal ventral, au niveau du gyrus fusiforme
latéral (Allison et coll., 1999; McCarthy et coll., 1999; Puce et coll.,, 1999), et la
composante N170 recueillie bilatéralement a la surface du scalp au niveau des régions
occipito-temporales (Bentin et coll., 1996; George et coll., 1996).

Contrairement aux résultats obtenus dans certaines de ces études (Bentin et coll.,
1996; Liu et coll.,, 2000), nos données n’indiquent pas de différences d’amplitude
significatives entre la composante N170 générée par des visages et celle générée par des
mains. Seule, une différence de latence a été observée, 'onde N170 étant légérement
plus précoce pour les visages que pour les mains.

Cette différence, ajoutée a la distribution plus antérieure sur le scalp de la
composante N170 pour la classe des mains que pour celle des visages, pourrait toutefois
laisser supposer I'activation de populations neuronales distinctes, situées dans une méme
région corticale inféro-temporale (Figure 50).
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Figure 50. Réponses évoquées moyennées aux électrodes T5 et T6 pour la classe des
visages et celle des mains dans la tdche contrdle d’encodage structural. Distributions des
composantes N170 correspondantes.

Les amplitudes similaires de 'onde N170 générée par la classe des visages et celle
des mains confortent par ailleurs I'hypothése proposée par Gauthier et collaborateurs
(1997, 1999a,b, 2000a,b,c) d’'une spécificité anatomo-fonctionnelle liée a un niveau
d’expertise. En effet, contrairement aux protocoles expérimentaux ayant examiné les
propriétés fonctionnelles de 'onde N170 (ou M170) en fonction des différentes catégories
de stimuli, notre protocole ne permettait pas des comparaisons inter-catégorielles. Pour
les deux catégories de stimuli biologiques utilisés, visages et mains, les sujets ne
pouvaient effectuer que des comparaisons intra-catégorielles situées a un niveau
d’analyse subordonnée. Nous pouvons ainsi supposer que les sujets présentaient un
niveau d’expertise équivalent pour effectuer les discriminations demandées.

Par ailleurs, les activations fronto-centrales enregistrées vers 145-185 ms pour des
traitements du genre ou de I'Age sur des visages n’ont pas été enregistrées pour des
traitements similaires sur des mains (Figure 51). Ces résultats indiquent I'existence de
mécanismes neurophysiologiques spécifiques du traitement de ces informations sur les
visages.
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Figure 51. Activités fronto-centrales enregistrées vers 145-185 ms sur le scalp pour les
traitements implicite et explicite du genre et de I'dge sur des visages. Le traitement du
genre sur des mains ne génere pas d’activités similaires.

Si les visages et les mains correspondent tous deux a des stimuli biologiques, ils ne
sont toutefois pas porteurs de la méme information psychosociale. Il est donc possible
que les activités fronto-centrales vers 145-185 ms soient le reflet de traitements cognitifs
'sociaux’, le genre et I'age des visages constituant des indices visuels importants dans la
communication psychosociale. Dans cette hypothése, ces patterns d’activités
fronto-centrales pourraient étre générés dans I'amygdale et/ou des régions du cortex
préfrontal, ces structures ayant trés récemment été associées a un réle important dans la
perception et la cognition sociales (Phelps et coll., 2000; Milne et Grafman, 2001; pour
revue, Allison et coll., 2000; Keenan et coll., 2000).

N’ayant pas directement comparé au sein d’'un méme protocole expérimental, 'onde
N170 associée aux stimuli faciaux et celle associée aux stimuli langagiers, il est difficile de
discuter l'origine de ces deux composantes a la simple vue des cartes de champs de
potentiels sur le scalp.

En revanche, le protocole d’étude sur les niveaux de traitement psycholinguistique a
permis de comparer les ondes N170 générées par des stimuli verbaux (mots,
pseudo-mots, non-mots) et non-verbaux (séquences de symboles alphanumériques,
séquences de formes). Les résultats indiquent une onde N170 significativement plus
ample sur les régions occipito-temporales gauches pour les stimuli orthographiques et
droites pour les stimuli non-orthographiques (Figure 52).
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Traitement visuel : Orthographique / Non-Orthographique
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Figure 52. Réponses évoquées moyennées aux électrodes Tb et T6 pour les stimuli
orthographiques (mots, pseudo-mots, non-mots) et non-orthographiques (séquences de
symboles alphanumériques, séquences de formes). Distributions des composantes N170
correspondantes.

De plus, les différences observées entre ces deux catégories de stimuli commencent
considérablement plus t6t sous I'électrode T5, située sur I’hémiscalp gauche (140 ms) que
sous l'électrode T6 (210 ms). Ces observations suggérent une implication des deux
hémisphéres dans le traitement visuel des stimuli orthographiques et
non-orthographiques, avec, cependant, une nette supériorité hémisphérique gauche pour
le traitement perceptif des patterns langagiers.

Ces données confortent des résultats antérieurs issus d’enregistrements
électrophysiologiques intracraniens indiquant que les stimuli orthographiques et
non-orthographiques entrainent des composantes N200 dans des régions adjacentes,
mais anatomiquement distinctes, situées au niveau des gyri fusiformes médians (Allison,
1994b; Nobre et coll.,, 1994; McCarthy et coll., 1995). Elles vont dans le sens d’un
traitement sélectif visuel précoce du matériel langagier mettant prioritairement en jeu des
régions occipito-temporales gauches.
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3. Stimuli a forte connotation psychosociale et
stratégies de traitement automatique ?

Les activités exclusivement observées pour les visages entre 145 et 185 ms lors de
jugements implicite et explicite selon le genre ou I'dge ont deux implications majeures.
Tout d’abord, ainsi que nous I'avons vu, elles confortent 'hypothése de I'existence de
mécanismes neurophysiologiques spécialisés dans les traitements faciaux. Par ailleurs, la
similarité des effets observés dans le traitement implicite, ne requérant pas ouvertement
I'attention du sujet, et le traitement explicite, consciemment réalis€, suggére I'existence de
processus d’extraction automatique des informations physiognomiques. Autrement dit, il
existerait des stratégies de traitement automatique mises en place pour I'analyse de
stimuli a forte connotation psychosociale pour 'Homme, tels que les visages.

Nos études ont également permis d’observer, de maniére fortuite, des effets trés
précoces, entre 45 et 90 ms aprés le début de la stimulation, sur une large région
centro-pariétale. Contrairement aux activités fronto-centrales recueillies entre 145 et 185
ms, ces effets précoces ne semblent pas spécifiques au traitement de stimuli porteurs
d’informations sociales puisqu’ils ont été enregistrés pour différentes classes de stimuli
biologiques, visages et mains, mais également pour des formes géométriques
caractérisées par des différences visuelles saillantes. Ces activités trés précoces
semblent robustes puisqu’elles ont été plusieurs fois répliquées. Cependant,
l'interprétation de leur réle fontionnel est rendue difficile par des conditions d’observation
complexes et variées (Figure 53). Dans les études 1 et 2, des effets précoces ont été
enregistrés dans les conditions de catégorisation implicite selon le genre sur des visages
et sur des mains, les conditions de catégorisation explicite n’ayant pas induit de telles
activités. Dans I'étude 3, ces effets précoces ont été retrouvés dans les conditions de
catégorisation aussi bien implicite qu’explicite selon le genre et/ou I'age sur des visages.
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Figure 53. Effets précoces enregistrés dans les différentes conditions expérimentales
entre 45 et 90 ms sur une large région centro-pariétale.

Enfin, dans I'étude 2, des effets précoces ont été enregistrés lors de catégorisation
implicite entre deux types de formes géométriques, seulement toutefois lorsque les deux
catégories de formes présentaient des différences visuelles saillantes (formes avec des
hachures larges vs formes grisées).

MAIgré leur hétérogénéité, ces résultats ne peuvent étre occultés d’autant plus que
des activités précoces a des latences similaires (inférieures a 100 ms aprés I'apparition du
stimulus) et sur des régions semblables du scalp (centro-pariéto-occipitales) ont été
rapportées dans d’autres études magnéto- et électroencéphalographiques chez 'Homme
dans des conditions de catégorisation visuelle sur des images naturelles complexes
incluant des visages humains (George et coll., 1997; Seeck et coll., 1997; Debruille et
coll., 1998; Braeutigam et coll., 2001; VanRullen et Thorpe, 2001).

Contrairement a certaines études dans lesquelles ces activités précoces ont été
associées a des phénomeénes de répétition en raison de l'utilisation de mémes stimuli
dans des conditions expérimentales différentes (George et coll., 1997; Debruille et coll.,
1998), les résultats issus de nos études ne peuvent étre totalement expliqués par un tel
phénoméne puisqu’aucun stimulus n’était répéte, excepté dans I'étude du traitement du
genre et de I'age sur des visages (étude 3), dans laquelle les mémes visages ont été
présentés pour étre catégorisés explicitement selon le genre et selon I'dge. Dans ce cas
seulement, la différence des patterns d’activités obtenus, d’'une part dans I'étude sur la
perception du genre des visages et des mains (étude 1: effets précoces pour le traitement
implicite seulement), d’autre part dans celle sur la perception du genre et de I'dge des
visages (étude 3: effets précoces pour les traitements implicite et explicite), pourrait en
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partie étre liée a un facteur de répétition.

Une seconde hypothése explicative serait d’associer ces effets précoces a des
phénoménes d’habituation neuronale au sein du cortex visuel primaire. Une telle
hypothése pourrait expliquer les effets obtenus pour les stimuli non-biologiques, ces effets
étant plus marqués pour les formes géométriques caractérisées par des différences
visuelles saillantes (formes avec des hachures larges vs formes grisées) que pour celles
séparées par des caractéristiques physiques plus fines (formes avec des hachures fines
vs formes grisées). Cependant, elle expliquerait beaucoup plus difficilement ces mémes
effets pour les visages ou pour les mains, les visages (ou mains) dhommes et de
femmes, ou les visages jeunes et 4gés n’étant pas séparés par des différences physiques
saillantes. De plus, il est probable que les différences physiques permettant de distinguer
les visages (ou les mains) d’hommes des visages (ou des mains) de femmes sont aussi
complexes et variées que celles permettant de différencier les visages d’hommes ou de
femmes (ou les mains d’hommes ou de femmes) au sein d’'une méme catégorie (masculin
ou féminin).

Une derniere hypothése est donc d’associer ces activités précoces a des processus
de catégorisation visuelle automatique de bas niveau permettant une distinction rapide et
grossiére entre différentes classes de stimuli. L'existence de telles contraintes temporelles
de traitement remettrait fortement en question I'organisation hiérarchique du systéme
visuel, et plaiderait davantage en faveur d’une organisation en réseau avec un codage
distribué de l'information reposant sur le niveau de synchronisation des populations
neuronales activées le long de la voie visuelle ventrale et/ou sur des voies d’analyse
visuelle extrastriées directes (de type feed-forward) permettant d’accéder trés rapidement
aux aires visuelles associatives impliquées dans des traitements de plus haut-niveau
(Thorpe et coll., 1996; Fabre-Thorpe et coll., 1998, 2001; pour revue Thorpe, 1995). La
distribution étendue de ces activités précoces a la surface du scalp pourrait refléter
l'activation de générateurs situés dans les aires visuelles primaire (cortex strié) et/ou
associative (gyrus fusiforme), ou dans des structures sous-corticales plus profondes,
comme le thalamus ou le pulvinar (Clark et coll., 1995; Yoneda et coll., 1995; Clarke et
coll., 1999; Grieve et coll., 2000).

Ces activités, a priori indépendantes de la nature de la tache, pourraient refléter
I'existence de processus de catégorisation facilitant la distinction entre des classes
d’objets signifiants séparées par des indices visuels saillants (Posner et Petersen, 1990;
Braeutigam et coll., 2001; VanRullen et Thorpe, 2001), ou bien I'existence de mécanismes
de traitement automatique développés pour certaines classes de stimuli présentant un
intérét psychosocial particulier. Nous pouvons en effet supposer que I'Homme ait
développé une expertise d’analyse pour traiter plus en détails et plus en profondeur
(Tovée, 1998a, 1998b) et/ou plus globalement et plus rapidement les indices visuels clés
permettant d’évaluer en un seul coup d’oeil le genre (Nakdimen, 1984; Brown et Perrett,
1993; Bruce et coll., 1993; Burton et coll., 1993; Hill et coll., 1995; Campbell et coll., 1996;
O'Toole et coll.,, 1998; Perrett et coll., 1998), ou I'dge (Burt et = ; ;=Perrett, 1995) d’'un
visage, et ainsi d’adapter au mieux son comportement social.
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4. Conclusion et perspectives

Le role fonctionnel des effets robustes observés, d’une part entre 145 et 185 ms, d’autre
part a des latences extrémement précoces, inférieures a 100 ms, mériterait d’étre précisé.
Il pourrait étre intéressant d'étudier linfluence d'un autre type d’évaluation faciale
requérant des jugements selon I'appartenance ethnique, généralement a forte connotation
sociale et parfois également associés a une charge émotionnelle, sur ces deux types
d’activités. Une telle orientation des travaux permettrait non seulement de continuer a
explorer la chronométrie des activations cérébrales associées aux différents aspects du
traitement des visages et a tester I'existence neurophysiologique des différents modules
de traitement faciaux du modeéle théorique de Bruce et Young (1986), mais également
d’élargir la problématique de recherche a I'étude des mécanismes ceérébraux plus
largement impliqués dans la perception “sociale” du monde environnant, les recherches
fascinantes sur le fonctionnement du cerveau “social” n’en étant qu’a leur début...
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